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ARTICULO

SISTEI\/IATICA: DE LOS GRANDES CANIDOS (MAMMALIA, CARNIVORA,
CANIDAE) FOSILES DE AMERICA DEL SUR

FRANCISCO JUAN PREVOSTI™?

"Museo de Ciencias Antropolégicas y Naturales, Universidad Nacional de La Rioja (UNLaR). Avenida Luis M. de la Fuente S/N, 5300 La Rioja, Argentina.

protocyon@hotmail.com
?Consejo Nacional de Investigaciones Cientificas y Técnicas (CONICET).

Resumen. Durante el Pleistoceno, América del Sur tenia varios géneros y especies de grandes canidos hipercarnivoros, los cuales se
extinguieron completamente al final de esta época. En este trabajo se presenta una revision sistematica exhaustiva del grupo (cuatro géneros
y siete especies), sobre la base de nuevos analisis cladisticos que también contemplan informacioén genémica y un estudio de la variacion
intraespecifica en canidos. Se discuten los resultados generados sobre la filogenia, sistematica, bioestratigrafia y biogeografia de los canidos
sudamericanos. Se sinonimizd Protocyon orcesi con Protocyon troglodytes y Canis nehringi con Aenocyon dirus. El género Theriodictis seria
parafilético por lo que Theriodictis tarijensis fue transferido a Protocyon. " Canis" geziclaramente no pertenece al género Canis. Las distribuciones
de A. dirusy P. troglodytes llegarian hasta la region pampeana y México, respectivamente. Por otro lado, se restringio a |a region pampeana la
distribucion de Theriodictis. El caracter fragmentario de varios taxones de América del Norte y del Sur complican su ubicacion filogenética y las
interpretaciones biogeograficas y evolutivas, pero se pueden inferir varios eventos inmigratorios desde América del Norte y Central y algunos
posteriores en sentido contrario, asi como también una diversificacion importante dentro de América del Sur. Nuevos ejemplares bien
preservados son necesarios para evaluar la presencia de Chrysocyony Theriodictis fuera de América del Sur y la asignacion sistematica de los
restos de canidos de los sitios de Orocual (Venezuela). La evidencia disponible no permite corroborar la presencia de grandes canidos con

anterioridad al Ensenadense (>1,8 Ma).

Palabras clave. Sistematica. Filogenia. Theriodictis. Protocyon. Aenocyon. Biogeografia. Evolucion. Cuaternario.

Abstract. SYSTEMATICS OF THE LARGE CANIDS (MAMMALIA, CARNIVORA, CANIDAE) FOSSILS OF SOUTH AMERICA. During the Pleistocene,
South America had several genera and species of large hypercarnivorous canids, which became completely extinct at the end of this epoch. This
paper presents a comprehensive systematic review of the group (four genera, seven species) based on new cladistic analyses that include
genomic information and a study of intraspecific variation in canids. The results generated are discussed in the context of knowledge on the
phylogeny, systematics, biostratigraphy, paleoecology, and biogeography of South American canids. Protocyon orcesi was synonymized with
Protocyon troglodytes, and Canis nehringi with Aenocyon dirus. The genus Theriodictis would be paraphyletic, so T. tarijensis was transferred to
Protocyon. " Canis" gezi does not belong to the genus Canis. The distribution of A. dirus and P. troglodytes would reach the Pampean Region and
the latter as far as Mexico. On the other hand, the distribution of Theriodictis was restricted to the Pampean Region. The fragmentary nature
of several taxa from North and South America complicates their phylogenetic location and biogeographical and evolutionary interpretations.
However, several immigration events from North and Central America, and some later ones in the opposite direction, can be inferred, and a
diversification in South America. New specimens with good preservation are needed to evaluate the presence of Chrysocyon and Theriodictis
outside South America and the assignment of several canids from the Orocual sites (Venezuela). The available evidence does not allow us to
corroborate the presence of large canids prior to the Ensenadense (>1.8 Ma).

Key words. Systematics. Phylogeny. Theriodictis. Protocyon. Aenocyon. Biogeography. Evolution. Quaternary.

Los cAniDos son un grupo relativamente reciente en América
del Sur ya que ingresaron durante el Plioceno Tardio en el
marco del Gran Intercambio Bidtico Americano (Berta, 1989;
Berman, 1994; Prevosti, 2006, 2010; Woodburne et al, 2006;
Woodburne, 2010; Cione et al, 2015). Sin embargo, la familia
posee una notable diversidad en este continente, producto de
diferentes inmigraciones, asi como eventos de especiacion

in situ (Prevostiy Soibelzon, 2012; Prevosti y Forasiepi, 2018).
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En la actualidad, América del Sur presenta una
importante diversidad de canidos silvestres, representada
principalmente por formas omnivoras de pequeno a mediano
porte (Sillero Zubiri et al, 2004), mas otra extinguida en
tiempos histéricos (Kraglievich, 1930; Langguth, 1969,
1975; Berta, 1987, 1989; Sillero Zubiri et al, 2004). Desde el
punto de vista sistematico esta constituida por mas de 12
especies que se agrupan en cinco géneros. Los “zorros de
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campo” del género Lycalopex Burmeister, 1854, con seis
especies, habitan principalmente zonas abiertas desde el
extremo sur de Chile y Argentina hasta sur de Colombiayy el
Cerrado en Brasil (Sillero Zubiri et al, 2004; Wilson vy
Mittermeier, 2009). El género Dusicyon Hamilton Smith,
1839 contiene dos especies extinguidas en tiempos historicos.
Dusicyon australis (Kerr, 1792) vivi6 en las Islas Malvinas
hasta finales del siglo XIX (Slater et al, 2009; Austin et al,
2013). Dusicyon avus (Burmeister, 1866) habité las regiones
pampeana vy patagoénica (Brasil, Uruguay, Chile y Argentina;
Manzuetti et al, 2018; Prevosti y Forasiepi, 2018) durante
el Pleistoceno Tardio y Holoceno y se extingui6 hace aproxi-
madamente 400 anos (Prevosti et al, 2015). Cerdocyon thous
(Linnaeus, 1766) y Atelocynus microtis (Sclater, 1883), ambos
representando géneros monotipicos en su expresion reciente,
ocupan zonas arboladas de la mitad norte del continente, la
primera, mientras que la segunda esta restringida a la selva
lluviosa amazénica (Sillero Zubiri et al, 2004; Wilson y
Mittermeier, 2009). Urocyon cinereoargenteus (Schreber,
1775) ocupa gran parte de América del Norte y Central y el
norte de América del Sur (Venezuela y Colombia; Sillero
Zubiri et al, 2004; Wilson y Mittermeier, 2009). Las dos
especies restantes presentan tipos morfologicos singu-
lares en la historia de los canidos. Por un lado, Chrysocyon
brachyurus (llliger, 1815) es el canido viviente mas grande
de Ameérica del Sur (ca. 25 kg de masa corporal), con
miembros extremadamente alargados y es el (nico viviente
de gran tamano omnivoro (Sillero Zubiri et al, 2004; Wilson
y Mittermeier, 2009). Por otro lado, Speothos venaticus
(Lund, 1842) es una forma de mediano tamano, miembros
cortos y dieta hipercarnivora, que habita zonas forestadas
(Sillero Zubiri et al, 2004; Wilson y Mittermeier, 2009).
Excluyendo a U. cinereoargenteus, los restantes canidos
mencionados constituyen un grupo monofilético (véase
Zrzavy y Ri¢ankova, 2004; Bardeleben et al, 2005; Lindblad-
Toh et al, 2005; Prevosti, 2010; Austin et al, 2013).

A pesar de la diversidad y disparidad ecol6gica y morfo-
I6gica de los canidos sudamericanos vivientes, el nicho de
los grandes (>20 kg) canidos hipercarnivoros esta vacio en
el presente en este continente. Sin embargo, durante el
Pleistoceno varias especies y géneros lo ocuparon exitosa-
mente. La ocurrencia de grandes canidos fosiles reconoce

antecedentes tempranos en la historia de la paleontologia
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sudamericana. Lund (1838, 1950) dio a conocer restos de
Protocyon troglodytes (Lund, 1838), mientras que otros au-
tores describieron algunos géneros y especies a finales del
siglo XIX y principios del XX (e.g, Mercerat, 1891; Lydekker,
1894; Ameghino, 1902). En el afo 1959 fueron publicados
los primeros restos de Aenocyon dirus (Leidy, 1858), en de-
positos del Pleistoceno Tardio del norte de América del Sur
(PerG; Churcher, 1959a). Esta especie se encuentra muy
bien representada en el registro paleontologico de América
del Norte, donde se registran para la misma los restos mas
antiguos (Nowak, 1979, 2002; Dundas, 1999; Tedford et al,
2009). Sin embargo, los trabajos mas importantes del siglo
XX son las revisiones de L. Kraglievich (1928), Berta (1989;
para la fecha de publicacion de este trabajo véase Flynn,
1991) y Berman (1994; véase también J. L. Kraglievich, 1952a),
quienes refinaron el marco sistematico del grupo. Estos
autores reconocieron dos géneros estrictamente sudame-
ricanos: Protocyon Giebel, 1855 y Theriodictis Mercerat, 1891.
Segln ellos, Protocyon posee tres especies (P. troglodytes,
Protocyon orcesi Hoffstetter, 1952 y Protocyon scagliarum ).
L. Kraglievich, 1952a) y Theriodictis dos (Theriodictis platensis
Mercerat, 1891y Theriodictis tarijensis (Ameghino, 1902). En
su tesis doctoral Berman (1994) describié una nueva espe-
cie de Protocyon que nunca fue formalmente publicada. Tam-
bién fueron reconocidas tres especies de Canis Linnaeus,
1758 en América del Sur: Canis geziKraglievich, 1928, Canis
dirus (= A. dirus) y Canis nehringi(Ameghino, 1902). Adicional-
mente, algunos restos incompletos de Ch. brachyurus fueron
descriptos para el Ensenadense? de Bolivia y el Pleistoceno
Tardio de Brasil (Winge, 1895; Hoffstetter, 1963; Berta,

Fig. 5

TFig. 4.

Figura 1. llustracion reproducida del original de Lund (1837: lamina
2) que muestra varios restos dentarios de carnivoros del Pleistoceno
Tardio de Lagoa Santa (Brasil), incluyendo un m1 derecho en vista
lateral de " Canis spelaeus” (fig. 2; = Speothos pacivorus Lund, 1838).
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1989). Cabe destacar que varios de estos taxones s6lo son
conocidos por sus holotipos y/o por restos incompletos o
deformados, aunque recientemente han sido encontrados
ejemplares muy bien preservados de T. platensisy P. troglodytes
(Cartelle y Langguth, 1999; Prevostiy Palmqvist, 2001). Sobre
la base de datos gendmicos, recientemente fue revalidado el
género Aenocyon, el cual contiene a la especie A. dirus que
hasta el momento era ubicada en Canis (Perri et al, 2021).

Cabe mencionar que algunos aspectos puntuales desa-
rrollados en mi tesis doctoral (Prevosti, 2006) ya fueron pu-
blicados. Entre éstos se incluyen nuevos registros de
Theriodictis para Argentina y de cf. Theriodictis para el sur de
Brasil (Prevosti y Palmqvist, 2001; Hadler et al, 2004;
Prevosti et al, 2004a), estudios paleoecologicos de T. platensis
(Prevosti y Palmquist, 2001), fosiles del Pleistoceno Tardio
y Medio de Venezuela, que permitieron identificar nuevos
restos y registros para ese pais de A. dirusy P. troglodytes en
el Pleistoceno Tardio (Lujanense; Prevosti y Rincon, 2007)
y cf. Protocyon en el Pleistoceno Medio (Ensenadense; cf.
Rincon et al, 2009; véase mas abajo), restos de P. troglodytes
para Uruguay y el sur de Brasil, asi como una interpretacion
paleoecologica en el contexto de las faunas del Pleistoceno
Tardio de estos paises (Oliveira et al, 2005; Prevosti et al,
2009a), el registro de Ch. brachyurus en el Holoceno de la re-
gion pampeana (Prevosti et al, 2004a), la descripcion de un
resto de P. troglodytes de la Provincia de Buenos Aires, da-
tado en ca. de 20,71 cal ka AP y la implicancia de los is6to-
pos estables en lainterpretacion de la dieta de esta especie
(Prevosti y Schubert, 2013), una revision del registro fosil
del grupo y de su relevancia bioestratigrafica (Prevosti et al,
2009b), etc. Aspectos filogenéticos, biogeograficos y evo-
lutivos de estos canidos fueron discutidos en Prevosti
(2010), Prevosti y Soibelzon (2012) y Prevosti y Forasiepi
(2018). Finalmente, también se extendio el rango de distri-
bucion de P. troglodytes al Pleistoceno Tardio (12,85-38,40
cal ka AP) de América Central (Yucatan, México; Schubert et
al, 2019).

El presente estudio se basa en parte de mi trabajo de
tesis doctoral presentado en noviembre de 2006 (Prevosti,
2006) remozado no solo los distintos avances que se han
realizado en las casi dos décadas transcurridas sino tam-
bién con el analisis personal de nuevos especimenes. Su

objetivo principal es contrastar la validez del esquema sis-
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tematico vigente a través de la revision de los materiales
disponibles, incluyendo nuevos ejemplares recuperados en
los Gltimos anos, contemplando la variabilidad intraespeci-
fica observada en canidos actuales y realizando analisis
cladisticos. También se ha procurado evaluar el impacto que
tienen los resultados obtenidos para la comprension de la
evolucioén, filogenia, biogeografia y bioestratigrafia del

grupo.

MATERIALES Y METODOS

Abreviaturas Institucionales. AMNH P, Division of Paleon-
tology, American Museum of Natural History, Nueva York,
EE.UU.; BM, Natural History Museum, Londres, Reino Unido;
CICYTTP-PV, Coleccion Paleontologia VVertebrados, Centro
de Investigaciones Cientificas y Transferencia de Tecnologia
a la Produccion de Diamante, Entre Rios, Argentina; CTES
PZ, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales y Agrimensura,
Paleozoologia, Universidad Nacional del Nordeste, Corrientes,
Argentina; DP, Instituto Nacional de Antropologia e Historia,
Ciudad de México, México; F:AM, Division of Paleontology,
Frick collection, American Museum of Natural History, Nueva
York, EE.UU.; FMNH, Field Museum of Natural History,
Chicago, EE.UU.; IPUP, Instituto Paleontolégico de la Uni-
versidad Nacional de Piura, Piura, Per.; MACN-Pv, Coleccion
Nacional de Paleovertebrados, Museo Argentino de Ciencias
Naturales “"Bernardino Rivadavia”, Ciudad Autonoma de
Buenos Aires, Argentina; MACNU, Museo de Arqueologia y
Ciencias Naturales, Salto, Uruguay; MBLUZ P, Seccion Pa-
leontologia, Museo de Biologia de la Universidad del Zulia,
Zulia, Venezuela; MCNN, Museo de Ciencias Naturales de
Necochea, Buenos Aires, Argentina; MCN.P, colecciones
paleontolégicas del Museu de Ciéncias Naturais, Setor de
Ciéncias Biologicas, Universidade Federal do Parang, Curitiba,
Brasil; MCN-PV, Colecao de Paleovertebrados, Museu de
Ciéncias Naturais da Fundacao Zoobotanica do Rio Grande
do Sul, Rio Grande do Sul, Brasil; MCPU-PV, Museu de
Ciéncias, Pontificia Universidade Cat6lica do Rio Grande do
Sul, Rio Grande do Sul, Brasil; MHNG, Museum d"Histoire
Naturelle, Ginebra, Suiza; MLP Ma, Seccion Mastozoologia,
Museo de La Plata, Buenos Aires, Argentina; MLP, Division
Paleontologia de Vertebrados Museo de La Plata, Buenos
Aires, Argentina; MMP, Museo Municipal de Ciencias Natu-

rales de Mar del Plata “Lorenzo Scaglia”, Buenos Aires,



Argentina; MNHN, Museum National d"Histoire Naturelle,
Isla de Francia, Francia; MNPA, Museo Nacional de Paleon-
tologia y Arqueologia, Tarija, Bolivia; MNRJ, Museu Nacional
de Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, Brasil; MPS, Museo Pa-
leontolégico de San Pedro, Buenos Aires, Argentina; MUSM
Ma, Mastozoologia, Museo de la Universidad de San Marcos,
Lima, Per; MUSM Pv, Paleontologia, Museo de la Univer-
sidad de San Marcos, Lima, Perd; MUSM V, Mineralogia,
Museo de la Universidad de San Marcos, Lima, Per(; MZUSP,
Museu de Zoologia de Sao Paulo, Universidade de Sao
Paulo, Sao Paulo, Brasil; NM1, Departamento Cientifico
Antropologia, Coleccion Sitio Arqueoldgico Nutria Mansa 1,
Museo de La Plata, Buenos Aires, Argentina; OR, Coleccion
de El Breal de Orocual, Laboratorio de Paleontologia, Centro
de Ecologia, Intituto Venezolano de Investigaciones Cien-
tificas (IVIC), Miranda, Venezuela; PIMUZ, Paldaontologisches
Institut und Museum, Universitat Zurich, Zirich, Suiza;
PUCM, Pontificia Universidade Catolica de Minas Gerais,
Belo Horizonte, Brasil; PVE, Museo Provincial de Ciencias
Naturales Villa Escolar, Formosa, Argentina; PVL, Coleccién
de Paleontologia Vertebrados, Instituto Miguel Lillo, Tucuman,
Argentina; UF, Vertebrate Paleontology, Florida Museum
of Natural History, University of Florida, EE.UU.; NHMD
ZMK, Natural History Museum of Denmark, Region Capital,
Dinamarca; VF, Museo Royo y Gomez, Universidad Central,
Departamento de Geologia, Distrito Capital, Venezuela.
Abreviaturas anatémicas. I/i, incisivo superior/inferior; C/c,
canino superior/inferior; P/p, premolar superior/inferior;
M/m, molar superior/inferior; DC/c, DP/p, DM/m, caninos,
premolares y molares superiores/inferiores deciduos, res-
pectivamente; C1°, clspide principal; CAM, clspide acceso-
ria mesial; CAD, clspide accesoria distal; CAD2°, clUspide
accesoria distal secundaria; CCD, clspide cingular distal; CM,
cingulo mesial; CD, cingulo distal; Mc, metacarpiano; Mt,
metatarsiano. Los nimeros asociados se utilizan para de-
signar la posicion dentro de la serie de elementos, como
molares, premolares, incisivos, vértebras, metapodios, fa-
langes (e.g, Mc2, metacarpiano segundo).

Abreviaturas estadisticas. CV, coeficiente de variacion; CV*,
CV corregido (CV* (1+1/4*N) para muestras pequenas; Plav-
cany Cope, 2001); N, tamano de la muestra; PCA, analisis de
componentes principales.
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Medidas

Las medidas fueron tomadas con calibre vernier (preci-
sion 0,05 mm) y digital (precision 0,01 mm) y se expresan
en mm. Unos pocos ejemplares fueron medidos a partir de
fotografias utilizando los programas tpsUTIL 1.81 y tps2Dig
2.32 (Rohlf, 2021ay 2021b; véase Informacion Suplemen-
taria online 1y 2).
Craneo y mandibula. LCB, largo condilobasal del craneo,
medido entre el extremo caudal de los condilos occipitales y
el borde anterior de los premaxilares por delante del I1; LT,
largo total del craneo entre el extremo del inion hasta el
borde mas anterior de los premaxilares; LOO, distancia entre
el limite caudal de los condilos occipitales y el borde anterior
de la 6rbita; LP, largo del paladar, medido entre el extremo
caudal del paladar secundario (sin tener en cuenta a la es-
pina nasal) y el borde anterior de los premaxilares; AP,
ancho del paladar, medido entre las caras laterales de los
maxilares en el contacto entre P4-M1; AFME, ancho de la
fosa mesopterigoidea; AIM, ancho interérbitario minimo;
ACP, ancho de la constriccion postorbitaria; APPO, ancho
entre el apice de los procesos postorbitarios; ACC, ancho de
la caja craneana, tomada por encima del proceso cigoma-
tico del temporal; AM, ancho mastoideo, diametro trans-
versal del craneo entre los bordes laterales de los procesos
mastoideos; AY, altura del yugal; AMMa, ancho maximo a la
muesca del yugal, donde se origina el mdsculo masetérico
superficial; ALTRO, altura del rostro, medido entre el borde
alveolar del M1y el borde ventral de la 6rbita; LBU, largo de
la bulla timpanica, desde la sutura con el proceso paraocci-
pital al borde anterior, sin incluir los procesos musculares
y estiléideos; ABU, ancho de la bulla timpanica, medido
perpendicularmente al LBU sin incluir al meato auditivo
externo; ABICO, distancia entre los extremos laterales de
los condilos occipitales; AFM, ancho maximo del foramen
magno; ALFM, altura maxima del foramen magno; ABIC,
ancho bicigomatico del craneo, medido entre los bordes mas
externos de la arcada homonima; ARC1, ancho del rostro
entre los bordes laterales de los alvéolos de los C1; LM,
largo de la mandibula, medido entre el extremo caudal del
condilo y el borde anterior del c1; APC, altura del proceso
coronoideo; LPC, largo del proceso coronoideo; ARHm1, al-
tura de la rama horizontal de la mandibula, medida entre los

m1-2; ERHm1, diametro transversal de la rama horizontal
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de la mandibula, medida entre los m1-2; ARHp4, altura de
la rama horizontal de la mandibula, medida entre los p3—
p4; ERHp4, diametro transversal de la rama horizontal de
la mandibula, medido entre los p3—p4; Lbpm1, distancia
entre el borde caudal del condilo mandibular y el surco car-
nicero del m1; MAT, distancia entre el punto medio del con-
dilo mandibular y el punto medio del apice del proceso
coronoideo; MAM, distancia entre el punto medio del con-
dilo mandibular y el borde ventral del proceso angular (In-
formacion Suplementaria online 1, Fig. S1; Informacion
Suplementaria online 2).

Denticion. LSDS, largo de la serie dentaria superior, medida
entre el borde distal del M2 y el mesial del C1; ASIS, ancho
de la serie incisiva superior, medido entre los bordes labio-
distales de los 13; LI1, diametro labiolingual del 11, medido
perpendicularmente al eje mesiodistal del diente; Al1, dia-
metro mesiodistal del 11; LI2, diametro labiolingual del 11,
medido perpendicularmente al eje mesiodistal del diente;
Al2, diametro mesiodistal del 11, medido perpendicular-
mente a la medida anterior; LI3, diametro labiolingual del I1,
medido perpendicularmente al eje mesiodistal del diente;
AI3, diametro mesiodistal del 11, medido perpendicular-
mente a la medida anterior; ALI3, altura de la corona del I3,
medida entre el cuello v el apice de la clspide principal,
sobre la cara labial; LC1, diametro mesiodistal del C1; AC1,
diametro labiolingual del C1; ALC1, altura del C1, medida
entre el cuello y el apice de la corona, sobre la cara labial;
LP1, diametro mesiodistal del P1; AP1, diametro labiolin-
gual del P1; LP2, diametro mesiodistal del P2; AP2, diame-
tro labiolingual del P2; LP3, diametro mesiodistal del P3;
AP3, diametro labiolingual del P3; LP4, diametro mesiodis-
tal del P4; AP4, diametro labiolingual del P4, medido entre
el borde mas labial del paracono y el mas lingual del proto-
cono; AP4PO, diametro labiolingual del P4 a la altura del
surco carnicero; LLAM1, diametro mesiodistal del borde la-
bial del M1, medido entre el extremo distal del metaconoy
el extremo mesial del paracono; LLIM1, largo mesiodistal de
la porcion lingual del M1, medido entre el cingulo mesial y el
borde distal del hipocono; AM1, diametro labiolingual del
M1, medido perpendicularmente al LLAM1; AM1B, diametro
labiolingual maximo del M1 (véase Berta, 1989: 22, fig. 7);
LM2, diametro mesiodistal del M2, medido entre el borde
distal del metacono y el borde mesial del paracono; AM2,
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diametro labiolingual maximo del M2, medido entre el ex-
tremo mas labial y el mas lingual del diente, perpendicular-
mente al LM2; LSDI, largo de la serie dentaria inferior,
medido entre el borde distal del m3y el mesial del c1; en el
caso de ausencia natural del m3 (y de su alvéolo), se tomé
a partir del borde distal del m2; Li1, diametro labiolingual
del i1, medido perpendicularmente al eje mesiodistal del
diente; Ai1, diametro mesiodistal del i1, medido perpendi-
cularmente a la medida anterior; Li2, diametro labiolingual
del i1, medido perpendicularmente al eje mesiodistal del
diente; Ai2, diametro mesiodistal del i1, medido perpendi-
cularmente a la medida anterior; Li3, diametro labiolingual
del i1, medido perpendicularmente al eje mesiodistal del
diente; Ai3, diametro mesiodistal del i1, medido perpendi-
cularmente a la medida anterior; Lc1, diametro mesiodistal
del c1; Ac1, diametro labiolingual del c1; ALc1, altura del c1,
medida entre el cuello y el apice de la corona, sobre la cara
labial; Lp1, diametro mesiodistal del p1; Ap1, diametro la-
biolingual del p1; Lp2, diametro mesiodistal del p2; Ap2, dia-
metro labiolingual del p2; Lp3, diametro mesiodistal del p3;
Ap3, diametro labiolingual del p3; Lp4, diametro mesiodis-
tal del p4; Ap4, diametro labiolingual del p4; Lm1, diametro
mesiodistal del m1, medido entre el extremo distal del talo-
nido y el mesial del paracénido; Ltrm1, largo del trigdnido
del m1; Atrm1, ancho del trignido del m1; Atim1, ancho del
talonido del m1; Lm2, diametro mesiodistal del m2; Am2,
diametro labiolingual del m2, medido sobre el trigonido;
Lm3, diametro mesiodistal del m3; Am3, diametro labiolin-
gual del m3, medido sobre el trigonido; LDP2, largo mesio-
distal del DP2; ADP2, diametro labiolingual del DP2; LDP3,
largo mesiodistal del DP3; ADP3, diametro labiolingual del
DP3; LLADP4, largo mesiodistal labial del DP4; LLIDP4, largo
mesiodistal lingual del DP4; ADP4, ancho del DP4; LDc1,
diametro mesiolingual del Dc1; ADc1, ancho del Dc1; LDp2,
largo mesiodistal del Dp2; ADp2, diametro labiolingual del
Dp2; LDp3, largo mesiodistal del Dp3; ADp3, diametro la-
biolingual del Dp3; LDp4, largo mesiodistal del Dp4; LTRDp4,
largo del trigonido del Dp4; ATRDp4, diametro labiolingual
del trigonido del Dp4; ATALDp4, diametro labiolingual del
talonido del Dp4 (Informacion Suplementaria online 1, Fig.
S1; Informacion Suplementaria online 2).

Postcraneo. AAtlas, ancho del atlas, medido entre las apoé-
fisis articulares craneales; LAtlas, largo del atlas, medido



desde el borde mas anterior hasta el borde caudal de las fa-
cetas articulares con el axis; LAxis, largo del axis, medido
desde el apice del proceso odontoideo hasta el borde caudal
del cuerpo; AAxis, ancho del axis, medido entre los bordes
externos de las facetas articulares con el atlas; LVC, largo
del cuerpo de las vértebras cervicales, medido perpendicu-
larmente a las caras anterior y posterior; ALVC, altura de la
faceta articular anterior del cuerpo vertebral de las cervica-
les; AVC, ancho de la faceta articular anterior del cuerpo ver-
tebral las cervicales; LVT, largo del cuerpo de las vértebras
toracicas, medido perpendicularmente a las caras anterior
y posterior; ALVT, altura de la faceta articular anterior del
cuerpo vertebral de las toracicas; AVT, ancho de la faceta
articular anterior del cuerpo vertebral de las toracicas; LVL,
largo del cuerpo de las vértebras lumbares, medido perpen-
dicularmente a las caras anterior y posterior; ALVL, altura
de la faceta articular anterior del cuerpo de las lumbares;
AVL, ancho de |a faceta articular anterior del cuerpo de las
lumbares; LVCd, largo del cuerpo en las vértebras caudales;
LSac, largo del sacro, medido entre la faceta articular ante-
rior de la primera vértebra sacra y la faceta caudal de la dl-
tima vértebra sacra; ANSac, ancho de la faceta articular
anterior del cuerpo vertebral de la primera vértebra sacra;
LEsc, largo de la escapula, medido entre la cavidad glenoi-
dea hasta el punto mas dorsal, paralelamente a la espina;
AEsc, ancho de la hoja de la escapula, medido paralelamente
al borde ventral de la misma; AcgEsc, ancho de la cavidad
glenoidea de la escapula; LPxEsc, largo proximal de la esca-
pula, medido entre el borde caudal de la cavidad glenoidea
y el proceso coracoideo; LHum, largo del himero, medido
entre la cabezay la escotadura troclear, perpendicularmente
a la diafisis; LPHum, largo maximo del himero, medido
entre el borde anterior de la tuberosidad mayor y el extremo
caudal de la cabeza del himero; APHum, ancho maximo del
haimero, medido entre los bordes externos de las tuberosi-
dades mayor y menor del himero; ADiaHum, diametro
transverso de la diafisis del hiimero, medido en la mitad de
su largo; LDiaHum, diametro anteroposterior de la diafisis
del hdmero, medido perpendicularmente al ADiaHum;
LDHum, largo maximo de la porcion distal del himero, me-
dido perpendicularmente al plano formado por el borde an-
terior de la articulacion distal de este hueso; ADHum, ancho

maximo de la porcion distal del humero, medido entre los
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bordes externos de los epicondilos; LUIna, largo maximo de
la ulna; Lolec, largo del olécranon, medido entre la mitad de
la escotadura sigmoidea y el punto mas proximal del pro-
ceso; ADiafUln, ancho de la diafisis de la ulna, medido en la
mitad de su largo; LDiafUlIn, largo de la diafisis de la ulna,
medido perpendicularmente al ADiafUIn; LRadio, largo ma-
ximo del radio, sin tener en cuenta el proceso estiloideo;
APRadio, diametro transverso de la cabeza del radio; LPRa-
dio, diametro anteroposterior de la cabeza del radio; ADia-
fRad, ancho de la diafisis del radio en la mitad de su largo;
LDiafRad, largo de la diafisis del radio, medido perpendicu-
larmente al AdiafRad; ADRadio, diametro transverso ma-
ximo de la porcion distal del radio; AEscaf, diametro
tranversal maximo del escafolunar; APEscaf, diametro
anteroposterior maximo la faceta radial del escafolunar,
perpendicular al AEscaf; AMCun, ancho maximo del cunei-
formes, medido paralelamente a su eje transversal; LPisc,
largo maximo del pisciforme; APisc, ancho maximo del ex-
tremo proximal del pisciforme; LMc/Mt, largo total del me-
tacarpiano/metatarsiano, medido entre el borde proximal
de la faceta articular anterior y el extremo distal del hueso;
ADiafMc/Mt, ancho de la diafisis del metapodio, en la mitad
de su largo; APDiafMc/Mt, diametro anteroposterior de la
diafisis del metapodio, medido perpendicularmente al
ADiafMc/Mt; LFPA, largo de las falanges proximales del
miembro anterior; LFMA, largo de las falanges medianas del
miembro anterior; LFUA, largo de las falanges ungueales del
miembro anterior; LPelv, largo maximo de la pelvis, medido
entre el borde anterior del ilion y el borde caudal del isquion;
APelv, ancho maximo de la pelvis, medido entre las tubero-
sidades isquiaticas; ALili, altura maxima del ilion; LFem,
largo del fémur, medido entre el borde dorsal de la cabeza y
la base de los condilos; APxFem, diametro de la porcién pro-
ximal del fémur, medido entre el borde medial de la cabeza
y el borde lateral del trocanter mayor; LDiafFem, diametro
anteroposterior de la diafisis del fémur, a la mitad de su
largo; ADiafFem, diametro transversal de la diafisis del
fémur, a la mitad de su largo; DTDFem, largo anteroposte-
rior de la porcion distal del fémur, medido desde el borde
anterior de la troclea para la rotula y el borde posterior de
los condilos; DTDFem, ancho maximo del fémur, medido
entre los condilos del fémur; LTib, largo total de la tibia, me-
dido entre las superficies articulares proximal y distal;
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LPxTib, largo anteroposterior de la porcion proximal de la
tibia, medido desde el borde mas caudal del condilo medial
y el borde anterior de la tuberosidad tibial; APxTib, ancho de
la porcion proximal de la tibia, medido entre las caras exter-
nas de los condilos; LDiafTib, diametro anteroposterior de la
diafisis de la tibia, a la mitad de su largo; ADiafTib, diametro
anteroposterior de la diafisis de la tibia, a la mitad de su
largo; ADTib, ancho maximo de la porcion distal de la tibia;
APxFib, diametro trasversal maximo de la porcion proximal
de la fibula; LAst, largo del astragalo, desde el borde distal
de la cabeza hasta el extremo proximal de la troclea; ATro-
Ast, ancho maximo de la troclea del astragalo (sin incluir al
proceso lateral); DMAst, diametro tranversal (maximo) de la
cabeza del astragalo; ACAst, diametro de la cabeza del as-
tragalo perpendicular al DMAst; LCalc, largo maximo del cal-
caneo; LCalc, largo del tubérculo del calcaneo, medido entre
el apice y la cara anterior de la faceta ectal; AlCalc, altura del
calcaneo, medida sobre el apice de la faceta ectal; LNavic,
diametro anteroposterior maximo del navicular, incluyendo
al proceso plantar; ANavic, ancho maximo del navicular sin
incluir al proceso plantar; LCubo, largo proximodistal del cu-
boides, medido sobre su cara anterior perpendicularmente
ala cara distal; ACubo, ancho del cuboides, medido entre los
procesos medial y lateral; LEcto, largo proximodistal del ec-
tocuneiforme, medido sobre |a cara anterior; AEcto, ancho
del ectocuneiforme, medido sobre la cara anterior; LFPP,
largo de las falanges proximales del miembro posterior;
LFMP, largo de las falanges medianas del miembro poste-
rior; LFUP, largo de las falanges ungueales del miembro
posterior (Informacién Suplementaria online 1, Fig. S3-S5;

Informacién Suplementaria online 2).

Delimitacion de grupos etarios y del grado de desgaste
dentario

El desgaste dentario suele utilizarse para categorizar la
edad de los especimenes ya que muestra una correlacién
positiva con el tiempo de vida de los canidos (e.g, Crespo y de
Carlo, 1963; Crespo, 1971), aunque también otros factores
lo afectan. Por ejemplo, el tipo de dieta puede oscurecer la
relacion entre desgaste dentario y edad (Van Valkenburgh y
Hertel, 1993; Binder et al, 2002). Otro elemento de juicio
utilizado, habitualmente en conjuncion con el desgaste, es la

obliteracion de suturas craneanas (Crespo y de Carlo, 1963;
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Crespo, 1971; Zapata et al, 1997). En Lycalopex culpaeus
(Molina, 1782) y Lycalopex gymnocercus (Fischer, 1814), el
cierre de la sutura basiesfenoides-basioccipital ocurre durante
el primer afio de vida, la basiesfenoides-preesfenoides
antes de finalizar el segundo ano y la maxilar-premaxilar,
entre los 14y 26 meses (Crespo y de Carlo, 1963; Crespo,
1971). Crespo (1971) divide a las suturas en 3 grados de
fusion: 1. abiertas; 2. semifusionadas; 3. fusionadas. Con
respecto al desgaste dentario, el esquema utilizado es una
leve variacion del propuesto por Crespo (1971) y considera
cuatro grados: 0. sin desgaste; 1. con pequenas facetas de
desgaste en los apices de las principales clspides dentarias;
2. facetas de desgastes mayores que dejan expuestas
amplias superficies de dentina y altera la morfologia de las
clspides; 3. facetas de desgastes mas amplias que se
contactan con otras facetas individuales y dejan expuestas
porciones de la cavidad pulpar.

En este trabajo fueron clasificados como adultos aque-
llos individuos con la denticién permanente completamente
erupcionada (en su ubicacion definitiva) y la sutura basies-
fenoides-basioccipital fusionada. En el caso de tratarse de
restos mandibulares se tomé en cuenta el estadio de des-
gaste dentario (grado 2). Fueron clasificados como sub-
adultos aquellos animales con la denticidon permanente en
posicion, pero la sutura basiesfenoides-basioccipital abierta.
Esta categoria es dificil de identificar con restos mandibula-
res aislados, aunque puede corresponder al grado de des-
gaste 0—1. Los individuos con denticion decidua o dientes
permanentes no eclosionados fueron considerados como
juveniles. En el caso de elementos postcraneanos aislados,
aquellos con las epifisis fusionadas se tomaron como adul-
tos, mientras que como subadultos/juveniles los que las

presentan semifusionadas o no fusionadas.

Analisis estadisticos

Para evaluar la variacion observada en algunas especies
fosiles que poseen al menos mas de cinco ejemplares com-
parables, se uso el test de Cope y Lacy (1992) siguiendo a
Plavcan y Cope (2001), con 100.000 remuestreos. Se com-
pararon las medidas de los P4, M1y m1 (LP4, LLAM1, AM1
y Lm1) por presentar estos dientes, en general, mejores
muestras y porque tienden a tener menor variacion que

aquellos ubicados en los extremos de las series dentarias



(véase mas abajo). Aunque la muestra es limitada en cuanto
a la cantidad de ejemplares fosiles, se explord la variacion y
dispersion de los taxones estudiados utilizando graficos
bivariados y PCA, mediante el comando prcomp en la plata-
forma R 4.0.2 (R Core Team, 2020) a través de RStudio
Version 1.3.1073 (RStudio Team, 2020; Informacion Suple-
mentaria online 3). Los PCA fueron realizados a partir de la
matriz de varianza/covarianza de las medidas transforma-
dos a Ln. Todos los analisis estadisticos fueron realizados

con los programas indicados.

Nomenclatura anatémica y marco filogenético

El sistema de referencia utilizado para nominar las es-
tructuras dentarias sigue la propuesta de Smith y Dodson
(2003), en cuanto la orientacion (e.g, mesial, distal, labial,
lingual) y la utilizada por Wang et al. (1999), con respecto al
nombre de las cispides (Fig. S6 de Informacion Suplemen-
taria online 1). Para la anatomia osteolégica se tomé como
base la nomenclatura veterinaria (Barone, 1987, 1990;
Evans, 1993; Evans y deLahunta, 1997), con ciertas modifi-
caciones (e.g, Wang, 1993, 1994; Wang y Tedford, 1994;
Wang et al, 1999). Las listas sinonimicas fueron construi-
das sobre la base de compilaciones previas (Kraglievich,
1928; Berta, 1989; Mones, 1986; Berman, 1994) y la revi-
sion de la bibliografia existente.

En cuanto a los aspectos filogenéticos se toma como
base los trabajos de Prevosti (2006, 2010; con el agregado
de datos de ADN mitocondrial para Dusicyon avus segin la
contribucién de Austin et al, 2013). Para incorporar otra in-
formacion de ADN generada en los @ltimos anos, esta ma-
triz fue combinada con la matriz de datos genémicos vy
mitogendmicos publicada recientemente por Perri et al.
(2021). Se agregaron también datos mitogenomicos para
algunos taxones, asi como también los marcadores mito-
condriales (cytb, COI, COIll), datos que fueron tomados del
Genbank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/; véase
también Chemisquy et al, 2019; Hassanin et al, 2021; véase
Informacién Suplementaria online 4). Sélo se incluyeron
cambios minimos en la matriz morfolégica: Ferrucyon avius
(Tedford et al, 2009), "Cerdocyon” texanus Tedford et al,
2009 y “Chrysocyon” nearcticus Tedford et al, 2009 no fue-
ron incluidos por no ser interés de este estudio y haber sido

revisados recientemente (véase Prevosti, 2010; Ruiz-Ramoni
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et al, 2020; su inclusion en los analisis no alterd los resul-
tados presentados); Leptocyon vafer (Leidy, 1858) fue codi-
ficado con el estado O (presencia) para el caracter 111
(foramen entepicondilar del humero) siguiendo a Tedford et
al.(2009) y Ruiz-Ramoni et al. (2020); Nyctereutes procyono-
des Gray, 1834 (caracter: estado): 16: 0; 52: 2; 91: [01]; 93:
[12]; 94: [01]; 97: [23]; el caracter 85 fue modificado intro-
duciendo un nuevo estado entre los originales 2 (entoconido
es una caspide conica que se conecta con el hipocénido por
cristidas transversales) y 3 (ahora es el estado 4: entoconido
reducido a bajo cingulo). El nuevo estado 3 de este caracter
representa una situacion intermedia donde el entocénido es
un cingulo elevado, pero no tan reducido como en el estado 4.
El estado 3 fue codificado para el holotipo de Xenocyon texanus
(Troxell, 1915) (YPM 10028), Xenocyon lycaonoides Kretzoi,
1938 (F:AM 67180), el holotipo de Theriodictis? floridanus
Tedford et al, 2009 (UF 19324), el especimen OR 1332 y un
especimen de Protocyon tarijensis (Ameghino, 1902) (véase
mas abajo).

Las secuencias de ADN fueron alineadas online con el
programa Mafft v. 7 con los parametros establecidos por
defecto (https://mafft.cbrc.jp/alignment/server/; Kuraku et
al, 2013; Katoh et al, 2019). Los analisis filogenéticos fue-
ron realizados con el programa TNT 1.5 (Goloboff et al,
2008; Goloboff y Catalano, 2016) bajo pesos iguales e im-
plicados (Goloboff, 1993) siguiendo a Prevosti (2006, 2010)
y explorando un amplio rango de valores de concavidad (k:
1000, 500, 100, 50, 25, 12, 7). Los soportes de rama fueron
calculados con Bremer absoluto, Bremer relativo y Bremer
combinado (Bremer, 1994; Goloboff y Farris, 2001; Farris y
Goloboff, 2008; Goloboff, 2014), “aproximandose” la Gltima
medida a los soportes calculados con Jackknife (Goloboff,
2014; Torres et al, 2022). En las Figuras S7-58 del archivo
de Informacion Suplementaria online 1, se presentan las to-
pologias obtenidas. La matriz utilizada constituye la Infor-

macion Suplementaria online 4.

Analisis de la variacion craneodentaria cualitativa en
una poblacion reciente de Lycalopex gymnocercusy
cuantitativa en Lycalopex culpaeus

Se analizaron 143 craneos de zorros pampeanos (Lycalopex
gymnocercus) depositados en la MLP Ma, coleccionados en
Laguna Chasico (38° 43" S, 62° 50" O, Provincia de Buenos
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Aires, Argentina). La variacion cuantitativa de esta muestra
fue estudiada por Prevosti y Lamas (2006); aqui sélo se
incluyen algunos resultados junto a la sintesis de la
informacion ya publicada al respecto. En cuanto al estudio de la
variacion de rasgos cualitativos se codificaron y cuantificaron
las siguientes variables dentarias (Informacién Suplementaria
online 1, Fig. S9-510; Informacién Suplementaria online 2):
1. CAM del I1. O: bien desarrollada; 1: ausente; 2. CAD del
I1. 0: bien desarrollada; 1: ausente; 3. CAM del 12. O: bien
desarrollada; 1: ausente; 4. CAD del 12. O: bien desarrollada;
1:ausente; 5. P1. 0: presente; 1: ausente; 6. Raices del P1. 0:
una sola raiz; 1: dos raices o una bilobulada; 7. CAD del P2. 0:
ausente; 1: presente, separada de la clspide principal por un
surco; 8. CAD del P3. 0: ausente; 1: presente, separada de la
cspide principal por un surco; 9. Borde mesial del P4. 0: recto;
1: suavemente concavo; 2: muy concavo; 10. Tamano del
protocono del P4. O: grande; 1: pequeno; 11. Protocono del
P4. O: dirigido mesiolingualmente; 1: dirigido lingualmente;
12. Parastilo del P4. 0: ausente; 1: presente; 13. Desarrollo
del cingulo lingual del P4. 0: no contacta con el protocono; 1:
contacta con el protocono, formando un cingulo lingual
completo; 14. Extension mesial del hipocono del M1. 0: no
esta expandido mesialmente, ubicandose distolingualmente
al protocono; 1: rodea mesiolingualmente al protocono y
puede conectarse con el cingulo mesial; 15. Hipocono del
M1. 0: entero, no dividido por un surco transversal; 1:
dividido en dos por un surco transversal; 16. Paraconulo del
M1. O: ausente; 1: presente, separado del protocono por un
conspicuo surco; 17. Metacénulo del M1. O: simple; 1:
dividido en dos cuspides; 18. Extensioén mesial del hipocono
del M2. 0: no esta expandido mesialmente, ubicandose
distolingualmente al protocono; 1: rodea mesiolingualmente
al protocono y puede llegar a conectarse con el cingulo
mesial; 19. Hipocono del M2. 0: entero, no dividido por un
surco transversal; 1: dividido en dos por un surco trans-
versal; 20. Paraconulo del M2. O: ausente; 1: presente,
separado del protocono por un conspicuo surco; 21. p1. O:
presente; 1: ausente; 22. CAD del p2. 0: ausente; 1: presente,
separada de la caspide principal por un surco; 23. CAD del p3.
0: ausente; 1: presente, separada de la cGspide principal por
un surco. 24. CAD del p4. 0: ausente; 1: presente, separada
de la cGspide principal por un surco; 25. Entocondlido del m1.

0: ausente; 1: presente; 26. Mesoconido del m1: O ausente;
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1: presente; 27. Protostilido del m1: O: ausente; 1: presente;
28. Clspides del talénido del m2. 0: entoconido reducido aun
cingulo; 1: solo una clspide bien desarrollada (entoconido);
2: cingulo crenulado; 3: entoconido mas una pequena
clspide anterior (entocondlido); 4: entoconido mas dos
clspides pequefas anteriores; 5: entoconido dividido mas
una pequena clspide anterior; 6: entoconido dividido; 7:
entoconido dividido, mas una gran clspide anterior; 8:
entoconido mas una gran clspide anterior; 9: entoconido con
una cristida mesial crenulada; 29. Altura del metaconido
del m2. 0: igual o mas bajo que el protoconido; 1: mas alto
que el protoconido; 30. Desarrollo del cingulo mesiolabial
del m2. O: restringido al borde mesiolabial del protocdnido;
1: expandido caudalmente hasta el borde distal del
protoconido o hasta el hipoconido; 31. m3. O: presente; 1:
ausente; 32. Namero de raices en el m3. O: una raiz; 1: dos
raices; 33. Nimero de clspides en el m3. O: una sola
clspide (“protocénido”); 1: dos clspides (“protoconido” v
“metaconido”); 34. Diastemas entre los premolares infe-
riores. O: premolares separados por amplios diastemas; 1:
diastemas cortos, premolares casi en contacto.

Sobre la base de la muestra de ejemplares actuales de
Lycalopex culpaeus estudiada por Prevosti et al. (2015), cerca
de 100 especimenes recolectados en Chile y Argentina, se
calcularon los CV y CV* (Plavcan y Cope, 2001). Sélo fueron
incluidos ejemplares adultos para las medidas craneanas y
subadultos, pero con los dientes completamente desarro-
[lados, en el caso de las medidas dentarias. El analisis in-
cluy6 individuos de los dos sexos, o de sexo indeterminado,

sin distincion (ie, incluye al dimorfismo sexual).

Marco cronoestratigrafico, cronolagico y bioestrati-
grafico

El esquema de Pisos/Edades utilizado se basa en las ac-
tualizaciones de los publicados por Cione y Tonni (19953,
1995b, 1999, 2005), Prevosti y Forasiepi (2018) y Cione et
al.(2015). Para la calibracién cronologica del Vorohuense
y Sanandresense se utilizd el trabajo paleomagnético de
Bidegain y Rico (2012). Por lo tanto, estas unidades tendrian
las siguientes antigliedades: Vorohuense: 2,9-2,7 Ma;
Sanandresense: 2,7—ca. 1,78 Ma; Ensenadense ca. 1,78-ca.
0,5 Ma; Bonaerense: ca. 0,5-0,125 Ma; Lujanense: 0,125—-
0,008 Ma; Platense: 0,008 Ma—presente. Los fechados ba-



sados en '“C, se indican como ka "“C AP cuando no estan ca-
librados y como ka cal. AP cuando lo estan. Las edades ba-
sadas en otros métodos de fechado, o cuando se expresa
un rango de edades que surge de una combinacion de fe-
chados ™Cy otro tipo de métodos, se refieren simplemente
como ka o Ma.

RESULTADOS

Variacion intraespecifica de caracteres craneodentarios
en canidos vivientes

Revision bibliografica. Este apartado busca brindar una
sintesis de la bibliografia existente sobre la variabilidad cra-
neodentaria en canidos actuales y, aunque se traté de in-
cluir la mayor cantidad de trabajos posibles, claramente no
fue exhaustiva. De todas formas, esta sintesis es lo sufi-
cientemente abarcativa como para que sea una buena re-
presentacion de la variabilidad existente en los canidos
actuales y constituye una importante fuente de informacion
para ser tenida en cuenta a la hora de estudiar el registro
fosil del grupo. En este analisis tenemos en cuenta la varia-
cion intraespecifica que no responde a cambios ontogenéti-
cos y se centra en trabajos que tratan rasgos cualitativos y
cuantitativos, con distintas metodologias. Si bien se inclu-
yen algunos estudios morfométricos en los que se explord
el papel de distintos factores en la variabilidad craneana,
s6lo se incorporaron algunos casos puntuales al respecto.

En los canidos, a diferencia de otros carnivoros (e.g.,
Felidae, Mustelidae), el dimorfismo sexual es poco acusado
y, sobre todo, impacta en el tamano relativo de los caninos,
pero es algo mas evidente en las especies hipercarnivoras.
Por ejemplo, las medidas craneodentarias de los machos
son entre 1y 20 % mayores que las de las hembras, lo que
se encuentra por debajo de lo observado en otras familias
(Gittleman y Van Valkenburgh, 1997; Van Valkenburgh y
Sacco, 2002). Sin embargo, existe informacion publicada que
demuestra la existencia de una importante variacion in-
traespecifica no necesariamente relacionada con el dimor-
fismo sexual.

Varios autores han senalado casos puntuales de varia-
ciones en especies vivientes. Lucas Kraglievich (1930) ob-
servo que el grado de desarrollo del protocono del P4 y del
hipocono en los M1-M2 varian en Lycalopex gymnocercus.

En uno de los ejemplares que figuro, el protocono del P4
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esta bien expandido mesiolingualmente y se encuentra se-
parado del borde mesial del diente por una profunda esco-
tadura. En cambio, en otro ejemplar esta estructura es muy
cortay la escotadura esta poco marcada. En este Gltimo ani-
mal el hipocono de los M1-M2 es mayor y se haya lingual-
mente mas expandido. Kraglievich (1930) sefalé que el m3
izquierdo faltaba en un ejemplar de Lycalopex culpaeus y
menciond la carencia de M2y m3 en ejemplares estudiados
por Trouessart y Lonnberg, asi como la presencia de un M3
en un ejemplar depositado en el MACN. Mivart (1890) tam-
bién cit6 la presencia de M3 en Cerdocyon thous (Linnaeus,
1766), M2 en S. venaticus y m4 en Lycalopex culpaeusy Ce.
thous. De manera ocasional, los m2 y M2 de Speothos venaticus
pueden faltar naturalmente (Huxley, 1880; Mivart, 1890;
Kraglievich, 1930; Langguth, 1980) y lo mismo ocurre con el M2
de Cuon alpinus (Pallas, 1811) (Mivart, 1890). Algunos ejem-
plares de Cu. alpinus conservan el m3 (Huxley, 1880), pero
este diente falta generalmente en esta especie. Langguth
(1980) senald que en los especimenes de Speothos venaticus
que estudi6 (un total de 43), en el 7% faltaban los M2/m2
en conjunto, mientras que el 23% de ellos tenian el m2 pero
no el M2; en diez ejemplares los P3 estaban rotados, siendo
casi transversales a la direccion de la serie dentaria, lo cual
se correlacionaria con la falta de M2 y el acortamiento del
rostro (Langguth, 1980). En el marco de los estudios cladis-
ticos realizados (Prevosti, 2006, 2010), se detecto la exis-
tencia de polimorfismo en Speothos venaticus, tanto en
algunos caracteres craneanos (e.g, largo de los nasales,
desarrollo de la cresta sagital), como dentarios (i.e, presen-
cia de CAD en el P3; presencia de diastemas entre los pre-
molares inferiores).

En Lycaon pictus (Temminck, 1820), Steenkamp y Borrel
(1999) encontraron que frecuentemente faltan los m3, que
los P1-3 suelen estar apifados o rotados y, menos fre-
cuentemente, también los p1-4. Ademas, Buchalczyk et al.
(1981) reportaron la ausencia de los m3 (en ambas mandi-
bulas), la rotacién y desplazamiento de premolares en Ca.
lupus (Linnaeus, 1758), como asi también molares supernu-
merarios (m4, M3) pero restringidos a un solo lado de la
mandibula o el maxilar. Osgood (1934) registro la variacion
en la posicion del protocono del P4 en diferentes especies
de canidos (incluyendo a Ca. latrans Say, 1823) y la altura del

metaconido del m1 en Lycalopex griseus (Gray, 1837). Van
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Valen (1964), menciond la presencia de molares supernu-
merarios (M4/m5) y la ausencia del Gltimo inferior (m4) en
Otocyon megalotis (Desmarest, 1822), pero s6lo en un lado
de las series dentarias. También registro polimorfismo en la
presencia de los Gltimos molares en Speothos venaticus y
hallé las siguientes frecuencias en una muestra de 23 indi-
viduos: el M2 fue encontrado en ambos lados en cuatro
ejemplares, mientras que sélo en un ejemplar aparecio uni-
lateralmente; el m2 lo hizo en dieciséis individuos y unila-
teralmente en otro ejemplar. De los ejemplares vivientes de
Cuon alpinus estudiados por Baryshnikov (1996), 25 poseen
un metaconido en el m1, mientras que en otros cuatro esta
estructura esta reducida a una cristida; uno s6lo muestra un
entocdnido muy pequeno, que se diferencia sobre el cingulo
lingual del talonido y este cingulo rodea distalmente al hi-
pocdnido en dos especimenes, pero no llega a hacerlo en
otros diez ejemplares.

La variacion en otras estructuras del craneo fue observada
y descripta con enfoques tanto descriptivos como cuantita-
tivos. Mivart (1890, p. 102) hallé gran variabilidad en el de-
sarrollo de la cresta sagital y de los procesos postorbitarios
en ejemplares adultos de Lycalopex griseusy Lycalopex vetulus
(Mivart, 1890, p. 105-106). Lycaon pictus actualmente se
distribuye en dos grandes poblaciones ubicadas en el sury
este de Africa, respectivamente (MacDonald y Sillero Zubiri,
2004). Estas poblaciones presentan caracteres craneoden-
tarios que permiten diferenciarlas, ya que los individuos del
sur poseen un peso corporal mayor (25%), craneos mas an-
chos, LP4 mayores y Am2 menores (Girman et al, 1993).
Los craneos de algunas de las subespecies de Ca. latrans
fueron caracterizados morfométricamente con el uso de
técnicas multivariadas. Por ejemplo, Ca. latrans ochroppus
Eschscholtz, 1829 posee un craneo largo, que es mayor y
proporcionalmente mas ancho que Ca. latrans lestes Merriam,
1897. El craneo de Ca. latrans mearnsiMerriam, 1897 es mas
pequeno, mientras que el de Ca. latrans elepticus Elliot, 1903
es intermedio en tamano, pero relativamente ancho (Giles,
1960).

Pocock (1935) reviso las razas geograficas de Canis lupus
a lo largo de toda su distribucion y senal6 la presencia de
variaciones de tamafo, patron de pelaje, proporciones de
los miembros y algunos caracteres craneodentarios. Con

una escasa muestra de craneos europeos hall6 variaciones

88

de tamano (i.e, los ejemplares de Noruega poseen mayores
dimensiones, los de Francia y el sur de Europa, las meno-
res, con una diferencia del 7,50% en el largo condilobasal
(calculado con los datos de su tabla de pagina 654) y que un
ejemplar se distinguio del resto por presentar un rostro y un
p4 proporcionalmente mas ancho. Ademas, remarco que los
craneos de las hembras son menores que los de los machos.
Los lobos de Kamchatka presentan rostros, proporcional-
mente, mas anchos a la altura de los P1-P2 y los P2-P3,
medidas que son mayores que en los lobos europeos (Ca.
lupus lupus). Ca. lupus hodophylax Temminck, 1839, la su-
bespecie de Japdn, presenta un craneo de pequefio tamano
pero robusto con bullas deprimidas y proporcionalmente
pequenas. La subespecie india Ca. lupus pallipes Sykes, 1831
es, comparativamente, mas pequefa que el resto de las for-
mas palearticas, pero la subespecie de Arabia es, inclusive,
menor. Pocock (1935) también sefalé la diferencia de ta-
mano vy de forma (e.g, ancho del paladar, ancho interorbita-
rio y de la constriccion postorbitaria, elevacion de la frente,
inflamiento de las bullas timpanicas) entre las subespecies
de Ameérica del Norte. Con los datos brindados por este
autor se calculd el CV de algunas medidas craneodentarias
(LT, LCB, ABIC, ACP, AIM, ARC, LP, AP, LM, LP4, AP4, LM1,
AM1, Lm1, LC1, P2, P3, p2, p3, p4). Los valores abarcan el
rango de 7,07-15,27, perteneciendo los mas altos al AlM,
LC1, AP4, LP2, Lp2. La diferencia entre el valor minimo y
maximo de la mayoria de estas medidas es cercana al 30%,
aunque en algunas (AIO, LC1, P2) es mas elevada (aproxi-
madamente 40%) v, en el AP4, llega al 50%. Esta muestra in-
cluye hembras, machos y algunos con sexo indeterminado,
abarcando casi todas las poblaciones vivientes; aunque el
namero de individuos de cada una es pequeno. Dayan et al.
(2002) reportaron una pequena muestra de lobos de Israel
(9 hembras y 13 machos) con CV de medidas craneodenta-
rias en el rango de 3,09-10. Las mas variables fueron el
largo de la fosa del masculo temporal (10), ancho de P3
(9,21) y P2 (9,34), largo del m3 (9,04) y altura de la rama ho-
rizontal de la mandibula entre los p2-p3 (8,22).

En la revision de los lobos de América del Norte, Young
y Goldman (1944) describieron la variacion presente en las
poblaciones estudiadas. Por un lado, distinguieron una va-
riacion geografica reflejada por cambios en el pelaje y la

morfologia craneodentaria (robustez del craneo, largo rela-



tivo del rostro, expansion caudal del escudo supraoccipital,
forma de los frontales, tamano relativo de la denticion y de
los dientes). Seglin estos autores, los limites entre las su-
bespecies son difusos y, en general, |la variacion entre ellas
es continua. Por otro lado, mencionaron la existencia de
variacion "individual” que ocurre dentro de cada poblacion
(tamano, pelaje, detalles craneanos), que puede llegar a os-
curecer el patron geografico e impedir la asignacion a su-
bespecie de ejemplares con procedencias inciertas. En la
muestra estudiada por estos autores algunos individuos ca-
recian de m3y P1/p1, mientras que otros poseian incisivos
y premolares supernumerarios; asi como un pequefo M3
por detras del M2. También establecieron que, en general,
las hembras son de menor tamano y presentan crestas sa-
gitales menos desarrolladas que los machos, pero existe un
cierto solapamiento entre los sexos en el desarrollo de estos
caracteres.

Los lobos de Latvia también presentan algo de dimor-
fismo sexual en las medidas craneanas (en las hembras
son menores), asi como variacion geografica (el tamano de
estas variables aumenta hacia el este y el norte del pais;
Andersone y Ozolin$, 2000). Andersone y Ozolins (2000) es-
tudiaron 185 craneos de esta especie y encontraron que los
CV (sexos separados) varian entre 4,15 (LT) y 15,83 (distan-
cia entre los bordes labiales de los alvéolos de los c1), aun-
que la mayoria se encuentra entre 6 y 9. Encontraron una
diferencia del 22,78% entre el menor y el mayor LCB y una
del 26,71 para el ABIC. Ademas, hallaron que los m3 faltan
en 2,1% de los ejemplares (aunque sé6lo en dos la ausencia
era simétrica) y que una mandibula portaba un m4, mien-
tras otros craneos poseian M3. Por Gltimo, observaron que
en un ejemplar el alvéolo del p1 estaba reabsorbido, lo que
indica que perdi6 el diente en vida, mientras que en otro
ocurrié lo mismo con el P3 (Andersone y Ozoling, 2000). El
craneo de la subespecie Ca. lupus italicus Altobello, 1921 es
mas pequeno que el de Ca. lupus lupus, pero el ancho bici-
gomatico es relativamente mayor, al igual que el ancho
entre los procesos postorbitarios y la frente es mas plana
que en las otras subespecies (Nowak y Federoff, 2002).

Jolicoeur (1959; véase también Jolicoeur, 1975 y Kolenosky
y Standfield, 1975) estudid la sistematica de las grandes
especies de Canis de América del Norte utilizando técnicas

estadisticas bi- y multivaridas. Este autor hallé que en Ca.
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lupus los machos son 4% mayores que las hembras en las
medidas craneodentarias analizadas. Las poblaciones del
nordeste presentan craneos mas cortos y relativamente
mas anchos, mientras que en los del noroeste son mas
grandes, pero cortos y anchos que en los de la Columbia
Britanica. Los craneos de esta region y de la Isla de Vancouver
poseen P4 proporcionalmente menores y distancias inter-
bulares mas angostas, pero bullas mas infladas que el resto
de las poblaciones de América del Norte. Los de la isla de
VVancouver se destacan por presentar M1 proporcional-
mente cortos. Los ejemplares del este presentan, en térmi-
nos relativos, P4 mayores y paladares mas cortos que los
del oeste (Jolicoeur, 1959).

Nowak (1979) revisé la sistematica del género Canis del
Cuaternario de América del Norte, utilizando técnicas esta-
disticas (bi- y multivariadas), asi como caracteres cualitati-
vos, brindando importantes datos sobra la variabilidad
existente en las especies vivientes de ese continente. En Ca.
latrans not6 que existen variaciones en cuanto a la presen-
cia de CAD en los p2—-4. Otros caracteres variables son la
extension mesial del hipocono del M1 (que puede no llegar
a rodear la cara mesiolingual del protocono), el desarrollo
del paraconulo vy el hipocono del M2, el ancho del rostro, el
tamano de las bullas timpanicas, el ancho del M2, la forma
de la cresta sagital y lainclinacion de la rama ascendente de
la mandibula. En Canis rufus Audubon y Bachman, 1851 el
p2-3, ocasionalmente, lleva una CAD, mientras que el p&,
generalmente, lleva 2. En un ejemplar los M2 no estaban
presentes. También observo que en esta especie el grado
de abultamiento del escudo frontal es variable. Canis lupus
presenta en América del Norte variaciones geograficas
sobre las que fueron descriptas distintas subespecies (e.g,
Mech, 1970; véase mas arriba). Este autor hizo referencia
al amplio rango de tamanos que presentan estas subespe-
cies y remarco que algunas subespecies asiaticas (i.e, Ca.
lupus chanco Gray, 1863, Ca. lupus pallipes, Ca. lupus arabs
Pocock, 1934), ocupan el hiato con respecto a Ca. latrans o,
inclusive, poseen individuos con tamanos similares a esta
Gltima. Agrega que en América del Norte los ejemplares del
Artico presentan paladares relativamente muy anchos,
dientes carniceros grandes y premolares apinados, con res-
pecto al resto de las poblaciones de este continente. Ade-

mas, menciond que algunos especimenes se destacan por
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poseer rostros y frentes proporcionalmente mas anchos.
En la denticion, los p2 generalmente llevan una CAD, dos el
p3 vy una o dos el p4. En este Gltimo el cingulo distal puede
estar muy reducido, al igual que el protocono del P4. Los va-
lores de CV calculados por Nowak (1979) para las poblacio-
nes de ejemplares actuales de Ca. lupusy Ca. latrans se
encuentran entre 2,41y 9,01. Sin embargo, estos fueron es-
timados para cada sexo y subespecie por separado, por lo
que no representan la variacion total de la muestra estu-
diada.

Los estudios mas detallados fueron llevados a cabo en la
especie V. vulpes (Linnaeus, 1758). Miller (1912) encontrd
que la presencia de CAD en los premolares varia geografi-
camente. Este autor sefald que la disposicion de los premo-
lares (espaciados o en contacto), el tamano de la denticion en
relacion al craneo y el tamafo en si mismo de este Gltimo,
varian entre las diferentes subespecies. Ansorge (1994)
midio y compard cerca de 700 ejemplares de V. vulpes pro-
venientes del este de Alemania y encontré que los machos
son, significativamente, mas grandes que las hembras
(aproximadamente 4% de las medidas lineales) y que sus
craneos poseen rostros mas largos y dientes superiores
mas anchos. Los valores de CV (estimados por sexo y clase
de edad) estan entre 2,1y 15,3, siendo las medidas de los m3
y P1/p1 las mas variables, mientras que algunas craneanas
(e.g, ancho de la caja craneana, altura del craneo) fueron las
menos variables. Pavlinov (1975) estudi6 las anormalida-
des dentarias presentes en V. vulpes, V/. lagopus (Linnaeus,
1758) y U. cinereoargenteus, de las cuales algunas represen-
tan teratologias, ya que se tratan de morfologias aberrantes
(eg, clspides divididas, dientes supernumerarios, raices ex-
tras en posiciones no habituales), mientras que otras son
morfologias que pueden hallarse en otros géneros o espe-
cies de canidos (e.g, reduccion de los M2). Dentro de esta Gl-
tima categoria se encuentra la extrema reduccion de los M2
en V. vulpesy V. lagopus, 1a casi ausencia o ausencia del hipo-
conoen el M1 en un espécimen de V. vulpesy de V. lagopus,
respectivamente vy la presencia de M3 en algunos ejempla-
res de esta Gltima. Szuma (2000, 2002) estudio la variacion
de caracteres dentarios cualitativos, cuantitativos y conti-
nuos de Vulpes vulpes en Polonia. Encontré variaciones en
el desarrollo del cingulo lingual del 13 (desde casi ausente

hasta formar una cdspide), nimero de raices (una o dos) en
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los P1-p1, presencia y desarrollo de la CAD en los P2-3y
p2-4. En el P4 definid cuatro caracteres variables (Szuma,
2002): presencia de una escotadura entre el protocono y el
borde mesial del diente (desde profunda a ausente), des-
arrollo del parastilo (ausente a presente), contorno de la
cara labial (convexo, con una depresion en su parte media o
con dos depresiones en la parte media v distal) y la inte-
rrupcion del cingulo lingual (continuo o interrumpido). En el
hipocono del M1 encontré dos caracteres variables: hipo-
cono continuo o interrumpido por un surco; hipocono conti-
nuo con los cingulos mesial y distal, o no continuo (Szuma,
2002). En el m1 detecté que pueden presentarse ninguna,
una o dos clspides (entocondlido y “postmetacondlido”)
entre el entocénido vy el metacénido (Szuma, 2002). Lo
mismo ocurre entre el hipoconido vy el protoconido del m1
(Szuma, 2002). El borde lingual del p4 puede ser mas o
menos recto, presentar una convexidad que inclina distal-
mente, presentar esta convexidad y una suave concavidad
distal y un altimo morfotipo en el que esta concavidad es
una constriccion bien marcada (Szuma, 2002). El m3 puede
tener una o dos raices (o dos semifusionadas), presentar
una o dos clspides o estar congénitamente ausente
(Szuma, 2002). Szuma (1999) también registro que el m3
faltaba en 4,5% de los 1.453 ejemplares provenientes de
Polonia, el P1en 1,2% vy el p1en0,6%. La ausencia de los I1,
i1,12,i2,i3,c1,p2, p3, p4, m1y M2 sélo fue registrada en un
individuo (Szuma, 1999: 402). La presencia de parastilo en el
P4, CAP en P2—-P3/p2-3, ausencia de CAD en p4, ausencia
de entocondlido, presencia de “"postmetacondlido” en el m1
y presencia de una raiz bilobulada en el m3 son caracteres
poco frecuentes en esa muestra (Szuma, 2002). Estos ca-
racteres cualitativos no presentan dimorfismo sexual y su
variacion estaria explicada en parte por el tamafo de las pie-
zas dentarias. Si bien rara vez faltan los M2, este diente
muestra una alta tasa de desviaciones en la forma de la co-
rona, lo que indicaria una tendencia al acortamiento de la
serie dentaria superior (Szuma, 1999). Segln esta autora,
en general los dientes con estructuras mas complicadas
(eg, premolares con CAD, entoconilido del m1), son mas
grandes que sus homologos mas simples, lo que estaria
causado por la existencia de umbrales durante el desarrollo
dentario, impuesto por el tamano de estas estructuras en

determinados momentos del desarrollo (i.e, ciertas clspi-



des se desarrollan sdlo si el germen dentario alcanza un
tamano determinado; Szuma, 2002; véase también Kurtén,
1967). Adicionalmente, el m3 muestra una alta frecuencia
de patologias (deformaciones de la corona, anormalidades
en la implantacién; Szuma, 1999), que se vincularian con la
escasa importancia funcional del diente (Szuma, 2002).
Szuma (2004) estudié la variacion de las cristidas presen-
tes en el entoconido e hipoconido del m1 de V. vulpes a lo
largo de toda su distribucién. El rango de variacion de estas
estructuras abarca desde la ausencia de cristidas a la pre-
sencia de 2 cristidas que conectan al hipocénido con el en-
toconido (estado 2 y 3 del caracter 2 de Tedford et al, 1995,
respectivamente), pasando por varios estados intermedios
(Szuma, 2004). La frecuencia de los diferentes estados de-
finidos por esta autora varia en las distintas poblaciones y
existe una tendencia en el aumento de frecuencia de los es-
tados con mayor desarrollo de cristidas hacia el norte de la
distribucion de la especie (Szuma, 2004). Las piezas denta-
rias de V. vulpes que mostraron una mayor variacion en sus
dimensiones lineales fueron los m3, C1/c1, seguidos por los
P1/p1 (Szuma, 2000). El andlisis de estas variables cuanti-
tativas y cualitativas a lo largo del siglo XX, puso en eviden-
cia la existencia de fluctuaciones y cambios direccionales en
sus frecuencias/valores de los diferentes caracteres defini-
dos por esta autora (Szuma, 2003). Los caracteres cualita-
tivos de los P2—P3/p2—-p4y los | mostraron un aumento de
los estados mas complejos (e.g, presencia de CAD o cingu-
los mas desarrollados), mientras que los del m1, p1, P1y
m3 presentaron fluctuaciones en la frecuencia de sus esta-
dos, pero sin marcar una tendencia clara (Szuma, 2003). Las
medidas de estos dientes no variaron de tamano, aunque
los CV y los coeficientes de correlacion (entre diferentes me-
didas) si lo hicieron (Szuma, 2003). Las medidas dentarias
son significativamente mayores en los machos, aunque la
diferencia es poco marcada (1,01 y 1,8) siendo los caninos
los mas afectados por el dimorfismo sexual (Szuma, 2000).
El estudio del dimorfismo en esta especie, muestra que los
dientes de los machos, en especial los caninos, son mas
grandes que los de las hembras en un 3,6%, con un indice de
dimorfismo entre 1,01y 1,06 (Szuma, 2007). El dimorfismo
es mas marcado en las poblaciones palearticas que en las
nearticas, siendo los tamanos de los caninos y el m1, signi-

ficativamente diferentes (Szuma, 2007). Tanto en Paleartica
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como en Neartica el tamano de los dientes de V. vulpes sigue
la Regla de Bergmann, siendo mas grandes en los ambien-
tes mas frios y variables en la primera region y relacionado
a la temperatura y la humedad en la segunda (Szuma,
2008a). La presencia de otras especies de zorros también
afectaria el tamano de los dientes, a través de un meca-
nismo de competencia (i.e., desplazamiento ecoldgico de
caracteres; Szuma, 2008a).

Siguiendo un enfoque similar al de Szuma (1999, 2002,
2004), Gimranov et al. (2015) y Gimranov (2017) estudiaron
la variacion de rasgos cualitativos de la denticion de V. vulpes,
V. lagopusy Vulpes corsac (Linnaeus, 1768), encontrando re-
sultados comparables en lo que respectan a la variabilidad
de estas especies. Si bien la variabilidad de estas especies
se superpone, se encontraron diferencias significativas en
las frecuencias de algunos morfotipos o en la presencia/
ausencia de algunos de ellos en cada especie, rasgos que
sirven para diferenciarlas. En el contexto de una revision de
fosiles del género Vulpes de Europa, Bartolini Lucenti y
Madurell-Malapeira (2020) realizaron un estudio con una
muestra de Vulpes vulpes de Italia, en la que observaron un
patron de variacion similar al reportado previamente.

Otros estudios efectuados con medidas craneanas en V.
vulpes también coinciden en que los machos son mayores y
gue poseen craneos mas alargados y angostos en la cons-
triccién postorbitaria (Lynch, 1996). Churcher (1959b, 1960)
reviso el estatus sistematico del zorro colorado de América
del Norte (Vulpes vulpes), describiendo la variacion morfol6-
gica que presentaban en algunos caracteres los individuos
analizados. Este autor observé que el largo y ancho del ros-
tro, tamafo proporcional de las bullas timpanicas, ancho de
los basioccipitales, ancho de la arcada cigomatica, ancho de
la constriccion postorbitaria, extension de los foramenes in-
cisivos, desarrollo y orientacion del protocono del P4, ex-
pansion del hipocono del M1 vy largo de los premolares
superiores, varian geograficamente o intrapoblacional-
mente. Reconoci6 cuatro morfotipos de M1: 1. Cingulo la-
bial bien "redondeado”, talon ancho y borde mesial convexo;
2. Cingulo labial arqueado (comprimido al nivel de la unién
paracono—metacono), cara distal concava, talén angosto,
cingulo mesial prominente; 3. Similar al morfotipo 2 pero sin
cingulo mesial sobre el protocono y con una incipiente cls-
pide entre el hipocono v el protocono; 4. Cara labial “angu-
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losa”, talén alargado con las caras mesial y distal concavas
y un pequeno metacénulo (Churcher, 1959b). Cavallini
(1995, p. 421-427) encontrd que es posible distinguir a los
ejemplares de V. vulpes provenientes de diferentes regiones
geograficas (ie, América del Norte, Europa continental e In-
glaterra) usando la masa o medidas corporales externas.
Otro estudio realizado con esta especie en la Republica
Checa (Nentvichova y Andéra, 2008), en el cual estudiaron
785 especimenes, encontraron, ademas de diferentes pa-
tologias, la presencia de variaciones (algunas de ellas en
ambos lados de la denticion) similares a las reportadas por
Szuma (1999), como ser la presencia de raices extra (e.g,
M1), reduccion de la corona del M2, fusion de raices (e.g,
M2), o presencia de raices bilobuladas (e.g, en el m3), cam-
bio en la posicion de los dientes (e.g, P2, P3), pérdida de P1,
p1y m3, pero en general en bajas proporciones (0,1-9,7).
En ese pais V. vulpes también es dimérfico, siendo casi todas
las medidas craneanas mayores en los machos, con la ex-
cepcion del ancho de la constriccion postcraneana que es
mayor en las hembras (Hartova-Nentvichova et al, 2010).
Korablev et al. (2019) analizaron 17 medidas craneodetarias
de 403 craneos de V. vulpes colectados en cuatro sitios del
oblast Tver (Rusia). El dimorfismo sexual, calculado para
toda la muestra, alcanzé una media de 1,03 (min.: 0,99;
max.: 1,05), mientras que la media del CV (calculada para
cada sexo por separado) fue de 4,5, siendo el largo total del
craneo (CV 2,78) y el ancho del craneo en los procesos pos-
torbitarios (CV: 7,83), las medidas menos y mas variables,
respectivamente. Estos autores encontraron variaciones
entre las poblaciones estudiadas (e.g, LP4, LC1, ancho del
rostro), asi como también a lo largo de los anos de colecta
(véase también Gingerich y Winkler, 1979; Pengilly, 1984).

Szuma (2008b, 2011), realizé el mismo tipo de estudios
mencionados para V. vulpes en Vulpes lagopusy sus resulta-
dos revelaron un patrén similar de variacion, con variacio-
nes geograficas claras en el tamano de los dientes y craneos
relacionadas a condiciones climaticas, recursos alimenta-
rios y, secundariamente, a la competencia con otras espe-
cies. El dimorfismo sexual registrado en la denticion mostro
un indice macho/hembra de entre 0,99-1,13, mientras que
el CV promedio en el craneo y la denticion fue de entre 4-5,8
(Szuma, 2008b). La variacion de los polimorfismos encon-

trados en caracteres dentarios cualitativos también estaria
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explicada por factores ambientales, recursos alimentarios y
competencia interespecifica, con una menor influencia de
los primeros (Szuma, 2011). Daitch y Guralnick (2007) es-
tudiaron la forma del M1 de Vulpes lagopus usando morfo-
metria geométrica en dos dimensiones y encontraron
diferencias significativas (e.g, largo relativo, forma del ec-
toflexo) entre las poblaciones de las islas y las continenta-
les, pero no entre estas Gltimas. La divergencia en la forma
del molar se correlacion6 con la distancia geografica, pero
no con factores cimaticos como la temperatura y precipita-
cion media anual y estaria relacionada con cambios alomé-
tricos y procesos estocasticos. Las diferencias en el tamano
de este molar, entre todas las poblaciones, también fueron
significativas. Por Gltimo, Préa y Nanova (2020) hallaron di-
ferencias significativas en medidas craneanas en una po-
blacién de Vulpes lagopus, después de una importante
reduccion poblacional generada por enfermedades.

Yom Tov et al. (2003) detectaron un aumento en el ta-
mano absoluto y relativo a lo largo del siglo XX de algunas
variables craneodentarias (i.e, ancho bicigomatico, largo
del P4, diametro del C1) en las poblaciones de V. vulpes de
Dinamarca, lo cual estaria relacionada a un cambio en la dis-
ponibilidad de recursos alimentarios. Por otro lado, aparen-
temente esta especie sufrié una disminucion de tamano
(estimado a partir del largo del m1) al final del Pleistoceno en
Medio Oriente (Davis, 1977, 1981; véase Dayan et al, 1991).
Davis (1977, 1981) interpretd que esto se ha debido a un
aumento de la temperatura durante el inicio del Holoceno,
ya que en las poblaciones vivientes de América del Norte y
Eurasia el tamano (largo del cuerpo, largo del m1) de esta
especie posee una correlacion positiva con la temperatura.
Esta correlacion con la temperatura o la latitud ha sido de-
tectada en otras especies como Ca. lupus (masa corporal,
largo del m1, largo del cuerpo), Ca. latrans (masa corporal) y
Lupulella mesomelas (Schreber, 1775) (largo m1), Lycalopex
culpaeusy Lycalopex griseus (peso corporal, largo del cuerpo),
por lo menos en parte de sus respectivas distribuciones
(e.g, Rosenzweig, 1968; McNab, 1971; Davis, 1977, 1981;
Fuentes vy Jaksic, 1979; Dayan et al, 1991, 1992; Cavallini,
1995; Jiménez et al, 1995) y explicada a través de la Regla
de Bergmann o la Regla del Recurso (e.g, Rosenzweig, 1968;
Davis, 1977, 1981). Sin embargo, varios autores (McNab,
1971; Fuentes v Jaksic, 1979; Dayan et al, 1991, 1992) han



sefnalado que algunos de estos cambios son el producto del
desplazamiento ecolégico de caracteres causado por la pre-
sencia en simpatria de otras especies de canidos. Este (-
timo fenédmeno no s6lo afecta al tamafo de las especies,
sino también a las dimensiones relativas de varias piezas
dentarias (P4—M2, m1-2), especialmente aquellas relacio-
nadas a habitos alimentarios (Van Valkenburgh y Wayne,
1994; Marquez y Farifa, 2003). Otras variaciones clinales
no se correlacionan con la temperatura o la latitud, como ser
la observada en Canis aureus Linnaeus, 1758 (largo condilo-
basal) en el norte de Africa (Dayan et al. 1992). En este sen-
tido, Thurber y Peterson (1991) registraron un aumento de
tamano (peso corporal) en Ca. latrans correlacionado con el
aumento de la longitud geografica, lo cual estaria relacio-
nado a un cambio en la oferta alimenticia.

Mas recientemente, Asahara (2013a, 2013b, 2014a,
2014b, 2016) estudid la variacion cranial y dentaria en
Nyctereutes procyonoides y otros canidos, cuantificando la
presencia de molares extra (m4) en relacion al tamano rela-
tivo de los otros molares inferiores (m2/m1, m3/m1), asi
como el tamano del m1. En un primer analisis utilizd morfo-
metria geométrica para explorar la variacién del craneo
entre ocho poblaciones (y un total de 177 especimenes) dis-
tribuidas a lo largo de Japén (Asahara, 2013a). Encontré
cambios relativos en el tamano del parietal, frontal, en la
posicion del arco cigomatico y en el angulo entre el rostro y
el neurocraneo. Segln este autor la variacion observada
dentro de las poblaciones seria neutral, pero las diferencias
observadas con respecto a la poblacion de Hokkaido (la
cual seria otra subespecie), que basicamente involucran
cambios en el tamano relativo del parietal, el frontal y de la
posicion del arco cigomatico, estarian relacionadas con facto-
res climaticos. En un trabajo posterior (Asahara, 2016) estu-
dié 451 especimenes de Canis latrans, 153 de N. procyonoides
y 136 de U. cinereoargenteusy encontro que los especimenes
que poseen m& tienen cocientes m2/m1 (Ca. latrans, U.
cinereoargenteus) o m3/m1 (U. cinereoargenteus, . procyonoides)
mavyores que los que no los poseen. También, que los ejem-
plares de Ca. latrans que carecen de m3 poseen m1 signifi-
cativamente mayores en términos absolutos y en relacién
al tamano del m2. Asahara (2013b) también reporté que los
especimenes de V. lagopusy N. procyonoides sin m3 también

poseian m1 proporcionalmente mas grandes y encontré que
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este molar faltaba en el 32 y 56% de la muestra estudiada,
respectivamente por especie. Cabe destacar que s6lo una
baja proporcion (2,6 1-3,68) de los especimenes estudiados
presentaron un molar extra en la serie dentaria inferior. Este
autor relacion6 el patrén observado con la alteracion de la
activacion e inhibicion de las dinamicas de desarrollo dental,
las cuales son reguladas genéticamente. Con respecto a /V.
procyonoides, Kim et al. (2015) también encontraron dife-
rencias geograficas craneodentarias que en parte podrian
ser explicadas por la regla de Bergmann vy la regla de las
Islas.

Son escasos los estudios realizados con buenas mues-
tras de canidos de América del Sur vy, en general, corres-
ponden a estudios morfométricos enfocados a resolver
problemas sistematicos y de variacion geografica, en los
cuales la cuantificacion de la variacion morfologica no es el
principal objetivo. Por ejemplo, estudios basados en morfo-
metria tradicional y geométrica (Zunino et al, 1995; Prevosti
et al, 2013) encontraron que Lycalopex griseus y Lycalopex
gymnocercus forman una variacion clinal en la que los espe-
cimenes disminuyen de tamafo hacia el sur y el oeste en
respuesta a cambios ambientales (mayor aridez). Un estudio
del craneo de Cerdocyon thous, basado en morfometria ge-
ométrica, encontrd una importante separacion entre las po-
blaciones del norte del Amazonas y las que estan al sur de
esta cuenca, pero no entre estas Gltimas. Los craneos de los
especimenes recolectados al norte del rio Amazonas tienen
un rostro mas largo, asi como un acho bicigomatico y de la
caja craneana menores (Machado y Hingst-Zaher, 2009).
Otro trabajo mas reciente encontré un patron de variacion
clinal en el tamano del craneo de esta especie, diferenciada
en dos regiones: al norte del Ecuador coincide con la regla de
Bergmann, ya que los craneos aumentan al aumentar la la-
titud; al sur del Ecuador el tamano disminuye con la tempe-
raturay aumenta con la precipitacion (Martinez et al, 2013).
Martinez et al. (2018) también exploraron la relacion entre la
forma del craneo de Lycalopex culpaeus, utilizando morfo-
metria geométrica 2D, con factores ambientales y la es-
tructura genética de la especie, encontrando que su
evolucion esta relacionado a factores adaptativos, como a
procesos de evolucion neutral. Schiaffini et al. (2019) en-
contraron algo similar en Lycalopex gymnocercus utilizando

morfometria geométrica.
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El estudio de la poblacion actual de Lycalopex gymnocercus
mostro que el dimorfismo sexual presente es relativamente
bajo en comparacion con otras especies de carnivoros y
canidos (véase Gittleman y Van Valkenburgh, 1997; Van
Valkenburgh y Sacco, 2002; Prevosti y Lamas, 2006), con
una media de 1,025 vy sélo cinco variables (Al1, Al3, Ai1, Ac1,
Ap2) con un valor igual o mayor a 1,05. Algunas medidas
presentaron diferencias significativas entre los sexos, es-
pecialmente los caninos, p2—-m1 y algunas medidas de los
incisivos, molares y craneo (véase Prevostiy Lamas, 2006).
El CV se ubico en torno a 7,18, con un minimo de 3,48 (ACC)
y un maximo de 13,65 (Ai2). En el craneo, las variables LCB,
LOO, AW, ACC, LB, ABICO, LM tienen bajos valores de CV y
las ACP, AIM, APPO, ARC1, AB, APC, ARH altos valores, aun-
que los mas altos se observan en la denticion. El craneo
posee menores valores de CV que la denticion, diferencia
que es estadisticamente significativa. Los incisivos, caninos
y P1 son los mas variables en la serie dentaria superior y la
variacion disminuye en los P4—M1y aumenta levemente en
el M2. Los anchos de los incisivos, caninos y premolares tie-
nen CV mas elevados que los largos, mientras que en los
M1-M2 ocurre lo contrario. La serie dentaria inferior pre-
senta el mismo patrdn, aunque el m3 se halla entre los mas
variables y los anchos tienen siempre mayores CV que los
largos (Prevosti y Lamas, 2006).

Variacion intraespecifica de rasgos cualitativos craneanos
en una poblacion reciente de Lycalopex gymnocercus. El ana-
lisis de algunas variables dentarias cualitativas (Informacion
Suplementaria online 2), permitié observar que los P2/p2
nunca presentaron CAD, pero que ésta puede hallarse en los
P3/p3 o faltar ocasionalmente en el p4. En el P4, el borde
mesial puede ser recto, suavemente céncavo o estar muy
excavado, mientras que el protocono puede ser grande o
pequeno y corto. El cingulo lingual de este diente puede in-
terrumpirse en algunos ejemplares. En los M1-M2 el hipo-
cono puede estar dividido por un surco transversal, o rodear
la cara mesiolingual del protocono. En algunos ejemplares,
el paraconulo del M1 se encuentra ausente y el metacénulo
esta dividido en dos clspides. La presencia del protostilido,
entocondlido y mesoconido no es constante en el m1. El m2
muestra una gran variabilidad en el desarrollo del area dis-
tolingual, donde habitualmente se halla el entocénido, pero

también en la extension del cingulo mesiolabial y altura re-

94

lativa del metaconido con respecto al protocénido. En algu-
nos ejemplares faltan los diastemas entre los premolares,
pero en general se trata de individuos subadultos o juveni-
les. Mientras que el P1 no se encuentra en ambos lados de
unos pocos craneos, el p1y m3 faltan en un lado de un sélo
ejemplar, cada uno. Las frecuencias absolutas y relativas de
estas variables, calculadas sin incluir a los ejemplares poli-
morficos, se detallan en el archivo de Informacion Suple-
mentaria online 2.

Variacion de rasgos cuantitativos craneodentario en
ejemplares actuales de Lycalopex culpaeus. El C\V/ promedio
es de 8,15, desde un minimo de 4,57 a un maximo de 10,90
(Informacion Suplementaria online 2). Las medidas mas
variables son el ARC1, ABU, APC, ARHm1, ARHp4, dimen-
siones de los caninos, ancho de los premolares y tamafo de
los Gltimos molares (M2 y m3). La menos variable fue el
ACC, mientras que el resto de las variables posee valores
intermedios mas cercanos a la media.

Utilizacion de la informacion sobre la variacion intraespe-
cifica de los canidos vivientes como herramienta para in-
terpretar la diversidad de las formas fosiles. La sintesis
brindada muestra la existencia de una importante variacion
en el craneo vy la denticion de las especies actuales de cani-
dos. Los trabajos consultados abarcan distintas metodolo-
gias, especies y extensiones geograficas. Esta variacion
incluye la presencia de dimorfismo sexual, polimorfismo,
politipismo, variaciones clinales, temporales, asi como ras-
gos métricos y cualitativos. Como indican algunos pocos tra-
bajos (e.g, Englund, 2006; Lapoint et al, 2017), es probable
que parte de esta variacion sea epigenética.

Los CV calculados para Lycalopex culpaeus, aun cuando
la muestra no cubre todo su rango actual y lo observado en
la poblacion de Lycalopex gymnocercus sobre la variacion de
rasgos cualitativos dentarios, sumado al analisis de rasgos
continuos realizado por Prevosti y Lamas (2006), es con-
gruente con los detallados estudios llevados a cabo en es-
pecies holarticas y muestra la presencia de un elevado
polimorfismo y variacién intraespecifica. El caso de la po-
blacién actual de Lycalopex gymnocercus pone en evidencia
que aln muestras acotadas geografica y temporalmente
pueden presentar una considerable variacion en rasgos
tanto métricos como cualitativos.

Sin embargo, el empleo de esta fuente de datos tiene



sus limitaciones o complicaciones a la hora de tratar de
delimitar especies fosiles. Por ejemplo, los que utilizan mé-
todos multivariados (e.g, Schiaffini et al, 2019) nos mues-
tran la variacién que existe y su relacién con distintos
factores y procesos evolutivos, pero no se pueden aplicar a
la muestra fosil estudiada. Algunos trabajos incluyen mues-
tras muy pequefas, aunque en su conjunto muestran la
existencia de una importante variacion en rasgos cualitati-
Vos y cuantitativos, a una escala poblacional (polimorfismo)
e interpoblacional (politipismo), que incluyen caracteres cla-
sicamente usados en la diagnosis de taxones fosiles. Otro
aspecto relevante es que trabajos recientes basados en
estudios moleculares han propuesto la division de algunas
especies vivientes en diferentes unidades evolutivas (e.g,
Ca. lupus, N. procyonoides; Kim et al, 2015; Werhanh et al,
2020), pero esto no modifica los patrones observados (ie, la
variacion geografica e intrapoblacional de estas especies
continda siendo considerable). Otra limitante para nuestro
caso de estudio es que los analisis cuantitativos de rasgos
cualitativos y continuos se enfocan en especies de tamafno
pequeno a mediano y dietas omnivoras, las cuales no son el
mejor modelo para los fésiles estudiados. Sin embargo, se
puede apreciar que aln con una muestra de algunos pocos
especimenes de grandes hipercarnivoros (como Cuon alpinus,
véase mas arriba), rasgos utilizados en la sistematica y filo-
genia de los canidos resultan variables (e.g, presencia de
metaconido y desarrollo del entoconido del m1; Berta, 1989;
Tedford et al, 1995; Prevosti, 2006, 2010). Como fue suge-
rido por uno de los revisores (Saverio Bartolini-Lucenti, in /itt),
por su cercania filogenética y morfotipo, seria interesante
analizar en profundidad la variacion existente en los especi-
menes actuales de Speothos venaticus. Algunos datos exis-
ten sobre |a variabilidad en la presencia de los M2/m2,
clspides accesorias en los premolares, entre otros rasgos
(véase mas arriba). En los siete especimenes actuales que
se pudieron estudiar, se observaron algunas de estas varia-
ciones y otras (Prevosti, 2006, 2010) y en los CV calculados
se obtuvieron valores mayores a 10 adn en dientes que no
se encuentran en los extremos de las series dentarias (e.g,
P4/p4s, M1; Informacion Suplementaria online 2). Sin em-
bargo, por sutamano y por presentar un grado de reduccion
dentaria y especializacion hacia la hipercarnivoria mayor a

la de los grandes canidos fosiles estudiados, es probable
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que el patron de variacion de algunas estructuras no resulte
estrictamente comparable.

El uso de la variacion intraespecifica de especies actua-
les para contrastar el registro fosil no es tema nuevo, pero
no ha sido muy aplicado con los mamiferos fosiles de Amé-
rica del Sur. El uso del CV (con sus modificaciones) para eva-
luar la existencia de una o mas especies en una muestra
fosil se usa desde hace varias décadas (e.g, Simpson y Roe,
1939; Lande, 1977; Polly, 1998; Donnelly y Kramer, 1999;
Plavcany Cope, 2001; Cuozzo, 2008). La forma mas simple
utilizada es tomar como limite los valores observados en
especies actuales para considerar si hay mas de una espe-
cie en la muestra, lo cual ha sido criticado porque existen
casos donde la combinacion de especimenes actuales de
dos especies no genera CVs mayores a los observados en
estas especies por separado, o por el bajo poder estadistico
y/o alto “error de tipo I" de esta prueba (Cope y Lacy, 1992;
Donnelly y Kramer, 1999). Por tal motivo se han creado dis-
tintas pruebas que tienen en cuenta estos problemas (e.g,
Donnelly y Kramer, 1999; Plavcan y Cope, 2001), aunque
también hay que considerar el efecto de la distribucion es-
pacial de la muestra estudiada y que el tamano de las es-
tructuras medidas influyen en los valores de CV (Polly,
1998). Entonces, las muestras actuales y fosiles tienen que
ajustarse para que, en la medida de lo posible, resulten
comparables, limitando las comparaciones entre medidas
de piezas homélogas y considerando las diferencias de ta-
mano entre los taxones confrontados. Por otro lado, hay
que tener en cuenta la escala geografica y temporal de las
muestras estudiadas. Por ejemplo, si una muestra fosil es-
capa a lo esperado para una sola especie actual podria indi-
car la existencia de mas de una especie, la existencia de
variaciones a lo largo del tiempo (e.g, anagénesis) o la limi-
tacion del actualismo (e.g, especies extinguidas con mayor
variacion que las actuales; e.g, Plavcan y Cope, 2001).

Finalmente, hay que mencionar que algunos autores
destacaron cierta variacion intraespecifica en los taxones de
grandes canidos fosiles de América del Sur, entre las que se
encuentran la presencia de metaconido en un ejemplar de
P. troglodytes (Winge, 1895) y la reduccion del cingulo labial
del M1 en otro de A. dirus (Berta, 1989). Cartelle y Langguth
(1999) observaron que la presencia de la CAD en el P2 y p3

de P. trogodytes es variable y que esta reducida en el P3,
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aunque su tamano es variable (véase también Berta, 1989;
Prevosti et al, 2005). Algunos individuos de esta especie
poseen una profunda escotadura entre el borde mesial del
P4 y su protocono, mientras que en otros falta (Berta,
1989). El cingulo lingual del P4 sélo esta presente en algu-
nos materiales de esta especie (NHMD ZMK 1/1845:187,
NHMD ZMK 1/1845:2145; Berta, 1989). En el NHMD ZMK
1/1845:187, un M1, el cingulo mesial rodea al protocono co-
nectandose con el hipocono. Un ejemplar de P. orcesi (= P.
troglodytes; EPN \V 2873) posee un trazo de esta estructura
en el m1 (Hoffstetter, 1952). El M2 puede ser bi o tri-radi-
culado vy su hipocono puede estar ausente segin Cartelle y
Langguth (1999). Revilliod (1926) menciond que un ejemplar
de T. platensis (MHNG GEPI \V3291) presenta un pequeno
metaconido en el m1 (Fig. S12 de Informacion Suplementaria
online 1) y Prevosti et al. (2005) indicaron la existencia de
variaciones en el desarrollo de los procesos postorbitarios,
distancia de la constriccion postorbitaria, tamano de los
diastemas entre los premolares inferiores, expansion del hi-
pocono en el M1, tamafo relativo de los dientes carniceros
con respecto al resto de los molares, tamano relativo del p4
y presencia de una CAD en el p3. En A. dirus, el cingulo lingual
del P4 puede estar bien desarrollado en algunos ejempla-
res de Talara (yendo desde el paracono al metacono), mien-
tras que en otros es menos prominente y discontinuo
(Berta, 1989). El cingulo labial del M1 generalmente es con-
tinuo, aunque ocasionalmente esta reducido entre el para-
cono y el metacono (Berta, 1989). En algunos especimenes
de A. dirus (AMNH 56602) un cingulo bajo rodea mesial-
mente al protocono de este molar y se continua con el hi-
pocono (Berta, 1989). Por (ltimo, en esta especie, algunos
M2 estan rodeados por un cingulo completo (Berta, 1989).
Estas observaciones son congruentes con la informacion re-
copilada sobre el tema y lo registrado en canidos actuales

(véase mas arriba).
SISTEMATICA PALEONTOLOGICA
Orden CARNIVORA Bowdich, 1821
Familia CANIDAE Fischer von Waldheim, 1817

Subfamilia CANINAE Fischer von Waldheim, 1817

Género Theriodictis Mercerat, 1891
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Theriodictis Mercerat, 1891: 55.

Canis Lydekker, 1894: 3 (non Linnaeus, 1758).

Dinocynops Ameghino, 1898: 194.

Amphicyon Ameghino, 1904: 271 (non Lartet, 1836).

Palaeocyon C. Ameghino, 1917: 268 (non Lund, 1843).

Macrocyon Kraglievich, 1917: 277 (non Ameghino, 1881).

Canis (Theriodictis): Kraglievich, 1928: 14.

Therioditis Rusconi, 1932: 11 (escritura incorrecta de Therio-
dictis Mercerat, 1891).

Especie tipo. Theriodictis platensis Mercerat, 1891. Ensenadense
(Pleistoceno Temprano—Medio temprano); Provincia de Buenos
Aires (Argentina).

Especies incluidas. Theriodictis platensis.

Diagnosis enmendada. La misma que la especie, por mono-
tipia.

Distribucion geografica. Provincia de Buenos Aires, Argentina.
Distribucién cronoldgica. Edad Ensenadense (Pleistoceno
Temprano—Medio temprano; véase Prevosti et al, 2004b,
2009b).

Comentarios

La redefinicion de Theriodictis como un género monoti-
pico limita su diagnosis a los caracteres distintivos de su es-
pecie tipo T. platensis. La ausencia de autapomorfias hace
que la mayoria de los caracteres usados en el andlisis cla-
distico (Prevosti, 2006, 2010; asi como la topologia de la
Fig. S8 de la Informacion Suplementaria online 1) no sean
Gtiles para diferenciarlo de Protocyon (aunque si de los otros
grandes canidos) y sélo los separa la ausencia de ciertos ca-
racteres derivados en Theriodictis. Estas diferencias ya han
sido senaladas por autores previos (e.g, Berta, 1981, 1987,
1989; Berman, 1994) y corresponden a la presencia de en-
toconido bien desarrollado en el m1, M2 con tres raices y
ausencia de CAD en ciertos premolares (e.g, P3). Si bien el
hallazgo de nuevos ejemplares en muy buen estado de
conservacion permitié ampliar notablemente el conoci-
miento sobre la morfologia de este género (v, por lo tanto,
de T. platensis), la ausencia de ejemplares completos de
“Canis" geziy P. tarijensis (la especie de Protocyon morfolo-
gicamente mas cercana a T. platensis) dificulta la diagnosis
de este taxdn, al no permitir el examen del estado de ciertos
caracteres en estas Gltimas. Varios caracteres craneanos
(e.g. posicion del foramen rotundo, forma del proceso pa-
raoccipital, posicion del canal para el nervio facial en la cara
dorsal del petroso), dentarios (e.g, premolares graciles,



cingulo lingual del M1 reducido, ausencia del metaconido en
el m1)y postcraneanos (e.g, forma de las alas del atlas y del
arco neural en la cuarta vértebra cervical) permiten distin-
guirlo de Canisy A. dirus. La forma de la faceta sustentacu-
lar del calcaneo es generalmente eliptica o triangular en
Canisy A. dirus, por lo que puede ser otro caracter relevante
en la determinacion de estos taxones. “C." gezise diferencia
por poseer algunas estructuras dentarias mas grandes,
como el hipocono y metaconulo en el M1 y el metaconido
en el m1. Con respecto a Protocyon, ademas de las diferen-
cias que surgen del analisis cladistico, existen otros como
ser en éste el menor tamano del M2 vy del entocénido del
m1, el cual suele estar ausente. En Protocyon los premola-
res y el rostro son generalmente proporcionalmente mas
cortos y el paladar mas ancho. Dichos caracteres no pueden
observarse en P. tarijensis. Sin embargo, como ya lo senalé
Berta (1989), en esta dltima especie el protocono del P4
esta separado del borde mesial del diente por un surco mas
profundo que en T. platensis y presenta un menor desarro-
llo (vide infra), asi como ocurre con el hipocono del M1. En
cuanto al tamano, T. platensis posee en general medidas
menores que A. dirus, algo menores que “(Ca.” geziy mayores
que Protocyony Chrysocyon. Con respecto a este Gltimo, hay
claras diferencias en el tamano relativo de los dientes car-
niceros y los molares posteriores, entre otras (Informacion
Suplementaria online 2, 3).

Tedford et al. (2009) describen una nueva especie (The-
riodictis? floridanus) para el Plioceno Tardio-Pleistoceno
Temprano (Blanquense tardio—Irvingtoniense temprano) de
Florida, EE.UU. Fue asignada con dudas a Theriodictis, ba-
sandose en la presencia de un gran m1 sin entocénido y de
un proceso angular alto. Cabe destacar que el conjunto de
caracteres que presentan estos ejemplares (dos fragmen-
tos mandibulares con m1-m2) no coincide con la morfolo-
gia de Theriodictis. Por un lado, el metaconido del m1 esta
mas desarrollado que en los ejemplares de Theriodictis que
conservan esta estructura y, por el otro, el entocénido esta
presente y mucho mas desarrollado en el m1 de T. platensis.
El entoconido del m1 de T.? floridanus presenta cierta va-
riacion estando formado en el holotipo (UF 19324) por una
pequena clspide y una cristida que corre a lo largo del
borde lingual del talonido o reducido a una cristida en el UF

133922. El proceso angular es semejante al de los géneros
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sudamericanos, pero el borde dorsal es algo mas concavo y
forma una suerte de gancho dorsal. La morfologia de estos
estos ejemplares no permite vincularlos a los géneros
sudamericanos y la combinacion de caracteres presentes en
el m1 coinciden con Lycaon pictus, Xenocyon Kretzoi, 1938y
con los ejemplares descriptos para Orocual (Rincén et al,
2009; Ruiz-Ramoni et al, 2022; véase mas abajo). También
hay que tener en cuenta que el holotipo de T.? floridanus
(UF19324) no posee el m1 completo, por lo que no es posi-
ble constatar la presencia de un metacénido en el mismo.

En cuanto a la posicion filogenética de T.? floridanus, los
analisis de Prevosti (2006, 2010) (véase también Austin et al,
2013) lo ubican como grupo hermano de “C" gezi+Speothos
venaticus+ Theriodictis+Protocyon. En las topologias obteni-
das en este trabajo (Figs. S7 v S8 de la Informacién Suple-
mentaria online 1) este taxén también se ubica como grupo
hermano del ORS16 1332, dentro de un clado que incluye a
estos taxones, al ORS20 266 v a los Xenocyon de América
del Norte (Fig. S7). En la otra topologia obtenida (Fig. S8),
este clado se divide en dos subclados, uno de los cuales con-
tiene a T.? floridanus como grupo hermano del ORS16 1332,
pero que incluye también al ORS20 266, "Ca.” geziy a los
Xenocyon de América del Norte. Sin embargo, dado lo frag-
mentarios de estos especimenes de América del Norte, es
necesario encontrar restos mas completos para corroborar
esta hipotesis.

La topologia presentada en la Figura S7 de la Informa-
cion Suplementaria online 1 agrupa en un clado a Protocyon,
Theriodictis, " C" gezi, T.? floridanus y los ejemplares de América
del norte de Xenocyon lycaonoides (cf. Zrzavy et al, 2018) y
podria servir de base para sinonimizar estos géneros bajo el
nombre de Protocyon por el principio de prioridad. Sin em-
bargo, dado la presencia de otra hip6tesis que permite plan-
tear un esquema taxonémico mas conservador en términos
de cambios nomenclaturales, se prefiere seguir la topologia
de la Fig. S8 y la propuesta de Prevosti (2006).

Finalmente, existe la mencién de Theriodictis sp. para
sedimentos del Pleistoceno Tardio de la localidad
ecuatoriana de Guamote (1° 55" S; 78° 42" O; Chimborazo)
(Berta, 1981, 1987, 1989), basada en el ejemplar MNHN
GMT-1 ("incomplete left ramus with p2—p3, m1-m2", véase
Berta, 1989, p. 96) (rama mandibular izquierda incompleta

con p2-p3, m1-m2) que fue descripto en Berta (1989).
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En dicha obra aparece primero determinado como T.
platensisy posteriormente como P. troglodytes (Berta, 1989).
En la enumeracion de las localidades fosiliferas, Berta (1989)
menciona un solo ejemplar referido a P. troglodytes para
Guamote (Berta, 1989). Por otra parte, Marshall et al. (1984,
p. 50), mencionan: "At Guamote (50 km south of Riobamba) an
incomplete mandible of Protocyon (5.1, includes Theriodictis —
Berta, unpublished)’ (En Guamote (50 km al sur de Riobamba)
una mandibula incomplea de Protocyon (s.l, incluyendo
Theriodictis — Berta, no publicado). Gracias a fotografias
facilitadas por Sergio Tarquini, Lilian Cazes y Guillaume Billet
(MNHN) se puede confirmar que este ejemplar pertenece a
P. troglodytes (véase Informacion Suplementaria online 1y
2). La reciente mencién de Theriodictis para Orocual

(Venezuela; Ruiz-Ramoni et al,, 2022) se discute mas abajo.

Theriodictis platensis Mercerat, 1891
Figuras 3—11, Informacion Suplementaria online 1

Figs. S11-512, Informacion Suplementaria online 2

Theriodictis platensis Mercerat, 1891: 55.

Canis morenoi Lydekker, 1894: 3—4.

Dynocynops morenoi (Lydekker, 1894) Ameghino, 1898: 194.

Palaeocyon platensis (Mercerat, 1891) C. Ameghino, 1917: 268.

Macrocyon platensis (Mercerat, 1891) Kraglievich, 1917: 277.

Macrocyon morenoi (Lydekker, 1894) Kraglievich, 1917: 277.

Palaeocyon troglodytes: Revilliod, 1926: 7.

Canis (Theriodictis) platensis (Mercerat, 1891) Kraglievich,
1928: 34.

Canis (Macrocyon) morenoi(Lydekker, 1894) Frenguelli, 1929:
59-64.

Holotipo. MLP 10-80, fragmento de hemimandibula derecha
conelm1.

Localidad tipo. Mar del Plata (38° 00’ S; 57° 34’ 0), General
Pueyrredon, Provincia de Buenos Aires, Argentina (Mercerat,
1891: fig. 2).

Diagnosis enmendada. Canido de gran tamano, con medidas
lineales generalmente mayores que en Protocyon (Informa-
cion Suplementaria online 2, 3); canal del nervio facial des-
plazado rostralmente con respecto al canal para el nervio
auditivo; frontales no inflados y frente deprimida en vista
lateral; senos frontales expandidos que penetran dentro de
los procesos postorbitarios y llegan posteriormente casi o

hasta la sutura frontoparietal; foramen rotundo abierto in-
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dependientemente del canal aliesfenoideo; proceso paraoc-
cipital muy expandido posteroventralmente; proceso cigo-
matico del maxilar alto con ancha superficie para la insercién
del masculo masetero superficial; proceso angular rectan-
gular (extendido dorsoventralmente), con amplias fosas
para las ramas inferior y superior del midsculo pterigoideo
medial; l6bulo subangular robusto cingulo; cingulo mesio-
lingual del I3 poco desarrollado; dientes carniceros (P4/m1)
proporcionalmente grandes con relacién a los molares; pro-
tocono del P4 pequefio; M1 con hipocono, metacénulo y cin-
gulo mesial reducidos y paracono grande; M2 con tres raices
y con metacono reducido pero conspicuo; m1 con entoc6-
nido presente, metaconido ausente o muy reducido, trigé-
nido grande y talénido pequeno; m2 con cingulo mesiolabial
poco desarrollado, paracristida fuerte y metaconido pe-
queno; clspide principal de los premolares graciles; clspide
accesoria distal ausente en P2—3y p2; capitulo del himero
romo; alas del atlas largas y con bordes laterales rectos;
arco neural de la cuarta vértebra cervical con borde lateral
recto; area de origen de los masculos tibial posterior y fle-
xor digital largo muy comprimida transversalmente y des-
plazada hacia el margen lateral; faceta sustentacular del
calcaneo cuadrangular (modificado de Berta, 1989; Berman,
1994).

Distribucion geografica. Provincia de Buenos Aires, Argentina.
Distribucion cronoldgica. Edad Ensenadense (ca. 1,8-0,5 Ma).

Materiales estudiados

MLP 10-80 (holotipo de T. platensis): fragmento de rama
horizontal izquierda con m1. Procedencia geografica: Mar
del Plata (38°00'S; 57° 34" O; Buenos Aires, Argentina; Fig.
2). Procedencia estratigrafica: Ensenadense. Fue hallado en
la “Base del Pampeano” (Mercerat, 1891). Sin embargo,
posee escasa informacion estratigrafica y geografica aso-
ciadas (véase Prevosti et al, 2004b, 2009a, 2009b).

MLP 10-51 (holotipo de C. morenoi): craneo incompleto,
fragmentado, con los P2—M2 derechos y los C1, P2, P3
(fragmento), M1-2 izquierdos; hemimandibula derecha casi
completa con los c1 (roto), p2—3, mitad distal del p4, m1-3
(Fig. 6). En el craneo falta gran parte de la caja craneana in-
cluyendo al occipital, los premaxilares, pterigoideos, parte
de los arcos cigomaticos y de la region orbitoesfenoidea de-

recha. Presenta numerosas fracturas con desplazamientos



entre los diferentes fragmentos, especialmente en el pa-
ladar y el rostro. En esta altima region faltan algunos
fragmentos de los maxilares, la porcion derecha esta com-
primida lateralmente vy los nasales se hallan hundidos. La
hemimandibula posee algunas grietas. Estan rotos su ex-
tremo anterior, la porcion lateral del condilo y el borde pos-
terodorsal del proceso coronoides. La rama horizontal se
encuentra parcialmente reconstruida con resina epoxi. Este
ejemplar ha sufrido cierto deterioro desde su descripcion
original (véase Lydekker, 1894; Prevosti y Reguero, 2000).

Procedencia geografica: “Estacion Central” de la ciudad de
Buenos Aires (34° 38" S; 58° 28’ O; Ciudad Auténoma de

Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigrafica:
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Ensenadense. Fue hallado en “las capas del infra—Pampeano”
en niveles que "estan casi al nivel del rio y en consecuencia
por debajo de las capas pampeanas superiores” (Lydekker,
1894, p. 3). De acuerdo a un perfil paleomagnetico reali-
zado en la interseccion de las calles Libertador y Cerrito
(Nabel y Valencio, 1981; Soibelzon et al, 2008) este fosil po-
dria provenir de sedimentos de polaridad reversa del cron
Matuyama.

MHNG GEPIV3291: craneo incompleto con los premaxi-
lares, los arcos cigomaticos, condilos occipitales, pterigoi-
deo, region aliesfenoidea, las bullas timpanicas rotas,
C1-M1 derechos y C1, P2—-M2 izquierdos; martillo y yun-

que derechos; hemimandibula derecha casi completa e iz-

Figura 2. Mapa que muestra la ubicacion de las principales localidades paleontoldgicas con restos de grandes canidos de América del Sur: 1,
Inciarte (Venezuela); 2, Muaco (Venezuela); 3, La Carolina (Ecuador); 4, Guamote (Ecuador); 5, Talara (Per(); 6, Itapipoca (Brasil); 7, Laredo de
Soledade (Brasil); 8, Curimatas (Brasil); 9, Sao Raimundo Nonato (Brasil); 10, Campo Formoso (Brasil); 11, Lagoa Santa (Brasil); 12, Tarija (Bolivia);
13, Nuapua (Bolivia); 14, Gruta Clarabela (Brasil); 15, rio Bermejo (Argentina); 16, arroyo Toropi (Argentina); 17, rio Carcarana (Argentina); 18,
arroyo Ensenada (Argentina); 19, Alvear (Argentina); 20, arroyo El Chui (Brasil); 21, Balneario Hermenegildo (Brasil); 22, sitio arqueoldgico La
Bellaca (Argentina); 23, Ramallo (Argentina); 24, San Pedro (Argentina); 25, Ciudad Autonoma de Buenos Aires (Argentina); 26, Wilde (Argentina);
27, Mercedes (Argentina); 28, Lujan (Argentina); 29, Paso Otero (Argentina); 30, Necochea y Quequén (Argentina); 31, Centinela del Mar
(Argentina); 32, Miramar (Argentina); 33, Playa del Barco (Argentina); 34, Camet Norte (Argentina); 35, Arroyo Santa Elena (Argentina); 36,
Playa Santa Elena (ex Balneario Jawa; Argentina); 37, Mar del Plata (Argentina); 38, Orocual (Venezuela); 39, Paso Mufoz (Uruguay).
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Figura 3. Craneo y mandibula de Theriodictis platensis (MLP 96-1X-1-1): 1, craneo en vista dorsal; 2, craneo en vista ventral; 3, craneo en vista
lateral; 4, hemimandibula derecha en vista labial. Escala= 5 cm.
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quierda incompleta, con c1, p4—m2 derechos y c1, p3—m2
izquierdos (Informacién Suplementaria online 1, Figs. S11-
S12). El craneo presenta muy poca deformacion plastica,
estando la mitad derecha del rostro algo comprimida late-
ralmente. Este ejemplar fue estudiado a base de una réplica
del craneo donado por Christian Meister del MHNG. Réplicas
de las mandibulas fueron estudiadas en el BM (BM 26416:
hemimandibula derecha; BM 26416a: hemimandibula iz-
quierda). Ademas, Lionel Calvin del MHNG facilito fotografias
de muy buena calidad. Procedencia geografica: barrancas
costeras en la desembocadura del arroyo Santa Elena (37°
51'S; 57° 30" O; Mar Chiquita, Buenos Aires, Argentina; Fig.
2). Procedencia estratigrafica: Ensenadense tardio. Este
ejemplar se extrajo a algunos pies por arriba del nivel del
mar (Revilliod, 1926). Vucetich et al. (1997) basandose, entre
otras evidencias, en la presencia de Mesotherium cristatumy
Tapirus sp., correlacionan el sector inferior de las barrancas
ubicadas en las inmediaciones de la desembocadura del
arroyo Santa Elena con el “Ensenadense cuspidal” de “las tos-
cas del Rio de La Plata” (Ciudad Autbnoma de Buenos Aires).
Segln recientes analisis paleomagnetolagicos (Bidegain et
al, 2005), en la desembocadura del arroyo Santa Elena sélo
afloran sedimentos con polaridad normal correspondientes
al cron Brunhes, lo que permite restringir la edad de este
ejemplar al Ensenadense tardio (entre 0,78y 0,5 Ma; Prevosti
et al, 2009b). Cione et al. (2002) reconocieron un nivel ma-
rino correspondiente a un estadio interglacial mas antiguo
que el dltimo interglacial y mas joven que 0,78 Ma, a 1,5 m
desde la base de la barranca cerca del arroyo Santa Elenayy,
por lo tanto, por arriba del nivel portador del ejemplar de
Theriodictis.

MLP 96-IX-1-1: craneo casi completo con los 11, 13-M2
izquierdos, 11-M2 derechos y ambas hemimandibulas con
casi toda la denticion (i1, i3—m2 izquierdos; i2—m2 dere-
chas); atlas; tercera y cuarta vértebras cervicales; fragmento
del arco neural con la postcigoapéfisis de una vértebra
toracica; las siete vértebras lumbares; el sacro; catorce vér-
tebras caudales: primera a cuarta y de la quinta? a la deci-
mocuarta?; siete fragmentos distales de costillas; primera
costilla izquierda; cuarta costilla derecha e izquierda sin la
porcion proximal; quinta costilla izquierda; fragmentos pro-
ximales de la sexta? a la octava? costilla derecha; novena?

costilla derecha; décima? costilla derecha sin la porcion an-
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terior; decimoprimera y duodécima costilla derecha incom-
pletas; fragmento proximal de la escapula derecha; frag-
mento distal de la escapula izquierda; himeros, radios y
ulnas derechas e izquierdas; metacarpianos segundo a
quinto izquierdos v las falanges correspondientes a estos
dedos; pelvis con el borde anteroventral del ilion izquierdo,
el pubis y el isquion rotos; fémur derecho; cabeza y trocan-
ter mayor del fémur izquierdo; rétula derecha; tibia derecha
y fragmento distal de tibia izquierda; fibula derecha casi
completa y dos fragmentos distales de Ia fibula izquierda;
metatarsianos segundo a quinto, izquierdos y derechos;
falanges proximales y medianas de los dedos segundo a
quinto de ambos miembros posteriores; falanges ungueales
del autopodio posterior derecho de los dedos segundo a
quinto; falanges ungueales del autopodio posterior iz-
quierdo de los dedos tercero a cuarto (Figs. 3, 5-10). Pro-
cedencia geografica: barrancas del rio Parana en las
cercanias de Ramallo (33° 29’ S; 60° 00’ O; Buenos Aires,
Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Ensenadense
tardio. Este ejemplar fue encontrado en un sedimento limo
arenoso que aflora entre 1y 2 m por encima del nivel del rio.
De este nivel provienen restos de Scelidodon, taxon que
esta restringido en la region pampeana a la Biozona de
Mesotherium cristatum (Prevosti y Palmquvist, 2001; Prevosti
et al, 2004b, 20093, 2009b; Voglino y Pardinas, 2005). Este
nivel se correlaciona con la unidad aloestratigrafica 4 del per-
fil relevado en la zona de Baradero por Nabel (1993), locali-
dad situada a 60 km al SE de Ramallo (véase Prevosti y
Palmquist, 2001) y corresponde al sector C de la unidad 8 de
Voglino y Pardinas (2005). Dicho nivel se encuentra inme-
diatamente por encima del limite paleomagnético Matuyama/
Brunhes, por lo que la edad de este material seria menor a
0,78 Ma (Nabel, 1993).

MMP 2700: fragmento anterior de craneo con [1-M2
izquierdos y 11-P2 derechos; hemimandibulas rotas por
detras los p4, coni1-3, ¢, p1-4 izquierdos ei1-3,cy p1-3
derechos; fragmento de caja craneana formado por parte
del frontal, parietal y temporal izquierdos. Procedencia
geografica: 110 m al S de la bajada de Playa Santa Elena
(37° 52" S, 57° 30' O; Mar Chiquita, Buenos Aires, Argen-
ting; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Ensenadense tardio.
EI MMP 2700 proviene del nivel 2 del perfil de Prevosti et al.
(2004b). A base de la presencia de Mesotherium cristatum y
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de la correlacion con el perfil de Bidegain et al. (1998: 235-
238), este nivel tendria una edad 0,78-0,5 Ma (Prevosti et
al, 2004b, 20093, 2009b). Trabajos de campo permitieron
obtener muestras paleomagnéticas en esta localidad, que
poseen polaridad normal y son interpretadas como perte-
necientes al cron Brunhes (Prevosti et al, 2009b), corrobo-
rando la hipdtesis de Prevosti et al. (2004b).

MLP 96-XI-10-1: caja craneana con parte de los parie-
tales, temporales, el occipital (incluyendo el condilo iz-
quierdo) y parte de la bulla timpanica derecha; fragmento
de maxilar derecho con P4—M1; fragmento de yugal aislado;
fragmento de frontal derecho; nasales aislados; fragmento
formado por los premaxilares y parte de los maxilares, con
I12—C1, P1 (roto) derechos vy 12—P3, P4 (roto) izquierdos; he-
mimandibula izquierda con i2—c1, p2—m3 y hemimandibula
derecha con p2-3, m1-m2; segunda vértebra toracica y
sexta—séptima lumbares; esternebra; astragalo, cuboides y
ectocuneiforme derechos; metatarsianos derechos segundo
a quinto; falanges proximales de los digitos tercero a quinto
derechos; falange medial derecha del quinto digito poste-
rior; seis huesos sesamoideos proximales (Figs. 6, 9). Pro-
cedencia geografica: Arroyo Las Hermanas, Ramallo (33° 29’
S; 60° 00’ O; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia
estratigrafica: Ensenadense tardio. Fue hallado en el mismo
nivel estratigrafico que el MLP 96-1X-1-1 (véase mas
arriba), por lo que puede asignarse al Ensenadense tardio.

MPS 2: craneo y mandibula con los 1I3-M2,i1-2, c1-m?2
derechos y 11-M2, i1-m2 izquierdos; vértebras toracicas
duodécima y decimotercera; las siete vértebras lumbares,
sacro, y 12 vértebras caudales: segunda a décima y deci-
motercera? a decimoquinta?; dos costillas derechas (deci-
motercera? y decimosegunda?); baculum; fragmento
proximal de humero izquierdo; ambos fémures, tibias, as-
tragalos y calcaneos; navicular, entocuneiforme, mesocu-
neiforme y ectocuneiforme derechos; metatarsianos quinto,
cuarto (roto) y segundo (roto) derechos, y segundo a quinto
izquierdos pero incompletos; falanges proximales y media-
les de los dedos segundo, tercero y cuarto izquierdos; fa-
langes derechas proximales y mediales de los dedos segundo
a quinto y segundo a cuarto del miembro posterior, respec-
tivamente; falange ungueal derecha del dedo posterior ter-
cera o cuarta (Figs. 4, 11). Procedencia geografica: cantera

ubicada entre la antiguay la nueva Ruta 9, 1 km al SE del rio
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Tala, ex campamento de Vialidad Nacional (33° 47’ 39" S;
59° 37'07" O; San Pedro, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2).
Procedencia estratigrafica: Ensenadense tardio. Fue encon-
trado en un nivel limoarenoso marron (7.5YR5/3), a 2 m de
profundidad. No hay fésiles asociados que permitan esta-
blecer la edad de este nivel. Recientes trabajos de campo
permitieron obtener muestras paleomagnéticas en esta
cantera. El nivel portador posee polaridad normal corres-
pondiente al cron Brunhes pero se encuentra inmediata-
mente por encima de la reversién Brunhes/Matuyama
(Prevosti et al, 2009b). La reversion Matuyama/Brunhes se
da en la base los perfiles de otras canteras de San Pedro
(Nabel, 1993; Prevosti et al, 2009b), donde también fueron
encontrados restos de mamiferos ensenadenses (e.g,
Glyptodon muniziy Mesotherium cristatum). La posicion es-
tratigrafica de este ejemplar es similar a la de los encontra-
dos en Ramallo y se interpreta que también le corresponde
una edad Ensenadense tardia.

Descripcion

Craneo. El craneo es robusto, presentando un rostro, pala-
dar y caja craneana anchos, con fuertes arcos cigomaticos
lateralmente expandidos. El rostro es proporcionalmente
corto y ancho, aunque no al extremo observado en Protocyon
y esta poco comprimido por detras de los caninos. La aber-
tura nasal es subcircular y proporcionalmente ancha. El pa-
ladar se encuentra muy expandido transversalmente al nivel
de los P4—M1. Contrariamente a lo indicado por algunos au-
tores (e.g, Kraglievich, 1928, p. 18) la region frontal es, en
vista lateral, relativamente planay poco elevada, a diferen-
cia de algunas especies de Canisy de Aenocyon. Los arcos
cigomaticos son muy robustos y delinean lateralmente un
contorno angular ancho. El borde anterior de la érbita se
ubica sobre el surco carnicero del P4. La constriccion pos-
torbitaria esta poco marcada en los MLP 96-1X-1-1y MMP
2700, siendo mas angosta en los MHNG GEPI V3291 y MLP
10-51. La fosa mesopterigoidea es, proporcionalmente,
ancha, en particular en su extremo anterior.

La cara dorsal de los nasales es suavemente convexa,
especialmente en su mitad anterior. Posee una depresion
(fosa frontal) a lo largo de la sutura internasal que se conti-
nua en los frontales. Su ancho maximo se encuentra en su

porcién mas rostral, se estrecha caudalmente hasta el nivel
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Figura 4. Craneo y mandibula de Theriodictis platensis (MPS 2): 1, craneo en vista dorsal; 2, craneo en vista ventral; 3, craneo en vista lateral;
4, hemimandibula derecha en vista labial. Escala= 5 cm.
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del foramen infraorbitario donde vuelve a ensancharse. A
partir de este punto se comprime suavemente hasta su ex-
tremo mas caudal, terminando en un proceso frontal relati-
vamente corto y ancho. Su borde rostral esta muy escotado,
dado que el proceso nasal y un proceso medial se encuen-
tran bien expandidos rostralmente. Se extiende caudal-
mente hasta (MLP 96-IX-1-1, MPS 2 y MHNG GEPI V3291)
o0 apenas por detras (MLP 10-51) de la sutura fronto-maxi-
lar. El ejemplar MLP 96-IX-1-1 presenta tres pequefos fo-
ramenes en la superficie dorsal, a la mitad del largo de los
nasales, dos en el izquierdo y uno en el derecho. El prema-
xilar posee un cuerpo robusto que esta expandido transver-
salmente. El proceso nasal se encuentra anteroposte-
riormente bien expandido en su base, pero llegando casi
sobre la mitad del P2 se comprime caudalmente. En la cara
lateral del premaxilar derecho del MLP 96-1X-1-1 se ob-
serva un pequefo foramen nutricio. Los procesos palatinos
limitan medialmente a unas grandes fisuras palatinas. Estas

son reniformes, con el borde lateral curvo y el medial recto,

Figura 5. Denticion de Theriodictis platensis (MLP 96-1X-1-1): 1, serie
dentaria superior izquierda en vista oclusal; 2, serie dentaria inferior
derecha (p2—-m2) en vista labial; 3, serie dentaria inferior derecha
(p2—m2) en vista oclusal. Escala= 2 cm.
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se ensanchan caudalmente y llegan hasta el borde distal del
canino (MLP 10-51) o a la mitad del diastema entre C1-P1
(MMP 2700, MLP 96-XI-10-1, MLP 96-1X-1-1y MPS 2).
En su cara externa, el maxilar presenta un formen in-
fraorbitario eliptico que se abre sobre la mitad posterior del
P3 vy otro pequeno foramen sobre el borde anterior del P2 o
entre los P2—-1 (MLP 96-IX-1-1 maxilar derecho). En el ma-
xilar derecho del MPS 2 se observan dos pequenos forame-
nes, uno sobre el P1 y otro sobre el P2, mientras que en el
maxilar izquierdo hay uno solo sobre el P1. Los yuga alveo-
larios del canino y del P4 estan muy marcados. Por delante
de la orbita hay un area plana a suavemente concava. En la
region medio-caudal del maxilar el borde dorsal es convexo
y forma, junto al nasal y al frontal, una zona longitudinal in-
flada a ambos lados de la sutura internasal e interfrontal.
Esta estructura se encuentra menos desarrollada en el MLP
10-51. El proceso frontal se extiende entre el frontal y la 6r-
bita; es ancho y su contacto con el frontal es irregular y
truncado. Por debajo de la porcion ventral del yugal se ex-
pande lateralmente y la rodea. En la cara ventral del proceso
palatino se observa el foramen palatino mayor, ubicado ad-
yacente al paracono del P4 y casi completamente rodeado
por el maxilar, excepto en su porcion mediocaudal donde
contacta con el palatino. A partir de este foramen corre ros-
tralmente el surco palatino que llega a la incision homaénima.
El foramen palatino menor se ubica adyacente a la mitad del
M1. El proceso pterigoideo esta fuertemente desarrollado.
En la cara lateral de la fosa pterigopalatina se observan
entre 5y 7 foramenes alveolares por los que pasaban vasos
y nervios hacia los M1-2. Sobre esta misma cara, inmedia-
tamente por detras de la abertura caudal del canal infraor-
bitario, hay un amplio foramen. El lagrimal forma parte del
borde anterior de la 6rbita, donde articula rostralmente con
el maxilar y lateralmente con el yugal. Su borde caudoven-
tral constituye el techo de la abertura caudal del canal in-
fraorbitario. El proceso frontal se extiende dorsalmente,
guedando rodeado por el frontal. La fosa lagrimal es grande
y casi circular. El tubérculo toma el aspecto de una robusta
convexidad en el angulo anteromedial del borde orbital,
sobre la cresta orbitaria. Este tubérculo se halla bien desa-
rrollado en los ejemplares MHNG GEPI V3291 y MPS 2. La
lamina horizontal del palatino se extiende rostralmente

hasta quedar adyacente al protocono del P4 y se extiende



caudalmente en su linea media hasta la mitad posterior del
M2. La espina nasal es corta y robusta. En vista ventral, las
alas verticales se encuentran separadas por un amplio es-
pacio, por lo que la fosa mesopterigoidea es muy ancha en
su extremo anterior. Esta lamina presenta, en su cara ven-
tral, cerca de su union con la lamina horizontal, un pequefo
foramen orientado caudoventralmente. Sobre la lamina ver-
tical del palatino derecho hay otro foramen mas caudal, que
es similar al que presentan algunos ejemplares de Protocyon
(e.g, P. scagliarum; PVE-F45). La cara maxilar del palatino
constituye la pared medial de la fosa pterigopalatina. El fo-
ramen esfenopalatino es grande, circular y se ubica dorsal-
mente y algo medialmente al foramen palatino caudal. Este
altimo tiene la mitad del tamano del foramen esfenopala-

tino, es eliptico y en el MLP 96-1X-1-1 vy, posiblemente, en

@
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el MLP 96-X1-10-1 se halla dividido en dos por un tabique
vertical, siendo la mitad laterorostral de mayor tamafio. En
el palatino derecho del MLP 96-1X-1-1 la relacion es inversa,
dado que la mitad mediocaudal es mayor y se ubica mas
caudalmente que en el palatino izquierdo. En los MLP 10-
51y MPS 2 el foramen palatino caudal es indiviso. Por de-
tras de este foramen se encuentra, en el MLP 96-1X-1-1, un
pequeno foramen eliptico, que en el palatino izquierdo es
menor y se ubica mas dorsalmente. El MPS 2 posee 2 fora-
menes en esta posicion sobre el palatino izquierdo. Sobre el
borde dorsal de esta cara, por encima del foramen esfeno-
palatino, corre el extremo anterior de la cresta orbitaria ven-
tral que termina, cerca de la sutura con el lagrimal, en un
robusto y agudo promontorio. Este limita anteriormente a

una depresion circular.

Figura 6. Detalle de algunos rasgos de la anatomia craneana de Theriodictis platensis: 1, vista medial del proceso angular de la hemimandibula
derecha (MLP 96-IX-1-1); 2 y 3, estructura interna de la pared lateral de la bulla timpanica derecha (MLP 96-I1X-1-1 y MLP 96-XI-10-1,
respectivamente); 4, configuracion de los foramenes en la region del aliesfenoides izquierdo (MLP 96-1X-1-1); 5, vista dorsal de molde encefalico
mostrando el contorno lateral del giro coronal derecho (MLP 10-51). Abreviaturas empleadas: CaA, abertura anterior del canal aliesfenoideo;
CaP, abertura caudal del canal aliesfenoideo; CT, cresta timpanica; Fll, fosa inferointerna; FOp, foramen 6ptico; FOv, foramen oval; FR, foramen
rotundo; FSI, fosa superointerna; RA, foramen rasgado anterior; SA, septo intrabular anteroventral. Escala= 2 cm.
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Solo en el MLP 96-IX-1-1 se puede observar restos del
vomer, que representan el extremo caudal de las alas. Los
pterigoideos no se conservan completos en ningdn ejem-
plar, ya que los procesos caudoventrales (procesos hamula-
res) estan rotos. En el MLP 96-1X-1-1 puede observarse
parte del recorrido del canal pterigoideo. La cara ventral del
presfenoides es alargada, angosta y muy comprimida trans-
versalmente en su mitad anterior. En vista ventral es rela-
tivamente corto, comparado con otros canidos (e.g., Ch.
brachyurus). La mitad posterior esta ensanchada, las alas
son robustas pero cortas y se ubican inmediatamente por
detras de la linea media de su extension anteroposterior.
Debido al mal estado de preservacion de la mayoria de los
ejemplares poco se puede decir de la morfologia del orbito-
esfenoides. En el MLP 96-1X-1-1 este hueso no delimita al
foramen etmoidal, el cual queda incluido totalmente en el
frontal, pero forma una fuerte cresta orbitaria ventral y
parte de la cresta orbitaria dorsal. El foramen 6ptico es cir-
cular, pequefo v se orienta rostrolateralmente. Su diame-
tro es la mitad de la fisura orbitaria.

; E8

El yugal es muy robusto, proporcionalmente alto con re-
lacion a su largo y se arquea dorsalmente. Sobre el borde
lateroventral se observa una anchay rugosa superficie que
se expande rostralmente, punto de origen del masculo ma-
setero superficial. Se extiende por el margen orbitario hasta
contactar con el lagrimal. El proceso maxilar presenta un
gran relieve en su limite ventrolateral. Por Gltimo, el proceso
frontal es pequeno y se curva medialmente.

La escama frontal del hueso frontal se encuentra leve-
mente inflada a lo largo de su linea media, pero sobre la su-
tura interfrontal forma una suave fosa frontal que se halla
muy desarrollada en los MPS 2 y MHNG GEPI V3291. Esta
fosa se continua con la fosa “internasal”. En vista lateral, la
“frente” no es abrupta y elevada como en algunas especies
de Canis (eg, Ca. lupus) o en A. dirus, sino que se inclina cau-
dalmente siguiendo practicamente la linea de borde dorsal
del rostro. El proceso postorbitario es corto y robusto (MLP
10-51, MHNG GEPI V3291, MPS 2), estando en los ejem-
plares MLP 96-1X-1-1y MLP 2700 menos desarrollado. En
estos Gltimos y en el MPS 2, |a constriccion postorbitaria se

Figura 7. Vértebras de Theriodictis platensis en vista dorsal (MLP 96-1X-1-1): 1, atlas; 2, tercera cervical; 3, cuarta cervical; 4, primera lumbar; 5,
segunda lumbar; 6, tercera lumbar; 7, cuarta lumbar; 8, quinta lumbar; 9, sexta lumbar; 10, séptima lumbar; 11, sacro; 12, caudal. Escala= 5 cm.
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encuentra muy poco marcada. Por el contrario, en los MLP
10-51y MG 634, especialmente en el primero, ésta es mas
angosta inclusive que el ancho interorbitario minimo. El
proceso nasal se proyecta anteriormente hasta casi llegar
sobre el foramen infraorbitario y su base es, proporcional-
mente, ancha. En la cara orbital del frontal se presentan dos
foramenes: el etmoidal, ubicado casi sobre la sutura fron-
tal/orbitoesfenoides, por detras del proceso postorbitario
(MLP 96-1X-1-1, MHNG GEPI V3291) y que presenta una
abertura simple, no doble como en Canis familiaris; un pe-
queno foramen—que corresponde al frontal—presente en
la cara anterorbital del proceso postorbitario (MLP 96-1X-
1-1). En esta cara del frontal (MLP 96-1X-1-1, MHNG GEPI
\/3291, MPS 2) se observa una suave cresta orbitaria dorsal
que corre hasta el proceso postorbitario. Las lineas tempo-
rales nacen en el extremo posterior del proceso postorbita-
rio, se curvan caudalmente y se unen antes de la sutura
frontoparietal (MLP 96-1X-1-1 y MLP 10-51) o inmediata-
mente por detras de esta sutura (MHNG GEPI V3291),
formando la cresta sagital. La sutura frontoparietal se en-
cuentra muy fusionada, por lo que cuesta identificarla en
parte de su recorrido. Los senos frontales penetran clara-
mente dentro de la base de los procesos postorbitarios (e.g,
MLP 96-XI-10-1, MLP 10-51, MPS 2 y MMP 2700), pero no
llegan al apice del mismo y estan expandidos caudalmente
hasta casi la sutura frontoparietal. En los ejemplares MLP
10-51y MLP 96-XI-10-1, un tabique parasagital—lateral-
mente concavo—divide caudalmente al seno en dos partes,
que apenas sobrepasan la sutura frontoparietal. En el MLP
10-51 la mitad medial se encuentra a su vez dividida por
otro tabique parasagital. La parte ventral de la sutura fron-
toparietal es rostralmente convexa, pero pasa a ser muy
concava hacia el borde dorsal del craneo.

El parietal es lateralmente convexo y en los MPS 2 y
MHNG GEPI V3291 desarrolla una cresta sagital alta, aun-
que es relativamente baja en otros ejemplares (e.g, MLP
96-1X-1-1). Estos huesos constituyen, junto al occipital,
las crestas lambdoideas, formando la mitad rostral de la
misma. En la cara anterior de la cresta lambdoidea derecha
del MPS 2 hay un par de depresiones circulares, producidas
por las fibras del mdsculo temporal (véase Duckler, 1997).
El escamoso continda con la superficie lateralmente con-

cava del parietal. La sutura con este Gltimo hueso es hori-
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zontal y se observa claramente. Caudalmente, forma parte
de la porcion craneoventral de la cresta lambdoidea. Esta
cresta es alta y se expande posteriormente en su tercio su-
perior (“cresta nucal”), pero es baja en el resto de su exten-
sion y termina ventralmente en un notorio tubérculo
ubicado en su conjuncion con la cresta temporal. La cresta

temporal se encuentra bien expandida lateralmente for-

Figura 8. Algunos huesos largos de T. platensis (MLP 96-I1X-1-1): 1,
hdmero en vista anterior; 2, ulna en vista medial; 3, radio en vista
anterior; 4, fémur en vista anterior; 5, tibia en vista anterior; 6,
hdmero en vista lateral; 7, ulna en vista lateral; 8, radio en vista
posterior; 9, fémur en vista lateral; 10, tibia en vista lateral. Escala=
5cm.

107



/0
_APA ‘ Publicacion Electronica - 2023 - Volumen 23(1): 78-192

mando una “repisa”. Los MHNG GEPI V3291 y MLP 10-51
presentan una depresion oval en su borde anterior, inme-
diatamente dorsal a la porcion rostral de la cavidad glenoi-
dea, que no se observa en el MLP 96-IX-1-1. La porcién
anterior del proceso cigomatico es alta, robusta y se pro-
yecta rostrodorsalmente y medialmente formando un an-
gulo cercano a los 70° con la porcion caudal del proceso.
Esta dltima porcion es perpendicular a la caja craneanay su
cara dorsal se eleva caudalmente formando una superficie
suavemente concava. En esta cara se observa un engrosa-
miento justo antes de que el proceso se curve anterome-
dialmente. La cavidad glenoidea es, proporcionalmente,

Figura 9. Algunos elementos postcraneanos de T. platensis: 1, escapula
derecha en vista lateral; 2, pelvis en vista lateral derecha; 3, fibula
derecha en vista lateral; 4, tibia derecha en vista caudal; 5, cuboides
derecho en vista anterior; 6, calcaneo izquierdo en vista lateral; 7,
calcaneo derecho en vista superior; 8 y 9, astragalo derecho en vista
dorsal y ventral, respectivamente. Con la excepcion de las 5y 9 que
corresponden al MLP 96-XI-10-1, las restantes ilustran el MLP 96-1X-
1-1. Abreviatura empleada: FT, area de origen de los masculos tibial
caudal y flexor digital medial. Escala= 5 cm.
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ancha y esta limitada posteriormente por un gran proceso
postglenoideo, que se curva rostralmente. Sobre la cara
posterior de este proceso, inmediatamente rostral al meato
auditivo externo, se abre un gran foramen postglenoideo. El
mastoides posee un proceso homaénimo, en forma de un
gran tubérculo. Lateralmente al tubérculo hay una pequena
superficie concava. No se conserva ninguna bulla timpanica
completa, pero por lo que puede observarse en el MPS 2
eran globosas, aunque relativamente pequenas con relacion
al tamano del craneo. Su mitad medial es mas globosa, es-
pecialmente en su parte caudal que se infla progresiva-
mente hacia su porcion media, correspondiendo a la parte
formada por el entotimpanico. El meato auditivo externo es
corto, pero esta mas expandido caudalmente donde alcanza
al borde lateral del foramen postglenoideo. Se encuentra
poco desarrollado en su parte caudodorsal. Caudalmente al
meato auditivo externo abre el foramen estilomastoideo. En
el apice anterior de la bulla, ventralmente al tubo de Eusta-
quio, se desarrolla un corto y robusto proceso. En el MLP
96-1X-1-1 la fisura petrotimpanica se encuentra entre el
tubo de Eustaquio y el proceso postglenoideo, mas cerca de
este Gltimo. Por esta fisura emergia la cuerda del timpano.
En los ejemplares MMP 2700, MHNG GEPI V3291, MLP 96-
X1-10-1y MLP 96-1X-1-1, especialmente en este Gltimo, se
aprecia la estructura interna de las bullas timpanicas. Sobre
la cara interna de la pared lateral de la bulla del MMP 2700,
compuesta por el ectotimpanico y el entotimpanico caudal,
corre la base del septo intrabular anteroventral que llega
casi hasta la mitad de la abertura interna del meato audi-
tivo externo. Adyacente al limite posteroventral de la cresta
timpanica se encuentra un bajo y robusto septo (cresta
transversal 4, vease mas abajo) que se dirige rostralmente
hacia el septo intrabular anteroventral, pero termina antes
de contactarlo. Este septo podria corresponder al septo in-
trabular posteroventral. En la bulla derecha del MHNG GEPI
V3291 se observa un septo intrabular dorsal bajo y dos
crestas transversales incompletas, que contactan con dicho
septo y se ubican casi en la mitad de la bulla. La cresta
transversal posterior es mas prominente. En la bulla iz-
quierda solo se aprecia la existencia del septo intrabular an-
teroventral. Sin embargo, es en el MLP 96-1X-1-1 donde
mejor puede estudiarse la estructura interna de la bulla. En

este ejemplar el septo intrabular anteroventral es incom-



pleto, pero mientras que en la bulla izquierda solo llega a la
porcion anterior de la abertura interna del meato auditivo
externo, en la derecha esta mucho mas extendido caudal-
mente y casi alcanza el borde posterior del meato. El septo
intrabular dorsal es bajo, lateralmente céncavo y se ex-
tiende caudalmente por lo menos hasta la mitad posterior
de la bulla. Varias crestas transversas incompletas se ob-
servan en la pared lateral de la bulla, pero difieren en na-
mero y disposicion entre ambas bullas. En la bulla izquierda
existen: (1) una cresta mas o menos vertical, que aumenta
de espesor ventralmente y no llega a la cresta timpanica; (2)
otra cresta vertical, mas abrupta, que casi llega a contactar
esta cresta sobre el borde posterior del meato auditivo ex-
terno; (3) una corta cresta subhorizontal, paralela a la por-
cion caudal de la cresta timpanica y que contacta con la
cresta 2; se ubica en el extremo mas caudal de la pared la-
teral un poco mas ventral que la cresta 4; (4) una cresta tan-
gencial al borde posteroventral de la cresta timpanica, que
une la pared posterior de la bulla con el limite dorsal de la
cresta 2 (septo intrabular posteroventral); (5) por Gltimo,
una pequena cresta vertical que corre muy cerca del borde
dorsocaudal de la cresta timpanica y la contacta en su ex-

tremo posterior. Esta (ltima, la cresta 4 y la pared postero-
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Figura 10. Algunos elementos del autopodio de T. platensis en vista
dorsal o dorsolateral (MLP 96-IX-1-1): 1, metacarpianos (Mc) vy
falanges del miembro anterior izquierdo; 2, metatarsianos y falanges
del miembro posterior izquierdo. Abreviaturas empleadas: Il, digito
segundo; Ill, digito tercero; IV, digito cuarto; V, digito quinto; FP,
falange proximal; FM, falange media; Fu, falange ungueal; Mc,
metacarpiano; Mt, metatarsiano. Escala= 5 cm.
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dorsal de la bulla delimitan un pequeno, pero profundo, seno
circular. La bulla derecha se diferencia por los siguientes
rasgos: poseer una cresta mas—con un desarrollo similar a
la cresta 1 de la bulla izquierda—ubicada sobre la porcién
anterior del meato, que contacta con el septo intrabular an-
teroventral; la cresta 1 se conecta con el septo intrabular
anteroventral; la cresta 2 es recta, mas alta y también se
conecta con el septo anteroventral; la cresta 3 es mas alta
pero corta, por lo que no llega a unirse con la cresta 2. Pos-
teroventralmente a esta cresta hay un pequeno seno; no
esta clara la existencia de la cresta 5. Contactando con el
septo intrabular dorsal hay tres crestas tranversales in-
completas, dos dirigidas anteromedialmente al nivel del
borde anterior del meato auditivo externo, mientras que la

Figura 11. Esqueleto de T. platensis (MPS 2): 1, ejemplar parcialmente
articulado en vista lateral derecha; 2, detalle de la region pelviana. Abre-
viaturas empleadas: Ba, baculum; Fe, fémur; Pe, pelvis. Escala= 5 cm.
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restante se orienta caudomedialmente y se ubica casi al
nivel de la mitad de este meato. En el MLP 96-XI-10-1 el
septo intrabular anteroventral y el posteroventral son con-
tinuos, formando un septo comin que se conecta tan-
gencialmente con el borde posteroventral de la cresta
timpanica. Cuatro crestas transversales, subparalelas,
contactan dorsalmente con este septo continuo en su re-
gion medio-anterior. Comparando la morfologia de este
septo con las crestas transversales del MLP 96-IX-1-1,
puede confirmarse que la cresta 4 es el septo intrabular
posteroventral. En el MLP 96-1X-1-1 puede observarse que
el canal carotideo interno se curva lateralmente, por delante
de la fenestra vestibular, donde forma una pared casi per-
pendicular al resto de su recorrido. Por delante de esta in-
flexion vuelve a dirigirse rostralmente hacia el foramen
rasgado medio. Sobre la cara medial del entotimpanico ros-
tral, adyacente a esta inflexion, hay un pequefo foramen.
En el petroso del MLP 96-IX-1-1 la fosa para el misculo
tensor del timpano es circular y relativamente amplia. El
receso epitimpanico se encuentra por detras de esta fosa,
posicionandose algo medialmente v justo enfrente a la fe-
nestra vestibular. Este receso es circular y su diametro es
menor al de la fosa para el tensor del timpano. Entre la fe-
nestra vestibular y el receso epitimpanico se encuentra el
canal del nervio facial que corre posterolateralmente y
emerge del oido medio por el foramen estilomastoideo. La-
teralmente y algo mas ventral a la fosa del masculo tensor
del timpano hay un canal por el cual podria pasar la rama
menor del petroso del nervio glosofaringeo. La fosa para el
masculo tensor del timpano esta en parte limitada ventral-
mente por un tabique horizontal, caudalmente escotado,
que llega hasta la porcion anterior del meato auditivo ex-
terno. La cara ventral del petroso es una superficie irregular
de la que se destaca una elevacion arrinonada, algo inflada,
que constituye el promontorio. La fenestra coclear es una
abertura circular que se encuentra en la cara posterolateral
del promontorio. La faceta mediocaudal esta poco desarro-
llada. El borde medial del petroso forma el techo vy la pared
lateral del seno petrosal inferior (canal petroccipital). Sin
embargo, la cresta que forma dicha pared esta muy poco
desarrollada, por lo menos caudalmente, ya que la bulla tim-
panica impide ver el desarrollo de esta cresta rostralmente

a la fenestra vestibular. La cara ventral del petroso, confi-
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nada al seno petrosal inferior, esta muy poco excavada.
Medialmente al promontorio hay un area plana a suave-
mente cdncava. En la mitad medial del borde caudal del
petroso se encuentra una amplia escotadura yugular, mien-
tras que un pequenfo surco (para la rama auricular del nervio
vago) corre en la mitad lateral. En la sutura occipital-petroso-
mastoides, muy cerca del proceso mastoideo, se observa un
pequefio foramen. En el MLP 96-IX-1-1el occipital se en-
cuentraroto, por lo que es posible observar la superficie ce-
rebelar de los petrosos. La cresta petrosal esta rota, sobre
todo dorsocaudalmente donde es sumamente delgada. La
cara caudal de esta cresta es convexa y muestra un relieve
bien marcado. El canal para el nervio trigémino es largo—
especialmente su borde lateral—y presenta una seccion
transversal eliptica. En la base de la cara posterior de la
cresta transversal hay un surco que comienza cerca de la
apertura del surco para el seno transversal, pasa rostral-
mente a la fosa subarcuata (fosa cerebelar) y llega casi
hasta el canal del nervio trigémino. La fosa subarcuata es
casi circular y poco profunda. Sin embargo, los bordes de
esta fosa se encuentran rotos por lo que es dificil estimar
su profundidad y forma exacta. Por detras de la fosa subar-
cuata hay un area plana que termina en una arista medial.
Esta corre oblicuamente desde el limite lateral de la fosa
subarcuata hasta el borde caudal del petroso, cerca del
borde lateral de la incision yugular. A partir de esta arista la
superficie del petroso se inclina rostromedialmente, for-
mando una pequena depresion por detras del meato audi-
tivo interno. Esta depresion se encuentra muy poco
excavada en el petroso izquierdo. El puente 6seo que se en-
cuentra por encima del meato auditivo interno posee un
conspicuo tubérculo. El meato auditivo interno es eliptico;
su borde dorsal (puente 6seo) es robusto y abrupto, mien-
tras que el ventral es comparativamente plano. El tabique
interdseo esta ubicado profundamente, por lo que es dificil
de apreciar. El canal para el nervio acistico es mayor que el
canal para el nervio facial y se ubica mas posteroventral-
mente. El area que ocupa la porcién mas medial de esta
cara, mas alla del meato auditivo interno, es horizontal, pero
presenta un acusado relieve con un fuerte tubérculo a la al-
tura del canal para el nervio auditivo y una depresion ros-
tral a este tubérculo. El borde medial del petroso presenta

un suave surco horizontal, dorsal al seno petrosal inferior.



El MHNG GEPI V3291 conserva el martillo y el yunque de-
rechos. El martillo tiene un proceso muscular grande, un
proceso lateral anguloso y el manubrio recto. El proceso ros-
tral parece estar menos desarrollada que en Ca. lupusy Ca.
familiaris (Evans, 1993; Glrbiz et al, 2019). El yunque pre-
serva el cuerpo, la crus larga y la crus corta.

Dentro de la cavidad craneana del MLP 96-1X-1-1 se
conserva parte de la silla dorsal (dorsum sellae) de la silla
turca (sella turcica), mientras que en el MLP 10-51 solo se
observa la base de esta silla. En los MLP 10-51 y MLP 96-
IX-1-1 se aprecia claramente el surco (que ocupaba la rama
palatina del nervio facial) que parte del borde medial del
canal de Eustaquio y se pierde en |a sutura pterigoideo-
basiesfenoides, en el borde posterior de la fosa mesopteri-
goidea. El foramen oval es eliptico, con una relacién ancho/
largo de 0,5 y se ubica cerca de la abertura caudal del canal
aliesfenoideo, pero es una abertura independiente. En el
MPS 2 estos dos foramenes estan muy proximos en una
misma depresion. La abertura caudal del canal aliesfenoi-
deo es proporcionalmente grande y circular. La pared ex-
terna de este canal no alcanza a cubrir al foramen rotundo
ya que es muy corta (aproximadamente 4 mm). No esta
claro si en el MPS 2 el foramen rotundo abre dentro o fuera
del canal aliesfenoideo, ya que esta region se encuentra de-
teriorada. Sobre la cara externa (lateral) de esta pared hay
una cresta poco marcada, paralela a los bordes de las aber-
turas craneal y caudal del canal. Esta cresta se continua
ventralmente con otra cresta mayor del proceso pterigoi-
deo del basiesfenoides, que se orienta mas craneoventral-
mente. Esta Gltima termina en un engrosamiento horizontal
que se encuentra en el extremo anterovental de este pro-
ceso. Por detras de la cresta de este proceso y ventralmente
a la abertura caudal del canal aliesfenoideo, hay una depre-
sion circular muy marcada. Ventralmente a la fisura orbital
y al foramen rotundo se encuentra un area excavaday con-
cava. Una fuerte cresta (orbitaria superior) parte del borde
dorsal de la fisura orbital y se dirige anterodorsalmente, pa-
sando sobre el foramen 6ptico. La sutura basiesfenoides-
basioccipital esta semifusionada (grado de fusion 2) en el
MLP 96-IX-1-1.

La superficie del occipital asume, en vista caudal, casi el
contorno de un triangulo equilatero, aunque su apice es re-

dondeado. El inion es poco prominente y no se proyecta
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sobre los condilos occipitales. Caudalmente a la porcion mas
dorsal de las crestas lambdoideas hay dos areas triangula-
res rugosas (para el mdsculo semiespinal de la cabeza), se-
paradas por un surco vertical poco pronunciado, que se
ensancha ventralmente. En el MHNG GEPI V3291 la cresta
occipital externa es baja y ancha. No se observan trazos de
ella en el MLP 96-XI-10-1. En el resto de los ejemplares
este sector de craneo esta roto. La impresion vermiforme
no se evidencia externamente en el MHNG GEPIV3291. Una
superficie convexa dorsal al foramen magno y poco pro-
nunciada, presente en el MLP 96-XI-10-1, podria corres-
ponder a esta impresion. EI MPS 2 conserva los foramenes
mastoideos y los surcos homanimos. El borde dorsal del fo-
ramen magno se encuentra expandido caudalmente y posee
dos pequenfas carillas articulares dorsales, mas o menos ho-
rizontales. El foramen magno es eliptico y los condilos son
anchos. La fosa condilodea dorsal se encuentra poco exca-
vada, pero la ventral es mas profunda y en el MHNG GEPI
V3291 se continGa con una gran depresion ubicada en la
cara medial del proceso paraoccipital. Este Gltimo se dirige
ventrocaudalmente, estando su apice muy expandido en
esta direccion. La cara anterior del proceso se articula am-
pliamente con la bulla timpanica. Bordeando al limite pos-
terior del proceso, sobre la cara externa, se encuentra una
gruesa cresta que se ensancha ventralmente. En la cara
ventral del basiesfenoides puede observarse un gran tubér-
culo muscular que esta rodeado por una amplia depresion
y, mas caudalmente, otra depresion mas pequena. Estas
depresiones son bilaterales, estan separadas por una cresta
que corre anteroposteriormente y corresponden al origen
de los misculos largo de la cabeza y recto ventral de la ca-
beza, respectivamente. El tubérculo faringeo esta poco
desarrollado. El foramen hipogloso es pequeno. En el MLP
96-XI-10-1 se observa que el seno petrosal inferior comu-
nica con el canal condiloideo. El foramen yugular es ancho
en los ejemplares MHNG GEPI V3291 y MPS 2.

La rama horizontal de la mandibula es robusta y alta,
presentando un I6bulo subangular moderadamente des-
arrollado. Por debajo de los m2-3 el borde ventral se hace
mas curvo, coincidiendo con la zona mas alta de la rama ho-
rizontal. El borde lateral es mas o menos recto, aunque en
algunos ejemplares (MLP 96-XI-10-1) es concavo en la po-

sicion de los p3—p4 y m1. El nimero, disposicion y forma de
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los foramenes mentonianos varian en cada ejemplar estu-
diado, inclusive entre ambas hemimandibulas en algunos
ejemplares (ie, MLP 96-1X-1-1). Estos foramenes se ubi-
can a media altura sobre la cara lateral de la rama horizon-
tal. Casi todas las hemimandibulas estudiadas presentan en
coman un foramen de tamano moderado al nivel de la raiz
anterior del p3, aunque en el MLP 10-51 este es pequeno.
Otro foramen que se ubica entre los p3-4, puede obser-
varse en varios ejemplares (ie, MLP 10-51; MLP 96-IX-1-1,
hemimandibula derecha). En los MLP 96-1X-1-1 y MMP
2700 hay dos foramenes grandes debajo de los p1-2, mien-
tras que en los MLP 96-XI-10-1, MHNG GEPI V3291 y MPS
2 (hemimandibula derecha) hay un Gnico foramen grande.
Ademas, los ejemplares MLP 10-51, MHNG GEPI V3291
(hemimandibula derecha) y MLP 96-1X-1-1 (hemimandibula
izquierda) poseen un pequeno foramen debajo de la porcion
posterior del p2. En la cara anterior de la rama horizontal del
MLP 96-1X-1-1 hay dos foramenes, uno debajo del i2 y otro
mas pequeno debajo del c1. En el MPS 2 solo hay uno entre
los i1-i2. La sinfisis es robusta, esta bien separada del
cuerpo mandibular y se extiende posteriormente hasta el
borde anterior o a la mitad del p2. En los ejemplares MLP
10-51 y MPS 2 hay una depresion rugosa que se extiende
por el borde ventral, inmediatamente por debajo del limite
posterior de la sinfisis, hasta la altura del diastema p2-p3,
que podria corresponder al origen del masculo geniogloso.
El condilo articular se haya elevado con respecto al borde
alveolar del m1, es robusto y ancho. El proceso coronoides
exhibe un perfil cuadrangular, siendo su borde dorsal casi
plano v los bordes caudal y craneal levemente curvados
caudalmente. Este proceso es relativamente bajo y antero-
posteriormente expandido en su base. La cresta coronoidea
esta muy desarrollada, por lo que la cara rostral de este pro-
ceso es muy ancha, especialmente en la base. En esta cara
presenta una depresion longitudinal, que se profundiza ven-
tralmente, donde se insertaba una porcion del masculo
temporal. Medialmente a esta depresion, inmediatamente
por detras del alvéolo del m3, hay una superficie rugosa muy
marcada (faceta retromolar). La fosa masetérica es muy
profunda pero la cresta condiloidea esta poco marcada. En
esta fosa se delimitan dos areas deprimidas, una ventral y
otra rostrodorsal menos profunda. Debajo de la cresta con-

diloidea, limitada ventralmente por la cresta diagonal, se
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haya un area subtriangular levemente concava donde se in-
sertaba una faceta del misculo masetero. Ambas crestas
convergen rostralmente delimitando esta superficie, espe-
cialmente en el ejemplar MLP 96-XI-10-1 donde estan muy
desarrolladas en su sector anterior. La parte mas dorsal de
la cara lateral del proceso coronoides, donde se insertaba el
masculo temporal, es comparativamente plana. La superfi-
cie medial de este proceso es levemente concava y forma
una gran area de insercion para el temporal. En los ejem-
plares MLP 10-51, MLP 96-IX-1-1, MLP 96-XI-10-1y MPS
2 se desarrolla una superficie rugosa sobre el borde poste-
rolateral del proceso angular, donde se insertaba el misculo
masetero superficial. La escotadura sigmoidea dorsal no es
muy profunda. El proceso angular esta expandido dorso-
ventralmente y se extiende caudalmente mas alla del nivel
del condilo articular. En la cara medial del proceso la faceta
superointerna (para la insercion de la rama superior del
masculo pterigoideo medial) esta expandida dorsocaudal-
mente vy posee una superficie cuadrangular. Ventrolateral-
mente a esta faceta, separada por la arista interna, se
encuentra la faceta inferointerna (donde se insertaba la
rama inferior del masculo pterigoideo medial) que también
esta expandida, pero es subtriangular y mas pequefa. Las
crestas que limitan a esta faceta (arista interna y cresta
punteada) se curvan y convergen posterodorsalmente en el
apice del proceso angular. En los ejemplares MLP 96-IX-1-
1 (hemimandibula derecha) y MHNG GEPI V3291 estas cres-
tas convergen caudalmente un centimetro antes del apice,
formando una cresta Gnica. La faceta inferointerna es an-
gosta en el ejemplar MLP 96-XI-10-1. La faceta superoin-
terna es proporcionalmene ancha en el MPS 2. La cresta
punteada es el limite dorsal de una superficie angosta para
la insercion de la parte reflexa del mdsculo masetero su-
perficial. La arista interna y la cresta punteada concluyen
rostralmente en un area angosta y rugosa, casi perpendicu-
lar a esta cresta, que constituye el limite anterior de las fa-
cetas superointerna e inferointerna. El borde ventral del
proceso angular forma una arista longitudinal. En la hemi-
mandibula del ejemplar MLP 10-51 se puede observar que
el alvéolo del p1 es poco profundo.

Sélo el ejemplar MLP 96-1X-1-1 conserva elementos
del aparato hioideo, estando presentes el basihioideo, el ti-

rohioideo derecho, fragmentos del tirohioideo izquierdo, el



epihiodeo derecho y un fragmento del estilohioideo iz-
quierdo. El basihioideo es robusto y en vista dorsal tiene
forma de "U", dado que los procesos articulares para los
huesos queratohioideo/tirohioideo divergen cranealmente.
La faceta articular para el tirohioides se ubica en la cara cau-
dal del proceso. La carilla articular del queratohioideo es una
superficie triangular de la cara dorsal del proceso. Es mayor
que la que la correspondiente para el tirohioideo. El cuerpo
de este hueso es una barra transversal, rostralmente con-
cava, con una cresta rostral. En esta cara posee dos depre-
siones concavas por delante de los procesos articulares. Una
superficie rugosa se presenta sobre |a cara caudal en cada
extremo caudoventral. Su ancho maximo mide 27,5 mm. El
tirohioideo derecho es un hueso alargado, lateralmente
comprimido, con la cara interna céncava y algo recurvado
medialmente. Gana altura hacia sus extremos, en particular
caudalmente, donde termina en una superficie articular ver-
ticalmente elongada. El otro extremo es mas ancho vy lleva
una faceta articular en su extremo ventrorostral. Su largo
maximo es de 31,6 mm. El epihiodeo derecho es un ele-
mento similar al anterior pero sus caras laterales son con-
vexas. Los dos extremos son elipticos y perpendiculares
entre si. El distal esta transversalmente expandido y posee
una faceta articular inclinada que mira rostralmente. Late-
ralmente a esta faceta se encuentra un tubérculo bien des-
arrollado. Su largo maximo es de 27,85 mm. Los otros dos
fragmentos parecen corresponder al extremo dorsal del ti-
rohioideo izquierdo vy al extremo distal del estilohioideo iz-
quierdo. Comparado con Ca. lupus (MLP Ma 30), la barra
transversal del basihioideo esta mas comprimida antero-
posteriormetne y la cresta ventral no esta desplazada ros-
tralmente. En la especie actual el cuerpo del basihioideo es
mucho mas plano y recto. Es mas corto, alto en su extremo
distal y el proceso proximal es mas ancho, ubicandose este
Gltimo casi a 90° del plano sagital del hueso. Con relacion a
su largo maximo, el espesor es proporcionalmente menor.
El epihioideo de Ch. brachyurus es mas gracil y largo (tipo
lamina), ya que esta mas comprimido lateralmente y el ex-
tremo proximal no se encuentra tan expandido, carece del
tubérculo externo y no es perpendicular al plano sagital del
hueso. El basihioides de Lycalopex gymnocercus es muy si-
milar al de T. platensis, pero los procesos anterodorsales son

mas cortos y el borde ventral es concavo. En corte sagital, la
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barra transversal del basihioideo es triangular, como en T.
platensis. El tirohioideo es mas laminar, robusto, cortoy es-
peso. El epihioideo es muy parecido al de Ch. brachyurus,
pero no es tan curvo.

El ejemplar MLP 10-51 posee gran parte de la caja cra-
neana rota, lo que permite apreciar el relleno sedimentario
consolidado que preserva el molde de parte de la morfolo-
gia del cerebro y del cerebelo. Queda expuesta gran parte
de la cara dorsal y lateral derecha, ademas de una pequena
porcién de la region posterior de la lateral izquierda. El ce-
rebro es proporcionalmente ancho a la altura del giro pos-
cruciforme y compuesto rostral y relativamente corto. El
largo desde el extremo posterior del cerebro hasta el limite
anterior del giro suprasilviano rostral es de 67,15 mm,
mientras que el ancho (medido entre la linea media vy el
borde mas externo multiplicado por 2) es de 60,5 mm (30,25
mm x 2). Los giros son globosos y estan bien demarcados
ya que los surcos son generalmente profundos. Sobre los
giros se ven las impresiones de numerosas arterias cere-
brales. En vista dorsal se puede apreciar la existencia de una
cresta longitudinal, que corre sobre la fisura longitudinal, co-
rrespondiente a la impresion del seno longitudinal dorsal.
Esta cresta esta flanqueada por dos surcos. En esta vista se
observan los giros lateral, ectolateral, suprasilviano, asi
como los surcos que los separan: lateral y ectolateral. El giro
y el surco endolateral no se preservan. Rostralmente, entre
el surco coronal y el cruciforme, esta el giro sigmoideo cau-
dal. El surco cruciforme es una depresion transversal al
plano sagital que se encuentra cerca de la sutura parietal-
frontal. El surco coronal es convexo y se dirige primero ros-
trolateralmente para volcarse rostromedialmente en su
tercio mas anterior, por lo que el margen lateral del giro sig-
moideo caudal es redondeado. En vista dorsal este giro pre-
senta una morfologia similar a los patrones “corazén” o
“paréntesis” descriptos por Lyras y VVan der Geer (2003, p.
508-509). La cara lateral del molde encefalico esta parcial-
mente danada, especialmente la region de la fisura silviana
y los giros silviano y ectosilviano. El giro compuesto rostral,
suprasilviano rostral, sigmoideo rostral y caudal estan bien
expandidos lateralmente. El margen anterior del giro com-
puesto rostral, limitado por el surco presilviano, es plano y
esta bien separado del giro orbital. En la cara lateral pue-

den apreciarse los giros silviano, ectosilviano, suprasilviano,
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ectomarginal y los surcos que los delimitan, asi como al
I6bulo piriforme vy la porcién caudal del peddnculo olfativo.
El giro suprasilviano caudal es ancho. La mitad anterior del
giro compuesto caudal esta comprimida medialmente,
mientras que la mitad caudal y la porcion ventral de los giros
ectosilviano y suprasilviano caudal se hayan lateralmente
expandidos con respecto al I6bulo piriforme. Por detras del
cerebro se conserva parte del molde interno del surco o
canal para el seno venoso transversal. En el lado izquierdo
se puede seguir el recorrido de este canal hasta el foramen
postglenoideo. La region del cerebelo esta muy danada
observandose parte del vermis y de los hemisferios cerebe-
lares, pero muy poco puede decirse de su morfologia su-
perficial. En el vermis esta presente la fisura prima y parte
de los lI6bulos IV y V. De los hemisferios sélo quedan restos
de los I6bulos ansiforme y paramediano y del parafléculo.
En la cara medial del fragmento craneano del ejemplar MMP
2700 se encuentran impresos los surcos y giros del cerebro.
Un molde de silicona permitio estudiar la morfologia de una
gran parte de la cara lateral del cerebro. El giro compuesto
caudal es plano en su porcién anterior, pero posteriormente
el sector ventral de los giros suprasilviano caudal y ectosil-
viano caudal estan muy expandidos lateralmente. También
pueden identificarse los surcos silviano, ectosilviano, su-
prasilviano, ectolateral, lateral, coronal y, entre estos, los
giros silviano, ectosilviano (medio y rostral), suprasilviano
(medio y rostral), ectomarginal y parte del giro sigmoideo
caudal. En la porcion caudal del cerebro corre verticalmente
un tubo irregular de escaso diametro, con pequenas bifur-
caciones, que atraviesa el surco ectolateral, suprasilviano
(en su angulo mas caudal) y el lateral. Este pequefo tubo
podria corresponder a la arteria meningea media. Otras di-
minutas impresiones pertenecientes a arterias cerebrales
se encuentran en casi toda la superficie cerebral. Entre el
borde caudal del cerebro y una pequefa porcion del cere-
belo (hemisferio cerebelar, |6bulo ansiforme?), se encuen-
tra el molde interno del surco transverso para el seno
transversal.

Denticion. Los ejemplares MG 634/14 y MLP 96-XI-10-1
presentan un muy avanzado desgaste dentario, alcanzando
el grado 3, mientras que en el MLP 96-1X-1-1 sdlo afecta al
apice de las caspides principales (grado 1). Los ejemplares

MLP 10-51 y MPS 2 presentan un desgaste intermedio
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(grado 2). Algunas piezas dentarias del MHNG GEPI V3291
(porcion distolingual del P3 derecho, cara lateral del C1 iz-
quierdo), MLP 96-XI-10-1 (talonido del m1) y MPS 2 (c1 de-
recho) fueron rotas en vida, ya que los bordes de esmalte
de los fragmentos sufrieron un desgaste posterior. El al-
véolo del 11 derecho del MPS 2 se perdi6 en vida y esta re-
absorbido. El desgaste dentario ocurre primero en los
incisivos, caninos, carniceros y trigonido del m2.

La serie superior incisiva se dispone formando un arco
poco marcado. La descripcion de estos dientes se basa prin-
cipalmente en los MLP 96-IX-1-1, MPS 2 y MMP 2700 por
ser los Unicos ejemplares en los que puede observarse su
morfologia. El 11 es subtriangular en vista oclusal y su C1° se
halla comprimida labiolingualmente. Presenta dos clspides
accesorias conicas bien desarrolladas, una mesial y otra dis-
tal, mas bajas que la C1°. La CAD se ubica mas hacia la base
del diente, casi a la mitad de la corona. El cingulo lingual es
bajo, poco marcado y le otorga a la mitad interna del diente
una forma triangular. La porcién mesial de este cingulo se
encuentra elevada con respecto a la porcion distal. El 12
posee un patrén morfoldgico similar al del I1 pero es un ter-
cio mayor que este diente. La C1° es mas conica y propor-
cionalmente mayor, mientras que la CAD nace mas
dorsalmente con respecto a la CAM que en el I1. El cingulo
lingual esta menos desarrollado. El I3 es considerablemente
mavyor que los 11-12 (1/2 mayor que el I2), caniniforme y
unicuspidado. La C1° es robusta, conica y recurvada poste-
riormente. Dicha cispide lleva dos cristas verticales que
corren desde el apice hasta casi el cuello del diente y se ubi-
can mesiolabialmente y distolingualmente. La cara labial es
plana mientras que la lingual es suavemente convexa, lo que
hace que en vista oclusal presente una seccion transversal
subeliptica pero asimétrica. Carece de cingulo lingual. En el
MPS 2 este incisivo esta algo mas recurvado. EI C1 presenta
una corona robusta que esta curvada posteriormente.
Muestra una seccion transversal subeliptica ya que la co-
rona esta transversalmente comprimida. Una crista vertical
roma corre anterolingualmente, desde el apice hasta el
cuello y termina en un pequeno bulto de esmalte. Otra
crista similar se encuentra en la cara posterior del diente,
dividiéndola en dos partes casi iguales. Los premolares supe-
riores se implantan dejando pequefos diastemas (aproxima-

damente 4,5 mm) entre si, aunque en el ejemplar MLP 10-51



son mas cortos. En los ejemplares MMP 2700, MLP 96-XI-
10-1y MLP 10-51, el P3y el P4 estan separados por un pe-
queno espacio, pero en los MLP 96-IX-1-1y MG 634/14
estan casi en contacto. El P1 se encuentra bien desarrollado,
presentando una C1° alta, robusta y curvada distolingual-
mente (especialmente en el MLP 96-1X-1-1, en el cual en
vista lateral tiene forma de “gancho”). Solo posee unaraiz y
una clspide (C1°). El cingulo distal esta bien expandido lin-
gualmente, confiriéndole al diente una forma subtriangular
en vista oclusal. Este cingulo se presenta poco desarrollado
en el MHNG GEPI V3291, por lo que su seccion transversal
es mas redondeada. En el MLP 96-IX-1-1 pueden obser-
varse dos cristas verticales, una ubicada mesiolingualmente
y otra mas cortante que se encuentra distalmente. Estas
cristas se extienden desde el apice hasta el cuello del diente.
El P2 alcanza un largo dos veces mayor que el del P1, es bi-
rradiculado, unicuspidado vy, proporcionalmente, largo v
angosto. Su seccidn transversal es subrectangular y algo
arrinonada, ya que el borde lingual es levemente céncavo y
un poco convexo el labial. En los ejemplares MLP 10-51,
MHNG GEPI V3291, MPS 2, MMP 2700 y MLP 96-XI-10-1
esta implantado casi paralelamente al plano sagital, aunque
el borde anterior se inclina un poco lingualmente, mientras
que lo hace algo labialmente en el MLP 96-1X-1-1. La cls-
pide principal es aguda y esta distalmente inclinada v, al
igual que el P1, lleva una crista vertical mesiolingual y otra
distal. La mitad distal del diente es un poco mas ancha que
la mesial. La cara labial del diente es convexa, mientras que
lalingual es suavemente concava. El cingulo lingual se com-
prime al nivel de la C1°y el CD se eleva en su extremo mas
posterior, formando en el MLP 96-IX-1-1 una diminuta CCD.
El P3 presenta el mismo patron morfolégico que el P2, pero
es un poco mayor y es, proporcionalmente, mas ancho en
su mitad posterior. EI CD también esta, proporcionalmente,
mas desarrollado. En el MLP 96-1X-1-1y MPS 2 el CD se
encuentra mas elevado que en el P2. Este premolar esta im-
plantado mas oblicuamente que los P2 y casi se alinea con
el P4. En el MLP 96-1X-1-1 presenta una pequena CCD. El
P4 alcanza un gran desarrollo mesiodistal con relacion a los
M1-2. Es largo y angosto, con el protocono muy pequefo y
desplazado por detras del borde anterior del diente. Hay
cierta variabilidad en el desarrollo de esta estructura. Por
ejemplo, en los ejemplares MPS 2, MMP 2700 y MLP 96-XI-
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10-1 esta reducido a un I6bulo bajo de esmalte mientras
que en los MLP 96-IX-1-1y MLP 10-51 forma una pequena
clspide que se eleva del I6bulo de esmalte que lleva la raiz
mesiolingual. El protocono esta separado del borde anterior
del paracono por una incision poco marcada. Una crista
transversal cortante une al protocono con el paracono en el
MLP 96-1X-1-1, pero esta muy poco marcada en el MLP 10-
51. El desgaste dentario impide confirmar la presencia de
esta crista en los otros ejemplares. La paracrista se pre-
senta como una fuerte cresta que corre casi desde el apice
del paracono hasta el borde mesial del diente, aunque cabe
senalar que en la mayoria de los ejemplares esta arrasada
por el desgaste. Lingualmente al metastilo, inmediatamente
por encima del cuello del diente, corre un suave cingulo
lingual. El borde labial del M1 forma un angulo de 30° a 45°
con el plano sagital del craneo, estando el borde mesial la-
bialmente inclinado. EI metacono v el paracono son relati-
vamente altos y conicos. La cara lingual de estas clspides es
muy convexa v, hacia la base, presentan una crista vertical
que conecta al paracono con la preprotocrista y al metacono
con el metacénulo. Estas dos cristas estan bien desarrolla-
das en el MLP 96-IX-1-1, pero en el MLP 10-51 solo puede
observarse la del paracono. En el resto de los ejemplares no
se puede constatar la presencia de una crista en la cara lin-
gual del metacono, debido al desgaste que presenta esta
parte del diente. El paracono alcanza el doble del tamafo
del metacono y es mucho mas alto. Una fuerte paracrista
corre mesiodistalmente desde el apice del diente hasta el
“parastilo” (cingulo mesiolabial), mientras que en la cara dis-
tal una crista contacta con otra estructura similar del me-
tacono. A su vez, el metacono lleva otra crista mesiodistal
que conecta al apice del diente con el “metastilo” (cingulo
distolabial). La porcion lingual del M1 del MLP 96-1X-1-1 es
proporcionalmente angosta y baja con relacion a la porcién
labial (paracono-metacono). El protocono es menor que el
metacono. Su cara labial es muy convexay la lingual recta,
por lo que adquiere una forma “piramidal”. La preprotocrista
se dirige mesiolabialmente y contacta con el cingulo ante-
rior. La postprotocrista termina en el metastilo luego de
atravesar al paraconulo. La cuenca es profunda y abrupta en
los MLP 96-XI-10-1, MPS 2 y MLP 96-IX-1-1, pero esta
muy poco marcada en el MLP 10-51. El metaconulo es pe-

queno, formado por una inflexion elevada de la postproto-
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crista. El hipocono tiene forma de medialunay es un cingulo
distolingual que corre y se eleva, paulatinamente, desde la
mitad del protocono hasta el metaconulo, aunque suele
extenderse como un suave cingulo hasta el metacono. En el
MLP 96-IX-1-1 es relativamente bajo, ubicandose bien por
debajo de la altura del metacénulo, pero en algunos ejem-
plares (MLP 10-51 y MMP 2700) alcanza al nivel de esta
cUspide. Esta estructura presenta en el M1 derecho del MLP
96-1X-1-1 un pequeno surco transversal al nivel del proto-
cono, mientras que en el izquierdo se encuentra enfrente
del metaconulo. El borde posterior del diente es levemente
céncavo y el cingulo mesial se encuentra muy reducido. El
cingulo labial esta reducido a un pequeno reborde de es-
malte en los extremos anterior y posterior del metacono y
paracono, respectivamente. El contorno del M2 en vista
oclusal toma una forma subcuadrangular y posee 3 raices.
En el MLP 96-1X-1-1 el M2 es mas eliptico porque el para-
cono esta desplazado labialmente. La mitad lingual del M2
esta expandida mesiodistalmente con respecto a la labial.
El patron morfoldgico del M2 es similar al del M1, pero las
cUspides del trigono son proporcionalmente mas pequenas
y bajas. El metacono esta muy reducido (es menor que el
protocono) y, lingualmente, desplazado con respecto al pa-
racono. El hipocono llega hasta el nivel del borde mesial del
protocono. En el MLP 96-1X-1-1 se halla mas desarrollado
y su superficie esta suavemente crenulada. El metaconulo
se encuentra reducido a una inflexion lingual de la postpro-
tocrista. Este diente posee dos raices labiales y una lingual,
que estan fusionadas en la base.

Los incisivos inferiores son mas espatulados, pequenos
y comprimidos transversalmente que los superiores. La
relacion alto/ancho de la corona es mayor que en estos Ul-
timos. Solo poseen una CAD. El tamafno aumenta progresi-
vamente desde el i1 al i3. El MLP 96-1X-1-1 es el (nico
ejemplar que conserva la morfologia casi intacta de estos
dientes, por lo que la descripcion de estas piezas esta ba-
sada en dicho ejemplar. La seccion transversal del i1 es sub-
cuadrangulary el cingulo lingual se encuentra muy reducido.
La CAD alcanza en su base la mitad de la C1°. El i2 es, mor-
folégicamente, similar al anterior, aunque un cuarto mayor;
la CAD se implanta mas lateralmente y se ubica mas basal-
mente con respecto a la C1°. El cingulo lingual alcanza un

mavyor desarrollo, encontrandose expandido lingualmente,
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lo que le otorga al diente un contorno triangular. La corona
del i3 posee una morfologia muy similar a la del i2, pero la
CAD es proporcionalmente grande y se implanta hacia la
mitad de la corona. La corona del c1 es robusta y grande,
estando mas curvada posteriormente que la del C1. Una
fuerte cristida vertical corre en su angulo anterolingual y
termina, en la base, en un pequeno bulto de esmalte. Otra
cristida vertical corre a lo largo de su cara posterior divi-
diéndola en dos. Presenta una seccién transversal mas
circular que el C1. Los premolares y molares inferiores se
disponen formando, en vista oclusal, una suave curva lin-
gualmente concava. Los premolares en general constituyen
una serie abierta y presentan pequefos diastemas entre si.
En el MLP 96-IX-1-1 el diastema mas amplio se encuentra
entre los p3—p4, mientras que en los MLP 96-XI-10-1 vy
MMP 2700 lo hace entre el c1 vy el p1. La serie premolar del
MLP 10-51 es mas cerrada vy los diastemas son muy pe-
quenos. La corona de los p2—p3 alcanza una altura propor-
cional mayor que la de los P2—p3 y aumentan distalmente
de tamano. El p1 es similar en tamano y morfologia al P1,
pero se diferencia en que su C1° se curva menos en sentido
distolingual. Posee dos cristidas verticales ubicadas en el
angulo mesiolingual vy en la cara distal del diente. Esta al-
tima termina en una punta sobre el CD, que es el punto mas
distal del p1. Este cingulo se encuentra bien expandido. En
vista oclusal, el contorno de la corona toma una forma elip-
soidal. En el MLP 10-51 se observa un alvéolo para el p1,
que, aunque posee un anchoy largo normal (6,3 y 4,8 mm,
respectivamente), es poco profundo. El p2 posee dos raices
y una clspide (C1°), se encuentra expandido mesiodistal-
mente y presenta, en vista oclusal, un contorno subeliptico.
Su mitad labial es convexa, mientras que la lingual es leve-
mente concava. La C1° se inclina distalmente y esta algo
curvada lingualmente. Esta clspide es alta, aguda y posee
dos cristidas que corren desde su apice hasta el borde
distal y mesial del diente. La cristida posterior esta algo des-
plazada labialmente, mientras que la anterior lo esta lin-
gualmente. El CD se expande distalmente, por lo que la
mitad posterior es alargada. El ancho mayor del diente tam-
bién se presenta en esta porcion. En los individuos MLP 10-
51, MLP 96-XI-10-1 y MLP 96-1X-1-1 (p2 izquierdo), este
premolar esta implantado paralelamente al eje longitudinal

de la hemimandibula, pero se implanta oblicuamente en el



MMP 2700 y el MLP 96-1X-1-1 (p2 derecho). En el MMP
2700 el borde anterior del diente se inclina lingualmente,
mientras que en el MLP 96-IX-1-1 (p2 derecho) lo hace la-
bialmente. En este (ltimo espécimen, aparentemente el
diente fue desplazado en vida, ya que el alvéolo anterior
esta transversalmente ensanchado vy reabsorbido. El p3 (y
también el p4) presenta una morfologia similar a la del p2,
pero es proporcionalmente mas largo y angosto. El CM se
destaca mas de la C1° y la cristida anterior esta mas mar-
cada. En el p3 del MMP 2700 puede observarse una pe-
quena CAD. Este premolar en general se implanta
oblicuamente, con el borde anterior levemente inclinado
hacia el borde lingual y siendo casi paralelo al p4 (MLP 96-
IX-1-1; MLP 10-51; MLP 96-XI-10-1: p3 derecho; MMP
2700; MHNG GEPI V3291). El p3 izquierdo del MLP 96-XI-
10-1 esta muy inclinado lingualmente, estando el alvéolo
anterior, al igual que el p2 derecho del MLP 96-1X-1-1, en-
sanchado y parcialmente reabsorbido, por lo que pudo haber
sido desplazado en vida. Por Gltimo, en el p4 los CM y CD
estan mas desarrollados que los del p3, siendo el primero
mas expandido mesialmente y el segundo, distolingual-
mente. Este premolar presenta una CAD muy grande, conica
y desplazada hacia el margen labial. Por detras, ubicada un
poco mas lingualmente, hay una diminuta CAD2°, que nor-
malmente esta separada del CD por un surco poco marcado.
Estas dos estructuras son casi continuas en los MLP 96-XI-
10-1y MHNG GEPI V3291. El CD se encuentra bien expan-
dido lingualmente vy llega a formar, en algunos ejemplares
(MLP 96-XI-10-1; MMP 2700; MLP 10-51), un pequeno l6-
bulo al nivel de la CAD. El borde distal de este diente solapa
labialmente al extremo mesial del paraconido del m1. El p4
de los MMP 2700 y MPS 2 es mas grande con relacion al
resto de los premolares que en los otros ejemplares estu-
diados de esta especie. En el MPS 2 la CCD es muy grande,
esta ampliamente separada de la CAD, faltando la CAD2°. El
diente carnicero inferior es proporcionalmente grande en
comparacion con los m2-m3; su talénido es corto y mas an-
gosto que el trigonido vy el metacdnido normalmente falta.
En la cara distal del protoconido, sobre el borde lingual, la
protocristida corre desde la punta de esta clspide hasta el
talénido. La protocristida termina en otros canidos en el
borde mesial de la base del metacénido. Este Gltimo sélo

esta presente en el MHNG GEPI V3291 y es una clspide
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pequena y relativamente baja. En el MLP 96-XI-10-1 dicha
clspide esta reducida a un pequeno bulto de esmalte. El
borde labial del talénido es curvo en vista dorsal; se en-
cuentra desplazado lingualmente con respecto al borde la-
bial del trigonido v esta separado de éste por un fuerte surco
labial. El valle del talénido es poco profundo y abre lingual-
mente. El hipoconido se posiciona mas lingualmente que en
otros canidos (e.g, Lycalopex gymnocercus). Esta clspide es
grande y presenta una cristida transversal que se dirige al
entoconido y otra que se ubica en su cara distal. En vista
oclusal tiene forma piramidal. Una fuerte cristida (cristida
oblicua) une al hipocénido con la protocristida, en la mitad
del recorrido de esta dltima. Ambas cristidas convergen ala
mitad de la altura del protocénido. El entocdnido esta poco
desarrollado, es tres cuartos menor que el hipocénido. Una
cristida transversal une a esta clspide con la cristida trans-
versal del hipocdnido, cerrando distalmente al valle del ta-
I6nido. Posee, ademas, una menos marcada que corre
verticalmente sobre su cara distal hasta el CD (observadas
en el MLP 10-51 y MLP 96-I1X-1-1). El CD esta reducido y
volcado lingualmente, formando una pequefa plataforma
cingular. En vista oclusal el m2 presenta un contorno sube-
liptico, con un tal6nido transversalmente algo mas compri-
mido que el trigdnido y el cingulo mesiolabial muy reducido.
Este cingulo presenta un desarrollo moderado en el MLP
96-IX-1-1. El protocénido constituye la principal cispide del
dientey lleva, en su cara mesial, una fuerte paracristida cre-
nulada, que se curva lingualmente en el extremo anterior del
diente. En los MLP 96-1X-1-1y MLP 10-51 la cristida obli-
cua esta bien desarrollada. El metacénido es bajo y pequefo
y coalescente con el borde distolingual del protocénido. En
el MLP 96-1X-1-1 ésta clspide es muy pequena y, aparen-
temente, estaria ausente en el MPS 2. El hipoconido posee
forma de crestay en el MLP 10-51 esta muy poco desarro-
llado. Por detras de dicha clspide, en el m2 derecho del MLP
96-I1X-1-1, hay un pequeno hipocénulido. El entocénido se
encuentra reducido a un bajo cingulo distolingual, excepto
en el m2 derecho del MLP 96-1X-1-1 en el que se conserva
como una diminuta cGspide. El m3 falta naturalmente en los
MLP 96-IX-1-1y MPS 2 (no se observa ningln vestigio del
alvéolo), pero es relativamente grande en el resto de los
ejemplares. No se observan los alvéolos del m3 en el ejem-

plar MHNG GEPI V3291, sin embargo, pudieron reabsor-
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berse como ocurrié con aquellos correspondientes a algu-
nos premolares. En el MLP 10-51 la corona de este molar
es de seccion circular, estando rodeada por un bajo cingulo.
Presenta una pequefa clspide central correspondiente al
protoconido. En cambio, el m3 del MLP 96-XI-10-1 posee
un pequeno protoconido v, distolingualmente, un diminuto
metacdnido, encontrandose el cingulo limitado a los extre-
mos anterior y posterior del diente.

Postcraneo. Las alas del atlas son largas y angostas, sobre
todo en su extremo caudal donde estan muy comprimidas
transversalmente. Los bordes laterales y caudales son rec-
tos vy, los primeros, convergen cranealmente formando un
angulo cercano a los 45° con respecto al plano sagital. El ex-
tremo caudal de las alas esta muy expandido caudalmente
y considerablemente separado del resto de la vértebra. El
canal vertebroarterial es pequeno, eliptico y su orificio cau-
dal abre ala altura de la escotadura vertebral caudal. La es-
cotadura alar es, aparentemente, poco marcada, pero los
bordes anterolaterales de las alas estan rotos, por lo que no
puede apreciarse con exactitud la profundidad de la misma.
El tubérculo ventral es robusto, grande y expandido, mien-
tras que el dorsal es romo, alto y bifido. La abertura caudal
del foramen laterovertebral mira laterocaudalmente y pre-
senta una seccion eliptica algo mayor que la abertura cau-
dal del canal vertebroarterial. Un pequefio canal comunica
al extremo anterior del canal vertebroarterial con el canal
vertebral. El arco neural de la tercera vértebra cervical es
largo, rectangular en vista dorsal y posee una baja, pero
larga, espina neural. Presenta dos depresiones dorsales
profundas casi sobre la mitad del cuerpo vertebral y dos
fuertes procesos caudales. Dentro de las depresiones
dorsales y alrededor de ellas, hay pequenos foramenes. El
extremo caudal de las pleuroapéfisis se encuentra muy
desarrollado y se expande laterocaudalmente, formando un
angulo cercano a los 45° con respecto al plano sagital. La
porcion rostral de esta apofisis corre parasagitalmente aun-
que es mas pequena vy apenas sobrepasa el borde anterior
de |a carilla articular craneal del cuerpo vertebral. El canal
vertebroarterial termina casi en la mitad del cuerpo verte-
bral. Dorsalmente a la abertura caudal del canal vertebro-
arterial derecho se observa un diminuto foramen. Las
facetas articulares craneal y caudal del cuerpo estan ante-

riormente inclinadas. La craneal es pentagonal y convexa,
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mientras que la caudal es subtriangular y levemente con-
cava. El cuerpo presenta una fuerte apéfisis ventral (hipoa-
pofisis) con forma de quilla que crece caudalmente. La
cuarta vértebra cervical posee una morfologia muy parecida
a la anterior, pero difiere en el desarrollo de la espina dorsal,
de los tubérculos musculares caudales y de la quilla ventral
(hipoapédfisis). En vista dorsal, el arco neural es proporcio-
nalmente mas corto y sus bordes laterales son mas conca-
vos. Los tubérculos musculares caudales y la hipoap6fisis
estan menos desarrollados. La espina neural se encuentra
rota, pero puede verse que es mas alta, fuerte y que no tiene
forma de cresta. La cara anterior es vertical y la posterior se
inclina caudalmente. Las pleuroapéfisis poseen la misma
disposicion general, aunque la mitad distal es mas corta (no
sobrepasa al limite caudal del cuerpo), pero mucho mas alta
y robusta que en |a tercera cervical. La mitad anterior esta
mucho mas expandida cranealmente, terminando casi 5 mm
por delante del extremo anterior del cuerpo vertebral que
en la tercera cervical y es algo mas robusta. El MLP 96-XI-
10-1 conserva la segunda vértebra toracica. Su espina neu-
ral es alta, recta y anteroposteriormente expandida. Esta
algo inclinada caudalmente, con un borde craneal laminar
gue termina ventralmente sobre el limite anterior del arco
neural. Sobre el borde caudal de esta espina hay una fuerte
cresta longitudinal que no llega a su base. Las precigoapo-
fisis se orientan dorsomedialmente, mientras que las pos-
tcigapofisis lo hacen ventralmente. La diap6fisis es grande,
elongada y muy concava, mientras que las parapofisis son
circulares, amplias y miran caudalmente. El cuerpo es corto
y ancho, mientras que las espinas neurales estan rotas y el
cuerpo es mas ancho que alto. Las apo6fisis transversales
son muy cortas, mientras que las anapofisis y metapofisis
se hallan muy desarrolladas. La doceava vértebra toracica
presenta una parapofisis bien demarcada, que tiene un con-
torno circular. La mayoria de las ap6fisis transversas y las
espinas neurales de las vértebras lumbares estan rotas en
el MLP 96-1X-1-1, pero casi todas las neurales estan pre-
sentes en el MPS 2. Estas espinas son bajas, rectas y estan
expandidas anteroposteriormente. En la quinta y sexta vér-
tebra lumbar la espina neural se inclina cranealmente y se
vuelven mas agudas, especialmente en la sexta. El largo del
cuerpo vertebral aumenta progresivamente hasta la cuarta
lumbar y luego disminuye abruptamente en la dltima lum-



bar. Contrariamente, el ancho del cuerpo vertebral se man-
tiene constante, con excepcion de la séptima lumbar en la
cual es proporcionalmente mayor, superando su largo. La
faceta articular craneal del cuerpo tiene forma de corazén
en las primeras vértebras lumbares, pero a partir de la
quinta vértebra el borde ventral comienza a hacerse menos
convexo, siendo subrectangular en la séptima lumbar. La fa-
ceta caudal es mas eliptica, ancha y concava que la craneal.
La cara ventral del cuerpo es heterocélico (anteroposterior-
mente céncavo y transversalmente convexo). En la cara
ventral de las vértebras lumbares segunda a quinta hay una
fuerte, pero baja, cresta media, paralela al plano sagital.
Sobre esta cara hay varios diminutos foramenes, pero en la
segunda y quinta lumbar existen dos grandes, uno a cada
lado de la linea media del cuerpo vertebral. Por debajo del
angulo ventrolateral de las facetas articulares caudales del
cuerpo vertebral de la primera y segunda lumbar, se obser-
van dos pequenos tubérculos. Estos son menos conspicuos
y se ubican mas dorsalmente en las vértebras mas caudales
hasta faltar en las lumbares posteriores. Las metapofisis
estan mas desarrolladas en las lumbares anteriores (pri-
mera y segunda) que en las posteriores (quinta a séptima),
en las que disminuyen de tamano caudalmente. Las meta-
pofisis de las lumbares tercera y cuarta se encuentran rotas.
Las anapofisis sufren un proceso similar, disminuyendo de
tamano caudalmente hasta desaparecer en la quinta lumbar.
La espina neural sélo esta completa en la primera vértebra
lumbar, en la que es alta, larga y termina ensanchandose la-
teralmente. Su borde craneal es recto y vertical, mientras
que el caudal es cdncavo. Los procesos transversales au-
mentan su longitud desde la primera a tercera lumbar. En
estas tres vértebras son robustos y laminares, se dirigen la-
teroanteroventralmente y terminan ensanchandose. En la
primera lumbar se dirigen mas lateralmente que en la se-
gunda y tercera. En las vértebras lumbares cuarta y quinta
solo se conservan las bases de estos procesos, que se ex-
panden en la misma direccion que en la tercera y segunda
lumbar, pero aparentemente estaban mas desarrollados. En
la sexta lumbar este proceso es mas largo y delgado que en
las anteriores (primera a tercera). En la séptima lumbar sélo
esta presente la mitad proximal del proceso transversal
izquierdo, el cual también es largo, pero mas delgado y re-

dondeado en corte trasversal que en la vértebra anterior.
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En relacion con el resto de las lumbares, las postcigoapofi-
sis de la sexta estan comprimidas lateralmente, mientras
que en la séptima se encuentran muy separadas entre si. El
sacro esta formado por tres vértebras. Los procesos trans-
versos de la segunda v tercera vértebra sacra, asi como la
espina neural de la primera, se encuentran rotos. Las alas
estan expandidas y presentan, en vista lateral, un perfil sig-
moideo con la porcion dorsal curvado caudalmente y con
una profunda escotadura anterior. La segunda vértebra sélo
contribuye a formar el extremo caudal de las alas, que es un
cuarto de su tamano. La cara ventral del sacro es bien con-
cava. El borde anterior del arco neural de la primera vérte-
bra presenta una profunda escotadura con forma de “V",
que permite observar a los dos foramenes dorsales del
cuerpo. La fusion de las pre- y postcigoapofisis forma unos
pequenos tubérculos aislados que no llegan a conformar
una cresta intermedia. La espina neural de la segunda vér-
tebra es alta, laminar y se fusiona con la de la primeray ter-
cera, formando una cresta mediana. La espina neural de la
segunda vértebra sacra solo llega a la mitad de la altura de
la de la vértebra segunda. En el MPS 2 la tercera sacra, apa-
rentemente, no estaba fusionada con la segunda. En las pri-
meras cuatro vértebras caudales el cuerpo es ancho y bajo,
sobre todo en las primera y segunda. El tamafo, el diame-
tro del canal vertebral y de los procesos transversales
disminuyen caudalmente. En vista dorsal los procesos
transversales forman una “V", con el vértice cranealmente
dirigido. Las pre- y postcigoapofisis se encuentran bien
desarrolladas y articulan ampliamente entre si. Los proce-
sos hemales faltan en estas vértebras. La primera vértebra
caudal conserva una pequena anapofisis derecha. La quinta?
caudal carece de su borde anterior y el arco neural esta roto
caudalmente. Posee un angosto foramen vertebral. El
cuerpo es cilindrico, mas largo y angosto que en las vérte-
bras anteriores y sus procesos transversales se ubican cau-
dalmente y son mas pequefos que en sus precedentes. En
la sexta? el cuerpo es todavia mas cilindrico vy largo, pero el
canal vertebral y los procesos transversales estan mas re-
ducidos. Sobre la base de la faceta articular del cuerpo hay
dos procesos hemales con forma de tubérculos. Las meta-
pofisis son largas y se dirigen anterodorsalmente. En el
Gltimo tramo de vértebras caudales (vértebras decimose-

gunda a decimocuarta), estas se simplifican caudalmente
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terminando en un cilindro con diminutas metapofisis y pro-
cesos hemales. El cuerpo vertebral mantiene su largo hasta
la undécima caudal, aunque se hace mas gracil y luego co-
mienza a disminuir. Los procesos transversales caudales
estan presentes, aunque muy reducidos, hasta la undécima
caudal. Solo en la novenay décima se esbozan los procesos
transversales craneales. De acuerdo a los elementos pre-
servados, este canido contaba al menos por 14 vértebras.

Las costillas, asi como las esternebras (vide infra), no se
apartan de la morfologia tipica que se observa en especies
actuales de canidos comparables (i.e, Canis spp.y Lycalopex
gymnocercus). La esternebra es rectangular (largo: 26,95
mm) y presenta unas depresiones transversales en uno de
sus extremos. En Ch. brachyurus son proporcionalmente mas
largas y cuadrangulares en seccion transversal.

Enla escapula, laimpresion del mdsculo serrato ventral
ocupa el angulo dorsocaudal de la cara medial de este
hueso. El borde anterior de esta impresion contacta con el
borde dorsal de la escapula casi en angulo recto. La cavidad
glenoidea es cilindrica y su cara lateral suavemente convexa.
El proceso coracoideo es robusto. El metacromion se pro-
yecta ventralmente al acromion, formando una cresta baja
y gracil que termina en un angulo agudo. El acromion pre-
senta un apice redondeado y robusto, aunque su borde ven-
tral esta algo aplanado. El tubérculo infragleonoideo se
encuentra dividido en dos por un fuerte surco longitudinal.

La tuberosidad mayor del himero esta bien desarrollada
y es mas alta que la cabeza. Sobre la cara lateral de este tu-
bérculo hay un area plana subcircular donde se insertaba el
masculo infraespinoso. La diafisis es robusta y se curva cau-
dalmelmente. La linea tricipita (deltoidea) esta muy marcada
y termina, distalmente, en un fuerte tubérculo deltoideo.
Sobre la porcién proximal de esta linea hay una prominente
tuberosidad para el masculo teres minor. Esta tuberosidad
esta poco desarrollada en el MPS 2. La insercion del mas-
culo teres major forma una gruesa cresta vertical en la parte
proximal de la cara medial de la diafisis. El epicondilo me-
dial se encuentra roto distalmente, pero puede observarse
que la faceta para el midsculo pronador redondo se ubica por
encima de la correspondiente a los masculos flexores del
carpo vy de los digitos. El foramen supratroclear y la fosa ra-
dial son amplios. El epicondilo medial presenta un tubérculo

con una faceta cilindrica para el masculo pronador teres
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(pronador redondo) y otro tubérculo mas pequefo que se
ubica distanciado y distorostralmente al primero. Por detras
de este Gltimo tubérculo hay dos pequenas facetas muscu-
lares para los misculos flexores del carpo y de los digitos.
En el epicondilo lateral hay dos facetas subiguales v elipti-
cas. La superior corresponde a los misculos extensores del
carpo y de los digitos y al ligamento colateral lateral la se-
gunda. En la epifisis distal el condilo posee escaso relieve, ya
que es poco convexo y no se diferencia mucho del resto de
la epifisis. El surco dorsolateral al condilo es poco profundo,
mientras que el extremo laterodorsal de la superficie arti-
cular es corta y no se proyecta externamente.

En el radio la eminencia capitular es alta y la fovea arti-
cular proximal presenta un perfil sigmoideo, ya que su ex-
tremo medial es suavemente convexo. La diafisis esta
cranealmente arqueada y mientras que su borde medial es
algo convexo, el lateral es concavo. La diafisis se hace mas
robusta distalmente y pasa de poseer una seccion subcua-
drangular a una cilindrica. La cara craneal es convexa. En el
borde lateral, cerca de la cabeza, hay un fuerte tubérculo
(“tubérculo lateral”) parala “crura” craneal del ligamento co-
lateral lateral. Caudalmente a este tubérculo, hay una pe-
quena eminencia y, medialmente, se observa la tuberosidad
radial, que es la mas pequefa de estas tres prominencias.
A siete centimetros de la cabeza, sobre el borde lateral de la
diafisis, existe una superficie rugosa que corresponde a la
insercion del ligamento interéseo y, medialmente, un pe-
queno foramen nutricio. Mas caudalmente se presenta una
linea oblicua que se continua distalmente hasta la escota-
dura ulnar, posiblemente para la membrana interdsea. La
escotadura ulnar es eliptica y cdncava, con su eje mayor
orientado proximodistalmente. El proceso estiloideo se en-
cuentra bien expandido mas alla de la superficie articular
para el escafolunar. Los surcos para los musculos extensor
digital comdn y extensor carporadial estan muy poco mar-
cados en el radio izquierdo. Por el contrario, el surco para el
musculo abductor largo del pulgar esta bien excavado, aun-
que el tubérculo que lo limita medialmente es pequeno. El
extremo distal del radio derecho esta roto y presenta varios
caracteres patolégicos, como foramenes anormales, creci-
mientos 6seos (especialmente sobre el surco para el mas-
culo abductor largo del pulgar). El surco para el misculo
extensor carporadial es mas profundo en el radio derecho



del MLP 96-1X-1-1 que en el izquierdo.

El olécranon de la ulna es proporcionalmente largo (en
comparacion al resto del hueso); se inclina caudalmente en
vista lateral y medialmente en vista craneal con respecto al
cuerpo de la ulna. Esta estructura presenta, en vista proximal,
un fuerte y prominente tubérculo caudal donde se inserta la
cabeza larga del masculo triceps y que constituye la parte
mas ancha del proceso, mientras que cranealmente posee
un profundo surco limitado por dos pequenos tubérculos
laminares. De estos, el tubérculo medial esta mas desarro-
llado vy se dirige proximomedialmente. La cara medial del
olécranon es concava y se halla limitada proximalmente y
caudalmente por crestas bien desarrolladas en la que se
distingue la insercion de la cabeza medial del muasculo tri-
ceps. Sobre la cara lateral del olécranon se presenta un area
rugosa posiblemente para la cabeza lateral del triceps. El
proceso anconeano es alto, ancho y su apice redondeado,
mientras que el proceso coronoideo medial es comparati-
vamente bajo. El proceso coronoideo lateral se encuentra
roto en ambas ulnas. La tuberosidad ulnar es una cresta ru-
gosay curva, de 2 cm de largo que se ubica inmediatamente
distal a la escotadura sigmoidea. El borde interdseo y el area
de insercion del ligamento interdseo se encuentran bien
marcados. Una cresta oblicua corre desde la base (caudal)
del proceso coronoideo lateral hasta el borde interéseo, li-
mitando cranealmente a una profunda depresion. El cuerpo
esta transversalmente comprimido, sobre todo en su cuarto
proximal y se hace mas bajo distalmente. La porcién media
y distal es robusta y de seccion subcircular. En vista lateral
se curva anteriormente y su borde caudal es claramente
coéncavo. La circunferencia articular, que contacta con la es-
cotadura lunar del radio, es eliptica y convexa. Inmediata-
mente proximal al extremo distal de la ulna derecha hay un
callo 6seo parcialmente soldado, que fue generado por una
fractura sufrida durante la vida del animal. Esta patologia y
la que se describi6 en el extremo distal del radio derecho pa-
recen corresponder a un mismo evento traumatico, posi-
blemente responsable de la ausencia del autopodio anterior
derecho (D. Voglino, com. pers.).

Los metacarpianos son, proporcionalmente, largos y ro-
bustos. Los Mc2 y Mc5 son los mas robustos y asimétricos,
especialmente el Mc 5y se curvan lateralmente. Los Mc3-

4 son los mas largos y presentan una diafisis recta con una
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cara dorsal casi plana. La faceta articular proximal de los
Mc2-3 es subtriangular, anteroposteriormente convexa y
mediolateralmente concava. El Mc4 presenta una faceta ar-
ticular proximal rectangular y convexa, mientras que la del
Mc5 se encuentra rota. En la porcion proximal de la diafisis
de estos metacarpianos, sobre la cara palmar, puede verse
un area rugosa distalmente extendida, donde se apoyaba el
muasculo inter6seo. Medialmente en el Mc2, puede obser-
varse el sitio en el que se insertaba el muasculo flexor car-
poradial. Esta insercion no es claramente visible en el Mc3.
También esta presente la articulacion para el Mc 1. El Mc2
presenta un pequeno tubérculo redondeado para la inser-
cion del misculo extensor carporadial sobre su cara dorsal
a 5 mm de la faceta articular proximal, cerca del borde me-
dial de la diafisis. Sobre esta misma cara en el Mc3, e inme-
diatamente distal a la faceta articular distal, hay una
depresion que se encuentra lateralmente rodeada por un
tubérculo elongado mayor que el del Mc2. En esta zona se
insertaria el mdsculo extensor carporadial. En la cara ante-
romedial de |a faceta articular proximal el Mc4 posee un pe-
queno pero prominente proceso articular que contacta con
el Mc3. El Mc5 posee una zona elevada y rugosa, que se
ubica lateralmente a la carilla articular proximal. Sobre el
borde lateral de la cara palmar, a lo largo del tercio proximal
de la diafisis, existe una depresion elongada, resultado po-
siblemente de la insercion de ligamentos. Los extremos
distales de estos Mc presentan crestas sagitales, fosas se-
samoideas y condilos bien diferenciados y de forma cilin-
drica.

Las falanges proximales de los dedos 3y 4 son las mas
grandes y simétricas. Las de los dedos 2 y 5 se curvan late-
ral y medialmente, respectivamente. Los tubérculos palma-
res estan bien desarrollados y separados por un profundo
surco. Las falanges medias son mas cortas, planas vy rec-
tangulares que las proximales. El tamano de las falanges
medianas sigue el mismo patron que las proximales, siendo
en los dedos 2 y 4 mas largas. El proceso ungueal de las fa-
langes ungueales es robusto, curvado y su apice romo.

La pelvis posee un ilion con alas lateralmente céncavas
y torcidas lateroventralmente. El extremo anterior de las
alas es alto y presenta una cresta iliaca prominente. Las es-
pinas iliacas dorsales, tanto craneales como caudales, son

de desarrollo moderado. La espinailiaca ventral craneal esta
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muy desarrollada, aunque no se encuentra completa en nin-
gan ilion, mientras que la caudal esta reducida a una pe-
quena rugosidad. La superficie articular es un area irregular
y céncava, mas o menos circular. La tuberosidad para el
masculo recto femoral es prominente y se encuentra divi-
dida por un fuerte surco longitudinal. La eminencia iliopa-
bica se halla poco desarrollada. El foramen obturador es
subtriangular. La tuberosidad isquiatica es muy prominente
y se proyecta lateralmente y algo cranealmente. El borde
caudal del pubis, entre su extremo mas posterior y la tube-
rosidad isquiatica, se torna suavemente concavo. La espina
isquiatica esta bien marcada, formando un sobretecho de
10 mm de largo. Sobre la cara lateral del isquion, por encima
del acetabulo, hay tres rugosidades que radian a partir de
este Gltimo. La forma del arco isquiatico es intermedia entre
una "U" y una "Vv".

El trocanter mayor del fémur es recto, aunque su apice
se curva medialmente y alcanza la altura de la cabeza. El
tubérculo cervical esta bien desarrollado y se destaca noto-
riamente del resto del trocanter. La fosa trocantérea es
amplia y profunda. El tercer trocanter se encuentra redu-
cido a una cresta rugosa. El trocanter menor es conspicuo,
pero proporcionalmente pequeno con relacién al trocanter
mavyor. La superficie rugosa esta bien marcada, en especial
el borde lateral y, sobre todo, en la porcion proximal del me-
dial. Esta Gltima se curva cranealmente llegando a la base
de la cabeza del fémur, pasando bastante alejada del tro-
canter menor. La diafisis es proporcionalmente larga y
curvada. Presenta una seccion transversal subcircular. La
tuberosidad supracondilea lateral alcanza un tamano simi-
lar al del trocanter menor, pero el medial se encuentra re-
ducido a una diminuta rugosidad. Sobre los epicondilos
medial y lateral se observan dos superficies articulares, mas
0 menos circulares, para los huesos sesamoideos del mas-
culo gastrocnemio. Los céndilos estan bien expandidos cau-
dalmente. La troclea para la rétula es cdncava, siendo su
borde medial mas robusto v alto. La fosa extensora esta
poco marcada.

La cara anterior de la rétula es rugosa y convexa, mien-
tras que la faceta articular tiene forma de corazéon y es cén-
cava proximodistalmente pero convexa transversalmente.
La rétula es proporcionalmente ancha con relacion a su largo.

La cara proximal de Ia tibia presenta, en vista proximal,
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una gran tuberosidad tibial expandida anteriormente y dos
condilos caudales transversalmente cdncavos. Los condilos
sobresalen caudalmente, siendo el lateral mas circular que
el medial. La escotadura poplitea y el surco muscular son
profundos, aunque el tubérculo que limita anteriormente al
surco esta lateralmente poco expandido. Caudolateralmente
al condilo medial y por debajo de su altura maxima, hay un
proceso expandido caudalmente que presenta una super-
ficie dorsal suavemente plana. Las areas intercondilares
se encuentran bien excavadas. La eminencia intercondilea
consta de dos tubérculos elevados v alargados. La tubero-
sidad tibial y el borde craneal se hallan bien expandidos. El
borde craneal se curva lateralmente causando que la cara
lateral de la porcion proximal de la diafisis sea concava. Este
borde abarca casi el cuarto proximal de la diafisis y termina
abruptamente, presentando un perfil mesetiforme. Sobre la
cara medial del borde craneal existe una rugosidad alargada
donde se insertaban los misculos semitendinoso, gracilis v,
posiblemente, el sartorio. La diafisis posee una seccion
triangular en su porcion proximal, que pasa a ser eliptica dis-
talmente. En la porcion proximal de la cara caudal de la dia-
fisis pueden verse dos crestas diagonales divergentes, que
se dirigen al borde medial de esta cara y delimitan una su-
perficie angosta y alargada. En esta se originaban los mas-
culos flexor digital medial y el tibial caudal de los dedos. La
coclea donde articula la tréclea del astragalo posee dos pro-
fundos surcos separados por una prominente cresta. La cara
medial de la céclea es casi plana. El proceso medio, que esta
sobre la cara craneal de la epifisis distal, se encuentra poco
expandido en direccion distal (con relacién al borde craneal
de la coclea) y estda comprimido craneocaudalmente. El
maléolo medial se proyecta distalmente y posee un surco
longitudinal laterocaudal. Este surco se halla limitado por
un prominente tubérculo craneal y por un tubérculo caudal
poco desarrollado. Por dicho surco corria el tendén del mas-
culo flexor medial de los dedos. La escotadura semilunar es
poco profunda. El surco para el tendon del misculo flexor
lateral de los dedos es poco evidente y superficial, aunque
mas ancho que el surco para el tendon del masculo flexor
medial de los dedos.

La fibula es delgada y gracil. Su cabeza esta aplanada y
presenta una forma cuadrangular. La carilla articular se en-

cuentra en el dorso de la mitad anterior de la cabeza y mira



medialmente. Caudalmente a esta faceta se encuentra una
cresta sobre la que se originaba el misculo tibial caudal. El
area de origen del mdsculo peroneo largo se encuentra poco
expandido cranealmente y no sobrepasa el limite anterior de
la faceta articular. En el maléolo medial los tubérculos an-
teroproximal y caudodistal se encuentran bien desarrollados.

La troclea del astragalo posee un profundo surco central
flanqueado por dos fuertes condilos. El condilo externo es
mas robusto, alto y largo, que el interno. La faceta articular
para el maléolo medial es plana y esta caudalmente limitada
por una linea sigmoidea. Por detras de esta faceta, en la cara
medial del cuerpo del astragalo y casi a la mitad de la tro-
clea, hay un fuerte tubérculo expandido internamente. La
faceta articular para el maléolo lateral tiene forma de media
luna y se ensancha distalmente. El extremo distal de esta
faceta, sobre el proceso lateral, es marcadamente céncavo.
En vista proximal, la troclea del astragalo derecho presenta
un pequeno foramen (de 1,4 mm de diametro) sobre la cara
lateral del condilo interno. Este foramen “astragaliano” falta
por completo en el ejemplar MLP 96-XI-10-1. Dado que la
troclea del astragalo izquierdo esta rota no se puede cons-
tatar la presencia de este foramen en el MLP 96-IX-1-1,
aunque en la misma posicion sobre el borde anterodistal de
la troclea del astragalo derecho, se observa un profundo
surco que termina en otro pequefo foramen que también
falta en el MLP 96-XI-10-1. Este Gltimo foramen esta pre-
sente en el astragalo izquierdo MLP 96-1X-1-1, pero no el
surco. La faceta sustentacular (faceta articular proximal) y
la ectal (faceta articular media) son rectangulares y cénca-
vas. Entre ambas facetas corre un profundo y amplio surco.
La faceta ectal es mas angosta y distalmente no llega a con-
tactar con la faceta articular para el navicular o con la faceta
articular distal. Esta Gltima se ubica en la cara lateroplantar
de la cabeza del astragalo. La cabeza es eliptica en vista dis-
tal y su eje mayor esta inclinado casi 45° con respecto al eje
transversal del cuerpo. La cabeza esta bien expandida dis-
talmente, siendo su largo (mas el cuello) un poco menor que
el largo de la troclea. El cuello s6lo esta comprimido en el
borde lateral. El tubérculo mediodistal de la cabeza se halla
poco desarrollado.

El tubérculo del calcaneo (cuerpo del calcaneo) es alto,
especialmente en su extremo distal. El borde craneal del

cuerpo es recto y converge con el borde caudal hacia el ex-
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tremo proximal del mismo. En dicho extremo se encuentra
una ancha y profunda cicatriz para la insercion del tendén
del misculo gastrocnemio y dos fuertes tubérculos late-
rales. Sobre la cara lateral del tubérculo del calcaneo, in-
mediatamente caudal a la faceta ectal, se encuentra un
pequeno tubérculo alargado proximodistalmente. En este
posiblemente articulaba parte del ligamento colateral late-
ral. La faceta ectal es muy convexa y esta dividida en dos
partes subiguales. La proximal es mas ancha, corta y se
orienta dorsomedialmente; mientras que la distal es casi
vertical, eliptica y mira distalmente. En vista lateral esta @l-
tima parte se inclina suavemente en direccion proximal. El
proceso sustentacular se halla bien desarrollado y lleva una
faceta homénima subcuadrangular en su cara dorsal. Por
debajo del sustentaculo y a lo largo de la porcién distal del
calcaneo, corre un profundo surco para el tendon del mas-
culo flexor lateral de los dedos. El proceso troclear esta muy
reducido. La faceta articular distal es pequena, eliptica y
orientada dorsomedialmente. Se ubica bien alejada de Ia fa-
ceta sustentacular de la que la separa un ancho, pero poco
profundo surco calcaneano. La tabla dorsal presenta una
ancha cresta que se eleva y bifurca distalmente. La faceta
articular para el cuboides es perpendicular al eje mayor del
calcaneo en vista dorsal.

El tubérculo plantar del cuboides esta proximodistal-
mente comprimido, pero se extiende por casi toda su cara
caudal y sobresale conspicuamente del cuerpo del hueso. El
proceso medial se encuentra bien desarrollado, pero no con-
tacta con la cara proximal del hueso. Caudoventralmente a
la faceta articular dorsal para el ectocuneiforme se encuen-
tra una pequena superficie circular, semejante a una super-
ficie articular, en la que deberian insertarse ligamentos. El
proceso lateral es robusto y se continua con el plantar. Un
fuerte surco para el tendén del misculo peroneo largo corre
sobre la cara lateral del cuboides por debajo de estos pro-
cesos. Las superficies articulares para el navicular y el
cuarto Mt son suavemente concavas y la cara anterior, ru-
gosa. Solo el MPS 2 conserva el navicular, pero lo hace arti-
culando con otros elementos del tarso (ie, calcaneo,
astragalo, ectocuneiforme, mesocuneiforme y endocunei-
forme), los cuales se contactan entre siy, al estar cubiertos
parcialmente por carbonato de calcio, no es posible apreciar

su morfologia en forma directa.
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Las facetas articulares proximal y distal del ectocunei-
forme presentan un perimetro subtriangular, siendo la co-
rrespondiente al navicular proporcionalmente mas corta y
ancha. Ambas superficies son suavemente concavas. La
cara anterior esirregular y el tubérculo plantar se encuentra
roto.

Los metatarsianos son mas largos que los metacar-
pianos y también presentan diafisis elongadas y robustas.
Los Mt 2 y 5 son mas cortos, asimétricos y se hallan medial
y lateralmente recurvados, respectivamente. La seccion
transversal de la diafisis de los Mt 2 y 5 es eliptica a su-
brectangular y la carilla articular proximal se encuentra
comprimida transversalmente comprimida. Esta carilla tiene
forma de "L" en el Mt 3 y rectangular en el Mt 4. La diafisis
de los Mt 3y 4 es recta y de seccion transversal rectangu-
lar, siendo el diametro transversal mayor que el anteropos-
terior. Los Mt 2 y 5 presentan en el extremo proximal un
proceso plantar prominente. El Mt 5 posee, ademas, un
fuerte tubérculo lateroproximal romo y corto. En el MLP 96-
XI-10-1 falta el surco anteromedial que limita a este tubér-
culo vy, adicionalmente, presenta una expansion lateral. El
surco para la arteria metatarsiana se encuentra bien desa-
rrollado, sobre todo en el Mt 3. Al igual que en los metacar-
pianos, el condilo, la fosa sesamoidea v la quilla sagital del
extremo distal de los metatarsianos se encuentran bien di-
ferenciados. En ambos metapodios, la mitad anterior de la
cabeza es cilindrica en los centrales (Mt/Mc 3—4) y mas es-
féricas en los Mt/Mc 2 y 5.

Las falanges del miembro posterior presentan el mismo
patron morfolégico que las del miembro anterior, aunque
son mayores, por lo menos en caso de las falanges proxi-
males vy las falanges medianas 3y 4. En la cara lateral de la
falange proximal del dedo 5, cerca de la base, presenta un
tubérculo circular bien desarrollado, donde se insertaba el
tendén del quinto mdsculo inter6seo. También se conser-
van 12 sesamoideos proximales que articulan con la cara
palmar de la cabeza distal de los metapodios y en parte con
las falanges proximales. Tienen forma de media lunay pre-
senta una amplia y eliptica faceta articular cncava en su
cara anterior. El largo maximo de estos huesos varia entre
10,25 mmy 14,7 mm. Podrian pertenecer tanto al autopodio
anterior como al posterior, del miembro izquierdo o derecho.

El hueso peneano (baculo) sélo esta presente en el MPS
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2. Es alargado y triangular en vista lateral, mientras que su
cara ventral presenta un profundo surco uretral. En su ex-
tremo basal forma un proceso robusto, aunque pequefo.
Las caras laterales son planas y el borde dorsal, recto.

Comentarios

Theriodictis platensis es el canido de gran tamano mas
abundante de la region pampeana. Sin embargo, el nimero
de ejemplares conocidos no llega a los diez, lo que impone
limitaciones para comprender la variacion morfologica de la
especie. Los CV se encuentran dentro de los valores obser-
vados en las especies vivientes (Informacién Suplementa-
ria online 2; véase mas arriba). La comparacion de los CV de
T. platensis contra aquellos de |la poblacién actual de Lycalopex
gymnocercus o la muestra reciente de Lycalopex culpaeus, in-
dica que no hay diferencias significativas para los LP4, Lm1
y LLAM1 (p<0,05). Sin embargo, el AM1 fue significativa-
mente mayor que en la poblacion reciente de Lycalopex
gymnocercus (p<0,001), lo que indica que la variacion de esta
medida en la muestra de T. platensis supera a lo observado en
esta poblacion, pero no asi en la muestra actual de Lycalopex
culpaeus que incluye ejemplares provenientes de gran parte
de su rango geografico. Estos resultados son congruentes
con la hipétesis de que los ejemplares estudiados vy referi-
dos a T. platensis son parte de la misma especie.

En la denticion pueden observarse variaciones, algunas
de las cuales fueron ya senaladas por L. Kraglievich (1928, p.
37) y Berta (1989, p. 69). Entre estas, se pueden indicar, a
saber: en el MLP 96-1X-1-1 muestra unas diminutas CCD en
los P2—-P3; en los MLP 10-51 y MLP 96-1X-1-1 el protocono
del P4 se eleva conspicuamente y no es un simple 16bulo; la
cuenca del M1 esta poco excavada en el MLP 10-51, mien-
tras que en el MLP 96-IX-1-1 una crista conecta al proto-
cono con el paracono y el hipocono es muy bajo; en el MLP
96-1X-1-1 el M2 es mavyor y el paracono esta desplazado
mas labialmente; la serie premolar inferior del MLP 10-51
es mas cerrada que en otros ejemplares; la implantacion del
p2 con respecto al eje mayor de la mandibula varia en casi
todos los ejemplares; el MMP 270 presenta una pequena
CAD en el p3;la CAD2° vy el CD del p4 estan poco separadas
enlos MLP 96-XI-10-1y MHNG GEPIV3291; en el MPS 2 |la
CAD2¢ faltay el CD es mayor; el p4 posee un mayor tamano
relativo en los MMP 2700 y MPS 2; el m1 en el MHNG GEPI



V3291 tiene un metaconido pequeno, mientras que en el
MLP 96-XI-10-1 esta estructura se encuentra reducida a un
I6bulo bajo; el hipocdnido esta poco desarrollado en el m2
del MLP 10-51; el entoconido s6lo se encuentra indiferen-
ciado en el m2 derecho del MLP 96-IX-1-1; el m3 falta en
los MLP 96-IX-1-1y MPS 2y s6lo en el MLP 96-XI-10-1
presenta un metacénido diminuto.

En el craneo también se encontraron algunas variacio-
nes, a saber: el foramen esfenopalatino esta dividido en el
MLP 96-1X-1-1y posiblemente en el MLP 96-XI-10-1; las
fisuras palatinas terminan adyacentes al borde distal de los
C1; el ndmero v la posicion de los foramenes mentonianos
varia inclusive entre las hemimandibulas de un mismo
ejemplar; la constriccion postorbitaria esta mas marcada y
los procesos postorbitarios son mas grandes en los MLP
10-51y MHNG GEPIV3291; el MPS 2 también posee estos
procesos bien desarrollados; el septo intrabular ventral es
continuo en el MLP 96-XI-10-1 vy en la bulla derecha del
MLP 96-IX-1-1, el septo intrabular anteroventral esta mas
expandido, aunque no llega a contactar con el posteroven-
tral. El desarrollo de los procesos postorbitarios podria estar
correlacionado con la edad, ya que los MLP 10-51, MHNG
GEPI'V3291 y MPS 2 presentan un avanzado desgaste den-
tario (grado 2-3). Sin embargo, el MMP 2700 muestra un
desgaste similar (grado 2), procesos poco desarrollados y
una constriccion postorbitaria poco marcada. Estas diferen-
cias son consideradas como parte de la variacion intraespe-
cifica de este taxén y no se observa patron geografico o
temporal alguno que permita agrupar diferentes ejempla-
res. Esto puede ser un producto del limitado nimero de es-
pecimenes conocidos, aunque este polimorfismo no supera
el observado en canidos vivientes.

Si bien las medidas craneodentarias de T. platensis son,
en general, mayores que las de Protocyon, ambos géneros
se solapan. Otro tanto ocurre con respecto a “Ca.” geziy A.
dirus, aunque la Gltima normalmente presenta mayores di-
mensiones lineales (Informacion Suplementaria online 2 y
3). Lo mismo se observa con algunas medidas postcranea-
nas (Informacién Suplementaria online 2), aunque en el caso
de estos descriptores la muestra es muy pequena por lo que
es probable que la superposicion real sea mayor. El m2 es
proporcionalmente mas corto con respecto al m2 de A. dirus,

pero la altura de la rama horizontal (ARHm1) y el ancho de

PREVOSTI: GRANDES CANIDOS FOSILES DE AMERICA DEL SUR

los procesos postorbitarios son, proporcionalmente (en re-
lacion a los p4—m1y AIM y ACP, respectivamente), mayores
en esta (ltima especie. Protocyon sigue un patron similar a
T. platensis en estos rasgos y "Ca." gezi muestra una posi-
cion intermedia entre esta Gltima y A. dirus. Sin embargo,
estas diferencias deberian ser evaluadas en el futuro con
una muestra mayor.

Las proporciones generalizadas de los miembros locomo-
tores permiten diferenciar a T. platensis de Ch. brachyurus,
pero no de otros taxones como Canisy Protocyon. De todos
modos, algunos caracteres postcraneanos (e.g, forma de la
faceta sustentacular del astragalo (pero véase mas abajo) y
de las alas del atlas, tubérculo infraglenoideo de la escapula
dividido, surco muscular de la tibia menos excavado que en
Aenocyon, Canisy Chrysocyon, area de origen de los mascu-
los flexor digital medial y tibial caudal desplazada proximo-
medialmente y muy comprimida tranversalmente; vide
supra), contribuyen a distinguirlo de Aenocyony Canis. El es-
tudio de un mayor nimero de restos postcraneanos segu-
ramente contribuira para encontrar rasgos diagnosticos que
lo separen de Protocyon o de otros géneros.

La perforacion astragaliana ha sido observada por
Ameghino (1906) en algunos ejemplares de Ch. brachyurus
y por Wang (1993) en Hesperocyoninae. También ha sido
registrada en un ejemplar de Lycalopex gymnocercus, asi
como en Protocyon (véase mas abajo). Ameghino (1906) in-
terpretdé como un estado primitivo dicha presencia y sugirid
que a través de esta pasaba una pequena arteria, asi como
los vestigios del tendon del misculo extensor del primer
dedo. Los analisis cladisticos (Wang, 1993; Prevosti, 2006,
2010) muestran que la presencia de la perforacion es un es-
tado primitivo, sustentando en parte esta hip6tesis, aunque
su presencia en los especimenes mencionados es una clara

reversion.

Género indet.
“Canis” gezi Kraglievich, 1928
Figuras 2, 12-14,

Informacién Suplementaria online 2

Stereocyon sp. Mercerat, 1917: 19.

Canis geziKraglievich, 1928: 45.

Macrocyon (Macrocyon) morenoi? Frenguelli, 1928: 205.
Canis (Macrocyon) chapalmalensis Frenguelli, 1929: 64.
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Holotipo. MACN-Pv 5120: craneo y postcraneo incompletos.
Localidad tipo. Wilde (34° 42" S; 58° 18" 0), Provincia de
Buenos Aires, Argentina (Fig. 2).

Diagnosis enmendada. Gran tamano, mayor que Protocyon
y, en general, que T. platensis; proceso paraoccipital muy
expandido posteroventralmente; frente poco elevada; fora-
men rotundo independiente del canal aliesfenoideo; cons-
triccion postorbitaria poco marcada; paladar ancho; rama
horizontal robusta; |6bulo subangular marcado y robusto;
contorno lateral de giros coronales tipo “paréntesis”; P4 con
protocono muy reducido; M1 con cingulo mesial reducido y
paracono grande, pero con metaconulo e hipocono bien
desarrollados; cingulo labial del M1 reducido; M2 trirradicu-
lado; metacono del M2 conspicuo; m1 de gran tamano con
trigdnido grande en relacion al talénido; metaconido del m1
presente, pero pequefo; m2 con cingulo mesiolabial y me-
taconido reducidos; C1° graciles en los premolares; P2—
3/p2-3sin CAD (modificada de Berta, 1989 y Berman, 1994).
Distribucion geografica. Region pampeana, Provincia de
Buenos Aires, Argentina (Fig. 2; Prevosti, 2006; Prevosti et
al, 2009b; Prevosti y Forasiepi, 2018).

Distribucion estratigrafica. Edad Ensenadense (Prevosti,
2006; Prevosti et al, 2009b; Prevosti y Forasiepi, 2018).

Materiales estudiados

MACN-Pv 5120 (holotipo; Fig. 12—13): craneo con los
arcos cigomaticos y la region basicraneana rotos y con gran
parte de la denticion (I3—M2 izquierdos, 11, I3—M2 derechos)
conservada, ambas hemimandibulas rotas por detras de la
porcion anterior de la fosa masetérica, con los i1-m2 dere-
chos y los i1-m3 izquierdos, atlas roto, fragmento de axis,
cuatro cuerpos de vértebras toracicas, porcion de arco neu-
ral de vértebra cervical, dos vértebras lumbares incompletas
y un cuerpo vertebral indeterminado aislado, espina neural
de vértebra lumbar, siete fragmentos de costillas, fragmen-
tos proximales de ambos himeros vy del fémur izquierdo.
Procedencia geografica: Wilde (34° 42'S; 58° 18’ O; Buenos
Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Edad
Ensenadense. Frenguelli (1933) sugirié que el nivel porta-
dor es de edad Chapadmalalense, debido a la presencia de
"tierras cocidas” asociadas al canido en cuestion. Sin embargo,
las “tierras cocidas” no estan restringidas al Chapadmala-

lense y su sola presencia no constituye un indicador crono-
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l6gico. Los estudios geoldgicos de la region (e.g, Tonni et al,
1999; Nabel et al, 2000) indican que los niveles aflorantes
mas antiguos son ensenadenses, por lo que no sustentan la
hipotesis de Frenguelli (1933).

MLP 52-1X-27-54 (holotipo de Canis [Macrocyon]
chapalmalensis; Fig. 14): fragmento de hemimandibula
izquierda con parte de la fosa masetérica vy el proceso
angular, el m1 sin talonido, el m2 con el borde mesial roto y
el m3. Procedencia geografica: "Excavacion Roth”, entre
Baliza Chica y el Arroyo las Brusquitas (aproximadamente
38° 15'S; 57° 47' O; Miramar, General Alvarado, Buenos
Aires, Argentina; Fig. 2) (véase Frenguelli, 1928; Kraglievich,
1952b). Procedencia estratigrafica: debido a que fue extraido
de un bloque de sedimento caido, no se conoce la edad de
este ejemplar. Frenguelli (1928, 1929, 1933) lo asigno al
“Chapadmalense”, L. Kraglievich (1929) al Ensenadense y J.
L. Kraglievich (1952a) al Vorohuense. Con la informacion
estratigrafica disponible, no es posible expedirse sobre este

aspecto.

Descripcion
Craneo. El craneo esta reconstituido en parte y la caja cra-
neana se encuentra algo desplazada hacia la izquierda con
respecto a la region frontal-rostral. La cara dorsal de los
frontales (especialmente el derecho) esta afectada por una
fuerte patologia que se evidencia como una gran perfora-
cion, hueso poroso y zonas anormalmente elevadas. Estas
patologias afectan también el borde caudal del maxilar y el
lagrimal derecho. Una muesca presente en la cresta sagital
parece corresponder también a un proceso patolégico. Los
senos frontales estan bien desarrollados y llegan caudal-
mente hasta la sutura con los parietales. En vista lateral el
perfil del rostro vy la frente es plano, aunque la fragmenta-
cion de la region oscurece la apreciacion de este caracter.
El rostro es corto, ancho y esta poco comprimido por de-
tras de los C1. Los nasales se comprimen transversalmente
en direccion caudal, aunque el extremo mas caudal que se
conserva es relativamente ancho. El foramen infraorbitario
se posiciona sobre la porcion distal del P3 mientras que el
borde anterior de la érbita se ubica sobre la mitad del P4.
Las fisuras palatinas son largas, reniformes y se extienden
hasta la mitad del diastema entre los C1-P1. El borde cau-
dal del paladar se ubica adyacente a la mitad del M2. Sobre
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Figura 12. Holotipo de “C" gezi (MACN-Pv 5120): 1, craneo en vista dorsal; 2, craneo en vista ventral; 3, craneo en vista lateral; 4, hemiman-
dibula derecha (reflejada) en vista lateral. Escala= 5 cm.
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Figura 13. Detalles anatémicos del craneo y la denticién del holotipo de “C" gezi (MACN-Pv 5120): 1, region aliesfenoidea derecha en vista
ventral; 2, region frontal en vista dorsal; 3, bulla timpanica y proceso paraoccipital izquierdos en vista lateral; 4, P3—-M2 derechos en vista
oclusal; 5, m1-m2 derechos en vista oclusal; 6, molde encefalico en vista dorsal. Abreviaturas empleadas: Ca, “raices” dorsales del canal
aliesfenoideo (roto); Fov, foramen oval; Fro, limite caudal del foramen rotundo; GC, giro coronal; Pa, patologias. Escala= 5 cm (excepto en 1 donde
representa 5 mm).

128



la cara lateral del maxilar hay un pequeno foramen sobre el
borde distal del P2. En el yugal la muesca correspondiente
al origen del misculo masetero superficial es ancha, espe-
cialmente en su porcién anterior. Los procesos postorbita-
rios son cortos pero robustos. La constriccion homaénima
esta poco marcada. La cresta sagital es robusta. Los cana-
les aliesfenoideos estan rotos, conservandose sélo en el
aliesfenoideo izquierdo la porcion dorsal y ventral de la
pared lateral de dicho canal. Del foramen rotundo solo esta
presente el borde caudal. La base dorsal de esta pared es
proporcionalmente corta (7,25 mm) y el borde caudal del fo-
ramen rotundo se encuentra casi en la misma linea que el
borde mas anterior de la base de la pared lateral del canal
aliesfenoideo, lo que permite inferir que este foramen se
abria por delante de dicho canal. El foramen oval es eliptico
y se ubica muy cerca de la abertura caudal del canal aliesfe-
noideo, dentro de una misma depresion. El meato auditivo
externo se encuentra expandido lateralmente hasta el fora-
men postglenoideo. El proceso postglenoideo es ancho,
mientras que el foramen homonimo alcanza un gran tamafo
relativo al primero. La caja craneana se encuentra compri-
mida por encima del borde anterior de la cavidad glenoidea.
El proceso paraoccipital esta expandido ventrocaudalmente,
por lo que se encuentra anteroposteriormente muy expan-
dido en su base. Sobre su borde caudolateral hay una fuerte
cresta. El occipital, en vista caudal, recuerda a Theriodictis
con un inion convexo, la cresta occipital y la impresién ver-
micular poco evidentes y dos areas rugosas subtriangula-
res hacia el apice del inion. Por debajo de estas areas hay
dos depresiones elipticas. Los tubérculos musculares y fa-
ringeos son prominentes. Este Gltimo es triangular y esta
mas elevado que los condilos, ya que estos se dirigen algo
ventralmente. El foramen yugular es grande y eliptico. El ex-
tremo anterodorsal de los condilos es ancho y cuadrangular.
El canal condiloideo derecho se abre externamente por
sobre el condilo. En vista lateral el occipucio se inclina ante-
riormente.

La rama horizontal de la mandibula es alta, sobre todo
debajo de los m2-m3. La base del proceso coronoides es
ancha en su extremo anterior, dado que la cresta coronoidea
esta expandida lateralmente. La rama horizontal del MLP
52-1X-27-54 es alta y presenta un l6bulo subangular bien

marcado. El area preangular esta deprimida y la cara lateral
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del proceso angular es rugosa, mientras que la interna pre-
senta una ancha faceta (faceta inferointerna) para la rama
inferior del masculo pterigoideo medial. Las crestas inter-
nas son dorsocaudalmente concavas. Por debajo de la
cresta punteada hay una amplia fosa para la insercion de la
parte “reflexa” del mdsculo masetero medial.

La superficie interna de la caja craneana del holotipo
conserva laimpresion del cerebro y del cerebelo. Un vaciado
con caucho siliconado permitié copiar y estudiar la morfolo-
gia de los giros y surcos de los hemisferios cerebrales, sobre
todo gran parte de la cara dorsal y lateral izquierda, pero
falta toda la parte anterior y ventral, incluyendo a los giros

prorreanos. El ancho del molde endocraneano (medido entre

Figura 14. Fragmento de hemimandibula izquierda de “C" gezi (MLP
52-I1X-54): 1, vista lateral; 2, vista medial; 3, m1-m3 en vista oclusal.
Escala= 2 cm.
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la linea media y el borde mas externo y multiplicado por 2)
es de 77,2 mm (38,6 mm x 2). Los giros son globosos y
estan bien demarcados v, sobre estos, se observan las im-
presiones de diminutas arterias cerebrales. La morfologia
de los surcos y giros se ajusta detalladamente, excepto
rasgos minimos, a lo descripto en T. platensis (vide supra). En
vista dorsal el giro coronal es convexo, con un patrén simi-
lar al tipo “paréntesis” de Lyras y Van der Geer (2003, p.
508-509). Dentro del area coronal se encuentran los sur-
cos posty precruciformes, pero no se distingue el surco cru-
ciforme. Al igual que en los ejemplares de T. platensis, la
mitad anterior del giro compuesto caudal esta comprimida
medialmente, mientras que la mitad caudal y la porcion ven-
tral de los giros ectosilviano y suprasilviano caudal se hallan
lateralmente expandidos con respecto al I6bulo piriforme.
Denticion. El desgaste dentario que muestra el holotipo
(grado 2) afecta al apice de los premolares, paracono/me-
tastilo del P4, principales cispides del M1y de los m1-2,
sobre todo al paracénido-protocénido del m1 donde ha des-
aparecido un cuarto de estas clspides. Los 13 son unicuspi-
dados, caniniformes y se curvan distalmente. El cingulo
mesiolingual esta poco marcado en el 13. EI C1 es robusto
pero corto y presenta una seccion transversal eliptica.

La corona del P1 se curva distolingualmente, tiene una
fuerte crista mesiolingual y otra distal menos marcada. Este
premolar es proporcionalmente grande y su CD esta expan-
dido lingualmente, otorgandole un perimetro casi triangu-
lar. Los P2—P3 son birradiculados, unicuspidados (carecen
de clspides accesorias). La C1° es aguda, relativamente
gracil y esta suavemente curvada distolingualmente. Esta
cUspide posee dos cristas ubicadas distal y mesiolingual-
mente, respectivamente. En vista oclusal el borde lingual de
los P2—-P3 es suavemente convexo y el lingual se encuentra
algo comprimido al nivel de la C1°. EI P3 es mayor que el P2
y esta mas comprimido lingualmente al nivel de la C1°. Su
CD se encuentra mas desarrollado y se eleva justo en su
contacto con la crista distal. El protocono del P4 esta redu-
cido a una diminuta clspide sobre el “talén” mesiolingual
del diente. Este “talon” se dirige lingualmente y llega hasta
el borde mesial del P4, pero no lo sobrepasa y no se esta
separado del borde mesiolingual del P4 por una incision. La
paracrista estaba bien desarrollada, aunque aparece arra-

sada por el desgaste dentario. El cingulo lingual esta reducido.
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EI M1 es grande, presenta un hipocono muy desarrollado
que va desde casi el borde mesial del protocono hasta el
metaconulo. Esta estructura alcanza una altura considera-
ble, especialmente en su extremo distal, donde se aproxima
a la altura del metacénulo. La superficie del hipocono es irre-
gular y distalmente se separa una diminuta cispide. El pa-
racono constituye la cspide de mayor tamano. Es conica y
piramidal en vista oclusal, ya que su cara lingual es muy
convexa y presenta una fuerte crista vertical. El metacono
se encuentra mas reducido que el paracono, tanto en ta-
mano (es un cuarto menor) como en altura. Aparentemente,
su cara labial también era convexa y portaba una crista ver-
tical. El protocono es grande y piramidal y se ubica mesial-
mente al surco que separa al paracono del metacono. Esta
separado del paracono por un valle algo abrupto vy superficial.
El metaconulo es grande, aunque menor que el protocono,
pero no hay trazos del paracénulo. Por @ltimo, el cingulo la-
bial esta muy reducido y la mitad lingual del diente se curva
distalmente.

El M2 presenta una morfologia similar a la del M1 pero
sus clspides son menores y el metaconulo es muy pequeno.
Este molar es proporcionalmente pequefio en comparacion
a otras piezas dentarias v el cingulo labial esta bien desa-
rrollado. El paracono es la cispide mas grande y posee una
crista en la base de su cara lingual. El protocono y el meta-
cono son subiguales en tamano. Del protocono parten, dis-
tolabialmente y mesiolabialmente, las post- y preproto-
cristas, respectivamente. El hipocono esta bien desarro-
llado; se extiende desde el borde mesiolingual del proto-
cono, expandiéndose distolingualmente y contactando
distalmente al metacono.

Los premolares inferiores se encuentran separados por
diastemas y forman un arco suavemente cdncavo. Los p1y
p4 se implantan casi paralelamente al m1, mientras que el
borde mesial de los p2—-p3 se inclina lingualmente, espe-
cialmente en el p3. El p1 es mas angosto y su corona mas
recta que en el P1. Sobre la cara labial de |a raiz de este pre-
molar se observa un surco vertical que esboza dos raices
coalescentes. Los p2—p4 son birradiculados, presentan una
seccion subeliptica con el borde labial convexo vy el lingual
suavemente concavo. Poseen C1° agudas y curvada linguo-
distalmente. La cristida mesiolingual esta bien desarrollada

y es mayor que la distal. El CD se encuentra mas expandido



distalmente. El p3 es mas grande que el p2 y su CD se eleva,
pero no forma una CCD. El p4 se diferencia de los otros pre-
molares inferiores por ser mayor, presentar una CAD y en
que su CD forma una pequena CCD y se encuentra muy ex-
pandido en direccion lingual.

El'm1 tiene un pequeno metacénido, que esta unido a la
protocristida y poco separado del protocénido. El talénido
presenta dos grandes clspides, el hipoconido y el entoco-
nido, unidas por cristidas transversales. El entocénido es un
cuarto menor que el hipocénido y muestra una cristida (en-
tocristida) en su cara mesial que se dirige al metacénido. Un
CD contacta al borde distolabial del entoconido con el borde
distolingual del hipocdnido, formando un bajo hipocondlido.

El m2 es subrectangular, con un trigonido transversal-
mente mas ancho que el talénido. El metaconido esta muy
reducido y se implanta distolingualmente al protocéonido,
contactando con la protocristida. Sobre la cara distal del me-
taconido corre una débil cristida. El protoconido es robusto
y presenta una fuerte paracristida que se curva lingual-
mentey corre en parte sobre el cingulo mesiolingual. El cin-
gulo mesiolabial sélo se observa en el extremo mesial del
diente. El entoconido se encuentra reducido a un cingulo
distolingual, mientras que el hipocénido es una baja y pe-
quena cuspide. El m3 tiene una corona circular, compuesta
por un cingulo periférico que rodea a una pequena clspide
(protocénido). Los m1-m2 del MLP 52-1X-27-54 presentan
un avanzado desgaste dentario (grado 3), sobre todo el par
paraconido-protocénido del m1 y también el trigdnido del
m2. El talénido del m1 y el borde mesial del m2 se encuen-
tran rotos, lo que probablemente ocurri6 en vida debido a
que el desgaste dentario afect6 a las caras fracturadas. El
m1 es proporcionalmente grande, presenta un pequefno me-
taconido y una fuerte protocristida en el borde distolingual
del protocénido. El talénido era corto y angosto. En el m2
pueden observarse el borde distal del protoconido y un pe-
queno metaconido. El talénido es mas angosto que el trigo-
nido y el desgaste dentario que presenta no permite
confirmar la presencia del entocénido o del hipocénido. El
m3 es proporcionalmente grande y posee una corona circu-
lar con un diminuto protocénido. Un cingulo rodea a toda la
coronay se encuentra algo mas expandido en el angulo me-
siolabial del diente.

Postcraneo. El atlas presenta una escotadura alar poco
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marcada, un amplio foramen vertebral lateral y un foramen
transversal muy grande. Tiene un pequeno foramen entre
la escotadura alar y el foramen transversal, que en el lado
izquierdo se comunica con el canal vertebral. El tubérculo
ventral esta muy desarrollado. En vista anterior la cavidad
articular para los condilos del craneo muestra un contorno
anguloso. El axis presenta una fuerte y elevada quilla longi-
tudinal en su cara ventral. El proceso odontoideo es corto y
robusto. Uno de los cuerpos vertebrales es largo, ancho,
bajo y presenta las foveas costales muy desarrolladas, por
lo que es muy probable que corresponda a la primera tora-
cica. El otro cuerpo es alto, corto y tienen forma de carrete,
con facetas articulares intervertebrales triangulares. Puede
pertenecer a alguna vértebra desde la cuarta a la undécima
toracica. El Gltimo cuerpo es largo, bajo, ancho y posee sélo
foveas para las costillas en el extremo anterior y dos tubér-
culos laterocaudales ventrales, por lo que es posible que
pertenezca a la duodécima toracica. La Gltima vértebra to-
racica presenta un cuerpo similar a la anterior, aunque algo
mas largo y la espina neural se encuentra rota. Los procesos
transversales son muy pequenos. Las vértebras lumbares
presentan cuerpos largos, bajos y anchos, con una quilla y
un par de foramenes en la cara ventral. La vértebra que se
encuentra mas completa conserva unas anapofisis bien
desarrolladas por lo que podria corresponder a una de las
tres primeras lumbares. Estas estructuras estan presentes,
aunque muy reducidas, en la otra vértebra incompleta, lo
que indicaria que es la cuarta lumbar. El cuerpo vertebral
aislado carece de anap6fisis v su carilla articular anterior
tiene forma de corazon, por lo que es probable que perte-
nezca a la quinta lumbar. La cabeza del himero se ubica por
debajo del apice de la tuberosidad mayor. Los restos del
fémur no muestran diferencias significativas con respecto

a los otros taxones estudiados (e.g, T. platensis).

Comentarios

A pesar de que todos los autores previos (e.g, Kraglievich,
1928; Berta, 1989; Berman, 1994) asignaron esta especie
al género Canis, la morfologia general del craneo vy varios ca-
racteres distinguen al holotipo del género Canisy Aenocyon
y lo acercan a Theriodictisy Protocyon. Estos caracteres son:
1. Proceso paraoccipital ventrocaudalmente bien expandido;

2. Rostro ancho vy poco comprimido por detras de los cani-
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nos; 3. Constriccion postorbitaria ancha; 4. Foramen ro-
tundo abriendo por delante del canal aliesfenoideo; 5. Pre-
molares con C1° agudas y graciles y P3/p3 sin CAD; 6.
Cingulo labial del M1 reducido. Algunos de estos rasgos
también estan presentes en ciertas especies de Canisy
Aenocyon de América del Norte. Por ejemplo, los p3 de Canis
armbrusteri carecen de CAD (Nowak, 1979; Tedford et al,
2009) y el cingulo labial del M1 esta reducido en algunos
ejemplares de A. dirus, Canis falconeriy en Ca. lupus (Miller,
1912; Nowak, 1979; Berta, 1989). En Ca. armbrusteriel pa-
ladar también es ancho (mencionado como Canis cf. C. dirus
por Berta, 1989), aunque no tanto como en el holotipo de “Ca.”
gezi. Sin embargo, la combinacion de caracteres enumerada
no se encuentra en ninguna de las especies de Protocyon o
Theriodictis géneros. Por otra parte, la morfologia del inion y
del m1 permiten distinguirlo claramente de A. dirus y Ca.
nehringi (Berta, 1989). Los analisis filogenéticos realizados
(Prevosti, 2010; Informacién Suplementaria online 1, Figs.
S7-S8) claramente resuelven que no pertenece a Canis.

En la descripcion original L. Kraglievich (1928) comparo
a "Ca." geziprincipalmente con Ca. nehringiy Ca. lupusy aclard
que es diferente de los otros géneros de canidos sudameri-
canos (i.e, Theriodictis, Protocyon) sin explicitar en qué se
distingue de estos Gltimos. Este autor lo separo de Ca. lupus,
A. dirus 'y Ca. nehringi por varios caracteres, algunos de los
cuales también estan en T. platensis (e.g, constriccion pos-
torbitaria ancha, procesos paraoccipitales expandidos ven-
trocaudalmente, cingulo labial del M1 reducido; vide supra).
Berta (1989) considerd que “Ca." gezi se acerca mas a (a.
armbrusteri (R. Tedford, com. pers.) en una serie de rasgos
craneodentarios: un paladar ancho (medido al nivel del P1),
M1-M2 con cingulo labial reducido y porque el hipocono del
M1 se ubica mas mesialmente. Sin embargo, el cingulo labial
esta bien desarrollado en Ca. armbrusteriy este conjunto de
caracteres lo aproxima mas a T. platensis.

La morfologia del molde encefalico es muy similar a la
de T. platensis, en que el giro compuesto caudal esta com-
primido en su porcion ventral, pero dorsocaudalmente a
esta area se expande lateralmente. S6lo en un ejemplar de
Xenocyon lycanoides se observa una condicion similar. En un
ejemplar de Ch. brachyurus |a porcion ventral también es de-
primida, pero mucho menos que en "Ca.” geziy T. platensis.

La forma de los surcos coronales corresponde al patron tipo
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paréntesis de Lyras y Van der Geer (2003), lo que lo dife-
rencia de Canisy Xenocyon enlos que es ortogonal. No esta
claro el estado de este caracter en T. platensis y podria co-
rresponder tanto al tipo corazén como paréntesis de Lyras
y Van der Geer (2003). En el MLP 10-51, la parte caudal del
surco coronal es menos convexa que en el MACN-Pv 5120.

El atlas del MACN-Pv 5120 es muy parecido al MLP 96-
IX-1-1, excepto en que en este Gltimo el foramen transver-
sal es mucho mas pequefio y es proporcionalmente mas
largo, bajo y angosto. En comparacion con el MLP 96-1X-1-
1, la quinta vértebra lumbar posee un cuerpo mas alto y es
proporcionalmente mayor que las anteriores.

Algunos rasgos cualitativos dentarios del MACN-Pv
5120 son diferentes a los observados en Theriodictis, como
ser la morfologia de los m1y M1-M2. También, la presen-
cia de un M1 con un hipocono y metacénulo mas desarro-
llados (Kraglievich, 1928; Berta, 1989) y un m1 con meta-
conido y entocdnidos proporcionalmente mas grandes. Sin
embargo, hay que remarcar que un ejemplar de T. platensis
presenta el metaconido en el m1, aunque se halla mas re-
ducido que en " Ca." gezi(Revilliod, 1926; vide supra). Por otro
lado, el hipocono del M1 presenta cierta variabilidad in-
traespecifica en algunas especies de canidos actuales
(Kraglievich, 1930, p. 52, 61, 67; vide supra). Lo mismo ocu-
rre con el CD del p4 v larelacion LP4/(LM1+LM2) que se en-
cuentra dentro del rango de variacion de T. platensis. El
tamano de los restos de “(Ca.” gezies, en general, mayora T.
platensis y se superpone con los A. dirus mas pequenos,
aunque varias medidas se encuentran dentro del rango de
variacion de la primera especie (véase Informacion Suple-
mentaria online 2 y 3). La inclusién de los especimenes de
“Ca." gezien la muestra de T. platensis no aumenta de ma-
nera marcada los valores de los CV (Informacion Suplemen-
taria online 2). En suma, las diferencias dentarias son poco
significativas y sugieren una estrecha afinidad entre estos
taxones y permitirian proponer la sinonimia de ellos (véase
Prevosti, 2001). Sin embargo, a la luz de los escasos restos
conocidos vy los resultados filogenéticos, se prefiere consi-
derarla como especies diferentes.

Frenguelli (1928, p. 204) indicé que el MLP 52-IX-27-54
presenta varios caracteres en coman con " Canis (Macrocyon)
morenoi" (= T. platensis). Sin embargo, posteriormente erigid

la especie Canis (Macrocyon) chapalmalensis sobre el mismo



espécimen (Frenguelli, 1929). Poco tiempo después fue re-
ferido a “Ca." gezi (Kraglievich, 1929; Berta, 1989), por pre-
sentar una rama horizontal robusta y alta asi como molares
anchos. Berman (1994) coincidi6 con estos autores en que
el MLP 52-IX-27-54 se asemeja a “(Ca." gezi, aunque por lo
fragmentario de la pieza lo determiné como Canis cf. "Ca."
gezi. La asignacion de esta pieza a Canis se debe, principal-
mente, a la presencia de un metaconido en elm1yasu gran
tamano. La morfologia dentaria del MLP 52-XI-27-54 se di-
ferencia de T. platensis por poseer un metaconido mas des-
arrollado en el m1. Por otro lado, las facetas de insercion de
los misculos pterigoideos son mas amplias que las de Canis
o Chrysocyon. Por dicha combinacién de caracteres, es asig-
nado a "Ca." gezi. Por tratarse de restos muy fragmentarios
e incompletos, se entiende que estas determinaciones son
tentativas.

Segln L. Kraglievich (1928), las patologias presentes en
los frontales del holotipo serian heridas inflingidas por otro
carnivoro, pero el patron de las mismas no es congruente
con marcas de mamiferos carniceros (véase Martin, 2013,
por ejemplo). En una visita al MACN realizada durante el mes
de abril del afio 2022 se pudo comprobar que el holotipo de
“Ca." gezi sufrid dafos en algln momento de los Gltimos
anos, que incluyen la presencia de varias fracturas y la pér-

dida de un fragmento del arco cigomatico derecho (Fig. 12).

Género Chrysocyon Hamilton Smith, 1839

Canis lliger, 1815: 242 (partim, non Linnaeus, 1758).
Vulpes Oken, 1816: 1036 (non Frisch, 1774[1775]).
Chrysocyon Hamilton Smith, 1839: 242.

Especie tipo. Canis jubatus Desmarest, 1820 = Ch. brachyurus (llliger,
1815). Lujanense—Reciente (Pleistoceno Tardio—Reciente); Brasil,
Paraguay, Bolivia, Per(, Uruguay y Argentina.

Especies incluidas. Ch. brachyurus (llliger, 1815). Para la ex-
clusion de Chrysocyon nearcticus Tedford et al. (2009), véase
mas abajo.

Diagnosis enmendada. La misma que la de la especie tipo,
por monotipia.

Distribucion geografica. Argentina, Bolivia, Brasil, Paraguay,
Pera y Uruguay.

Distribucion estratigrafica. Pleistoceno Tardio—Reciente

(Prevosti et al, 2009b). Los registros mas antiguos podrian
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corresponder al Pleistoceno Medio?-Tardio? de Tarija (Bo-
livia) (Hoffstetter, 1963, 1986; Berta, 1989; Prevosti et al,
2009b).

Comentarios

El registro fosil para este género consiste en escasos
ejemplares aislados y/o fragmentarios (véase mas abajo).
Los especimenes encontrados en América del Sur han sido
todos asignados a la especie viviente Ch. brachyurus. Tedford
et al. (2009) describieron una nueva especie, Chrysocyon
nearcticus, para niveles del Plioceno Temprano de América
del Norte (México y EE.UU.). Aunque la morfologia general
de este fosil es congruente con su asignacion a Chrysocyon,
los restos son incompletos (mandibulas) y la anatomia es
basicamente plesiomorfica, lo que no ha permitido ubicar esta
especie con certeza en la filogenia de los canidos (Prevosti,
2010) vy, por lo tanto, corroborar su relacion con Ch. brachyurus.
Hasta no contar con fosiles mas completos, se excluye a

esta especie de América del Norte de Chrysocyon.

Chrysocyon brachyurus (llliger, 1815)
Figura 15

Canis brachyurus llliger, 1815: 109, 121.

Vulpes cancrosa Oken, 1816: 1036.

Canis jubatus Desmarest, 1820: 198.

Canis campestris Wied-Neuwied, 1826: 334 (nec Bechstein,
1797).

Canis isodactylus Ameghino, 1906: 9.

Chrysocyon brachyurus (llliger, 1815) Osgood, 1919: 35. Pri-
mer uso de la actual combinacién nomenclatorial.

Canis vulpes Larranaga, 1923: 344.

Holotipo. No designado.

Localidad tipo. Los esteros del Paraguay (Cabrera, 1958, p.
241).

Diagnosis enmendada. Tamano menor a Theriodictis, Aenocyon
y "Ca." geziy comparable a algunos especimenes de Protocyon;
senos frontales expandidos, que caudalmente llegan hasta
la sutura frontoparietal y penetran en los procesos postor-
bitarios; escudo frontal ancho con respecto al ancho de la
caja craneanga; paladar angosto; escudo supraoccipital muy
angosto; area de origen del mdsculo masetero superficial
dirigida ventralmente; borde medial del proceso frontal del
maxilar recto; borde anterior de la 6rbita ubicada sobre el
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M1; mitad posterior del preesfenoides largo y angosto;
vomer bien expandido por detras del paladar secundario;
septo intrabular ventral completo; canal del nervio facial se
ubica dorsalmente al canal del nervio auditivo en la cara dor-
sal del petroso; proceso coronoideo elongado anteroposte-
riormente; rama horizontal baja; 12 sin clspide accesoria
mesial; M1 con cingulo labial bien desarrollado; molares
postcarniceros grandes y carniceros pequenos; m1 con me-

taconido, entoconido, hipocdnulido vy talonido bien desarro-

@ @ ®

Figura 15. Ejemplares fosiles de Chrysocyon brachyurus: 1, 2 y 3,
hamero derecho en vista anterior, medial y lateral, respectivamente
(MNHN TAR 761); 4 y 5, fragmento de hemimandibula derecha en
vista lateral y medial, respectivamente (CICYTTP-PV-M-3-395); 6, m2
en vista oclusal (CICYTTP-PV-M-3-395). Escala= 5 cm (excepto en 6
donde corresponde a 1 cm).
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llados; premolares con clspides principales graciles; borde
lateral de la cuarta vértebra cervical recto; proceso tran-
verso de la tercera vértebra sacra corto y comprimido late-
ralmente; miembros elongados y graciles; fosa del masculo
redondo de la escapula orientada lateralmente; origen de
los masculos flexores de los dedos ubicados al mismo nivel
que el origen del misculo pronador redondo; olecranon
corto; faceta sustentacular del astragalo eliptica; piel del
cuerpo color rojo-dorado, con una melena eréctil negra dor-
sal; piel negra en la parte baja de las pata; pelo blanco en las
orejas, debajo del hocico y en la punta de la cola; bursa bien
desarrollada; rinario extendido hasta los labios dorsales; al-
mohadillas de los dedos terceros y cuartos unidas en la base
(modificada de Langguth, 1969; Dietz, 1985; Berta, 1989).
Distribucion geografica. Argentina, Bolivia, Brasil, Paraguay,
Per( y Uruguay (Wilson y Mittermeier, 2009).

Distribucion estratigrafica. Lujanense—Reciente (Pleistoceno
Tardio—Actualidad; Prevosti et al, 2004a, 2009b).

Materiales estudiados

NHMD ZMK 1/1845:3039 (réplica AMNH 129730): frag-
mento de maxilar izquierdo P3—-M1. Grado de desgaste 1.
Procedencia geografica: Lapa da Lagoa do Sumidouro, Lagoa
Santa (19°32'30"S; 43° 56 29" O; Minas Gerais, Brasil; Fig.
2). Procedencia estratigrafica: Lujanense (Pleistoceno Tar-
dio—Holoceno Temprano). Fechados "“Cy de la serie del ura-
nio identificaron eventos de sedimentacion en torno a 240y
11,8 ka AP (Pil6 et al, 2004), aunque hay fechados "“C que
llegan practicamente al presente (véase Vicensotto Bernardo
et al, 2017; Strauss et al, 2020). Sin embargo, teniendo en
cuenta la informacion disponible de las excavaciones reali-
zadas por Lund y la complejidad de la historia tafonémica
de la cueva (Pil6 et al, 2004), no es posible hacer una refe-
rencia precisa sobre la edad de este resto (véase la seccion
de comentarios de P. troglodytesy Prevosti et al. (2009b).

MLP Ma 1-1X-00-62: fragmento de hemimandibula de-
recha con los p4—m1; c1izquierdo aislado. Procedencia ge-
ografica: sitio arqueolégico La Bellaca 2 (34° 22" S; 58° 35’
O; Tigre, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia es-
tratigrafica: Platense Tardio (Holoceno Tardio). Segiin un fe-
chado radiocarbénico, la edad de la ocupacion a la que se
asocia el material es de 0,680+0,080 ka cal. AP (Garcia
Esponda et al, 2001).



CICYTTP-PV-M-3-395: fragmento de hemimandibula
derecha con m2 y gran parte del alvéolo del m1 y del m3.
Procedencia geografica: Arroyo Ensenada (32° 04'S; 60° 38’
0; Diamante, Entre Rios, Argentina; Fig. 2). Procedencia es-
tratigrafica: Holoceno. Fue encontrado fuera de contexto en
la orilla del arroyo, pero la escasa mineralizacion que pre-
senta sugiere una edad relativamente reciente.

NM1 C4SN115120-3: metatarsiano quinto derecho in-
completo. Procedencia geografica: sitio arqueoldgico Nutria
Mansa 1 (38° 24’ S; 58° 15' O; General Alvarado, Buenos
Aires, Argentina). Procedencia estratigrafica: Platense
(Holoceno Tardio; Prevosti et al, 2004a). Fue encontrado en
un paleosuelo desarrollado en sedimentos fluviales del
Miembro Guerrero de la Formacién Lujan y por debajo de
depésitos palustres del Miembro Rio Salado. Por su posi-
cion estratigrafica, el paleosuelo probablemente se corre-
lacione con el primer o segundo evento pedogenético
descripto por Tonni et al. (2001) para los comienzos del
Holoceno en la region pampeana, relacionado a condiciones
climaticas calidas y himedas. Sin embargo, tres fechados
radiocarbonicos indican que el conjunto 6seo se deposito
hace 3 ka "“C AP (Prevosti et al, 2004a).

MNHN TAR 761: himero izquierdo. Procedencia geo-
grafica: Tarija (21° 31" S, 64° 44" O; Tarija, Bolivia; Fig. 2).
Procedencia estratigrafica: Pleistoceno Medio?-Tardio?
(Ensenadense?). Este material fue referido al Ensenadense
por Hoffstetter (1963) y Berta (1989), entre otros. Sin em-
bargo, carece de datos estratigraficos precisos y conside-
rando que la secuencia de Tarija incluye sedimentos
depositados en lapsos posteriores a 0,78 Ma, no puede pre-
cisarse la antigliedad (Prevosti et al, 2004b, 2009b; véase
mas abajo).

Descripcion

Craneo y denticion. La rama horizontal de los CICYTTP-PV-
M-3-395 y MLP Ma 1-IX-00-62 es, en relacion con el ta-
mafo del m2, proporcionalmente baja y gracil. El 16bulo
subangular esta poco marcado. En el NHMD ZMK
1/1845:3039, el apice de la C1° del P3, el paracono, el me-
tastilo, el protocono del P4 y las clspides del M1 presentan
un moderado desgaste dentario (grado 1). El P3 posee una
pequena CAD vy una seccion transversal eliptica. Comparado

con el M1, el P4 es proporcionalmente corto mesiodistal-
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mente. Su protocono esta bien desarrollado y se dirige me-
siolingualmente, aunque no se encuentra separado del
borde mesial del diente por una escotadura. En el M1 el hi-
pocono y el metaconulo son grandes. El metacono no esta
reducido con relacion al metacono. El desgaste dentario al-
canza un grado O en el CICYTTP-PV-M-3-395y grado 1 MLP
Ma 1-1X-00-62. En este @ltimo el p4 presenta una corona
alta (especialmente la C1°), corta y ancha, con una CAD
grande desplazada lateralmente. La C1° es aguda mientras
que el CD es bajo, pero forma una conspicua CCD. EI m1 de
este mismo ejemplar posee un amplio talénido, en el que se
observan tres cispides bien desarrolladas: hipocdnido, en-
toconido e hipoconulido. El metaconido es grande y entre el
protocénido v el hipoconido hay un diminuto mesocoénido.
Este (ltimo parece estar formado por el contacto del pro-
tostilido y la cristida oblicua. El m2 del CICYTTP-PV-M-3-
395 posee una seccion oclusal subcuadrangular vy el
trigdnido es algo mas ancho que el talénido. La paracristida
es fuerte y contacta con un pequeno paraconido mesiolin-
gualmente. Las principales caspides del m2 son el protoco-
nido vy el metacénido, las cuales poseen un tamano similar
(aungue el metaconido es algo mas alta). Estas clspides se
conectan a través de dos crestas transversales. El hipoco-
nido es grande pero mas bajo que el protoconido y el meta-
conido. La cristida oblicua conecta al hipocénido con el borde
distolabial del protocdnido. El hipoconido posee una fuerte
cristida transversal que se continua con una cristida oblicua
que se dirige a la base del borde distolingual del metacé-
nido. El entocénido es bajo, posee forma de cresta y se con-
tinua con el cingulo distal. Sobre la cara mesial de esta
clspide hay una pequena cristida. El alvéolo del MLP Ma 1-
IX-00-62 posee un “locus” para una diminuta tercera raiz,
ubicada entre la raiz anterior y la posterior, sobre el margen
lingual. El alvéolo del m3 es proporcionalmente grande con
respecto al m2. Un marcado cingulo mesiolabial se extiende
desde la mitad del protocdnido hasta el paracénido.

Postcraneo. La diafisis del himero es larga y recta. En vista
dorsal la cabeza posee forma eliptica y la tuberosidad menor
se encuentra anteroposteriormente expandida. La cabeza
se halla por debajo de |a tuberosidad mayor. La linea tricipita
es recta y presenta un fuerte tubérculo, en su porcién pro-
ximal, para el masculo redondo menor. Sobre la cara caudal

del extremo proximal de la diafisis corre una cresta fuerte y
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ancha que llega a la base de la cabeza. Otra cresta menos
prominente corre lateralmente hacia la base de la tuberosi-
dad menor. El epicondilo medial es muy corto y la insercién
de los masculos flexor radial del carpo vy flexor digital su-
perficial se ubican al mismo nivel que la correspondiente al
muasculo pronador redondo. El foramen supratroclear es
grande. Tanto el capitulo como el surco que lo limita dor-
solateralmente se encuentran bien demarcados. El quinto
metatarsiano (NM1 C4SN115120-3) es, proporcionalmente,
largo, angosto y esbelto; su epifisis distal esta bien desta-
cada de la diafisis y es asimétrica. Esta dltima esta trans-
versalmente muy comprimida, siendo su cara lateral con-
vexa y plana la medial. El fragmento proximal del metatar-
siano conserva parte de las facetas articulares con el cuboi-

des y con el metatarsiano cuarto.

Comentarios

El NHMD ZMK 1/1845:3039 fue estudiado por Winge
(1895) y Berta (1989), quienes senalaron que no se diferen-
cia de Ch. brachyurus. La morfologia del CICYTTP-PV-M-3-
395 también resulta indistinguible de la especie actual. Lo
mismo fue sefalado por Garcia Esponda et al. (2001) para el
MLP MA 1-1X-00-62.

La morfologia del metatarsiano y su tamano correspon-
den al de un gran canido. Dentro de la familia Canidae solo
Ch. brachyurus posee metatarsianos del tamano y propor-
ciones del aqui estudiado; en el resto de los canidos son,
proporcionalmente, mucho mas cortos (véase Langguth,
1969; Berta, 1989; Prevosti et al, 2004a).

Las proporciones del himero y la posicion del origen de
los masculos flexores con respecto al pronador redondo
(Hildebrand, 1954) permiten asignarlo a Ch. brachyurus como
lo hicieron otros autores previamente (Hoffstetter, 1963;
Berta, 1989).

Winge (1895) y Berta (1989), ademas, estudiaron otros
restos de esta especie provenientes de los depdsitos ca-
vernarios Lapa da Lagoa do Sumidouro y Lapa da Escrivania
N° 5, perteneciente a las colecciones realizadas por Peter
Lund en la region de Lagoa Santa. Prevosti et al. (2004a)
discutieron los registros holocénicos e historicos de Ch.
brachyurus en relacion a los cambios climaticos ocurridos en
los Gltimos 10 ka. La presencia de esta especie en la region
pampeana durante el Holoceno Tardio estaria vinculada a
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eventos calidos y himedos, similares al clima actual. Mas
recientemente, se han descripto restos postcraneanos para
el Pleistoceno Tardio—Holoceno de Brasil asignados a esta
especie. Perini et al. (2009) describieron una tibia y un ha-
mero para depbsitos del Pleistoceno Tardio—Holoceno de
Mato Grosso (Sierra da Bodoqueda) y también asignaron,
provisoriamente, un fragmento distal de himero a Chrysocyon.
Eltink et al. (2020) ilustraron varios restos (himero, tibia,
fémur y astragalo incompletos), aunque mencionan otros
también (pelvis, dos carpales/tarsales, parte de un metapo-
dio) para la cueva Gruta do loi6 (Pleistoceno Tardio—Holoceno;
26,3-7,5 ka ™C AP no calibrados; Chapada Diamantina,
Bahia). Sin embargo, por lo fragmentario de los restos figu-
rados vy la informacion disponible en la publicacion no es po-
sible confirmar esta asignacion y descartar otros grandes
canidos. Silva et al. (2019) describieron un himero de esta
especie para el Pleistoceno Tardio—Holoceno Temprano de
la Cueva das Trés Cobras (Bahia), pero el material parece co-
rresponder a Puma concolor de acuerdo a la morfologia y
proporciones de la diafisis (es mas robusta y recta que en

Chrysocyon).
Género Protocyon Giebel, 1855

Canis Lund, 1837: 324 (non Linnaeus, 1758).

Palaeocyon Lund, 1843: 78-79 (non de Blainville, 1841).
Protocyon Giebel, 1855: 851.

Pleurocyon Mercerat, 1917: 13.

(?)Paleospeothus Spillmann, 1941: 197 (nomen nudum).
(?)Paleospeothos Spillmann, 1942: 380 (nomen nudum).
Canis (¢ Theriodictis?) Kraglievich, 1928: 19.

Theriodictis: MacFadden y Wolff, 1981: 774.

Protocyon (Theriodictis): Hoffstetter, 1986: 225.

Especie tipo. Canis troglodytes. Ensenadense—Lujanense (Pleistoceno
Temprano-Tardio); Ecuador, Venezuela, Bolivia, Brasil, Uruguay,
Argentina y México.

Especies incluidas. P. scagliarum, P. troglodytesy P. tarijensis.
Diagnosis enmendada. Canido de gran tamafo pero menor
a Theriodictis, "Ca." geziy A. dirus. Seno frontal amplio que
penetra en el proceso postorbitario y se extiende caudal-
mente hasta la sutura frontoparietal; canal del nervio facial
desplazado hacia delante del canal del nervio auditivo ; arco
cigomatico alto con una muesca ancha para el masculo
masetérico superficial; rostro corto y ancho; paladar ancho;

foramen rotundo con abertura independiente del canal



aliesfenoideo; proceso paraoccipital expandido caudoven-
tralmente; proceso coronoideo bajo y largo; proceso an-
gular alto (rectangular) con amplias facetas infero vy
superointernas; I3 grande y unicuspidado, con cingulo me-
siolingual escasamente desarrollado; C1 robusto pero corto;
premolares con cdspides principales graciles; P3/p2-p3
generalmente con CAD bien desarrollada; M1 con cingulo la-
bial e hipocono muy reducidos; M2 con metacono reducido
aunacristay 2 6 3 raices; m1 sin metaconido y entoconido
reducido o ausente; m2 con cingulo mesiolabial muy redu-
cido y paracristida fuerte, talonido comprimido en sentido
transversal y generalmente sin entoconido ni hipoconido
diferenciados (reducidos a crestas romas de esmalte); hi-
mero con capitulo romo (modificado de Berta, 1989; Berman,
1994).

Distribucion geografica. En América del Sur esta pesente en
Argentina, Bolivia, Brasil, Ecuador, Venezuela y Uruguay
(Prevosti, 2006; Prevosti et al, 2009a, 2009b; Prevosti y
Forasiepi, 2018) y en América Central en México (Schubert
et al, 2019).

Distribucion estratigrafica. Edad Ensenadense—Lujanense
(Prevosti, 2006; Prevosti et al, 2009a, 2009b; Prevosti y
Forasiepi, 2018; Schubert et al, 2019).

Comentarios

Si bien los individuos pertenecientes a este género pre-
sentan normalmente un menor tamano que Theriodictis,
"Ca." geziy A. dirus, hay cierta superposicion en varias medi-
das craneodentarias especialmente con Theriodictis (Infor-
macién Suplementaria online 2 y 3). Asimismo, la mayoria
de los ejemplares presentan una reduccién mas avanzada
de ciertas estructuras dentarias (e.g, protocono del P4, hi-
pocono del M1) y el entoconido del m1 esta generalmente
ausente o se encuentra reducido (véase mas abajo).

Contrastando con los esquemas taxonémicos utilizados
por autores previos (e.g, Berta, 1989), se incluye a P. tarijensis
en Protocyon para ser consistentes con la hipétesis filoge-
nética obtenida (Prevosti, 2006, 2010; Austin et al, 2013;
Informacion Suplementaria online 1, Fig. S8), salvando de
esta forma la monofilia de Theriodictis (véase mas arriba).
Sin embargo, con la otra topologia obtenida (Informacion
Suplementaria online 1, Fig. S7) la definicién de Protocyon

deberia ampliarse e incluir a Theriodictis, " Ca." geziy las for-
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mas norteamericanas de Xenocyon, entre otros (pero véase
mas arriba). Esta extension de Protocyon revalidaria la in-
terpretacion de J. L. Kraglievich (1952a) quien asigné Xenocyon
texanus a Protocyon. Sin embargo, se opta por la primera op-
cion para evitar generar actos nomenclaturales nuevos
sobre la base de especimenes que son muy incompletos
(eg, Theriodictis? floridensis, Xenocyon de América del Norte,
nuevos restos de Venezuela; Tedford et al, 2009; Ruiz-
Ramoni et al, 2022).

En el afio 2019, se publicaron los primeros restos de P.
troglodytes fuera de América del Sur, encontrados en el
Pleistoceno Tardio (12,85-38,40 ka cal. AP) de Yucatan
(México; Schubert et al, 2019). Mas recientemente, sobre la
base de restos reportados por Rincon et al. (2009) mas otros
ejemplares del sitio Orocual S16 de Venezuela, fue descripta
una nueva especie de Protocyon (Ruiz-Ramoni et al,, 2022).
Mas abajo se discute la situacion de los restos asignados a
este taxon.

Protocyon scagliarum ). L. Kraglievich, 1952a

Figura 16, Informacion Suplementaria online 2

Protocyon scagliarum ). L. Kraglievich, 1952a: 54.

Protocyon scagliorum Prevosti, 2007: 122; Prevosti et al,
2009b: 76-78, 80; Prevosti, 2010: 457; Prevosti y
Forasiepi, 2018: 94, 108 (grafia subsecuente
incorrecta).

Holotipo. MMP S 164: craneo incompleto con P2-M1 iz-
quierdos y C1 (roto), P2—M2 derechos, hemimandibula
derechaincompleta con los p1-m2 (m1incompleto) y frag-
mento de hemimandibula izquierda con los p3—p4, m1-m2
(rotos) y m3.

Localidad tipo. “[Clerca de Arroyo Santa Elena” (37°51'S;
57°30' 0), Mar Chiquita, Buenos Aires, Argentina (Kraglievich,
1952a, p. 54).

Diagnosis enmendada. Paladar y rostro mas angostos vy
arco cigomatico mas gracil que en P. troglodytes; proceso pa-
raoccipital expandido caudoventralmente y unido a la bulla
timpanica Gnicamente en su base; constriccion postorbita-
ria poco marcada; premolares con C1° mas altas y agudas
que en P. tarijensis; P2—P3y p3 con CAD bien desarrolladas;
protocono del P4 pequefio, no comprimido vy dirigido mesio-

lingualmente; hipocono del M2 no rodea mesiolingualmente
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al protocono; premolares inferiores no solapados (separa-
dos por diastemas); p4 sin CAD secundaria; entoconido del
m1 expresado como un cingulo bajo; metaconido del m2
ubicado distolingualmente al protoconido (modificado de
Berta, 1989; Berman, 1994).

Distribucion geografica. Provincia de Buenos Aires, Argentina
(Prevosti, 2006; Prevosti et al, 2009b; Prevosti y Forasiepi,
2018).

Distribucion estratigrafica. Edad Ensenadense tardio
(Pleistoceno Medio temprano; Prevosti, 2006; Prevosti et
al, 2009b; Prevosti y Forasiepi, 2018).

Materiales estudiados

MMP S 164 (holotipo): craneo incompleto con P2-M1
izquierdos y C1 (roto), P2—M2 derechos, hemimandibula de-
recha incompleta con p1-m2 (m1 incompleto) y fragmento
de hemimandibula izquierda con p3-4, m1-m2 (rotos) y
m3. Procedencia geografica: segln J. L. Kraglievich (19523,
p. 54) fue encontrado en las cercanias del arroyo Santa
Elena (Mar Chiquita, Buenos Aires, Argentina). Sin embargo,
en la ficha del MMP indica que fue hallado cerca de Playa
Santa Elena, a 2 msnm (37° 52'S; 57° 30’ O; Santa Clara
del Mar, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Cabe destacar que
esta ficha fue confeccionada con posterioridad a la publica-
cion de J. L. Kraglievich (1952a). Procedencia estratigrafica:
Ensenadense tardio (Pleistoceno Medio temprano). Restos
de Mesotherium cristatumy T. platensis fueron encontrados
en los niveles inferiores en la desembocadura del arroyo
Santa Elena v de Playa Santa Elena (Vucetich et al, 1997;
Prevosti et al, 2004b), los cuales permiten asignar estos
niveles al Ensenadense. Ademas, estudios paleomagneto-
I6gicos llevados a cabo en ese punto solo encontraron sedi-
mentos con polaridad normal correspondientes al cron
Brunhes (Bidegain et al, 2005; véase también Cione et al,
2002; Pardinas, 2004), por lo que puede referirse el nivel
portador del MMP S 164 al Ensenadense tardio (0,78-0,5
Ma; Prevosti et al, 2009b).

Descripcion

Craneo. El holotipo fue originalmente descripto por (Kraglievich,
19523, p. 54—-62) y, posteriormente por Berta (1989, p. 79—
88) y Berman (1994, p. 128-129). La descripcion que se

brinda a continuacion esta orientada a la correccion y am-
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pliacion de las hechas previamente por estos autores, en es-
pecial de ciertos caracteres de relevancia sistematica. El
craneo se encuentra parcialmente reconstruido con yeso o
masilla plastica. Se halla fragmentado y deformado, espe-
cialmente en el rostro, en el cual la mitad derecha esta des-
plazada ventromedialmente. Los nasales, los premaxilares,
la bulla derecha, el proceso paraoccipital izquierdo y los or-
bitoesfenoides se encuentran rotos. La superficie dorsal de
los frontales esta inflada y es convexa, aunque no forma un
perfil abrupto, pero la parte del frontal que se encuentrain-
mediatamente encima de la 6rbita y del proceso postorbi-
tario es deprimida. Los nasales estan hundidos y el rostro
roto, lo que hace que este Gltimo adquiera un perfil mas
abrupto de lo natural. La serie dentaria no se encuentra muy
comprimida por delante de los P3, pero si mas que en el
ejemplar PVE-F45 (véase mas abajo). El ancho interorbita-
rio minimo y el ancho de la constriccion postorbitaria resul-
tan similares. La estructura externa de los frontales sugiere
que los senos frontales son amplios pero que no penetran
en los procesos postorbitarios, dado que existen unas pe-
quefas depresiones sobre la cara dorsal de estos Gltimos.
Los procesos postorbitarios son muy cortos y estan parcial-
mente rotos. A través de las porciones faltantes no se ven
porciones de senos frontales, pero tampoco puede confir-
marse que éstos no invadan la base del proceso. Los nasa-
les se extienden un poco mas alla de la sutura frontomaxilar.
El paladar termina a la mitad del M2. Sobre la cara ventral de
lalamina vertical del palatino izquierdo, se encuentra un pe-
quefo foramen cerca del borde lateral del hueso. La pared
lateroventral del canal aliesfenoideo es muy corta (3,7 mm
de largo), por lo que el foramen rotundo se abre indepen-
dientemente. Este foramen es mayor que la abertura ante-
rior del canal aliesfenoideo. La morfologia de esta region es
muy parecida a la de T. platensis. El foramen oval y la aber-
tura caudal del canal presentan un diametro similar y se en-
cuentran muy juntos dentro de una depresion oval. La caja
craneana es ancha y posee un borde anterior abrupto. Las
bullas son globosas, rugosas y permiten apreciar el contacto
entre el ectotimpanico v el endotimpanico caudal. El meato
auditivo externo esta bien osificado, es ancho y llega late-
ralmente mas alla del foramen postglenoide. El proceso es-
tiloide (muscular) es corto y robusto. En la bulla derecha se

preservo el septo intrabular anteroventral, el cual es in-



completo y solo llega hasta el borde anterior de la cresta
timpanica. También se observan tres crestas transversales
incompletas y mas o menos verticales. Una se ubica a la
mitad del meato auditivo externo y otra lo hace mas obli-
cuamente en la mitad posterior del meato. La cresta trans-
versal mas caudal es practicamente horizontal y casi
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contacta al extremo mas posterior de la cresta timpanica. El
proceso mastoides desarrolla un fuerte tubérculo que se ex-
pande caudalmente y esta separado de la protuberancia
basal de las crestas lambdoides por un amplio espacio con-

cavo. La sutura basiesfenoides-basioccipital no esta del

todo obliterada. La cara ventral del basioccipital presenta un

Figura 16. Holotipo de P. scagliarum (MMP S 164): 1, craneo en vista dorsal; 2, craneo en vista ventral; 3, craneo en vista lateral derecha; 4, he-
mimandibula izquierda en vista lateral; 5, serie dentaria superior izquierda (P3—M1) en vista oclusal; 6, serie dentaria superior derecha (P3-
M?2) en vista oclusal; 7, serie dentaria inferior izquierda (p4—m3) en vista labial; 8, serie dentaria inferior derecha (p3—m2) en vista oclusal.

Escala= 5 cm.
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pronunciado relieve ya que posee amplias depresiones para
los musculos rectos capitis ventralis y capitis longus. Los tu-
bérculos musculares y faringeo son muy fuertes; ademas,
una pronunciada cresta divide longitudinalmente a esta cara
en dos partes simétricas. El foramen lacerado posterior es
eliptico y grande. Los procesos paraoccipitales estan muy
expandidos posteroventralmente y solo contactan con las
bullas en el extremo mas dorsal de las mismas. Con la ex-
cepcion de su escaso contacto con la bullay de estar menos
expandido anteroposteriormente en su porcion ventral, la
morfologia de este proceso es similar a la de T. platensis. La
cresta occipital y la impresion vermicular estan poco mar-
cadas. Por detras del inion hay dos areas rugosas, mas o
menos triangulares, para los masculos rectus capitis ventralis.
El techo del foramen magno se encuentra expandido cau-
dalmente y presenta dos pequenfas facetas articulares en
su cara superior.

El proceso coronoides es, proporcionalmente, corto y
alto. El proceso angular presenta amplias facetas para lain-
sercion de las ramas inferior y superior del masculo pteri-
goides medial; esta expandido dorsoventralmente y su
borde dorsocaudal es recto. El I6bulo subangular esta bien
marcado. La cara ventral de la rama horizontal, por detras de
la sinfisis mandibular, presenta una amplia muesca rugosa
para el midsculo genihioideo. La rama horizontal derecha
muestra un foramen mentoniano debajo del p3 vy otro,
mayor, entre los p1y p2. Laizquierda, en cambio, tiene uno
debajo del p3 y otro debajo del p2.

Denticion. Las raices del I3 muestran que este incisivo era
proporcionalmente grande en relacion a los 11-12. EI C1 es
robusto pero relativamente pequeno. El tamano del alvéolo
del P1 muestra que este premolar era grande. Los P2-P3
poseen una gran C1° aguda vy algo recurvada medialmente.
Por detras hay una pequena CAD, que es proporcionalmente
mayor en el P3. La cara lingual se encuentra un poco com-
primida a la altura de la C1°. El CD es pequeno. El P4 tiene
una fuerte paracrista y un cingulo lingual reducido. El proto-
cono esta reducido a un pequeno lébulo expandido mesio-
lingualmente que se distingue del borde anterior del diente
por la presencia de una suave escotadura. El paracono y el
metacono del M1 son grandes y conicos, alcanzando el pri-
mero el doble del tamafio del segundo. El cingulo labial se

encuentra limitado al extremo mesiolabial del paracono. El
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protocono es grande y piramidal, con tres cristas desde el
apice: las post- y preprotocrista mesiolabial y distolabial-
mente, respectivamente, mas una tercera cresta que se di-
rige lingualmente. Estas cristas son crenuladas. El hipocono
esta reducido a un cingulo bajo, crenulado y pequefio, que
se extiende desde la mitad del protocono al metacénulo. El
metaconulo es una inflexion lingual de la postprotocrista.
La mitad lingual de este diente se encuentra comprimida
mesiodistalmente y recurvada en sentido distal. Su valle es
profundo y abrupto. El cingulo mesial se encuentra extre-
madamente reducido. El M2 esta muy reducido, presenta un
perimetro eliptico y escasas clspides desarrolladas. Las dos
raices labiales estan muy fusionadas pero son indepen-
dientes distalmente. El paracono es la mayor clspide, se-
guida por el protocono. El metacono y el hipocono estan
muy reducidos; el primero es una simple cresta y el segundo
no llega a rodear al protocono. El cingulo labial es grande en
comparacion con el del M1. Entre los premolares inferiores
hay pequefos diastemas vy la serie premolar forma un arco
curvado labialmente. El p1 es grande, posee una C1° en
forma de gancho y un CD que termina en una punta aguda.
Los p2—p3 son mas altos que los P2—P3 y su C1° esta mas
curvada. La escotadura lingual esta muy poco marcada, por
lo que el perimetro de estos premolares resulta casi eliptico.
El p3 tiene una gran CAD. El p4 es, proporcionalmente, mas
largo que los anteriores y su CAD es mayor. La cristida me-
siolingual esta bien desarrollada y presenta en el p4 derecho
una notoria CCM, que se encuentra apenas insinuada en el
izquierdo. EI CD esta muy comprimido transversalmente en
su extremo distal y se eleva formando una diminuta CCD en
el p& derecho. En el m1 se presenta una suave protocristida
que contacta con la cristida oblicua, casi a la mitad del pro-
tocdnido. El entoconido constituye un cingulo bajo y crenu-
lado, que rodea lingualmente al hipocénido. El hipocdnido
se ubica centralmente en el talénido y muestra una débil
cristida transversal. El m2 es relativamente grande v su tri-
gonido esta transversalmente expandido. La paracristida se
halla muy desarrollada y se extiende un corto trecho sobre
el cingulo mesiolingual. El protocénido es la mayor cispide
del diente y contacta con el metaconido y el hipoconido por
medio de dos cristidas (protocristida y cristida oblicua, res-
pectivamente). El metaconido es menor que el protoconido,

aunque esta bien desarrollado y se ubica distolingualmente



a este (ltimo. El entoconido esta reducido a un cingulo bajo
y el hipoconido s6lo se observa como una cispide diferen-
ciada en el m2 derecho. El cingulo mesiolabial se encuentra
poco desarrollado. El m3 posee una seccion circular y sélo
presenta una pequena clspide central (protoconido). Las
piezas dentarias carecen practicamente de desgaste den-

tario (grado 0-1).

Comentarios

El conjunto de caracteres observados en este ejemplar
(e.g. rostro corto, denticion especializada para una dieta hi-
percarnivora, canal aliesfenoideo corto) lo separan de Canis
y lo acercan a Theriodictis. A diferencia de este Gltimo pre-
senta un mayor acortamiento del rostro y una mayor re-
duccion dentaria (e.g, ausencia de entocénido en el m1). El
tamano de este ejemplar es claramente menor que el de los
ejemplares de Theriodictis. El inion es ancho, convexo y no
se proyecta sobre los coéndilos occipitales. Se encuentra
menos expandido caudalmente que en T. platensis. La frente
no es abovedada, como menciona J. L. Kraglievich (1952a), y
su perfil no es muy diferente del de T. platensis y de las es-
pecies de canidos sudamericanos actuales. Los procesos
paraoccipitales, al igual que en Theriodictis, estan muy ex-
pandidos ventrocaudalmente, pero escasamente articula-
dos con las bullas timpanicas. Este escaso contacto es tal
cual lo describi6 J. L. Kraglievich (1952a) y no una confusion
como especulan Cartelle y Langguth (1999). Este rasgo lo
distingue del resto de los grandes canidos sudamericanos,
incluyendo a las otras formas congenéricas. El proceso co-
ronoides esta mas comprimido anteroposteriormente que
en T. platensisy que en algunos ejemplares de Protocyon. Los
premolares (especialmente los inferiores) estan menos
comprimidos lingualmente al nivel de la C1°, por lo que son
algo mas elipticos que en T. platensis. ). L. Kraglievich (1952a)
y Berman (1994) senalaron que el m3 solo esta presente en
la hemimandibula derecha del MMP S 164, faltando natu-
ralmente en la izquierda. Sin embargo, puede observarse en
esta Gltima un pequeno alvéolo correspondiene a este
molar, el cual esta en parte relleno de carbonato de calcio
("tosca”). Las medidas de holotipo de P. scagliarum (Infor-
macion Suplementaria online 2 y 3) son, en su mayoria, me-
nores a las de T. platensis, pero se superponen con las de P.

troglodytesy P. tarijensis.
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EI MMP S 164 se diferencia de los craneos conocidos de
P. troglodytes (e.g, PUCMG 7208/02, Cartelle y Langguth,
1999: fig. 2; PVE-F45; MLP 04-VII-11-1) en que el arco ci-
gomatico es mas gracil, mientras el rostro y el paladar son
mas angostos. Estas diferencias no parecen deberse a la
fragmentacion y deformacion que sufrio el ejemplar o al es-
tadio ontogenético. Es dificil evaluar estos caracteres con
respecto a P. tarijensis. Sin embargo, varios caracteres den-
tarios permiten diferenciar a estas especies (véase mas
abajo). Por otro lado, la condicion del proceso paraoccipital
es Unica entre los canidos sudamericanos (véase mas
arriba). En comparacion con la denticion inferior, la rama ho-
rizontal de la mandibula es proporcionalmente mas baja que
en P. troglodytes (MNHN NUA 91y el MLP 89-XI-20-1, ase-
mejandose al MLP 04-VII-10-1). Sus premolares (espe-
cialmente los p2—p4) presentan una seccién mas eliptica,
con una seccion anterior mas ancha que en los otros ejem-
plares del género. A diferencia de algunos ejemplares de P.
troglodytes (EPN V 2871; EPN V 2872; NHMD ZMK
1/1845:2157), los p2-p3 no estan solapados. El m2 tiene
un trigonido proporcionalmente mas ancho, con relacion al
largo del diente, que en P. troglodytes, (MLP 04-VII-10-1,
MNHN NUA 91 y MLP 89-XXI-20-1). Ademas, en el MMP S
164 el metaconido del m2 se ubica linguocaudalmente al
protocénido.

Algunas asimetrias de la denticion ponen en evidencia
la variacion de ciertos caracteres dentarios. Entre estos, la
CCM solo se encuentra bien desarrollada en el p4 derecho
(esta practicamente ausente en el izquierdo) y el hipoconido
solo existe como una cispide diferenciada en el m2 derecho,
desacreditando su validez como caracteres diagnosticos.

Protocyon scagliarum se distingue de P. tarijensis por los
siguientes caracteres: los premolares poseen una seccion
transversal eliptica y C1° mas agudas vy altas; el protocono
del P4 se dirige mas mesiolingualmente y no esta separado
del borde mesial del diente por una amplia escotadura; las
CAD de los P3/p3 son mas grandes; el hipocono del M2 no
rodea al protocono; el entoconido del m1 esta mas reducido
(practicamente ausente) y el metaconido del m2 esta mas
desarrollado. Ademas, en el Gnico m2 estudiado de P. tarijensis
(MNHN TAR 758) el metacéonido falta por completo. Cabe
reiterar que, como vya fue indicado mas arriba, el valor taxo-
némico de algunos de estos caracteres (e.g, presencia y
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desarrollo de CAD en los P3/p3) es cuestionable.

El escaso desgaste dentario (grado 0—1) y la presencia
de una sutura basioccipital-basiesfenoides no completa-
mente obliterada indican que el MMP S 164 pertenecid a un
ejemplar subadulto o adulto-joven.

Cartelle y Langguth (1999, p. 381) (véase también Paula
Couto, 1979, p. 324) sugirieron que P. scagliarum es s6lo una
variedad geografica de P. troglodytes. Las escasas diferen-
cias dentarias entre estas dos especies apoyan la opinién
de estos autores. Sin embargo, varios caracteres craneanos
(eg. forma del proceso paraoccipital) la contradicen. Estos
previenen de sinonimizarlas, por lo menos hasta contar con
un mayor nidmero de ejemplares mas completos que per-
mitan conocer la variacion existente en el grupo.

En mi tesis doctoral (Prevosti, 2006), siguiendo una in-
terpretacion errénea del articulo 31.1.2 del Codigo Interna-
cional de Nomenclatura Zoolégica (ICZN, 1999; Gardner y
Hayssen, 2004), por haber sido dedicada la especie a Lorenzo
y Galileo J. Scaglia propuse enmendar el nombre de esta es-
pecie cambiando su terminacion de arum a orum. Sin em-
bargo, esta enmienda no es correcta y el epiteto especifico
de P. scagliarum es correcto de acuerdo a las normas del latin
(N. Cazzaniga, com. pers.). Lamentablemente, este nombre
fue mencionado en la publicacién de un resumen de mi tesis

y luego seguido en algunas publicaciones (véase mas arriba).

Protocyon troglodytes (Lund, 1838)
Figuras 1, 17-18, Informacion Suplementaria online 2

Canis spelaeus Lund, 1837: 324—325 (non Goldfuss, 1823).

Canis troglodytes Lund, 1838: 60.

Canis troglodites Lund, 1839a: 223 (lapsus pro Ca. troglodytes).

Palaeocyon troglodytes (Lund, 1838) Lund, 1843: 50-54.

Palaeocyon validus Lund, 1843: 54; Winge, 1895: 81.

Canis lycodes Lund, 1843: 87; Winge, 1895: 81.

Canis musculosus Ameghino, 1882: 38 (nomen nudum).

(?) Palaeospeothos colomae Spillmann, 1942: 380 (nomen nudum).

(?) Palaeospeothos colomae Spillmann, 1948: 261 (nomen nudum).

Protocyon sp. Hoffstetter, 1949: 8.

Protocyon troglodytes (Lund, 1838) Paula Couto en Lund
(1950: 103).

Protocyon orcesi Hoffstetter, 1952: 141.

Theriodictis sp. MacFadden y Wolff, 1981: 774 (partim).

Sintipo. NHMD ZMK 1/1845:251: M2 izquierdo; NHMD ZMK
1/1845:228: P4 izquierdo; NHMD ZMK 1/1845:257: 12 iz-
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quierdo (cf. Berta y Marshall, 1978; Mones, 1986).
Localidad tipo. Lapa a Pedra dos Indios 1 (19° 31" 18,38" S;
44° 00" 16,01" O; Minas Gerais, Brasil; Fig. 2), Pleistoceno
Medio—Holoceno Temprano. Bonaerense—Lujanense (Prevosti,
2006; Prevosti et al, 2009b).

Diagnosis enmendada. Rostro y paladar anchos, mas an-
chos que en P. scagliarum; arcadas cigomaticas robustas y
expandidas lateralmente; proceso paraoccipital amplia-
mente en contacto con la bulla timpanica; canal del nervio
facial desplazado anteriormente con respecto al canal del
nervio auditivo; senos frontales expandidos que invaden los
procesos postorbitarios v llegan, caudalmente, a la sutura
frontoparietal; m1 con entocénido reducido a un cingulo lin-
gual bajo; metaconido del m1 generalmente ausente; M2
con 2 6 3 raices; m2 con entoconido/hipocénido reducido a
ausente; metaconido del m2 ubicado al mismo nivel o me-
sialmente al borde posterior del protoconido; p4 sin CAD se-
cundaria (modificada de Berta, 1989).

Distribucion geografica. Argentina, Bolivia, Brasil, Ecuador,
México, Uruguay y Venezuela, (Prevosti et al, 2009a, 2009b;
Prevosti y Forasiepi, 2018; Schubert et al, 2019).
Distribucion estratigrafica. Edad Ensenadense—Lujanense
(ca. 1,8-0,01 Ma; Prevosti, 2006; Prevosti et al, 2009a,
2009b; Prevosti y Forasiepi, 2018; Schubert et al, 2019).

Materiales estudiados

NHMD ZMK 1/1845:5700: fragmento de hemimandibula
derecha con los m1-m3 y el proceso coronoides; NHMD
ZMK 1/1845:5697/98: fragmento de hemimaxilar y prema-
xilar izquierdo con los 13-M1. Procedencia geografica: Lapa
da Escrivania N® 5 (19° 26' 50" S; 43° 6' 6" O; Minas Gerais,
Brasil; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Pleistoceno
Medio?-Tardio (Bonaerense?—Lujanense). Este sitio cuenta
con 5 fechados radiocarbénicos en torno a 16 ka "“C AP y
uno ca. 9 ka "“C AP (Auler et al, 2006). Esto es congruente
con la asignacion de las faunas de vertebrados de las ca-
vernas carsticas de Brasil al Pleistoceno mas tardio que
hace Cartelle (1999) (véase también Cartelle, 2020), quien
considera que son relativamente sincronicas. Existe una
datacion radiocarbénica asociada a los ejemplares de P.
troglodytes hallados en Toca da Boa Vista (Campo Formoso,
Bahia), que indica que éstos tienen ca. 20 ka ™C AP (Cartelle

y Langguth, 1999). Otros fechados, empleando tanto radio-



carbono como otras técnicas de datacion (“Electrospin Re-
sonance”, termoluminiscencia, serie del uranio) y el analisis
tafonémico realizado en otras cavernas de Brasil indica que
estos depositos de relleno de cuevas pueden tener un
rango temporal amplio (350-9 ka cal. AP; Auler et al,, 2006;
Prevosti et al, 2009b).

NHMD ZMK 1/1845:2157: fragmento de hemimandibula
izquierda con c1, p2-4. Procedencia geografica: Lapa dos
Tatus (19° 39' S; 43° 53’ O; Lagoa Santa, Minas Gerais,
Brasil; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Pleistoceno
Medio?-Tardio (Bonaerense?-Lujanense). Dos dataciones
14C brindaron edades cercanas a 14 ka "“C AP (Auler et al,
2006, pero véase discusion en NHMD ZMK 1/1845:5700).

NHMD ZMK 1/1845:251 (sintipo de Canis troglodytes
Lund, 1838): M2 izquierdo; NHMD ZMK 1/1845:228 (sintipo
de Canis troglodytes Lund, 1838): P4 izquierdo; NHMD ZMK
1/1845:257 (sintipo de Canis troglodytes Lund, 1838): 12 iz-
quierdo. Procedencia geografica: Lapa da Pedra dos Indios 1
(19°31"18,38"S; 44° 00" 16,01" O; Minas Gerais, Brasil; Fig.
2). Procedencia estratigrafica: Pleistoceno Medio?-Tardio
(Bonaerense?-Lujanense). \Véase discusion en NHMD ZMK
1/1845:5700.

NHMD ZMK 1/1845:6581: fragmento de hemimandibula
izquierda con dp4, dp2, p1, m1 (dentro de su alvedlo); NHMD
ZMK 1/1845:6579: fragmento de hemimandibula izquierda
con dp4, dp2, p1y m1 (dentro de su cripta). Procedencia
geografica: Lapa da Escrivania N° 11, Lagoa Santa (19° 26’
50"S; 43° 6’ 6" 0; Minas Gerais, Brasil; Fig. 2). Procedencia
estratigrafica: Pleistoceno Medio?-Tardio (Bonaerense?—
Lujanense). Véase discusion en NHMD ZMK 1/1845:5700.

MNR]J 3231: M1 derecho. Procedencia geografica: Tan-
que 3 de Jodo Cativo (3°29'S; 39° 35’ O; Itapipoca, Ceara,
Brasil; Fig. 2) (Gomide, 1989). Procedencia estratigrafica:
Pleistoceno Tardio (Lujanense).

EPN V 2871 (y calcotipo MNHN LAR 46; holotipo de P.
orcesi): hemimandibula izquierda incompleta, con los c1, p2-
m2y los alvéolos de los i2—i3; MNHN LAR 241 (paratipo de
P. orcesi; ex EPN V 2874): m1 izquierdo sin la raiz anterior;
MNHN LAR 242: talénido de m1 derecho; EPN V 2872 (pa-
ratipo de P. orcesi): fragmento de hemimandibula derecha
conlos p1-p2y p3, p4 y m2 aislados; EPN V 2877 (paratipo
de P. orcesi): M1 izquierdo. Procedencia geografica: La Carolina
(2°12'S; 80° 58' O; Santa Elena, Ecuador; Fig. 2). Proce-
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dencia estratigrafica: Pleistoceno Tardio (Lujanense). La
fauna encontrada en este sitio fue asignada al Lujanense
(Caroliniense de Hoffstetter, 1952; véase Berta, 1989) vy
cuenta con una datacion radiocarbonica (no calibrada) de
18,4x0,6 ka "C AP (Churcher, 1966; Lindsey y Seymour,
2015).

MBLUZ P 4498: P4 izquierdo; MBLUZ P 2337: fragmento
de hemimandibula derecha con el m1; MBLUZ P 2579: frag-
mento de hemimandibula izquierda con el m1; MBLUZ P
2626: P3 derecho?; MBLUZ P 2541: P2 derecho?; MBLUZ P
4351: P2 izquierdo?; MBLUZ P 4727: P3 izquierdo?; MBLUZ
P 2393: p2 izquierdo; MBLUZ P 3953: P2 izquierdo?; MBLUZ
P 2221: P3izquierdo?; MBLUZ P 3896: fragmento de hemi-
mandibular derecho, con los alvéolos de los p2—p3; MBLUZ
P 4726: fragmento de hemimaxilar izquierdo con el P3 den-
tro de su alvéolo. Procedencia geografica: Inciarte, "Pozo”
N° 198 (10° 47" N, 72° 14’ O; Zulia, Venezuela; Fig. 2). Pro-
cedencia estratigrafica: Pleistoceno Tardio (“Lujanense”).
Los niveles portadores fueron datados entre 25,5+0,6 ka '“C
APy 27,98+0,37 ka "“C AP (Jull et al, 2004; Prevosti y Rincon,
2007).

MNHN NUA 91: fragmento de hemimandibula izquierda
con parte del proceso coronoide y los m1-m2. Procedencia
geografica: Nuapua (20° 52" S; 63° 04’ O; Chuquisaca,
Bolivia; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Pleistoceno Tardio
(Lujanense). Fue encontrado en sedimentos de polaridad
normal del Cron Brunhes (<0,78 Ma, “Nuapua 1"; véase
Hoffstteter, 1968; MacFadden y Wolff, 1981). Este nivel
estratigrafico corresponderia al Pleistoceno superior
(Brunhes; MacFadden y Wolff, 1981), aunque podria ser algo
mas antiguo ("Ensenadanse tardio”; Marshall et al, 1984;
Prevosti et al, 2009b).

PVE-F45 (ex CTES PZ 7278): craneo incompleto, con-
servando gran parte del rostro, el arco cigomatico derecho,
una porcion de la caja craneana, el petroso derecho y los
[1-13, C, P2—M2 derechos y 11-P3 izquierdos. Procedencia
geografica: barrancas del rio Bermejo frente a la localidad
de Presidencia Roca, situada aproximadamente a 150 km al
NO de Resistencia (Chaco), sobre la ruta provincial N° 3 (27°
60" S; 59° 22’ O; Formosa, Argentina; Fig. 2). Procedencia
estratigrafica: Pleistoceno Tardio (Lujanense). La geologia
del perfil de esta localidad, la fauna recolectada en otros ya-

cimientos y las escasas dataciones existentes para faunas
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pleistocénicas de la provincia parece indicar que el nivel por-
tador se deposité durante el Pleistoceno Tardio (Lujanense)
(véase Prevosti et al, 2005; Kruck et al, 2011; Prevosti y
Schubert, 2013; Zurita et al, 2014).

MCPU-PV 148: fragmento de maxilar izquierdo con los
P4—M1. Procedencia geografica: Arroyo el Chui (32° 11'S;
42°57' O; Rio Grande do Sul, Brasil; Fig. 2). Procedencia es-
tratigrafica: Pleistoceno Tardio (Lujanense). Fue encontrado
en la Formacion Santa Vitéria (“Barreira I11”). Oliveira (1999)
correlaciona esta formacion con el Lujanense de la region
pampeana, basandose en la presencia de Equus (Amerhippus)
neogeusy Doedicurus clavicaudatus (véase Oliveira et al, 2005).

MLP 89-XI-20-1: hemimandibula izquierda incompleta
con los c1, p2—-m2, fragmento de hemimandibula derecha

con los p3—-m2, c1 derecho aislado, hiimero derecho in-
completo, tibia derecha, metacarpiano 5 derecho, metatar-
sianos tercero a cuarto derechos y tercero y quinto
izquierdos. Procedencia geografica: Mercedes (34° 39" S;
59° 26' O; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia
estratigrafica: Edad Lujanense (Pleistoceno Tardio). Un fe-
chado taxén ™C (sin calibrar) acoto la edad de este especi-
men en 17,34 ka "C AP (Prevostiy Schubert, 2013).

MLP 04-VI11-10-1 (CI S/N° a): fragmento de hemimandi-
bula izquierda, con parte del proceso coronoides, i1-m2 vy
el alvéolo del m3, fragmento de hemimandibula derecha con
i2—p1; el ejempar depositado en el MLP es una réplica de la

denticion. Procedencia geografica: Camet Norte, 200 m al N

de las “Facies Camet Norte de la Formacion Santa Clara”

Figura 17. Craneo y denticion de P. troglodytes. 1, 2 y 3, craneo en vista dorsal, ventral y lateral izquierda, respectivamente (PVE-F45 y MLP 04-
VII-11-1); 4, hemimandibula izquierda incompleta en vista lateral (MLP 04-V1I-10-1); 5, serie dentaria inferior izquierda (p3—-m2) en vista oclu-

sal (MLP 04-V11-10-1). Escala= 5 cm.

144



(véase Schnack et al, 1982; Fasano et al, 1984; Pardinas
et al, 1998) (37° 49" S; 57° 29’ O; Mar Chiquita, Buenas
Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Edad
Ensenadense tardio?. Este ejemplar fue encontrado en la
restinga de la playa. Segln Pardinas et al. (1998), se corre-
lacionan con los niveles basales que afloran en la desem-
bocadura del arroyo Santa Elena, en los cuales fueron
encontrados restos de Mesotherium cristatumy otros mami-
feros ensenadenses. Las barrancas costeras ubicadas al
norte de Mar del Plata pierden potencia hacia el norte de
Santa Clara del Mar. Por ejemplo, en Félix U. Camet afloran,
en la base de la barranca, sedimentos ensenadenses con
polaridad reversa (>0,78 Ma; Bidegain et al, 1998), mien-
tras que en la desembocadura del arroyo Santa Elena, los
sedimentos mas antiguos son ensenadenses de polaridad
normal (<de 0,78 Ma; Cione et al, 2002; Bidegain et al, 2005).
En las barrancas de Camet Norte fueron encontrados res-
tos de mamiferos postensenadenses (i.e., Bonaerense—
Lujanense; Pardifas et al, 1998; Cotte et al, 2018) y, hasta
el momento, no se coleccionaron mamiferos Ensenadenses
en la restinga. Por tal motivo, la asignacion de este resto al
Ensenadense debe ser corroborada.

MLP 04-V11-11-1(CI S/N° b): craneo incompleto, con los
I3, C1, P3—P4 izquierdos y los P2-M1 derechos y atlas in-
completo; el ejemplar depositado en el MLP es una réplica
de la denticion. Procedencia geografica: Camet Norte, 300 m
al norte de las “Facies Camet Norte de la Formacién Santa
Clara” (véase Schnack et al, 1982, Fasano et al, 1984; Pardifias
et al, 1998) (37° 49' S; 57° 29' O; Mar Chiquita, Buenos
Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Edad
Bonaerense—Lujanense. Estos fosiles fueron encontrados
en un nivel limo arenoso color marrén claro (10YR 6/3), que
contiene varias costras calcareas y un espesor de 1-1,5 m.
Este nivel constituye los niveles medios de la barranca, que
esta formada por la Formacion Santa Clara (Schnack et al,
1982). Estos niveles contienen mamiferos “postensena-
denses” (Pardifias et al, 1998; Cotte et al, 2018) vy, segln
Schnack et al. (1982), fueron encontrados restos de Equus
sp. en esta formacion, aunque no indicaron de qué nivel fue-
ron recolectados. Este dltimo hallazgo podria indicar que la
mavyor parte de esta secuencia se deposité durante el Luja-
nense, ya que Equus recién es registrado en la region pam-

peana durante dicha edad (Cione y Tonni, 1999). Las
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dataciones radiocarbonicas y de trazas de fision realizadas
en niveles suprayacentes de 21+7 ka AP (Bigazzi et al,
1995), 17,880+0,06 a 24,730+0,11 '“C ka AP (Pardifas et
al, 1998; Cotte et al, 2018) y 21+0,7 "“C ka AP (Osterrieth et
al, 2005), limitan la edad minima del MLP 04-VII-11-1.

MCNN 941: hemimandibula izquierda incompleta, edén-
tula, pero con la serie alveolar casi completa (alvéolos de los
c1-m3). Procedencia geografica: Playa Quequén (38° 32'S;
58° 42" O; Loberia, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Proce-
dencia estratigrafica: Ensenadense? Fue encontrado en los
limos basales de Playa Quequén, cerca de la desemboca-
dura del rio Quequén Grande (Berman, 1994). Tonni et al.
(1996), sobre la base de la fauna recolectada, indican una
edad Ensenadense para las unidades de los términos infe-
riores de las barrancas ubicadas al ENE de la desemboca-
dura del rio Quequén Grande.

MNPA V 276: fragmento de hemimandibula izquierda
con el condilo y parte de la rama ascendente y el proceso
angular, con p4-m2 (incompletos) v el alvéolo del m3;
MNPA V 294G: M1 izquierdo. Procedencia geografica: Tarija
(21°31'S; 64° 44" O; Tarija, Bolivia; Fig. 2). Procedencia es-
tratigrafica: Ensenadense? (Pleistoceno Medio-Tardio?).
VVéase comentarios en P. tarijensis (MACN-Pv 1452; véase
mas abajo).

Fig.3.

O

Figura 18. Holotipo de Canis lycodes (NHMD ZMK 1/1845:250), m1
derecho en vista lingual, sinénimo junior de P. troglodytes: 1, copia del
dibujo original en Lund, 1843 (Tab. XLV, fig. 3); 2, fotografia del ma-
terial; la flecha negra muestra la ubicacion del metacénido. Escala=
1cm.
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UF 26911: fragmento de proceso cigomatico del tempo-
ral izquierdo, fragmento de hemimaxilar izquierdo con P3y
mitad anterior de P4, hemimandibula derecha incompleta
con p3—-m1 rotos y m2-m3, hemimandibula izquierda in-
completa con m1-m3, M2 izquierdo aislado, P2 derecho
aislado (UF 26911a), P3 derecho aislado (UF 26911b), me-
tacarpianos segundo a cuarto derechos. Procedencia geo-
grafica: San Pedro, Tarija (aproximadamente 21° 31'S; 64°
44" 0, Bolivia; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Unidad 10
del Perfil paleomagnético de MacFadden y Wolff (1981) y
MacFadden (2000). Esta unidad posee polaridad normal vy
fue asignada al cron Brunhes (MacFadden y Wolff, 1981;
MacFadden, 2000), por lo que la edad de estos especime-
nes es <0,78 Ma.

PUCMG 7208/02 (ex IGM 1): craneo casi completo, con
arco cigomatico izquierdo, occipital y parietales rotos y ca-
rente de M2 izquierdo, hemimandibula derecha con i1-m3,
hemimandibula izquierda con proceso coronoideo rotoy i1-
m3, postcraneo casi completo; PUCMG 7214: premaxilar y
fragmento de hemimaxilar izquierdos con M1, premaxilar
derecho, fragmento de hemimaxilar con P3, fragmento de
hemimaxilar con M1, fragmentos varios del craneo (fronta-
les, arco cigomatico, petrosos), fragmento de hemimandi-
bula izquierda con raices de i3—c1y p2 y con p1, p3—-m2,
fragmento de hemimandibula izquierda con parte del con-
dilo, fragmento de hemimandibula derecha con raiz de c1,
p3 vy p4 roto, m1 derecho, P4 derecho, C1 derecho, frag-
mentos de postcraneo (Informacion Suplementaria online
2); PUCMG 7207 (ex IGM 10): hemimandibula derecha con
proceso coronoideo incompleto y con c1, p2—-p3, m1-m3;
PUCMG 7206 (ex IGM 9): hemimandibula izquierda incom-
pleta con p3y m1 (véase Cartelle y Langguth, 1999). Proce-
dencia geografica: Toca da Boa Vista (10° 9' 45" S; 40° 51
35" 0; Campo Formoso, Bahia, Brasil; Fig. 2). Procedencia
estratigrafica: Pleistoceno Tardio (Lujanense). Un nivel con
murciélagos que se encontraba por debajo del PUCMG
7208/02 fue datado ("“C no calibrado) en 20,060 ka'C AP ka
"“C AP y otro sobre guano de murciélago de otro sitio de la
misma cueva mayor a 46,150 ka "“C AP). Dos dataciones
basadas en la serie del uranio, del nivel datado por Cartelle
y Langguth (1999), arrojaron edades similares (15,741-
15,865 ka cal. AP), pero una estalagmita fechada con este

método brindé una cronologia considerablemente mayor
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(109,744 ka cal. AP; Auler et al, 2006).

MACNU 95: fragmento de hemimandibula izquierda con
c1-m2 (m1 roto). Procedencia geografica: Arroyo Sopas,
500 m rio arriba del Puente del Paso Mufoz (31°15'S; 57°
00' O; Salto, Uruguay; Fig. 2). Procedencia estratigrafica:
Pleistoceno Tardio (Lujanense). Este resto fue encontrado
en la Formacion Sopas, la cual contiene una fauna lujanense
y dataciones que indican Pleistoceno Tardio (58,3-10 ka AP;
véase Prevosti et al, 20093, 2009b; Prevosti y Schubert,
2013; véase Ubilla y Martinez, 2016).

DP 5867: craneo con el rostro roto y los P2—P4 izquier-
dos (P4 roto) y los P3—M1 derechos, hemimandibula dere-
cha incompleta con p3—m2. Procedencia geografica: Hoyo
Negro (20° 18" 55" N; 87° 25’ 53" O; Quintana Roo, México;
Fig. 2). Procedencia estratigrafica: los depdsitos de la cueva
tienen fechados "“C correspondientes al Pleistoceno Tardio
(38,400-12,850 ka '“C AP; Schubert et al, 2019).

MCN.P. 758: craneo casi completo (arco cigomatico iz-
quierdo, bulla izquierda y extremo anterior de premaxilar
derecho rotos) con P2—M1 izquierdos y P4—M1 rotos. Se
encuentra en gran parte recubierto por carbonatos. Proce-
dencia geografica: Gruta Clarabela (24° 38" S; 49° 32' O;
Parana, Brasil; Fig. 2) (Born y Sedor, 2001). Procedencia es-
tratigrafica: Pleistoceno Tardio? (Lujanense?). En el mismo
sitio fueron encontrados restos de cérvidos y tayassuidos
también incrustados en carbonatos (Born y Sedor, 2001;
Vasconcelos et al, 2018).

MNHN EQN 20 (ex MNHN GMT 1): hemimandibula iz-
quierda incompleta con el ¢1 roto dentro del alvéolo, p2—
m2 vy alvéolo de m3 (Informacién Suplementaria online 1,
Fig. S13). El alvéolo del p1 parece estar reabsorbido y obli-
terado por crecimiento 6seo. Procedencia geografica:
Guamote (1°55'S; 78° 42' O; Chimborazo, Ecuador; Fig. 2).
Procedencia estratigrafica: Pleistoceno Tardio? Berta (1989)
menciona que fue encontrado junto a restos de Glossotherium,
Equusy Palaeolama en niveles del Lujanense en sentido am-

plio, incluyendo al Bonaerense de Cione y Tonni (1999, 2001).

Descripcion

Craneo. El rostro es corto, ancho y no esta comprimido por
detras de los caninos. La arcada cigomatica es muy robusta
y presenta una gran muesca en donde se originaba el

masculo masetérico superficial, en tanto que el paladar es



proporcionalmente ancho. El foramen infraorbitario se en-
cuentra sobre el borde posterior del P3 y presenta una sec-
cion eliptica. El borde anterior de la 6rbita se posiciona sobre
el surco carnicero del P4. La frente es plana y los nasales
cortos y anchos. Estos se extienden por detras de la sutura
frontoparietal y estan transversalmente poco comprimidos
al nivel de los P3. La abertura nasal es proporcionalmente
ancha. Los foramenes incisivos son grandes, arrifonados y
llegan posteriormente hasta los P1. Los yuga alveolarios del
maxilar estan bien marcados. La sutura maxilar/palatino se
encuentra sobre el borde anterior del P4, el foramen pala-
tino mayor a la mitad de este mismo premolar y el foramen
palatino menor a la mitad del M1. El paladar éseo termina
inmediatamente por detras del M1. La espina nasal del pa-
latino es corta y robusta. La incision palatina esta bien mar-
cada. Sobre la cara ventral de la lamina vertical izquierda,
cerca de su union con la lamina horizontal, en el PVE-F45
hay un corto canal, de escaso diametro, que recuerda a un
foramen, que se encuentra en una posicion similar en T.
platensis. La fosa mesopterigoidea es muy ancha. El fora-
men palatino caudal no esta dividido. Medio centimetro por
detras hay un foramen pequeno. El yugal contacta con el la-
grimal. Este (ltimo presenta una amplia fosa lagrimal y un
tubérculo robusto. Los procesos postorbitarios del frontal
se encuentran poco desarrollados y deprimidos en su ex-
tremo dorsocaudal. Las lineas temporales se unen por de-
tras de la constriccion postorbitaria, formando una cresta
sagital relativamente baja y robusta. Por delante de estas
lineas, el frontal es concavo. En relacion con el ancho inte-
rorbitario minimo, la constriccién postorbitaria es propor-
cionalmente ancha. Los senos frontales son amplios v,
aparentemente, penetran en los procesos postorbitarios.
Estan caudalmente muy expandidos pero no se puede de-
terminar si llegan o sobrepasan a la sutura frontoparietal.
En su porcion caudal, los senos frontales estan separados
en una amplia camara caudolateral y otra camara mas pe-
quena mediorostralmente a la primera. El limite anterolate-
ral de la caja craneana es abrupto vy lateralmente expandido,
formando una pared que es casi perpendicular al plano sa-
gital. El PVE-F45 conserva parte de la region anterior de la
bulla timpanica derecha, en la que pueden verse el canal ca-
rotideo v el septo intrabular anteroventral. EI promontorio

esta poco inflado. Mediocaudalmente al promontorio se en-
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cuentra una profunda faceta eliptica, que esta ubicada en
un plano mas ventral al canal carotideo. La fenestra coclear
es circular y mayor que la vestibular. En la cara ventral del
petroso se presenta la fosa muscular para el tensor del tim-
panoy, por detras de esta fosa, el receso epitimpanico, que
es un poco menor. Entre este receso v la fenestra vestibu-
lar corre el canal para el nervio facial. Sobre el borde poste-
rior hay un pequeno canal que corre transversalmente, que
alojaba a la rama auricular del nervio vago. En la cara cere-
belar, la fosa subarcuata es poco profunda y amplia, pero
esto puede deberse a que sus bordes estan parcialmente
rotos. El meato auditivo interno es eliptico, estando el canal
para el nervio facial muy comprimido dorsoventralmente.
Dicho canal se ubica rostrodorsalmente al canal para el ner-
vio auditivo, este (ltimo es subcircular y de mayor diame-
tro. El puente 6seo dorsal al meato auditivo interno se
ensancha rostralmente y lleva en su extremo anterior un
fuerte tubérculo. Por detras de la fosa subarcuata hay dos
areas suavemente concavas. Una es subtriangular, pequena
y seinclina medialmente. La otra, ubicada ventralmente a la
primera, es casi vertical y limita caudalmente al meato au-
ditivo interno. Medialmente al meato, en la cara medial del
petroso, hay una superficie bien expandida, mas o menos
plana, que inclina suavemente hacia el centro y termina en
una pequena repisa. Enfrentado al canal para el nervio au-
ditivo, proyectandose sobre esta repisa, hay un pequeno tu-
bérculo. La escotadura yugular esta poco marcada. En esta
se ve la abertura del canaliculo coclear. Un pequefo canal
corre a lo largo de la base de la cresta petrosal, sobre su cara
caudal. El borde dorsomedial del petroso es concavo y forma
el techo del canal petroccipital para el seno petrosal inferior.

El craneo del MLP 04-VII-11-1 se encuentra articulado
al atlas y ambos estan recubiertos por carbonato de calcio,
lo que impide observar detalles de su morfologia. Sin em-
bargo, su apariencia general coincide marcadamente con la
descripcion brindada mas arriba. Ademas pueden agregarse
otros caracteres ala misma. El inion es ancho, convexo y no
se proyecta sobre los condilos que sobresalen caudalmente.
Parte del occipital se extiende sobre el foramen magnum
formando una repisay el proceso paraoccipital lo hace ven-
trocaudalmente. Los tubérculos musculares y faringeo son
bien conspicuos.

El 16bulo subangular de la mandibula se encuentra bien
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desarrollado vy, sobre |a cara interna del proceso angular,
puede verse una ancha faceta. La rama horizontal es ro-
busta, con un marcado I6bulo subangular. La cara lateral es
convexa y presenta un foramen mentoniano por debajo de
la raiz posterior del p3y tres entre los c1-p1 (MNHN LAR
46). El nmero, tamano vy ubicacién de estos foramenes es
variable. Por ejemplo, en el EPN V 2872 hay un gran fora-
men mentoniano debajo del p1, mientras que en el MLP 89-
X1-20-1 se observa, ademas del mencionado, uno entre los
p3-p4 (hemimandibula izquierda) o hacia la mitad distal del
p3 (hemimandibula derecha). El proceso coronoides es bajo
y largo. El proceso angular es alto y esta expandido caudal-
mente mas alla del condilo mandibular. Las facetas supero
e inferointerna son anchas. Presenta una sinfisis robusta,
que esta muy expandida medialmente y que llega distal-
mente hasta el borde mesial del p3. La fosa masetérica es
profunday el borde anterior del proceso coronoides esta ex-
pandido lateralmente, especialmente en la base del borde
anterior. El area preangular forma una superficie suave-
mente concava. Los dos ejemplares juveniles estudiados
(NHMD ZMK 1/1845:6581, 6541) poseen una rama hori-
zontal alta y angosta.

Denticion. La serie incisiva superior forma un suave arco, en
el que hay un pequeno diastema entre los 12—I13. Aparente-
mente, los 11-12 poseian pequefas clspides accesorias
(CAM vy CAD), pero el desgaste dentario impide la observa-
cion del desarrollo de las mismas. La existencia de las CAD
queda evidenciada por una expansion distal de la corona, no
asila CAM. El 13 esta muy desarrollado, mientras que el C1
es robusto pero proporcionalmente corto a su diametro
mesiodistal. Los premolares se disponen con pequenos
diastemas entre si. EI P1 es grande, unicuspidado, unirradi-
culado y con una seccién transversal subtriangular, mien-
tras que los P2-P3 poseen dos raices y solo una clspide
principal robusta, levemente inclinada distalmente. Los P2—
P3 tienen una seccion arrinonada, con el borde labial con-
vexo y el lingual comprimido a la altura de la C1°. La porcion
distal de estos premolares es mas ancha. Los P2-P3 pue-
den presentar una CAD bien desarrollada, aunque estas fal-
tan en algunos ejemplares (PVE-F45, MBLUZ P 4727,
MBLUZ P 3953, MBLUZ P 4351y DP 5867). El P3 es mayor
que el P2, su CAD esta desplazada lingualmente. El P3 del
MBLUZ P 4727 posee una C1° menos aguda y erecta que la
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de otros especimenes. El P3 del maxilar UF 26911 es rela-
tivamente pequeno, ancho y comprimido anteroposterior-
mente (Informacién Suplementaria online 2). El protocono
del P4 se encuentra reducido a un pequeno lébulo, que esta
ubicado en la cara mesiolingual del diente y comprimido me-
siodistalmente. Se dirige lingualmente y no esta separado
de la cara mesial del diente por un surco. En los NHMD ZMK
1/1845:228, MLP 04-VI11-11-1, UF 26911 y MCPU-PV 148,
esta estructura es mas grande, redondeada y se dirige mas
mesialmente. Sobre la cara anterior del paracono corre una
fuerte crista longitudinal. El cingulo lingual se encuentra
muy reducido, pero esta algo mas desarrollado en el MCPU-
PV 148. En relacion con el largo del P4, el M1 es pequefio y
el cingulo labial y el hipocono se encuentran muy reducidos.
En vista oclusal, el protocono tiene forma piramidal y lleva
una fuerte cresta lingual que falta en el MNRJ 3231. El me-
tacono es proporcionalmente pequeno, pero mayor que el
protocono. El metacono y paracono son cispides altas y co-
nicas. En algunos ejemplares (e.g, PVE-F45; EPN 2877;
MNRJ 3231; MNPA V 294G), la mitad lingual del diente es
recta y comprimida mesiodistalmente, pero en otros se
curva distalmente (e.g, MLP 04-VII-11-1). La postproto-
crista es muy baja, pero se curva lingualmente formando un
pequefno metaconulo. EI M2 es subtriangular en vista oclu-
sal, con un paracono y protocono subiguales, sin metacono
y con un hipocono bien desarrollado. Del protocono corre
una preprotocrista hasta el borde mesiolabial del diente,
donde contacta con un cingulo labial que muestra un desa-
rrollo moderado. Este molar presenta, en el NHMD ZMK
1/1845:251, una gran raiz lingual y dos pequenas labiales,
pero las raices labiales se hallan ampliamente fusionadas
en el PVE-F45. De acuerdo a la morfologia del alvéolo del
M2 izquierdo, las raices labiales estarian ampliamente fu-
sionadas en el PUCMG 7208/02 y el MCN.P. 758. El UF
26911 es subcircular y solo posee una raiz labial que esta
mayormente fusionada a la lingual.

El Dp2 presenta una sola cispide (C1°), aguda y alta, un
CD bajo pero extendido distalmente y dos raices. Segin el
alvéolo del dp3, éste poseia 2 raices también. La corona del
Dp4 consta de un protoconido alto y agudo, un talénido
corto y angosto y un metaconido reducido. El entoconido se
encuentra ausente en los ejemplares juveniles estudiados
(NHMD ZMK 1/1845:6581, 6549). El hipocondlido esta re-



ducido a un cingulo bajo. El ¢1 del NHMD ZMK 1/1845:2157
es corto, robusto y presenta una faceta de desgaste vertical
en la cara distal y otra en la mesial. Los premolares pueden
solaparse, como ocurre entre los p2—p3 del EPN 2871,
2872, NHMD ZMK 1/1845:2157, MBLUZ P 3896 y MCNN
751, o estar separados por diastemas (e.g, MLP 89-XI-20-
1, MLP 04-VII-10-1). En los PUCMG 7214 y PUCMG 7206 el
p2 se solapa levemente con el p1. El p1 presenta una co-
rona alta y distalmente curvada, tomando la forma de un
gancho. El MLP 89-XI-20-1 carece de p1, pero en la hemi-
mandibula izquierda puede observarse parte de su alvéolo
(con restos de su raiz), parcialmente relleno por hueso. El
hueso que rodea a dicho alvéolo se encuentra perforado por
pequenos foramenes. Algo similar se observa en el MNHN
EQN 20. El p2 carece de CAD y es mas pequefo que el p3. La
CAD del p3 esta ausente en los MBLUZ P 2393, DP 5867,
PUCMG 7206, PUCMG 7206, PUCMG 7214 y MNHN EQN
20. Esta clspide se encuentra muy poco desarrollada en el
MLP 89-X1-20-1. El p4 es muy similar al p3, pero se dife-
rencia por su mayor tamano y en que lleva un cingulo distal
mas elevado y expandido. El cingulo mesial se encuentra
bien expandido mesialmente en este Gltimo premolar. Las
CAD estan desplazadas labialmente. EI MLP 04-VII-10-1
posee un p4 proporcionalmente corto con un cingulo distal
poco desarrollado, mientras que la CAD UF 26911 esta re-
ducida a un pequeno lébulo. El m1 carece de protostilido y el
entoconido se encuentra reducido a un cingulo bajo, lingual
al hipocénido. En el NHMD ZMK 1/1845:5700 la postproto-
cristida esta muy poco desarrollada. Sin embargo, en los
NHMD ZMK 1/1845:6581 y MBLUZ P 2337 esta crestay la
cristida oblicua se encuentran muy desarrolladas. En el
NHMD ZMK 1/1845:6581 el m1 no llegd a emerger del al-
véolo lo que se refleja en lo agudo de sus crestas y cingulos.
En el MBLUZ P 2579 puede observarse un diminuto bulto
de esmalte en la base de la cara distal del protoconido que
se interpreta como un relicto del metaconido. En los MBLUZ
P 2337, MBLUZ P 2579, EPN 2971 y MNHN LAR 241 el
borde labial del talénido se halla algo desplazado en sentido
lingual con respecto al borde labial del trigonido. El talénido
del m1 del PUCMG 7207 presenta, en su cara lingual, una
cresta baja, que la altura del hipoconido se eleva suave-
mente y conecta con una cristida transversal suave de esta

Gltima clspide. En vista oclusal el m2 presenta un perime-

PREVOSTI: GRANDES CANIDOS FOSILES DE AMERICA DEL SUR

tro triangular, dado que el ancho del trigonido es un cuarto
mayor que el ancho del talénido. El protocénido posee una
fuerte paracristida, que se dirige lingualmente en la cara
mesial del diente y una cristida oblicua, que lo conecta con
un hipocénido relictual. El metaconido es mas pequeno (la
mitad) vy bajo que el protocénido y se ubica lingualmente a
este Gltimo. El entoconido es un cingulo bajo vy el cingulo
mesiolabial también esta sumamente reducido. El m2 del
MNHN NUA 91, EPN 2871y MNPA V 294G presenta un tri-
gonido proporcionalmente angosto. El m3 es muy pequefio,
posee un diminuto protocénido central rodeado por un cin-
gulo bajo periférico y falta en algunos ejemplares (e.g, EPN
2871). Cabe destacar que en el MLP 89-XI-20-1 este diente
solo esta presente en la hemimandibula derecha, mientras
que en laizquierda no existe evidencia de este diente. El m3
derecho es mas grande que el izquierdo en el UF 26911
(largo: 5,29 mm, ancho: 4,99 mm vy largo: 4,20 mm, ancho
mm: 4,32 mm, respectivamente). El desgaste dentario es,
en general, bajo o ausente (grado 0—-1) y solo en los MLP
04-VII-11-1, MCPU-PV 148, PUCMG 7214 y MLP 89-XI-20-
1 alcanza el grado 2.

Postcraneo. La descripcion del esqueleto postcraneano esta
basada principalmente sobre el ejemplar MLP 89-XI-20-1
y el UF 26911. Cartelle y Langguth (1999) publicaron el pos-
tcraneo de los ejemplares de la cueva Toca da Boa Vista de
Brasil, brindando comparaciones generales y medidas. El
hdmero posee una pequena tuberosidad menor, una linea
tricipita elevada que distalmente termina en un fuerte tu-
bérculo deltoideo. La cabeza esta anteroposteriormente
elongada y presenta una superficie dorsal plana, pero su ex-
tremo caudal se curva ventralmente. En la cara proximo-
caudal de la diafisis hay dos crestas verticales que llegan
hasta la base de la cabeza y de la tuberosidad menor, de-
jando una depresion entre estas. La cresta que se dirige ala
cabeza es mas alta y robusta. El foramen supratroclear es
grande y la fosa radial profunda. El epicondilo medial se en-
cuentra expandido distalmente pero no llega al extremo dis-
tal de la troclea. Sobre este hay un tubérculo lateral donde
se insertaba el mdsculo pronador redondo. La porcién distal
de este tubérculo se curva hacia adelante formando una
cresta mas baja. Los masculos flexor radial del carpo y
flexor digital superficial se ubican por debajo de la insercion
del masculo pronador redondo, aunque no estan muy des-
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plazadas distalmente. El epicondilo lateral presenta dos
grandes facetas elipticas para los masculos extensores del
carpo y de los digitos (faceta dorsal) y para el ligamento co-
lateral lateral (faceta ventral), asi como un surco ventral pro-
fundo. El capitulo esta muy poco desarrollado vy el surco que
lo limita dorsolateralmente muy reducido. La ulna presenta
un olécranon alto y dirigido proximocaudalmente, con un
fuerte tubérculo caudal y otros dos mas graciles craneales
en su borde proximal. El proceso anconeano es agudo,
mientras que el coronoideo medial se inclina distalmente.
La tuberosidad ulnar es una fuerte cresta que se encuentra
suavemente curvada. El proceso coronoideo lateral esta
roto pero, aparentemente, era pequefo. La diafisis es ro-
busta. EI Mc5 también posee una diafisis robusta que se en-
sancha proximalmente y recurva lateralmente. El tubérculo
lateral para el masculo ulnar lateral esta muy desarrollado.
En el extremo distal del Mc5 el condilo y la cresta sagital
estan bien diferenciados. En la tibia, la tuberosidad tibial y el
borde craneal estan rostralmente bien expandidos. Este Gl-
timo se curva lateralmente y presenta un perfil rectangular.
La escotadura muscular se encuentra poco excavada y los
condilos sobresalen caudalmente. Las eminencias intercon-
dileas, la escotadura poplitea vy las areas intercondilares
también estan bien desarrolladas. La superficie subtriangu-
lar que se halla caudolateralmente al condilo medial se in-
clina caudalmente. Sobre la cara caudal de la diafisis, en la
porcién proximolateral, hay dos crestas oblicuas que con-
vergen proximalmente delimitando un area subtriangular.
Sobre esta cara, en la mitad de la diafisis, se observa una
cresta longitudinal robusta y roma. El borde interdseo de-
sarrolla una fuerte cresta. La coclea posee una escotadura
semilunar muy superficial, mientras que el proceso medio,
que se encuentra sobre la cara anterior y que constituye el
extremo craneal de la cresta de la coclea, esta poco desa-
rrollado. El surco para el tendén del masculo flexor digital
medial es profundo y se encuentra limitado por dos fuertes
tubérculo craneal y caudal. El surco para el tendén del mis-
culo flexor lateral de los dedos es menos profundo, pero
mas ancho. En el extremo laterodistal del maléolo hay una
depresion circular. Los metatarsianos son alargados y con
cabezas cilindricas, fuertes crestas sagitales y profundas
fosas sesamoideas en el extremo distal. Los Mt 3 y 4 son

mas largos y rectos, mientras que el 5 es un poco mas corto,
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se curva lateralmente y presenta una epifisis distal mas asi-
métrica. La faceta articular proximal del 3 metatarsiano
posee forma de “L", mientras que la de los 4-5 es cuadran-
gular, aunque en el 4 presenta una suave constriccion me-
dial. En la cara medial del metarsiano 3, cerca del extremo
proximal, se observa el surco para la arteria metatarsiana. El
tubérculo lateroproximal del metatarsiano 5 es muy corto y
no esta separado del tubérculo plantar por un surco. Los tu-
bérculos plantares se hallan bien ventralmente expandidos.
Los metacarpianos del UF 26911 presentan diafisis rectas y

extremos distales con céndilos y quillas bien diferenciados.

Comentarios

Lund (1837, p. 324—325; véase Mones, 1986) denomind
Canis spelaeus (non Goldfuss, 1823) al lobo de las cavernas
("Huleulven") de Minas Gerais, el supuesto responsable del
gran nimero de huesos rotos encontrados en estos deposi-
tos. Lo describid como una especie intermedia en tamano
entre un zorro y un lobo, con denticién grande, secodonte,
robustay especializada para una dieta estrictamente carni-
vora. También brind6 dos figuras del “Huleulven" (Lund,
1837: pl. 2, figs. 2 y 4; Fig. 1) que corresponden a dos m1
inferiores. Posteriormente, este autor (Lund, 1838, p. 60)
propuso el nombre de Canis troglodytes en reemplazo de Ca.
spelaeus que estaba pre-ocupado. Ademas, indicé que la fi-
gura 2 de su lamina 2 corresponde a Speothos pacivorus
(Lund, 1838, con la grafia Speotos, que enmienda/corrige en
Lund 1839b, p. 575, y de ahi en adelante, a Speothos) y la fi-
gura 4 a Hyaena neogaea Lund, 1838 (= Smilodon populator
Lund, 1842). Esto Gltimo parece ser un /apsus del autor, ya
que la figura 3 de este autor claramente corresponde a ese
taxon (A. Mones, com. pers.; algo congruente con lo obser-
vado), pero no hace una referencia explicita sobre la relacién
entre el nombre Ca. troglogytes y la figura 4. Este error lo
arrastra de las leyendas de la lamina 2 de su obra de 1837,
donde la referencia al incisivo y al molar de zorro (“Raev")
estan cruzadas. Segln Cartelle y Langguth (1999, p. 71), los
dos m1 de la lamina 2 de Lund (1837) pertenecen a Speothos;
sin embargo, el correspondiente a la figura 4 parece perte-
necer a otro canido, probablemente a Lycalopex o Cerdocyon,
ya que el talénido es proporcionalmente mas largo que en
Speothos. Lund (1839a, 1839¢, 1840, 1843) agrega otros

caracteres que permiten diferenciar a Ca. troglodytes de Ch.



brachyurus (e.g., tamano similar pero mas robusto y con
miembros mas cortos).

Cabe destacar que, contrariamente a lo sugerido por
Cartelle y Langguth (1999, p. 373), el hecho de que los ejem-
plares figurados en la figura 2 de lalamina 2 de Lund (1837)
no pertenezcan a P. troglodytes no invalida Ca. troglodytes
Lund (1838, p. 60), dado que en su descripcion de 1837
brinda la informacion diagnéstica necesaria para la fecha (A.
Mones, com. pers.).

Berta y Marshall (1978, p. 125) indican como "holotipos”
de P. troglodytes a tres especimenes de Lund: NHMD ZMK
1/1845:228, NHMD ZMK 1/1845:251 y NHMD ZMK
1/1845:257. Esto es seguido por Mones (1986) quien los
incluye como sintipos de este nombre cientifico. Sin em-
bargo, Berta (1989, p. 98) indica como cotipos (término no
aceptado por el ICZN, 1985, 1999, el cual sugiere que no sea
utilizado segin la recomendacion 73E) a los siguientes
especimenes: NHMD ZMK 1/1845:228, NHMD ZMK
1/1845:187, NHMD ZMK 1/1845:236, NHMD ZMK
1/1845:251, NHMD ZMK 1/1845:249, NHMD ZMK
1/1845:248 y NHMD ZMK 1/1845:257 por haber sido figu-
rados por Lund (1843: pl. 44). Sin embargo, Cartelle y
Langguth (1999, p. 373) consideran que la primera vez que
Lund uso el nombre Canis troglodytes fue en 1840 (tercera
memoria de las faunas de las cavernas) y que por lo tanto el
holotipo de esta especie es el metatarsiano tres y las falan-
ges figuradas en ese trabajo (Lund, 1840: pl. 18, fig. 7; pero
véase mas arriba). En este trabajo se sigue la propuesta de
Mones (1986) (véase también Berta y Marshall, 1978),
hasta que se disponga de mas informacion sobre la fecha
de colecta de los distintos especimenes de P. troglodytes es-
tudiados por Lund, lo cual permita analizar la conformacion
real de la serie tipica de este nombre.

En congruencia con lo mencionado por autores previos
(Berta, 1989; Cartelle y Langguth, 1999), los restos aqui es-
tudiados de esta especie ponen en evidencia la existencia
de cierta variabilidad intraespecifica, como ser la presencia
de CAD en los P2-P3/ p3, diastemas entre los premolares
inferiores y del m3, nimeros de raices en el M2, forma del
protocono del P4y de la porcion lingual del M1, asi como el
tamano de los especimenes. También, hay una pequefa va-
riacion en el desarrollo de ciertas estructuras del m1 (e.g,

protostilido, cristida tranversal del hipoconido; “cresta del
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entoconido” que se eleva a la altura del hipocénido; véase mas
arriba). Winge (1895, p. 27, 116) (véase también Kraglievich,
1952a) menciond que uno de los nueve m1 de P. troglodytes
de la muestra de Lund que él estudio presentaba un pequeno
metaconido. Este ejemplar corresponde al holotipo (por mo-
notipia) de Canis lycodes Lund, 1843 (NHMD ZMK 1/1845:250).
Lund (1843, p. 49-50; 1950, p. 428; véase también Mones,
1986) describid un pequeiio metaconido para este ejemplar,
estructura que puede llegar a verse en la lamina XLV figura
3 de Lund (1843). En la figura 18 puede observarse una ima-
gen facilitada por el Dr. Kasper Hansen que corrobora esta
observacion, aunque lamentablemente no conserva el talo-
nido para observar el desarrollo de sus clspides.

Esta especie puede distinguirse de las otras asignadas al
género por presentar un arco cigomatico mas robusto y ex-
pandido lateralmente y poseer el metacénido del m2 des-
plazado mesialmente con respecto al protocénido. De P.
tarijense se diferencia por presentar premolares mas altos
que pueden llevar CAD bien desarrolladas en los P2—-P3/p3,
por tener el “entocénido” del m1 mucho mas reducido y en
la forma del protocono del P4 (en P. tarijense se dirige mas
mesiolingualmente y esta separado del borde anterior del
diente por un surco mas ancho). Con respecto a P. scagliarum,
los premolares de P. troglodytes estan mas comprimidos en
su extremo anterior, el talonido del m1 es proporcional-
mente mas angosto y el proceso paraoccipital esta fusio-
nado con la bulla timpanica en casi toda su extension. Entre
estas dos especies, la denticion acerca a P. troglodytes con P.
scagliarum, ya que ambos poseen premolares con clspides
mas elevadas, P2—P3/p3 con CAD mas desarrolladas v,
generalmente, entoconido del m1 reducido a un cingulo.
Ciertos morfotipos que ocurren como polimorfismos, solo
fueron encontrados en P. troglodytes, como ser la presencia
en el P4 de un protocono muy comprimido mesiolingual-
mente, premolares inferiores solapados y m2 con trigonido
angosto; aunque la variabilidad de estos caracteres le quita
valor taxonémico. Por otro lado, varios ejemplares de P.
troglodytes (e.g, MCPU-PV 148, EPN V 2871, NHMD ZMK
1/1845:228, MNHN LAR 242) poseen un tamano que es-
capa al observado en las otras especies del género y se su-
perponen con el de T. platensis (Informacion Suplementaria
online 2).

Los fragmentos de maxilar NHMD ZMK 1/1845:5697 y
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NHMD ZMK 1/1845:5698 articulan casi perfectamente y
pertenecen a un mismo individuo, como se desprende de la
figura 1 (lamina 2) de Winge (1895) (véase también Berta,
1989). Los P2—-P3 derechos del UF 26911 difieren en ta-
mano y morfologia (presentan la forma comin de la especie)
del P3 presente en el hemimaxilar izquierdo, lo que indica
que pertenecen a otro espécimen.

Protocyon orcesi fue descripta por Hoffstetter (1952) v,
posteriormente, revisada por Berta (1989). Segln esta au-
tora, sus caracteres diagnosticos son: ausencia de m3; so-
lapamiento de los p2—-p3; p4 sin CCM; y gran tamano. Los
materiales originalmente asignados a P. orcesi son muy si-
milares a P. troglodytes. La ausencia de m3 es un caracter
muy variable dentro de los canidos vivientes (véase mas
arriba) y, por lo menos, en un ejemplar de P. troglodytes (MLP
89-XI1-20-1) falta en una de las series dentarias. Algunos
materiales de la especie de Hoffstetter son algo mas gran-
des que P. troglodytes, pero la diferencia no es muy marcada
y otros especimenes encontrados en La Carolina se en-
cuentran dentro del rango de esta Gltima. Por tal motivo,
ambos taxones son considerados como una {nica especie.
Lamentablemente, no pudo encontrarse el ejemplar EPN V
2871 en las colecciones de la EPN. Sin embargo, fue hallado
un p2 izquierdo que es, tanto en forma y tamafo, muy se-
mejante a la pieza correspondiente del calcotipo. Este pre-
molar podria pertenecer al holotipo (EPN V 2871). Tampoco
fue hallado el EPN V 2873.

Berman (1994, 1989), en su tesis doctoral inédita, des-
cribié una nueva especie de Protocyon sobre los restos del
MLP 89-XI-20-1. Segln dicho autor, ésta se distingue por
presentar: proceso angular mas largo que en P. scagliarum;
p1 vestigial; serie premolar cerrada; C1° de los premolares
inferiores mas volcadas mesialmente; p4 sin CCA; y m2 alar-
gado con paracristida incipiente, protoconido y metaconido
apareados vy subiguales, talonido estrecho e hipoconido del
m2 reducido. La mayoria de estos caracteres no se diferen-
cian de la morfologia observada en otros ejemplares de P.
troglodytes (e.g, NHMD ZMK 1/1845:2157, NHMD ZMK
1/1845:5700, EPN V 2871; véase también Cartelle y Langguth,
1999: fig. 2). El estado “vestigial” del p1 es discutible, ya que
el hueso que rodea a la raiz es poroso, evidenciando la ac-
cion de algln proceso patologico. Ademas, la distancia entre

los c1-p2 es similar a la observada en otros ejemplares del
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género v lo suficientemente grande como para albergar un
p1, tal como se presenta en otros ejemplares de esta espe-
cie. Es probable que el p1 derecho de este ejemplar se hu-
biere perdido en vida y que, posteriormente, el alvéolo
hubiere sido parcialmente reabsorbido. Ninguno de estos
caracteres permite sostener la hipotesis de que este ejem-
plar pertenece a una especie diferente (véase Prevosti y
Schubert, 2013).

Los restos postcraneanos del MLP 89-XI-10-1 presen-
tan fuertes diferencias con respecto a Ch. brachyurusy simi-
litudes con los elementos postcraneanos previamente
referidos a Protocyon (véase Winge, 1895; Hoffstetter,
1952; Berta, 1989). En Ch. brachyurus el himero es, propor-
cionalmente, mas largo y gracil; la insercion de los mascu-
los flexor radial del carpo y flexor digital superficial se ubican
cerca de la correspondiente al masculo pronador redondo y
estan desplazadas ventralmente; la troclea es mas alta, el
capitulo mas convexo v el surco dorsolateral mucho mas
profundo. En estos aspectos es muy parecido a T. platensis,
aunque las dimensiones del himero de este Gltimo son mas
grandes, algo que ocurre también con otros elementos pos-
tcraneanos. El tamano de estos restos también se halla por
debajo del rango de A. dirus. La ulna es muy similar a la del
MLP 96-1X-1-1, lo que lo separa de Ch. brachyurus. Las pro-
porciones de la tibia y los metatarsianos también lo alejan
de esta Gltima especie. EI MLP 96-IX-1-1 se diferencia en
que no posee la cresta roma en la mitad de la cara caudal
de la diafisis, el area subtriangular para los masculos flexor
digital medial y el tibial caudal es mas angosto y el surco
para el tendon del masculo flexor lateral de los dedos esta
menos excavado. La reduccion del tubérculo lateroproximal
del quinto metatarsiano ocurre también en T. platensis, aunque
en este Gltimo un fuerte surco lo separa del tubérculo plantar.

El ejemplar MCNN 941 fue asignado por Berman (1994)
a Theriodictis por el tamano de la hemimandibula y las di-
mensiones y proporciones de los alvéolos de los p4—m3. El
tamano de este espécimen también se encuentra dentro del
rango de P. troglodytes, |a Gnica que presenta ejemplares con
premolares solapados. A base de esta combinacion de ca-
racteres aqui se asigna esta hemimandibula a P. troglodytes.

Los premolares de los ejemplares encontrados en In-
ciarte son mas bajos y presentan C1° menos agudas que en

P. scagliarum, pero mas que en P. tarijensis. El protocono de



los P4 estan mas reducido que en estas dos especies, mien-
tras que los m1 carecen de entoconido vy el talénido es mas
angosto que en P. scagliarum. Los m1 son algo mas grandes
que en P. scagliarum. Estos corresponden a los primeros re-
gistros de la especie encontrados en Venezuela (Prevosti y
Rincon, 2007). Recientemente, Ruiz-Ramoni et al. (2022)
asignaron nuevos especimenes de este sitio a esta especie
y Schubert et al. (2019) describieron los primeros restos
fuera de Ameérica del Sur, en México (Peninsula de Yucatan).

Teniendo en cuenta las localidades de los ejemplares
asignados a P. troglodytes puede inferirse que poseia una
amplia distribucion geografica de mas de 38° de latitud en
Ameérica del Sur, la cual abarcaba diferentes ambientes
(Prevosti et al, 2005). Por Gltimo, los MCNN 941y MLP 04-
VI1-10-1 podrian ser los restos mas antiguos de la especie.
Sin embargo, dada la incertidumbre existente sobre la pro-
cedencia estratigrafica y edad de los niveles portadores,
debe ser corroborada la edad de Ensenadense de estos es-
pecimenes.

Protocyon troglodytes ha sido mencionado por otros au-
tores para yacimientos del Pleistoceno Tardio—Holoceno
Temprano (Lujanense) de varias localidades brasilenas, a
saber: Campo Formoso (10° 09" S; 40° 51" O; Bahia, Brasil;
Cartelle y Langguth, 1999); Curimatas (aproximadamente 7°
03'S; 36° 21' O; Paraiba, Brasil; Bergqvist, 1993); Sao Rai-
mundo Nonato (8°59'S; 42° 41" O; Piaui, Brasil; Guérin et al,
1993); Laredo de Soledade (5° 38" S; 37° 50’ O; Apodi, Rio
Grande do Norte, Brasil; Porpino et al, 2004). La descripcion
brindada por los autores y las fotos estudiadas permiten
coincidir en las determinaciones hechas para las dos prime-
ras localidades. Sin embargo, es necesario confirmar las @l-
timas dos. Perini et al. (2009) describieron un fragmento
distal de himero y lo asignaron a esta especie, encontrado
en una cueva del Pleistoceno Tardio—Holoceno de la Serra
da Bodoquena (Mato Grosso, Brasil). Sin embargo, de
acuerdo a lo que se observa en su figura 3A, quedan dudas
de que efectivamente corresponda a un canido (el capitulo
de la articulacion distal parece poseer un surco lateral).
Faure y Guérin (2014) describieron un craneo y una mandi-
bula incompleta para la cueva Toca do Serrote das Moendas
(Piauf; Brasil), los cuales presentan una morfologia tipica de
P. troglodytes. En este sitio, restos de ciervos fueron datados

con “Electro Spin Resonance” en torno a 20 ka AP.
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Protocyon tarijensis (Ameghino, 1902)
Figura 19, Informacién Suplementaria online 2

Palaeocyon tarijensis Ameghino, 1902: 232.

Pleurocyon tarijensis (Rmeghino, 1902) Mercerat, 1917: 13.

Canis (Theriodictis?) tarijensis (Ameghino, 1902) Kraglievich,
1928: 19.

Theriodictis tarijensis (Ameghino, 1902) Hoffstetter, 1963: 197.

Protocyon tarijensis (Ameghino, 1902) Takai et al, 1984: 4;
Prevosti et al, 2009b: 76-78, 80.

Protocyon (Theriodictis) tarijensis (Ameghino, 1902) Hoffstetter,
1986: 225.

Theriodictis sp. MacFadden y Wolff, 1981: 774 (partim).

Holotipo. MACN-Pv 1452: craneo incompleto y deformado
con los P4—M2 izquierdos y P4—M1 derecho; fragmento de
hemimandibula izquierda con los p4—m1 (rotos).

Localidad tipo. Tarija (21° 31'S; 64° 44" O) (Bolivia; Fig. 2).
Diagnosis enmendada. P3 con CAD pequena; protocono del
P4 dirigido mesiolingualmente y separado por un surco del
borde mesiolabial del diente; M2 reducido con sélo dos raices;
m1 con entocdnido muy reducido.

Distribucion geografica. Tarija, Tarija, Bolivia (Fig. 2; Prevosti,
2006; Prevosti et al, 2009b; Prevosti y Forasiepi, 2018).
Distribucion estratigrafica. Pleistoceno Medio?—Tardio?
(Ensenadense?-Lujanense?) (Prevosti, 2006; Prevosti et al,
2009b; Prevostiy Forasiepi, 2018).

Materiales estudiados

MACN-Pv 1452 (holotipo): craneo incompleto y tafono-
micamente deformado, con los P4—M?2 izquierdos y P4—M1
derecho, fragmento de hemimandibula izquierda con los
p4—-m1 (rotos); MNHN TAR 657: fragmento de hemimaxilar
derecho con los P3-4 y el foramen infraorbitario; MNHN
TAR 658: fragmento de hemimandibula derecha con los p2-
3, m1-m2 y los alvéolos de los p1, p4 y m3; MNPA V 285:
fragmento de hemimandibula izquierda con p4-m1 incom-
pletos, raices de los c1-p3, alvéolos m2-3; MNPA V 279:
fragmento de de hemimandibula izquierda con el talénido
m1y alvéolo del m2; MNPAV 277: fragmento de hemiman-
dibulaizquierda con los p4—m1 rotos y los p2-3. Proceden-
cia geografica: Tarija (21°31'S, 64° 44’ O; Tarija, Bolivia; Fig.
2). Procedencia estratigrafica: Pleistoceno Medio?-Tardio?
(Ensenadense?-Lujanense?). A base de la fauna recolec-

tada, de perfiles paleomagnéticos y dataciones isotdpicas, la
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edad de los sedimentos portadores seria Ensenadense
(MacFadden y Wolff, 1981; MacFadden, 2000) y abarcaria
un amplio lapso que va desde antes del evento Jaramillo del
cron Matuyama (1,07-1,0 Ma) hasta sedimentos de polari-
dad normal pertenecientes al cron Brunhes (menos de 0,78
Ma AP y tentativamente mas de 0,5 Ma AP). Sin embargo,
los niveles superiores no fueron datados y podrian ser adn
mas modernos (véase Takai, 1982; Hoffstetter, 1986). Esto
hace que la procedencia estratigrafica de aquellos materia-
les pertenecientes a colecciones antiguas (e.g, Ameghino,
1902; Boule y Thevenin, 1920; Hoffstetter, 1963; Werdelin,
1991) sea dudosa.

UF 27889: fragmento de hemimandibula izquierda con
procesos coronoideo, angular y articular y los p4 (incomple-
tos)-m1. Procedencia geografica: San Pedro (aproxima-
damente 21° 31" S; 64° 44" O; Tarija, Bolivia; Fig. 2).
Procedencia estratigrafica: Pleistoceno Medio?-Tardio?
(Ensenadense?-Lujanense?). Proviene de la Unidad 10 de
MacFadden y Wolff (1981) (MacFadden, 2000). Este nivel
presenta polaridad normal y ha sido asignado al cron Brunhes
por MacFadden y Wolff (1981) y MacFadden (2000), por lo
que posee una edad menor a 0,78 Ma. Mas recientemente,
Coltorti et al. (2007) dataron con “Cla seccion media del
perfil de San Pedro en 27,8 ka "“C AP, por lo que la edad del
UF 27889 podria ser Lujanense, pero como no es clara la co-
rrelacion de los perfiles geologicos de estos dos grupos de
investigadores, esto no se puede corroborar (Prevosti et al,
2009b).

Descripcion

Craneo. El craneo (MACN-Pv 1452) esta muy comprimido
transversalmente, posiblemente como consecuencia de
procesos diagenéticos. Dicha deformacion plastica afecta
mas al lado derecho, que se encuentra en parte desplazado
ventralmente con respecto a la mitad derecha del rostro. El
rostro no esta comprimido por detras de los caninos. El ma-
xilar esta inflado a lo largo de sutura con el nasal. Los nasa-
les, aparentemente, se extienden caudalmente mas alla de
la sutura frontal/parietal. El foramen infraorbitario se posi-
ciona sobre el diastema P3-P4 y el foramen palatino menor,
adyacente a la mitad del M1. En el MNHN TAR 657 el fora-
men infraorbitario es eliptico y se ubica sobre el borde dis-

tal del P3. El maxilar desarrolla una rugosidad prominente
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(tubérculo facial) que rodea ventralmente al proceso maxi-
lar del yugal. En este Gltimo la marca del mdsculo maseté-
rico superficial es ancha, especialmente en su extremo
craneal. El yugal contacta con el lagrimal, el que presenta un
fuerte tubérculo homénimo. Los arcos cigomaticos se ha-
llan rotos. La “frente” es suavemente convexa y continua el
perfil del rostro. Los procesos postorbitarios son grandes y
agudos. Un pequeno foramen frontal se observa en la cara
anteroventral de estos procesos. La constriccion postorbi-
taria esta poco marcada, pero las lineas temporales con-
vergen antes de la sutura frontal/parietal y constituyen una
fuerte cresta sagital. Dentro de la 6rbita, sobre la cara an-
teroventral del frontal, hay un diminuto foramen frontal. El
proceso nasal del frontal se extiende anteriormente hasta
el P3. Los senos frontales estan inflados y aparentemente
penetran en los procesos postorbitarios. Los procesos na-
sales del frontal se angostan rostralmente, llegando casi
sobre el borde mesial del P3. Con relacion al resto del cra-
neo, las bullas timpanicas son proporcionalmente peque-
nas. El mastoides presenta un robusto tubérculo, que esta
flanqueado lateralmente por un surco vertical. El foramen
oval es eliptico, con una relacién largo/ancho cercana a 2,3
y emplazado en una depresion que incluye a la apertura cau-
dal del canal aliesfenoideo. La pared lateral de dicho canal
no llega a cubrir al foramen redondo, aunque es relativa-
mente larga (5,1 mm). Sobre esta pared corre un fuerte ta-
bique que limita rostralmente a una fosa circular profunda.
La fisura orbitaria es circular y mayor que el foramen re-
dondo. La cresta orbitaria inferior esta bien desarrollada vy
es mas prominente que la superior. Sobre la cara ventral del
basiesfenoides corre el surco pterigoideo. El meato auditivo
externo se expande lateralmente hasta la mitad del fora-
men postglenoide. Los procesos paraoccipitales se encuen-
tran rotos pero puede observarse que el borde posterior se
inclina caudalmente y que poseen una morfologia similar a
la descripta para T. platensis. El inion es convexo y no se ex-
tiende dorsalmente sobre los condilos. Sobre la cara caudal
del inion hay dos areas subtriangulares rugosas separa-
das por un surco vertical, correspondientes a los misculos
semiespinales de la cabeza. La impresion vermicular se en-
cuentra poco marcada. Sobre el foramen magno se obser-
van dos pequefos tubérculos nucales. La fosa condiloidea

dorsal es suave pero la ventral esta bien excavada. Sobre la



cara ventral del basioccipital existen areas profundas para
los misculos largo de la cabeza y recto ventral de la cabeza,
asi como un fuerte tubérculo muscular y un tabique parasa-
gital medio. El foramen yugular es grande v eliptico. Por el
contrario, el foramen hipogloso es diminuto. El craneo pre-
senta algunas exostosis (areas con crecimientos 6seos
anormales, rugosos y “alveolados”) entre la bulla derechay
el condilo derecho, por delante de esta bulla timpanica y
sobre el supraoccipital por encima del céndilo izquierdo. El
MNHN TAR 657 también exhibe rasgos patolégicos, ya que
se encuentra reabsorbido el hueso de la cara externa del
maxilar, cerca del borde alveolar.

La sinfisis es robusta y esta extendida caudalmente
hasta el borde distal del p2. El I6bulo subangular alcanza un
gran desarrollo y la fosa masetérica es profunda. Sobre la
cara lateral de la rama horizontal se observan dos forame-
nes mentonianos, uno grande debajo del p1 o del p2 y otro
mas pequenio, debajo del borde distal del P3. También se

presenta un pequeno foramen por delante del i2. El borde
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inferior de la rama horizontal esta suavemente curvado. El
proceso angular es alto y presenta amplias areas de inser-
cion para los misculos pterigoides. El proceso coronoideo
del UF 27889 se recurva caudalmente y presenta un borde
caudal marcadamente concavo.

Denticion. Los premolares superiores se disponen sin dejar
diastemas entre si. La corona del P3 tiene una seccion
transversal cuadrangular y, al nivel de la C1°, esta compri-
mido transversalmente. La C1° es baja y robusta. La crista
mesiolingual se encuentra bien desarrollada. Este premolar
posee una pequena CAD que se encuentra lingualmente
desplazada. El P3 se implanta algo mas inclinado lingual-
mente que el P4. Los P4/m1 son proporcionalmente gran-
des. El P4 posee una fuerte paracrista y un protocono
reducido y bajo. Esta Gltima estructura toma la forma de un
I6bulo dirigido lingualmente, que se mantiene bien por de-
tras del borde mesial del diente. La incisién que lo separa de
dicho borde es relativamente pronunciada, mientras que el

cingulo lingual solo se presenta en el extremo distal del

Figura 19. Craneo vy denticion de P. tarijensis: 1, 2 y 3, craneo en vista dorsal, ventral y lateral izquierda del holotipo (MACN-Pv 1452); 4,
fragmento de hemimandibula izquierda en vista lateral (UF 26911); 5, serie dentaria superior izquierda (P4—-M2) en vista oclusal del holotipo
(MACN-Pv 1452); 6, serie dentaria inferior izquierda (p4—m1 y alvéolo de m2) en vista oclusal (UF 26911). Escala= 5 cm.
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metastilo. EI M1 se destaca por la reduccion del cingulo la-
bial y del hipocono. Este Gltimo es un cingulo bajo que co-
necta al borde linguodistal del protocono con el metacénulo,
aumentando en altura y grosor durante este recorrido. La
cuenca del trigono es muy profunda y abrupta. El metac6-
nulo esta practicamente ausente; solo es una leve convexi-
dad lingual de la postprotocrista. La mitad lingual del M1 se
curva levemente en sentido distal y su borde distal es sua-
vemente concavo. El M2 esta implantado por dentro de la
serie dentaria y su mitad labial se inclina mesialmente. Este
molar es proporcionalmente pequefo, aunque la percepcién
de su tamano podria estar afectada por la falta de la parte
distal y labial del mismo. En la corona pueden observarse un
pequeno paracono, que es la cispide mas desarrollada, un
protocono, del que parte la postprotocrista y el hipocono,
que rodea a la cispide anterior y aparentemente estaba ex-
pandido distolingualmente. Este molar s6lo posee dos rai-
ces. Los premolares inferiores se implantan con pequenos
diastemas entre si en los MNHN TAR 658 y MNPA V277,
pero en el MNPA V 285 la serie es mas cerrada y s6lo hay
espacio entre p1-p2y p2-p3. Los p2-3 son unicuspidados
y unirradiculados en el MNHN TAR 658, pero el p3 del MNPA
\/277 presenta una diminuta CAD. Las C1° son agudas y se
inclinan linguodistalmente. Las cristidas mesiolingual y dis-
tal se encuentran bien desarrolladas. El cingulo distal esta
expandido y constituye la parte mas ancha del diente. El p3
es mayor que el p2 y su escotadura lingual es mas profunda.
El p4 no se conserva completo en ningn ejemplar, pero en
el MNPA V 285 presenta una pequena CAD2°, que se en-
cuentra escasamente separada del CD. Dicha caspide tam-
bién esta insinuada en el UF 27889.

El' m1 tampoco se encuentra completo en ningin ejem-
plar. En el MACN-Pv 1452 el talénido del m1 esta reducido
y desplazado lingualmente con respecto al borde labial del
trigonido, mientras que el hipoconido se encuentra bien
alineado con el protoconido y presenta en su cara mesial
una fuerte cristida oblicua. En este mismo espécimen, el en-
toconido es una clspide proporcionalmente pequenay baja
y no se une al hipoconido a través de cristidas. El metac6-
nido de este molar esta ausente en todos los ejemplares es-
tudiados. El hipoconido en el MNHN TAR 658 contacta con
la cristida oblicua, la cual corre por la cara distal del proto-

coénido hasta conectarse con una suave postprotocristida.
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Ademas, el hipoconido posee una pequena cristida trans-
versal. En los MNPA V 285, MNPA 'V 277 y MNPA V 279 el
entoconido se encuentra reducido a un cingulo que cierra
lingualmente al talonido. Este cingulo forma una “plata-
forma"” que le da un aspecto cuadrangular al talénido. El m2
posee una seccion cuadrangular, estando el trigonido trans-
versalmente mas expandido. Carece de metacénido, pero el
protoconido es grande y alto. La paracristida y la proto-
cristida son fuertes. El cingulo mesiolingual presenta un
desarrollo moderado. El hipocénido contacta con el proto-
conido a través una corta cristida oblicua. El entocénido esta
muy reducido. El alvéolo del m3 es proporcionalmente
grande en relacion al m2 en los MNHN TAR 658 y MNPA
285, pero falta de manera natural en el UF 27889.

La denticion alcanza un grado de desgaste moderado
(grado 1) en el MNHN TAR 658, MNPA V 285, UF 27889 y
MNPA V 279, pero estd mas marcado (grado 2) en los
MACN-Pv 1452, MNHN TAR 657 y MNPA V 277.

Comentarios

La morfologia y el tamano observado en P. tarijensis in-
dican que es una especie intermedia entre T. platensisy las
otras especies de Protocyon. Ciertos caracteres dentarios
(e.g, reduccién del M2 y del entocénido del m1; presencia
de CAD en el P2) lo acercan a P. troglodytesy P. scagliarum,
pero otros, como la morfologia de las clspides principales
de los premolares, lo ubican mas cerca de T. platensis. El ta-
mano se superpone con el de estas especies, aunque el ta-
mano del m1 y del ancho del talénido del m1 es mayor que
en P. troglodytes.

Protocyon tarijensis fue previamente incluida en Theriodictis
por no presentar los caracteres “avanzados” de P. scagliarum
y P. troglodytes. Sin embargo, en los analisis filogenéticos
realizado (Prevosti, 2006, 2010; Informacién Suplementaria
Online 1 Fig. S8) forma un grupo monofilético con las dos
Gltimas (véase discusion mas arriba).

La validez de P. tarijensis tiene que ser evaluada en el
futuro con un mayor nimero de ejemplares que permitan
conocer mejor el patron de variacion. Los caracteres que
distinguen a esta especie de P. troglodytes y T. platensis
(véase mas arriba; véase Berta, 1989; Prevosti et al, 2004b)
no son muy marcados y podrian formar parte de la variacion

intraespecifica de estas especies (véase mas arriba).



EI MNHN TAR 658 fue asignado con dudas a P. troglodytes
por Berta (1989), porque carece de metaconido en el m2. Sin
embargo, comparte una serie de caracteres con P. tarijensis
que lo alejan de P. troglodytes: premolares proporcional-
mente largos con respecto al diametro labiolingual, con C1°
mas bajas; talénido ancho en el m1, con hipocénido despla-
zado labialmente y entoconido que forma un cingulo labial
elevado. En la reduccion del entocénido del m1 el MNHN
TAR 658 se asemeja al holotipo de P. tarijensis, aunque en
este Gltimo la cdspide esta algo mas desarrollada. Este ca-
racter, a su vez, permite distinguirlo de T. platensis en el cual
esta estructura tiene un mayor desarrollo.

Los ejemplares MNPA V 285, MNPA VV 277 y MNPA V
279 fueron previamente identificados como P. tarijensis por
Takai et al. (1984) pero estos autores no justificaron dicha
determinacion y solo ilustraron al MNPA V 285 (Takai et al,
1984: fig. 1.4 ay b). Adicionalmente, Werdelin (1991) men-
ciono y figuré una hemimandibula encontrada en Tarija la

cual podria pertenecer a esta especie.

Protocyon sp.
Informacion Suplementaria online 2

Materiales estudiados

EPN V 7829: C1 derecho incompleto; EPN V 2875: C1
izquierdo con la corona rota; EPN V 1194: c1 derecho roto;
EPN V 2884: calcaneo derecho; EPN V 2882: quinto meta-
carpiano derecho; EPN V 2883: fragmento distal del quinto
metatarsiano izquierdo; MNHN LAR 240 (paratipo de P. orcesi):
quinto metacarpiano derecho incompleto. Procedencia
geografica: La Carolina (2° 12" S; 80° 58’ O; Santa Elena,
Ecuador; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Pleistoceno Tar-
dio (Lujanense; véase mas arriba).

MLP 52-1X-27-10: fragmento de maxilar derecho con
C1-P2. Procedencia geografica: “La Cortada” del Rio Salado,
Esperanza(31°22'S; 60° 53’ O; Santa Fe, Argentina; Fig. 2).
Procedencia estratigrafica: Lujanense. Este ejemplar fue
colectado por Joaquin Frenguelli, autor que estudio6 la geo-
logia del rio Salado (Frenguelli, 1932; Castellanos, 1944) y
menciond que en los niveles “Lujanenses” fueron encontra-
dos restos de taxones “postensenadenses” (e.g., Toxodon
platensis, Macrauchenia patagonica, Megatherium americanum,

Glyptodon reticulatus) y de "Equus curvidens" (= Equus
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(Amerhippus) neogeus) (Frenguelli, 1932). De ser correctas
estas determinaciones, el nivel podria acotarse a la inter-
pretacion actualmente aceptada del Lujanense (véase Cione
y Tonni, 1999), dado que Equus (Amerhippus) neogeus se
encuentra restringido a esta edad en la region pampeana.
Vezzosi (2015) interpreta que este resto proviene de la uni-
dad litoestratigrafica Santo Domingo del Pleistoceno Tardio
(Lujanense).

MACN-Pv 11606: M1 izquierdo. Procedencia geografica:
rio Carcarana en las cercanias de Rosario (aproximadamente
32°51'S;61° 10" O; Santa Fe, Argentina; Fig. 2). Proceden-
cia estratigrafica: “Formacion Pampeana” (Lujanense?). No
hay datos precisos sobre la procedencia estratigrafica de
este material. Segln Castellanos (1940) (véase también de
Carles, 1904) en el rio Carcarafa solo afloran sedimentos
mas jovenes que el Ensenadense (e.g, "Belgranenses”,
“Bonaerenses” y “Lujanenses”). El contenido faunistico de
estos yacimientos es poco conocido, lo que hace dificil cla-
sificarlos de acuerdo a los esquemas bioestratigraficos
vigentes (e.g, Cione y Tonni, 1999). Segln Krohling (1999),
las sedimentitas mas antiguas que afloran en este rio per-
tenecen a la Formacion Carcarafay se depositaron durante
los Estadios Isotopicos 4 vy 3. Los niveles medios de esta
formacion poseen un fechado por termoluminiscencia de
52,310+1,200 ka AP (Krohling, 1999, p. 141).

MBLUZ P 3042: C1 derecho; MBLUZ P 3222: C1 derecho;
MBLUZ P 1763: C1 izquierdo; MBLUZ P 4499: 13 derecho;
MBLUZ P 2556: I3 izquierdo; MBLUZ P 4380: M1 izquierdo;
MBLUZ P 2389: fragmento de M1 derecho; MBLUZ P 2462:
fragmento de M1 izquierdo; MBLUZ P 4008: Dc1 derecho;
MBLUZ P 2957: Dc1 izquierdo; MBLUZ P 4126: P1 izquierdo;
MBLUZ P 2872: p1 izquierdo; MBLUZ P 3599: p1 derecho;
MBLUZ P 2846: p1 derecho; MBLUZ P 3335: P1 derecho;
MBLUZ P 3143: P1 derecho; MBLUZ P 4242: 11 derecho;
MBLUZ P 3636: 12 izquierdo; MBLUZ P 4624: i2 derecho;
MBLUZ P 4319: i2 derecho; MBLUZ P 4163: I3 izquierdo;
MBLUZ P 4613: 11 derecho; MBLUZ P 3684: 12 izquierdo;
MBLUZ P 3979: i2 derecho; MBLUZ P 4923: |1 derecho;
MBLUZ P 3881: i3 derecho; MBLUZ P 2652: i2 izquierdo;
MBLUZ P 3652: 12 derecho; MBLUZ P 4777: Dc1 izquierdo;
MBLUZ P 2840: p1 izquierdo; MBLUZ P 4169: 11 izquierdo;
MBLUZ P 4116: i3 izquierdo; MBLUZ P 4603: fragmento de
Dp4 derecho; MBLUZ P 3711: fragmento proximal de esca-
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pula izquierda; MBLUZ P 4263: radio derecho sin epifisis;
MBLUZ P 3243: astragalo derecho; MBLUZ P 4283: astra-
galo derecho; MBLUZ P 2440: cuboides izquierdo; MBLUZ P
3201: navicular derecho; MBLUZ P 2867: segundo meta-
carpiano izquierdo; MBLUZ P 2915: cuarto metacarpiano
izquierdo; MBLUZ P 1976: fragmento proximal del tercer
metacarpiano izquierdo; MBLUZ P 4700: tercer metacar-
piano derecho sin epifisis distal. Procedencia geografica:
Inciarte, Pozo N° 198 (10° 47" N; 72° 14’ O; Zulia, Venezuela;
Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Lujanense. Los niveles
portadores fueron datados entre 25,5+0,6 y 27,98+0,37 ka
14C AP (Jull et al, 2004; Prevosti y Rincén, 2007).

UF 92048: fragmento de hemimaxilar derecho con P1-
2 y P4 incompleto. Procedencia geografica: San Pedro
(aproximadamente 21° 31'S; 64° 44' O; Tarija, Bolivia; Fig.
2). Procedencia estratigrafica: Pleistoceno Medio?—Tardio?
(Ensenadense?-Lujanense?). Fue encontrado en la Unidad
12 de MacFadden y Wolff (1981) y MacFadden (2000) y
aplica la misma discusién que para con los ejemplares UF
26911y UF 27889 (véase mas arriba; Prevosti et al, 2009b).

Descripcion

Craneo y denticion. Los C1 (EPN V 7829 y 2875) presentan
coronas rectas y robustas con cristas mesiolinguales y dis-
tales. El primero posee un desgaste de grado Oy el segundo
estaroto, lo que impide establecer el grado de desgaste del
diente. Lo mismo ocurre en el c1 EPN V 1194, el que pre-
senta una corona mas recurvada. En el MLP 52-1X-27-10 el
borde lateral del maxilar es recto, por lo que se supone que
el rostro estaba poco comprimido por detras de los caninos.
Los C1-P2 se disponen casi en linea recta, dejando peque-
nos diastemas entre ellos. El C1 presenta un avanzado des-
gaste formado por una gran faceta oblicua mesial y otra
pequefa sobre la crista distal. En la cara interna del C1,
sobre el cuelloy la porcion expuesta de raiz, hay una depre-
sion longitudinal patolégica que rodea lingualmente a la co-
rona. El P1 es grande, unicuspidado, uniradiculado y de
seccion subtriangular. La C1° es robusta; presenta desgaste
en el apice, asi como una sobre el CD y otra eliptica sobre el
cingulo lingual. El apice de la C1° esta roto en su extremo
mesiolabial. EI P2 es birradiculado pero unicuspidado. Se im-
planta con el borde mesial algo desplazado medialmente.

Es de seccion eliptica y se ensancha distalmente. La seccién
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labial del diente es mas convexa que la lingual. La C1° es ro-
busta y esta inclinada distomedialmente. La corona del C1
muestra un avanzado desgaste dentario (grado 3), repre-
sentado por una amplia faceta de abrasion en la cara me-
sial del diente.

El MACN-Pv 11606 (M1) presenta un cingulo labial re-
ducido vy una cuenca central abrupta; el hipocono es bajo y
alcanza hasta el extremo lingual del protocono, aunque
constituye una plataforma conspicua. EI metacono tiene la
mitad del tamano del paracono y esta desplazado lingual-
mente con respecto a esta otra clspide. El talén se curva
distalmente. La denticion presenta desgaste de grado 1.

En los 11 encontrados en Inciarte la C1° no esta muy
elevada con respecto a las cispides accesorias (CAD y CAM)
y el cingulo lingual se halla poco marcado. La CAM se en-
cuentra mas elevada que la CAD. Los |2 presentan una
morfologia similar, aunque es mayor que el 11y la C1° es
proporcionalmente mas alta. Los 13 (MBLUZ P 4499, MBLUZ
P 2556 y MBLUZ P 4163) presentan una corona aguda, ca-
niniforme y recurvada. El cingulo mesiolingual se encuentra
poco desarrollo, pero las cristas distal y mesiolingual si lo
estan. Los C1 (MBLUZ P 3042, MBLUZ P 3222 y MBLUZ P
1763) son robustos, cortos, recurvados en sentido distal y
muestran fuertes cristas distales y mesiolinguales. Los P1
(MBLUZ P 4126, MBLUZ P 3335 y MBLUZ P 3143) presen-
tan coronas robustas, de seccion subtriangular y posee el
borde distal concavo. La crista mesiolingual se halla bien
desarrollada, pero no asi el cingulo lingual. El paracono del
M1 es grande, conico y presenta fuertes cristas mesiales y
distales en los MBLUZ P 4380, MBLUZ P 2389 y MBLUZ P
2462, mientras que el metacono es pequefo y bajo (sélo al-
canza la mitad del tamano del primero). El cingulo labial de
este molar esta muy reducido vy restringido al extremo me-
siolabial del paracono. El protocono es mas pequeno que el
metacono, posee una forma piramidal y se continua con las
pre/postprotocristas, las cuales son fuertes y crenuladas.
La postprotocrista se inflexiona suavemente en sentido lin-
gual, desarrollando un pequefo metacdnulo. El hipocono se
halla poco desarrollado y aunque rodea mesialmente al pro-
tocono, no sobrepasa la altura del metacéonulo. Este Gltimo
esta representado por una inflexion de la postprotocrista.
El hipocono se curva caudalmente, haciendo que el borde
distal del diente sea concavo. Los i2 (MBLUZ P 4624, MBLUZ



P 4319, MBLUZ P 3979 y MBLUZ P 2652) presentan una
gran clspide principal y una CAD pequena pero bien dife-
renciada. Los i3 (MBLUZ P 3881 y MBLUZ P 4116) poseen
una morfologia similar, aunque es de mayor tamano y su
C1° es proporcionalmente mas alta. En ambos incisivos el
cingulo lingual esta poco desarrollado y no forma una pla-
taforma como en los superiores. No pudo constatarse la
presencia de CAM en ninguno de los i1-i3. Los p1 (MBLUZ
P 2872, MBLUZ P 3599, MBLUZ P 2846 y MBLUZ P 2840)
son similares a los P1, pero la C1° es mas gracil, alta y re-
curvada. En los Dc1 (MBLUZ P 4008, MBLUZ P 2957 y
MBLUZ P 4777) las raices estan rotas y muestran el escaso
espesor de sus paredes. Este diente solo tiene una C1° ro-
bustay recurvada en sentido distal. Una cristida corre en el
borde mesiolingual. Del Dp4 (MBLUZ P 4603) solo se con-
servo el borde distal del trigonido vy el talénido. El metaco-
nido esta muy reducido y se continua apicalmente con una
fuerte protocristida. En el talénido falta el entocdnido.
Este ejemplar es muy parecido al NHMD ZMK 1/1845:6581
perteneciente a P. troglodytes, pero el metaconido es mas
pequeno y el cingulo que rodea linguodistalmente al hipo-
cénido, mas pequeno.

El UF 92048 posee un p1 alto y recurvado distalmente,
con un cingulo lingual poco desarollado. EI P2 tiene una co-
rona alta y aguda con la C1° curvada distalmente (borde dis-
tal concavo), cingulo lingual poco desarrollado v sin CAD o
CCD. Las cristidas mesiolabial y distal estan bien marcadas.
Postcraneo. El tubérculo del calcaneo en el EPN V 2884 es
fuerte y presenta un borde dorsal (craneal) y ventral (cau-
dal) rectos que convergen hacia el apice. Este Gltimo esta
expandido y muestra una amplia muesca de insercion de-
jada por el tenddn del masculo gastrocnemio. Sobre su cara
lateral, ventralmente (caudalmente) a la faceta ectal, se vi-
sualiza una marca rugosa dejada por el ligamento colateral.
La faceta ectal es marcadamente convexa, sigmoideay pre-
senta una mitad anterior casi vertical y otra posterior mas
ancha y horizontal. Estas partes se encuentran separadas
por una constriccion muy marcada. En vista lateral, la mitad
anterior de la faceta ectal esta suavemente inclinada en
sentido proximal. La faceta sustentacular es redondeada y
se halla separada de la ectal por un ancho surco. Esta Gltima
es muy pequena y se orienta dorsomedialmente. El borde

distal del calcaneo se dispone oblicuamente con respecto al
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eje mayor del calcaneo. La faceta del cuboides esta expan-
dida en sentido transversal y presenta un borde medioven-
tral concavo. El tubérculo plantar y el surco para el tendén
del masculo flexor lateral de los dedos se encuentran bien
desarrollados. El proceso troclear esta muy reducido. Los
metapodios (EPN V 2882; EPN V 2883; EPN V 2883) poseen
los condilos bien desarrollados, las diafisis estan curvadas
lateralmente y son asimétricas. Son robustos vy sus diafisis
aumentan de espesor en direccion proximal. En el extremo
proximal, sobre la cara lateral, presenta una fuerte marca
en forma de "V". La cavidad glenoidea de la escapula
(MBLUZ P 3711) es redondeada, con un fuerte proceso co-
racoides y un acromion romo y robusto. El metacromion
también es robusto, pero poco desarrollado. La diafisis del
radio es robusta y sus bordes mas o menos rectos, pero las
epifisis no estan presentes ya que las suturas no estan ce-
rradas. Los astragalos (MBLUZ P 3243 y MBLUZ P 4283)
tienen trécleas profundas con condilos altos. En la cara dis-
tal del surco de la troclea del MBLUZ P 3243 se observa un
pequeno foramen que corresponde a la “perforacion astra-
galiana” descripta por Ameghino (1906), pero en el MBLUZ
P 4283 solo hay un surco. La cabeza es eliptica en vista dis-
tal y su eje mayor esta inclinado casi 45° con respecto al eje
transversal del cuerpo. Esta se destaca medialmente for-
mando una expansion angulosa. El tubérculo plantar del cu-
boides MBLUZ P 2440 se extiende por casi toda la cara
caudal del hueso y sobresale conspicuamente del cuerpo. El
proceso medial se encuentra bien desarrollado, pero no con-
tacta con la cara proximal del hueso, al igual que el lateral.
El navicular (MBLUZ P 3201) posee una cara articular proxi-
mal marcadamente concavay, en la distal, dos mas peque-
nas v planas, donde articulaban el mesocuneiforme vy el
ectocuneiforme. Los metacarpianos (MBLUZ P 2867,
MBLUZ P 2915, MBLUZ P 1976 y MBLUZ P 4700) son ro-
bustos y poseen crestas sagitales, fosas sesamoideas vy
condilos bien diferenciados en sus extremos distales. El se-
gundo metacarpiano se curva lateralmente, pero los otros
poseen diafisis mas rectas y simétricas. La faceta articular
proximal de los metacarpianos 2 y 3 es subtriangular, ante-
roposteriormente convexa y mediolateralmente concava. El
cuarto metacarpiano presenta una faceta articular proximal

rectangular y convexa.
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Comentarios

Los EPN V 7829, EPN V 2875, EPN VV 2882, EPN V 2883,
EPN V 2883, EPN V 2884 y EPN V 1194 fueron asignados
originalmente a P. orcesi (= P. troglodytes) por Hoffstetter
(1952), aunque no presentan caracteres que permitan dife-
renciarlos de las otras especies del género. La forma de la
corona del MACN-PV 8838 (relativamente corta y recta) y
el tamano del ejemplar (demasiado pequefio como para per-
tenecer a Theriodictis o Aenocyon; Informacion Suplementa-
ria online 2), permiten asignarlo a Protocyon sp. Este criterio
podria indicar que algunos de los ejemplares estudiados por
Lund (1950) (e.g, ZMK 1/1845:257) deberian ser identifica-
dos también solo a nivel genérico.

El avanzado desgaste que presenta el MLP 52-1X-27-10
(grado 3), indica que este ejemplar pertenecié a un individuo
adulto-viejo. Segln Berta (1989, p. 105), el MLP 52-IX-27-
10 corresponderia a un fragmento mandibular izquierdo de
un ejemplar comparable en tamano a T. platensis, pero con-
siderd que el tamafo de su muestra de grandes canidos
sudamericanos era limitado, por lo que lo determiné como
Caninae género et. sp. indet. Laimplantacion del C1 en linea
con los P1-P2 y la seccion eliptica del primero indican que
corresponde a una pieza del maxilar. Por el contrario, el C1
se inserta orientandose oblicuamente con respecto a los
premolares y la seccién transversal de este diente es mas
redondeada, siendo el borde posterior mas ancho. El canino
presenta una amplia faceta de desgaste en su cara mesial,
que es tipica de los caninos superiores. Ademas, en la cara
lateral del fragmento 6seo no se observan los foramenes
mentonianos presentes en las hemimandibulas. EI P2 es
menor que en Theriodictis, A. dirusy el holotipo de "Ca." gezi.
La crista mesiolingual se encuentra mucho menos desarro-
lladas que en estas especies. A diferencia de A. dirus, el cin-
gulo lingual de los P1-P2 esta menos desarrollado y el P2
es proporcionalmente mas corto y ancho. En Ch. brachyurus,
los P1-P2 son mas angostos, el diastema entre los C1-P1
es mayor y el rostro se halla mas comprimido por detras de
los caninos. El tamano y la morfologia de la denticion son
muy parecidos a los de Protocyon. La escasa separacion pre-
sente entre los P1-P2 y C1, asi como el borde lateral del
maxilar recto, indica que el rostro era corto y que el paladar
estaba poco comprimido por detras de los C1. El tamafio de

la denticion y la presencia de un rostro corto y poco compri-
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mido por detras de los caninos, sumado a la morfologia de
los dientes, permiten asignarlo a Protocyon. La ausencia de
CAD en el P2 también fue observada en otros ejemplares del
género (PVE-F45 y PUCMG 7208/02) (Cartelle y Langguth,
1999, p. 378-379; véase mas arriba). El MLP 52-1X-27-10
y el MACN-Pv 11606 constituyen los primeros registros del
género en la Provincia de Santa Fe (Argentina).

El tamafio de los restos craneodentarios encontrados en
Inciarte es menor al observado en Theriodictis, " Ca." geziy
Aenocyon, pero similar al de Protocyon (Informacion Suple-
menaria online 2). Algunos caracteres dentarios permiten
distinguir a varios de estos especimenes de A. dirusy Ch.
brachyurus: 13 grande y caniniforme, con cingulo lingual es-
casamente desarrollado; C1 robusto y corto; M1 con hipo-
cono y cingulo lingual reducidos; Dp4 sin entocdnido y con
metaconido pequefio; I1-12 sin cingulo lingual fuerte y cls-
pides accesorias grandes; CAD de los i2—i3 mas desarrolla-
das que en Ch. brachyurus; P1/p1 mas agudos y altos que en
A. dirus (y con un cingulo lingual menos desarrollado), pero
mas robustos que en Ch. brachyurus (véase Prevosti y
Rincén, 2007). Estos ejemplares muy probablemente co-
rrespondan a la especie P. troglodytes (véase Prevosti y
Rincon, 2007).

El tamano y las proporciones de los restos postcranea-
nos encontrados en Inciarte y La Carolina también los dife-
rencian de Theriodictis, Ch. brachyurusy A. dirus. La escapula
es mas pequena que en Theriodictis y A. dirus, mientras que
en Ch. brachyurus el metacromion es laminar y mas gracil.
Lo mismo ocurre con el calcaneo, pero en Ch. brachyurus
este elemento es proporcionalmente mas largo. La forma
de la faceta sustentacular es similar a la de T. platensisy Ch.
brachyurus. Los astragalos son muy parecidos a los de T.
platensis, aunque en esa especie la cabeza no sobresale tan
abruptamente hacia el margen medial. En Ch. brachyurus
presenta otras proporciones, ya que es mas largo y angosto
y la cabeza es mas gracil. Cabe destacar que la "perforacion
astragaliana” fue observada en algunos ejemplares de T.
platensis, Ch. brachyurusy Lycalopex gymnocercus (Ameghino,
1906). La morfologia vy el tamafo de los metapodios tam-
bién permite distinguirlos del resto de los grandes canidos
y asignarlos a Protocyon, ya que son mas pequefos que en
Theriodictis, A. dirusy Ch. brachyurus. Nuevamente, el cuboi-

des y el navicular de Ch. brachyurus se distinguen por ser,



proporcionalmente, mas alargados y angostos. Dichos res-
tos probablemente pertenezcan a P. troglodytes ya que es la
Unica especie hasta ahora registrada en La Carolina y en el
Pozo 198 de Inciarte (véase Prevostiy Rincon, 2007).

Género Aenocyon Merriam, 1918

Canis: Leidy, 1856: 167, 1858: 21; Allen, 1876: 368;
Burmeister, 1876: 217, 1879: 142, 1885: 97-103;
Cope y Wortman, 1884: 9; Sellards, 1916: 152;
Kraglievich, 1928: 21; Stock et al, 1946: 109;
Churcher, 1959a: 564; Nowak, 1979: 106-117;
Kurtén, 1984: 219-220; Berta, 1989: 38-51; Dundas,
1999: 375-382; Prevosti y Rincon, 2007: 1053-
1054, 1059-1060, 1062-1063; Tedford et al, 2009:
144148 (non Linnaeus, 1758).

Palaeocyon: Nehring, 1885: 109-121; Revilliod, 1926: 11
(partim).

Dinocynops Ameghino, 1902: 233 (partim).

Stereocyon Mercerat, 1917: 17.

Aenocyon Merriam, 1918: 532; Perri et al, 2021: 1, 3; Ruiz-
Ramoni et al, 2022: 97-98, 101-107, 109-110,
112-113.

Canis (Aenocyon): Stock et al, 1946: 109.

Especie tipo. Canis dirus Leidy, 1858. Pleistoceno Medio—Tardio;
Ameérica del Norte, Central y del Sur.

Especies incluidas. Aenocyon dirus (Leidy, 1858).

Diagnosis enmendada. La misma que la de |a especie tipo,
por monotipia.

Distribucion geografica. América del Norte y América del
Sur (Dundas, 1999; Tedford et al, 2009; Prevostiy Forasiepi,
2018; Ruiz-Ramoni y Montellano-Ballesteros, 2019; Ruiz-
Ramoni et al, 2022). En América del Sur fue registrado en
sedimentos del Pleistoceno Tardio de Perd, Bolivia, Argentina
y Venezuela (Dundas, 1999; Prevosti y Rincon, 2007;
Prevosti et al, 2009b; Prevosti y Forasiepi, 2018; Ruiz-
Ramoni et al, 2022).

Distribucion  estratigrafica. Irvingtoniano  tardio-
Rancholabranse (América del Norte; Pleistoceno Medio—
Tardio; Tedford et al, 2009), Lujanense (América del Sur;
Pleistoceno Tardio; Prevosti et al, 2009b; Prevosti vy

Forasiepi, 2018; Ruiz-Ramoni et al,, 2022).

Comentarios
Analisis filogenéticos basados en datos moleculares y

combinados limitaron la extension del género Canis, exclu-
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yendo de este a varias especies vivientes y fosiles (Zrzavy y
Ri¢ankova, 2004; Bardeleben et al, 2005; Lindblad-Toh et
al, 2005; Prevosti, 2010; Perri et al, 2021). Este es el caso
de C dirus, especie que recientemente fue asignada al re-
validado género Aenocyon utilizando datos gendmicos (Perri
etal, 2021). Los analisis combinados realizados en este tra-
bajo son congruentes con esta interpretacion (Informacion
Supplementaria online 1, Figs. S7-58).

Aenocyon dirus (Leidy, 1858)
Figuras 20-21, Informacion Suplementaria online 2

Canis primaevus Leidy, 1854: 200, 1856: 167 (non Hodgson,
1833).

Canis dirus Leidy, 1858: 21; Berta, 1989: 38-51; Dundas,
1999: 375-382; Prevosti y Rincén, 2007: 1053-
1054, 1059-1060, 1062-1063; Tedford et al, 2009:
144—-148.

Canis indianensis Leidy, 1869: 368.

Canis mississippiensis Allen, 1876: 49.

Canis jubatus. Burmeister, 1876:217, 1879: 142, 1885: 97-103.

Canis lupus: Cope y Wortman, 1884: 9 (non Linnaeus, 1758: 38).

Palaeocyon troglodytes: Nehring, 1885: 109—-121; Reuvilliod,
1926: 11 (partim).

Dinocynops nehringi Ameghino, 1902: 233.

Canis ayersi Sellards, 1916: 152.

Stereocyon nehringi (Ameghino, 1902) Mercerat, 1917: 17.

Aenocyon dirus (Leidy, 1858) Merriam, 1918: 533; Perri et al,
2021: 3; Ruiz-Ramoni et al, 2022: 97-98, 101-107,
110, 112-113.

Aenocyon ayersi(Sellards, 1916) Merriam, 1918: 533.

Canis nehringi (Ameghino, 1902) Kraglievich, 1928: 21.

Canis (Aenocyon) ayersiSellards, 1916: 152; Simpson, 1929:
563, 572.

Canis (Aenocyon) dirus Leidy, 1858; Stock et al, 1946: 109;
Churcher, 1959a: 564.

Aenocyon sp. nov.? Royo y Gomez, 1960: 156.

Canis armbustreri: Nowak, 1979: 93 (partim).

Canis dirus dirus Leidy, 1858; Kurtén, 1984: 219.

Canis dirus guildayi Kurtén, 1984: 220.

Holotipo. ANSP 11614: fragmento de hemimaxilar con 11,
P2-M2.

Localidad tipo. rio Ohio cerca de Evansville (37° 58" N; 87°
34" 0), Indiana, EE.UU.

Diagnosis enmendada. Mayor que Theriodictis, Chrysocyony
Protocyon; craneo y denticion mas robustos que Ca. lupus;
senos frontales grandes que penetran en los procesos post-

orbitarios; inion expandido mas alla de los condilos occipitales;
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frente elevada en vsita lateral; procesos postorbitarios
grandes y expandidos lateralmente; paladar ancho; proceso
paraoccipital dirigido suavemente en sentido caudal; con-
fluencia de la fisura orbitaria y el foramen 6ptico; constric-
cion postorbitaria muy marcada; area de origen del
masetero superficial desplazado ventralmente; bulla depri-
mida; rama horizontal robusta; proceso angular alargado,
bajo con borde dorsal concavo; I3 grande con un fuerte cin-
gulo mesiolingual; premolares con C1° robustas, bajas y ex-
pandidas mesiodistalmente; P3 con CAD; P4 con protocono
reducido; M1 con cingulos labial y mesial conspicuos, hipo-
cono generalmente reducido y paracono grande con res-
pecto al metacono; metacénulo del M1 reducido; M2 con 3
raices; p4 con CAD2°; m1 con metacénido, hipoconido, en-
toconido, metastilido y entocondlido; atlas con alas cortas y
redondeadas; proceso transversal de la tercera vértebra
sacra largo y expandido en sentido lateral; marca del mas-
culo serrato ventral, en la cara interna de la escapula, ex-
pandida caudalmente (modificada de Berta, 1989).
Distribucion geografica. América del Norte (Canada, México
y EE.UU.) y América del Sur (Venezuela, Per(, Bolivia y
Argentina).

Distribucion estratigrafica. Irvingtoniano tardio—Rancholabranse
(Ameérica del Norte; Pleistoceno Medio— Tardio), Lujanense

(América del Sur).

Materiales estudiados

AMNH 56602: M1 derecho v tercer metatarsiano iz-
quierdo; MUSM V 5025: craneo en muy buen estado de con-
servacion, con la denticion casi completa. Faltan el P3
izquierdo, m3 izquierdo vy los i2. Los I1-13, C1y I3 corres-
ponden a otro individuo ya que carecen de desgaste mien-
tras que el resto de las piezas dentarias poseen un desgaste
de grado 2-3. En los alvéolos de los i2 hay implantados 12
que también corresponden a los de otro espécimen; MUSM
Pv 32: fragmento de hemimandibula izquierda con c1, p2-
p3; MUSM Pv 25: fragmento de hemimandibula izquierda
con p2 (roto), p3y p4 (roto); MUSM Pv 34: fragmento de he-
mimandibula izquierda con las raices de los p2-p3; MUSM
Pv 41: fragmento de hemimaxilar derecho con el alvéolo del
M1 y con el M2; MUSM Pv 30: c1 derecho incompleto;
MUSM Pv 154: P4 izquierdo incompleto; MUSM Pv 27: tri-
gonido de m1 derecho; MUSM Pv 186: c1 izquierdo roto;
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MUSM Pv 151: m1 izquierdo sin paracénido; MUSM Pv 190:
I3 izquierdo sin raiz; MUSM Pv 188: I3 derecho; MUSM Pv
23: fragmento de hemimaxilar derecho con P4 y alvéolo del
P3; MUSM Pv 24: fragmento de hemimaxilar izquierdo con
P4, alvéolo del P3, M1y M2; MUSM Pv 26: fragmento de
hemimandibula izquierda con p4 (roto) y m1; IPUP 8: frag-
mento de hemimandibula izquierda con p2 deteriorado;
IPUP 200: fragmento de hemimaxilar izquierdo con P3; IPUP
201: fragmento de hemimandibula derecha con p4 (roto),
m1 incompleto y m2; IPUP 202: fragmento de hemimandi-
bula derecha; IPUP 203: fragmento de hemimandibula iz-
quierda; IPUP 205: fragmento de hemimaxilar derecho con
la raiz del C1: IPUP 206: P2 derecho; IPUP 204: fragmento
de hemimandibula derecha con el proceso angular y el con-
dilo; IPUP 207: fragmento distal de p4 derecho; IPUP 210:
|2? derecho; IPUP 282: I3 derecho; IPUP 211: M1 derecho
incompleto; IPUP 212: p2 izquierdo; IPUP 213: 13 derecho;
IPUP 215: 13 izquierdo; IPUP 216: 13 izquierdo; IPUP 218:
M2 derecho; IPUP 221: 12 derecho; IPUP 220: i2 derecho;
IPUP 222: M2 derecho; IPUP 223: fragmento de m1 dere-
cho; MUSM Pv 156: fragmento de escamoso derecho con la
cavidad glenoidea, la cresta temporal y parte de la bulla
timpanica (meato auditivo externo); IPUP 238b: fragmento
proximal de escapula derecha; IPUP 237b: fragmento proxi-
mal de escapula izquierda; IPUP 239b: fragmento proximal
de escapula izquierda patolégica; IPUP 237: fragmento
proximal de hiimero; IPUP 238: epifisis proximal de himero
derecho; IPUP 239: fragmento distal de himero derecho;
IPUP 240: fragmento distal de himero derecho; MUSM Pv
171: fragmento proximal de ulna derecha; MUSM Pv 169:
fragmento proximal de ulna izquierda; IPUP 236b: fragmento
distal de radio derecho; IPUP 232b: fragmento proximal de
radio derecho; IPUP 233b: fragmento distal de radio iz-
quierdo; IPUP 265: segundo metacarpiano derecho; IPUP
275: cuarto metacarpiano derecho; IPUP 328: fragmento
proximal de fémur derecho; IPUP 232: fémur izquierdo in-
completo; IPUP 234: fragmento proximal de fémur derecho;
IPUP 235: fragmento proximal de fémur izquierdo; IPUP
233: fragmento distal de fémur derecho; IPUP 236: frag-
mento distal de fémur derecho; IPUP 224: fragmento distal
de tibia izquierda; IPUP 228: fragmento proximal de tibia de-
recha; IPUP 231: fragmento proximal de tibia izquierda;

IPUP 240: astragalo derecho; IPUP 6: astragalo izquierdo;



IPUP 3: astragalo derecho; IPUP 247: astragalo izquierdo;
IPUP 5: astragalo izquierdo incompleto; MUSM Pv 35: as-
tragalo izquierdo; MUSM Pv 38: astragalo; IPUP 242: calca-
neo izquierdo; MUSM Pv 36: fragmento distal de calcaneo
izquierdo; MUSM Pv 149: calcaneo izquierdo; MUSM Pv 150:
calcaneo derecho; MUSM Pv 151: calcaneo derecho; IPUP
243: calcaneo derecho; IPUP 244: cuboides derecho; IPUP
327: navicular izquierdo; IPUP 274: tercer metatarsiano de-
recho; MUSM Pv 139: segundo metatarsiano izquierdo;
MUSM Pv 140: segundo metatarsiano izquierdo; MUSM Pv
S/Ne c: falange media del dedo segundo o quinto; IPUP 317:
falange media del dedo segundo o quinto; IPUP 299: falange
proximal del dedo segundo o quinto. Procedencia geogra-
fica: La Brea (4° 40" S; 81° 60’ O; Talara, Piura, Per; Fig. 2).
El ejemplar MUSM V 5025 presenta un excelente estado
de preservacion que lo diferencia del resto de los especi-
menes encontrados en Talara y podria indicar que viene de
otro sitio (¢Rancho la Brea, California, EE.UU.?). Sin embargo,
la informacion obtenida parece indicar que fue encontrado
en La Brea, Talara. Procedencia estratigrafica: Lujanense
(Pleistoceno Tardio). En este yacimiento fueron recolecta-
dos abundantes restos de mamiferos extinguidos y las da-
taciones radiocarbénicas arrojaron entre los 13,616+0,60 y
14,418+0,50 ka ™C AP (Churcher, 1959a; Lemon y Churcher,
1961; Marshall et al, 1984; Lindsey y Seymour, 2015).

VVF S/N°: craneo casi completo, con los arcos cigomaticos
rotos y los C1, P2, P4—M2 izquierdos vy los 12—M2 derechos.
Este ejemplar fue estudiado a través de fotos y réplicas
dentarias cedidas por Ascanio Rincon. Procedencia geogra-
fica: Muaco (11° 29’ N; 69° 32’ O; Falcon, Venezuela; Fig. 2).
Procedencia estratigrafica: Lujanense (Pleistoceno Tardio).
El sitio Muaco posee algunos fechados radiocarbénicos
entre 9,03+0,240 vy 16,38+0,40 ka '“C AP (véase Marshall
et al, 1984).

MBLUZ P 2388: p4 derecho; MBLUZ P 1941: 13 iz-
quierdo; MBLUZ P 1940: fragmento de rama horizontal
derecha con los alvéolos de los p1-p3 vy la raiz del c1. Pro-
cedencia geografica: Pozo N° 185 de Inciarte (10° 47’ 42.6"
N; 72° 14' 20.8" O; Zulia, Venezuela; Fig. 2). Procedencia
estratigrafica: Lujanense (Pleistoceno Tardio). Segin la po-
sicion estratigrafica de los niveles portadores, estos mate-
riales serian mas modernos que los recuperados en la
localidad N° 198 de Inciarte, los cuales fueron datados en
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25,50+0,6 y 27,98+0,37 ka "“C AP (Jull et al, 2004; Prevosti
y Rincon, 2007).

MNHN TAR 751: hemimandibula derecha incompleta
con los p2, m1-m2 y fragmento distal de himero izquierdo.
Procedencia geografica: Quebrada del Puente Alto, 6 km al
SE de Tarija (21°31'S; 64° 44' O; Tarija, Bolivia; Fig. 2). Pro-
cedencia estratigrafica: Lujanense? (Pleistoceno Tardio?). La
edad de este ejemplar seria Lujanense (Hoffstetter, com.
pers. en Berta, 1989), aunque no existe informacién estra-
tigrafica o bioestratigrafica disponible sobre este yacimiento
para corroborar la propuesta, por lo que la misma es tenta-
tiva (Dundas, 1999).

MACN-Pv 500 (holotipo de Dinocynops nehringi Ameghino,
1902): craneo con la denticion casi completa (faltan los 12—
I3 izquierdos v el I3 derecho); hemimandibula derecha con
los c1, p2—m3; tibia derecha. El rostro esta parcialmente re-
construido con yeso, como gran parte de los nasales, parte
del hemimaxilar derecho vy parte dorsal del premaxilar de-
rechoy los C1y P4 derechos. Procedencia geografica: Lujan
(34°34'S; 59° 06’ O; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Pro-
cedencia estratigrafica: Lujanense (Pleistoceno Tardio).
Burmeister (1879) sugiere que el MACN-Pv 500 proviene de
sedimentos mas modernos que los que contienen a los
grandes mamiferos extinguidos (Lujanense), postura se-
guida por Ameghino (1889). Lucas Kraglievich (1928) su-
giere que la edad de este ejemplar es mas moderna que
Lujanense, dado que se halla “poco fosilizado". Sin embargo,
otros autores lo asignan al Lujanense (Berta, 1989; Berman,
1994). Cotejando el material con la fig. 1 de Burmeister
(1885), el MACN-Pv 500 antiguamente conservaba el I3
derecho vy los i1-i3 derechos. La tibia derecha (Kraglievich,
1928: lam. IX) no pudo ser encontrada en las colecciones del
MACN.

ORS20 418: fragmento de hemimandibula izquierda con
p2-p3ym1-m2. Procedencia geografica: sitio Orocual 520
(9° 50" 41'08" N; 63° 19' 35'66" O; Monagas, Venezuela;
Fig. 2) (Solérzano et al, 2015; Ruiz-Ramoni et al, 2022). Pro-
cedencia estratigrafica: Lujanense? (Pleistoceno Tardio?).
Solérzano et al. (2015) y Ruiz-Ramoni et al. (2022, p. 101)
sugieren una antigliedad Pleistoceno Tardio para este sitio
sobre base del componente faunistico (incluyendo la pre-
sencia de A. dirus). Ruiz-Ramoni et al. (2022) discuten tam-

bién la posibilidad de que el sitio tenga una edad mayor
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(Pleistoceno Medio, Ensenadense). Sin embargo, la infor-
macion biocronolégica es inconclusivay, para evitar caer en
razonamientos circulares, no deberia utilizarse la presen-
ciade A. dirus para asignar la edad de este yacimiento. Otro
aspecto relevante que deberia evaluarse es la potencial
existencia de una considerable promediacion temporal en

estos sitios de Orocual.

Descripcion
Craneo. El craneo es robusto, presenta una constriccion
postorbitaria muy marcada con respecto a la caja craneana
y frontales muy inflados (Fig. 20; especialmente en el holo-
tipo de Ca. nehringi, Fig. 21) por el acusado desarrollo de los
senos. En vista lateral la “frente” es elevada. La cresta sagi-
tal esta muy desarrollada y se inicia sobre la constriccion
postorbitaria, continuandose hasta el extremo caudal del
inion. Este Gltimo esta muy expandido en sentido caudal y
sobrepasa el limite caudal de los céndilos occipitales. En
comparacion con el ancho del paladar, el rostro es relativa-
mente angosto, sobre todo por detras de los caninos. Los
arcos cigomaticos son robustos, arqueados vy triangulares
en vista dorsal. Las muescas donde se originan los mdscu-
los maseteros superficiales no estan muy ensanchadas y se
ubican ventralmente sobre el yugal. Los yugales contactan
con los lagrimales. El borde anterior de la 6rbita se posiciona
entre la mitad del P4 y el foramen infraorbitario, sobre el
diastema entre los P3—-P4. El paladar termina por delante
del borde caudal de los M2. La fosa mesopterigoidea es
ancha, pero en el MUSM V 5025 se angosta marcadamente
en sentido caudal. Los meatos auditivos externos estan bien
desarrollados v las bullas timpanicas son deprimidas. En el
MUSM V 5025 los nasales sobrepasan la sutura frontoma-
xilar y no se angostan gradualmente en direccion caudal (Fig.
20). El foramen optico y el rasgado anterior abren en un ori-
ficio com(n, mientras que la cresta endotimpanica antero-
ventral es incompleta y muy corta. El canal aliesfenoideo es
largo y cubre al foramen rotundo. Los procesos paraoccipi-
tales estan suavemente expandidos en direccion caudal y
los mastoideos son robustos.

Las mandibulas del MUSM V 5025 presentan robustas
ramas horizontales que desarrollan suaves l6bulos suban-
gulares (Fig. 20). El borde ventral de estas ramas es curvo y,

en la cara lateral, abren dos foramenes mentonianos por de-
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bajo del p1y del p3 (VF S/N°). El foramen anterior es mas
pequeno, la mitad que el posterior. En el MUSM Pv 32 el
posterior se ubica por debajo del diastema que separa a los
p2-p3. En el MUSM Pv 25 el tamano de estos foramenes
esinverso y se encuentran debajo del diastema entre p1-p2
y del p3. En el caso del MACN-Pv 500, presenta dos grandes
foramenes mentonianos, debajo del p1y del p3 (Fig. 21). La
fosa masetérica se encuentra bien excavada, mientras que
el proceso coronoideo es alto y posee un apice redondeado.
El borde dorsal del proceso angular es concavo y la faceta de
insercion de la rama inferior del misculo pterigoideo medial
esta bien expandida. El cdndilo mandibular se ubica en el
mismo plano que la serie dentaria. La sinfisis es robusta y
alcanza hasta el borde caudal del p2.

Denticion. En los [1-I13 el cingulo lingual esta bien desarro-
llado y demarcado. El 12 presenta CAD y CAM, pero estas
faltan en el I3. El tamano de estos incisivos aumenta distal-
mente. El C1 es robusto y recto. Este diente muestra una
corona robusta, con una seccién transversal subcircular y
cristas mesiolinguales vy distales. El P1 posee una C1° baja,
robusta y recurvada distolingualmente, asi como un fuerte
cingulo lingual. Este Gltimo también esta bien desarrollado
en los P2—-P3, los cuales son birradiculados y poseen una
C1° baja. En los P2—P3 hay una CAD y un CD, aunque en el
primero se encuentran poco desarrolladas. La CAD puede
estar ausente en los P2. El P4 alcanza un gran tamano con
respecto a los M1-M2, aunque su protocono esta poco de-
sarrollado y se dirige medialmente. El tamano del protocono
es variable y el MUSM Pv 23 tiene una crista transversal que
va desde el protocono a la paracrista. La paracrista es muy
robustay, en algunos ejemplares (e.g, MUSM Pv 154), el es-
malte es rugoso. El cingulo lingual se halla bien desarrollado.
En el M1 los cingulos labial y mesial son conspicuos, pero el
hipocono es muy pequeno. No llega a distinguirse el meta-
conuloy, en tamano, el metacono es casi la mitad del para-
cono. El hipocono del M2 rodea mesialmente al protocono y
se conecta con el cingulo lingual, ademas de expandirse dis-
tolingualmente. El metacono de este molar presenta un ta-
mano menor a la mitad del paracono y el cingulo labial esta
bien desarrollado. Las clspides principales son bajas. En el
VF S/N° la CAD falta en el P2, el protocono del P4 se dirige
mas mesialmente y el metacono del M2 es casi un tercio

menor que el paracono. Los i1 del MUSM V 5025 se en-
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cuentran muy desgastados como para apreciar la morfolo- ~ C1° grande y una CAD conspicua. Al igual que los superio-
gia de la corona (Fig. 20). En el i2 del IPUP 220 puede ob-  res, los c1 son robustos pero mas recurvados y la cristida
servarse la presencia de una CAD, pero el desgaste dentario  mesiolingual esta bien desarrollada. La serie premolar es
impide corroborar la existencia de la CAM. El i3 presentauna  abierta, con diastemas entre los premolares, siendo mas

@')-—

Figura 20. Craneo y denticion de A. dirus: 1-2, craneo en vista dorsal (MUSM V 5025 y VF?, respectivamente); 3—4, craneo en vista ventral
(MUSM V 5025 y VF?, respectivamente); 5-6, craneo en vista lateral izquierda (MUSM V 5025 y VF?, respectivamente); 7, hemimandibula
izquierda en vista lateral (MUSM V 5025); 8, serie dentaria superior izquierda (P4—M2) en vista oclusal (VF?); 9, serie premolar-molar inferior
izquierda (p1-m2) en vista oclusal (MUSM V 5025). Escala= 5 cm.
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amplios entre los p1-c1y p2-3. LaC1°del p1 es mas aguda
y alta que en los P1y el cingulo lingual menos desarrollado.
Los p2—-p4 aumentan gradualmente de tamano en sentido
distal. Estos poseen dos raices, C1° robustas, bajas y me-
siodistalmente expandidas, cristidas mesiolinguales promi-
nentesy cingulos lingual y distal bien marcados. El p2 puede
presentar una CCD y también una CAD. El p3 suele llevar
CAD-CCD vy un ejemplar (MUSM Pv 32) muestra una CAD2°.
Los p2—-p3 poseen una seccion transversal subeliptica,
siendo la mitad distal mas ancha. El p4 posee un gran ta-
mano y una C1° baja, robusta y mesiodistalmente expan-
dida. La CADy el CD se encuentran bien desarrollados y este
Gltimo se eleva suavemente terminando en punta (CCD). El
cingulo lingual se encuentra muy marcado a lo largo de todo
el diente y la cristida mesiolingual es fuerte. En vista oclu-
sal también presenta una seccion subeliptica, aunque es

proporcionalmente mas ancho que los p2-3. El m1 es ro-
busto, proporcionalmente grande y presenta un metacénido
bajo vy pequefo, que se conecta con una fuerte protocristida.
La superficie del esmalte presenta arrugas vy estriaciones.
Sobre el borde lingual de la cara distal del protocénido se
observa un protostilido. El hipoconido es la cspide mayor
en el talénido, seguido por el entoconido, que sélo alcanza la
mitad de su tamafo. Cuatro cristidas corren desde el apice
de esta clspide hacia el protostilido, el entocéonido, el hipo-
conulido y el metaconido. El talénido es largo y casi tan
ancho como el trigdnido. Su cara labial se encuentra incli-
naday desarrolla un pequefio cingulo en su union con el tri-
gonido. Entre el metaconido y el entocénido hay un
entocondlido con forma de cresta semilunar. En la base de

la cara distal del metacénido existe una pequena clspide

(metastilido). La protocristida es fuerte y en el MUSM Pv

Figura 21. Holotipo de Canis nehringi (MACN-Pv 500), sinénimo junior de A. dirus: 1-3, craneo en vista dorsal, ventral y lateral izquierda,
respectivamente; 4, hemimandibula derecha en vista lateral; 5, P4—M2 izquierdos en vista oclusal; 6, p4—m2 derechos en vista oclusal.

Escala=5cm.
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152 hay un pequeno mesoconido y un hipocondlido en
forma de cresta transversal. El m2 es proporcionalmente
grande y presenta una seccion transversal rectangular. El
metaconido esta bien desarrollado y se implanta distolin-
gualmente al protocénido. Los cingulos mesiolingual y me-
siolabial estan bien desarrollados. Este Gltimo se extiende
hasta la mitad del protoconido. En la cara distal del proto-
conido puede observarse un fuerte protostilido. El hipoco-
nido es grande y subigual en tamano respecto al
metaconido. El entoconido tiene la mitad del porte del hipo-
conido y se implanta mas distalmente. Entre el metaconido
y el entocénido hay dos diminutas clispides en el MNHN
TAR 751. El m3 es pequeno vy subcircular. Estos ejemplares
presentan desgaste de grado 1-2 vy, menos frecuente-
mente, grado 0 6 3.

Postcraneo. La escapula posee una cavidad glenoidea elip-
tica, pero su borde lateral es suavemente concavo. El pro-
ceso coracoides es robusto. En el himero la tuberosidad
mayor esta bien elevada, el surco intertubercular es pro-
fundo vy la cabeza plana. En el extremo distal de este hueso
se observa un amplio foramen supratroclear y un capitulo
bien desarrollado en la articulacion distal. El olécranon es
alto v se inclina proximocaudalmente. El proceso coronoi-
deo lateral se halla muy poco desarrollado y, sobre la cara
medial de la diafisis, por delante de la escotadura semilu-
nar, se presenta una muesca rectilinea para los masculos
biceps braquial y braquial. El proceso estiloides del radio se
encuentra bien expandido en sentido distal. La diafisis del
Mc2 esta lateralmente curvada mientras que en el Mc4 es
recta y mas elongada, aunque en ambos poseen crestas sa-
gitales, fosas sesamoideas y condilos bien diferenciados en
el extremo distal. El tubérculo cervical es poco notorio, pero
la cresta que es la continuacién proximomedial de la super-
ficie rugosa esta muy marcada vy, en su recorrido, contacta
con el trocanter menor. La diafisis se curva caudalmente y
las tuberosidades estan bien desarrolladas, al igual que los
condilos que se extienden notoriamente en sentido caudal.
La tuberosidad tibial es larga vy, en vista lateral, delinea un
perfil abrupto. El proceso medio de la coclea, el cual se ubica
sobre la cara craneal de la epifisis distal, se encuentra poco
expandido en direccion distal (con relacion al borde craneal
de la coclea). El maléolo medial se proyecta distalmente y

posee un surco longitudinal laterocaudal. La escotadura se-
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milunar es poco profunday el surco para el tendén del mas-
culo flexor lateral de los dedos esta presente. La troclea del
astragalo posee un profundo surco central flanqueado por
dos fuertes condilos. Al igual que en otros canidos, el condilo
externo es mas robusto, alto y largo que el interno. La fa-
ceta articular ectal es angosta y se aguza distalmente, pero
llega a contactar con la faceta articular para el navicular. La
cabeza es proporcionalmente corta, eliptica en vista distal
y su eje mayor se halla inclinado casi a 45° con respecto al
eje transversal del cuerpo. El tubérculo del calcaneo (cuerpo
del calcaneo) es alto, especialmente en su extremo distal.
La faceta subtentacular es eliptica, se aguza distalmente y
generalmente contacta con la faceta distal. Un profundo y
ancho surco separa a ésta de la faceta ectal. La tabla dorsal
presenta una robusta cresta media y el proceso troclear es
robusto pero pequeno. La faceta distal presenta un contorno
eliptico y se dispone oblicuamente al eje mayor del hueso.
La faceta cuboidal presenta un borde dorsal concavo y uno
medioplantar concavo. El cuboides es proporcionalmente
largo y presenta un fuerte tubérculo plantar, un conspicuo
proceso medial, un robusto proceso lateral y un profundo
surco para el tendon del misculo peroneo. Los metatarsia-
nos presentan diafisis largas, rectas en los Mt3 y curvadas
en los Mt2 vy, al igual que los metacarpianos, las quillas,
fosas sesamoideas y condilos se encuentran bien desarro-
llados.

Comentarios

Aenocyon dirus es el canido sudamericano mas grande v,
en casi todas las variables, sus valores exceden los de otras
especies, aunque existe superposicion con Theriodictis y
“Ca." gezi (Informacion Suplementaria online 2 y 3). Esto,
combinado con el patrén craneodentario (véase mas arriba)
hacen que sea una especie relativamente facil de recono-
cer. La mediana del 61% de las medidas estudiadas de los
ejemplares sudamericanos de A. dirus, sin incluir al MACN-
Pv 500 (tipo de Ca. nehringi; véase mas abajo), se encuen-
tran por debajo de la mediana de los individuos de América
del Norte (Informacion Suplementaria online 2). Esto es con-
gruente con lo que puede observarse en las medidas repor-
tadas por Berta (1989) vy lo reportado por Kisko (1967) en
Bocquentin (1979). Sin embargo, estas diferencias son muy

poco marcadas (en torno al 5% de la mediana de la muestra
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de América del Norte en promedio) y las dos muestras se
superponen considerablemente.

La ausencia de raices y de desgaste dentario (grado 0), el
color de la coronay la crenulacién de sus crestas indican que
el M1 del AMNH 56602 probablemente no emergid de su
cripta, por lo que pertenecio a un individuo juvenil. La mor-
fologia de este ejemplar permite asignarlo a A. dirus, hipo-
tesis previamente propuesta por Berta (1989). El MNHN
TAR 751 también fue estudiado por Berta (1989), quien lo
asignd a A. dirus y, posiblemente, sea la base para mencién
de "Canis (Aenocyon) cf. C (A.) dirus" para Tarija de Hoffstetter
(1986). Contrariamente a la descripcion de Berta (1989), la
cristida oblicua corre desde el metaconido hasta el hipoco-
nido y no hasta el hipoconulido (hypoconular shelf). Tanto el
tamano como otros aspectos morfolégicos de los ejempla-
res procedentes de Talara e Inciarte permiten diferenciar-
los de otras especies de grandes canidos sudamericanos y
determinarlos como A. dirus. La asignacion de los restos
postcraneanos encontrados en Talara es complicada ya que
la mayoria son elementos aislados e incompletos. Sin em-
bargo, el tamano v algunos rasgos anatémicos permiten
asignar algunos de estos a A. dirus. El borde lateral de la ca-
vidad glenoidea de la escapula de T. platensis (MLP 96-IX-
1-1) es recto y no concavo. La cabeza del astragalo de A.
dirus es algo mas corta que en T. platensis y |a faceta ectal
mas angosta y alcanza a contactar con la faceta navicular.
En T. platensis la faceta sustentacular es mas circular y no
llega a contactar con la faceta distal. Esta Gltima esta mas
comprimida transversalmente en A. dirus, mientras que la
faceta cuboidal presenta un borde dorsal mas convexo. Cabe
destacar que algunos ejemplares de América el Norte tam-
bién tienen facetas sustentaculares subcirculares.

Kraglievich (1928) comparé a Ca. nehringi con T. platensis,
Ca. lupusy A. dirus y senald que se asemeja mas a esta 0l-
tima especie, tanto en el aspecto general del craneo, la
forma del paladar, la proyeccion del inion sobre los condilos
occipitales y la extension caudal de los nasales. Berta (1989,
p. 61) agregd, como caracteres derivados de estas dos es-
pecies, que el foramen optico v la fisura orbitaria abren en la
misma depresion y que el “escudo” supraoccipital es an-
gosto, triangular y se extiende sobre los condilos occipitales.
Por Gltimo, el cingulo mesial del M1 rodea lingualmente al

protocono. Nowak (1979) menciond que estas especies
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poseen en comin varios caracteres, a saber: gran tamano y
proporciones masivas; area frontal ancha; cresta sagital
prominente; “placas verticales” de los palatinos que diver-
gen ampliamente en direccion rostral; foramenes palatinos
mayores ubicados al nivel del borde distal del P4; P4—m1
relativamente grandes. Kraglievich (1928) distinguid Ca.
nehringi de A. dirus por presentar los siguientes caracteres:
frente mas abovedada; premolares mas simples; P4-m1
proporcionalmente menores; metacono del M1 mas pe-
queno; pared labial del talénido del m1 menos convexa; m1
sin clspides extra entre el metacénido y el entoconido;
borde ventral de la rama horizontal mas rectilineo. Canis
nehringi es mas "primitiva” con respecto a A. dirus (Berta,
1989, p. 57, 111) en los siguientes caracteres: m1-m2 mas
simples; m1 carente de entocontlido, entocristida, metas-
tilido y la cresta transversa que va desde el metacénido al
hipoconido. Berman (1994, p. 139-140) describié y com-
par6 al MACN-Pv 500 con “Ca.” gezi (MACN-Pv 5120). Se-
nalé que en Ca. nehringi el craneo es algo mas largo, los
senos frontales estan mas desarrollados y el m1 es, pro-
porcionalmente, mas corto con relacion al m2. Ademas, el
m1 posee un conspicuo metaconido, los p2—-p3 presentan
un cingulo mesiolingual mas desarrollado y los C1 son
menos robustos que en "Ca." gezi. Como lo indicaron la ma-
yoria de estos autores, el MACN-Pv 500 es muy similar a la
especie A. dirus y las diferencias recaen, principalmente, en
caracteres dentarios. A esto puede agregarse, como ya lo
sefnald L. Kraglievich (1928), que la “frente” esta mas ele-
vada que en A. dirus. Sin embargo, el estado de varios de los
caracteres distintivos de Ca. nehringimencionados por estos
autores (e.g, forma de la pared labial del talénido y del borde
ventral de la mandibula; tamano del metacono del M1; pre-
sencia de CAD en el p3) no difiere de los presentes en A.
dirus. Se conocen numerosos ejemplares de A. dirus, prove-
nientes principalmente de América del Norte, en especial de
Rancho La Brea en California. En esta gran serie se han ob-
servado la presencia de polimorfismos en varios de estos
caracteres dentarios (Merriam, 1912). A pesar de que Berta
(1989) sefaldé como un caracter distintivo de A. dirus la pre-
sencia de CAD en los P2—p2, Merriam (1912) observé que
estas clspides pueden faltar en algunos ejemplares. Berta
(1989) incluy6 en la diagnosis de Ca. nehringila ausencia en

el m1 de “cGspides adicionales” y de una cresta que une al



metaconido con el hipoconido. Con relacion a las “clspides
adicionales” del m1, Berta (1989) mencion6 como caracter
diagnodstico del m1 de A. dirus la presencia de entocondlido,
entocristida y metastilido, estructuras que no estarian pre-
sentes en el MACN-Pv 500. El desgaste dentario impide ob-
servar el desarrollo de dichas clspides. Sin embargo, la cara
lingual del talénido de este ejemplar es muy parecida a la de
A.dirusy en esta pueden observarse (en vistas oclusal y lin-
gual), dos pequefos I6bulos separados por un suave surco.
Ellébulo distal corresponderia al entoconido y el I6bulo me-
sial, al entocondlido. También se observan restos de un me-
tastilido mientras que la ausencia de entocristida podria ser
un caso de variacion intraespecifica, como sefalé Merriam
(1912), o deberse al desgaste dentario. Este autor sefiald
que entre el entoconido y el metaconido del m1 de A. dirus
hay, normalmente, tres clspides, pero a veces aparecen
mas o menos de tres. En el ejemplar de A. dirus MNHN TAR
751 s6lo hay un entocondlido y un pequefo metastilido.
Merriam (1912) también observé que el desarrollo de las
clspides del m2 es variable, especialmente la presencia de
un paraconido y el tamafno del metaconido. Segln puede
verse en las figuras 8—10 de Merriam (1912), la presencia
del entoconido, entocondlido vy la entocristida tampoco es
constante en el m2. En el m2 del MNHN TAR 751 hay un en-
toconido, pero en lugar de un entocondlido o entocristida
existe un cingulo lingual crenulado que cierra a la cuenca del
talénido vy se extiende caudalmente hasta la mitad del en-
toconido. EI CD del P3 desarrolla normalmente una pequefa
CCD (Merriam, 1912), pero la presencia de esta estructura
es variable. Adicionalmente, Berta (1989, p. 113) indicé que
A. dirus es mas grande y robusto que Ca. nehringi, 1o cual es
congruente con nuestros datos que indican que ca. de un
50% de las medidas craneodentarias escapan al rango de
distribucion de A. dirus. Sin embargo, las diferencias son
poco marcada aun cuando el tamano de la muestra es muy
limitado (Informacién Suplementaria online 2). Los valores
del CV se elevan al incluir al MACN-Pv 500, pero no de
manera significativa y siguen siendo comparables a lo ob-
servado en especies vivientes (véase mas arriba). La com-
paracion de los CV de A. dirus con las muestras actuales de
Lycalopex culpaeusy Lycalopex gymnocercus no son significa-
tivas (p>0,05), excepto para el AM1 con respecto a la po-

blacion de Lycalopex gymnocercus (p<0,03; Informacion
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Suplementaria online 2). Esta diferencia se pierde cuando
las muestras se estandarizan para eliminar las diferencias
de tamanos entre las especies. Nuevamente, hay que re-
marcar que el tamano de la muestra es, en general, pequeno
y en algunas variables se limita a uno, dos o tres especime-
nes (Informacién Suplementaria online 2), lo que hace trivial
el uso del CV en esos casos.

Por lo tanto, teniendo en cuenta las limitadas diferen-
cias que existen entre Ca. nehringiy A. dirus (i.e, menor ta-
mano en algunas variables y frontal mas inflado), se
considera que estas especies corresponden a la misma en-
tidad biolégica. Las diferencias previamente enumeradas
podrian ser atribuidas a variaciones geograficas y/o intra-
poblacionales, por lo que serian el producto de un limitado
ndmero de especimenes conocidos, especialmente para
América del Sur. Los resultados filogenéticos obtenidos
(Prevosti, 2010; Informacién Suplementaria online 1, Figs.
S7-58) son congruentes con esta propuesta, ya que resuel-
ven a Ca. nehringiy A. dirus como hermanos.

Recientemente, Ruiz-Ramoni et al. (2022) expanden la
distribucion de A. dirus a la zona oriental de Venezuela. La
sinonimia entre A. dirusy Ca. nehringi permite extender el
rango geografico, a su vez, mas de 1.000 km hacia el S hasta

la region pampeana (Argentina; Fig. 2).

CANINAE indet.

Informacion Suplementaria online 2

Materiales estudiados

AMNH 11102 (holotipo de Macrocyon robustus Ameghino,
1881): fragmento de hemimandibula derecha con i3-c1
(dentro del alvéolo) y dp3-4; fragmento del hemimaxilar
izquierdo con el alvéolo del P1y el DP2; fragmento del tem-
poral izquierdo con la bulla timpanica casi completa, parte
del proceso cigomatico y el petroso; fragmentos del occipi-
tal, basiesfenoides y de la arcada cigomatica; jugal derecho;
fragmentos del frontal; fragmento proximal de la escapula
derecha; himero derecho; porcion de isquion. Grado de des-
gaste 0. Procedencia geografica: Arroyo Frias (aproximada-
mente 34° 39' S; 59° 26’ 0; Mercedes, Buenos Aires,
Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Lujanense?
Berta (1989) sugirid que la edad de este ejemplar es mas

moderna que el Lujanense, dado que esta poco mineralizado
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y contiene abundante colageno. Comentarios: Berta (1989)
indico que la afinidad especifica de este material no es clara,
pero que perteneceria a un gran canido del género Canis, de
la talla de A. dirus. Basandose en la gran cantidad de cola-
geno que conserva el material, sugirid que podria pertene-
cer a un ejemplar actual de Ca. familiaris. EI Dp3 es casi
idéntico a un ejemplar figurado por Merriam (1912: fig. 14)
de A. dirus, tanto en tamafo y desarrollo de cispides como
en su implantacion (se hallan inclinados en direccion distal).
El Dp4 presenta un hipoconulido mucho mas desarrollado
que en A. dirus (vease Merriam, 1912). El i3 es mas grande
que el homologo de T. platensis pero su CAM es, proporcio-
nalmente, mas pequena y baja, mientras que las cristidas y
el cingulo lingual estan mas desarrollados que en esta 0l-
tima. La cara dorsal del petroso muestra algunas semejan-
zas con Ca. latrans y Ca. familiaris, como ser la forma del
puente 6seo dorsal al meato auditivo interno y la amplia su-
perficie posterodorsal a la fosa subarcuata. Estos caracteres
lo separan de Protocyony Theriodictis, en los cuales el area
posterodorsal a la fosa subarcuata es mas pequefa vy el
puente es mas grueso en su extremo rostral. Adicional-
mente, el foramen para el nervio facial no esta desplazado
en sentido craneal como en Protocyony Theriodictis.
MACN-Pv 11611 (holotipo de Amphicyon argentinus
Ameghino, 1904): M1 derecho. Presenta las clspides y bor-
des redondeados debido a retransporte. Procedencia geo-
grafica: Playa del Barco, Pehuen-Cé (39° 00'S; 61° 31" O;
Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigrafica:
originalmente se le asign6é una antigiiedad “Hermosense”
(Plioceno; Ameghino, 1904), pero Berta (1989) senalé que
podria ser mas joven, ya que no tiene informacion estrati-
grafica precisa y en la zona hay depdsitos cuaternarios. El
ejemplar esta bastante desgastado, lo que evidencia que
fue retrabajado y transportado. Esto hace plausible que el
MACN-Pv 11611 corresponda a un material rodado y colec-
cionado fuera de contexto estratigrafico, en la linea de playa
que caracteriza al yacimiento, tal como sefalé Berman
(1994). Comentarios: teniendo en cuenta el tamafo, desa-
rrollo del hipocono vy la reduccion del cingulo lingual podria
pertenecer a Theriodictis o a "Ca." gezi. El MACN-Pv 11611
fue originalmente descripto como un creodonte (Ameghino,
1904) del género Amphicyony, posteriormente, ubicado en

Canis por L. Kraglievich (1928). Por presentar un hipocono
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reducido y una cuenca del talén corta este ejemplar fue de-
terminado como Theriodictis sp. por Berta (1989). Berman
(1994) considerd que los caracteres presentes en el MACN-
Pv 11611 no son suficientes para asignarlo plenamente a
Theriodictis y, por lo tanto, lo determind como Canidae aff.
Theriodictis.

MNHN TAR 662: fragmento de hemimaxilar y yugal iz-
quierdo con el M1; MNPA V 294F: fragmento de hemimaxilar
derecho con el M2. Procedencia geografica: Tarija (21°31'S;
64° 44' O; Tarija, Bolivia; Fig. 2). Procedencia estratigrafica:
Pleistoceno Medio—-Tardio? (Ensenadense?). Los datos es-
tratigraficos son poco precisos y no hay datos bioestrati-
graficos que permitan corroborar la Edad Ensenadense de
estos restos (Prevosti et al, 2009b). Véase mas abajo los
comentarios realizados sobre la procedencia del MACN-Pv
1452, Comentarios: El hipocono del MNHN TAR 662 esta
mas desarrollado que en los ejemplares de Protocyony al-
canza una altura mayor en su extremo distal, pero a su vez
es menor que en “Ca." gezi. Su tamano se encuentra en la
zona de intergradacion de ambos géneros. El tamafo del M1
se ubica dentro del rango de Protocyon vy Theriodictis, pero
por debajo del de A. dirus, lo que permite excluir a esta al-
tima. El MNPA V 294F presenta una reduccion del cingulo
labial y del hipocono tal que permite descartar su asignacion
a los géneros Aenocyon, Canisy Chrysocyon. En T. platensis el
M2 posee tres raices, pero en Protocyon este nimero varia
entre dos y tres. El tamano del MNPA V 294F tampoco
ayuda a diferenciarlos. Solo la presencia de un metacono no
relictual es congruente con Theriodictis, ya que esta clspide
falta o esta muy reducida en los M2 conocidos de Protocyon
(Cartelle y Langguth, 1999, p. 380; Prevosti, 2006). Este
ejemplar fue determinado como "Protocyon tarijensis” por
Takai et al. (1984, p. 4), pero sin justificacion explicita. Estos
ejemplares podrian ser asignables a Theriodictis y, en con-
secuencia, los primeros registros fuera de la region pampe-
ana de Argentina (véase también Prevosti et al, 2004b,
2009b). Sin embargo, por tratarse de piezas muy incomple-
tas y el caracter fragmentario de los fosiles de P. tarijensis,
queda abierta la posibilidad de que pertenezcan a este (l-
timo taxon.

MCN-PV 3639: M1 derecho. Procedencia geografica:
Balneario Hermenegildo (33° 40’ S; 53° 15’ O; Santa Vitoria
do Palmar, Rio Grande do Sul, Brasil; Fig. 2). Procedencia es-



tratigrafica: encontrado fuera de contexto en la linea de
marea, por lo que no hay certeza sobre su contexto estrati-
grafico original (Hadler et al, 2004). Comentarios: El MCN-
PV 3639 fue determinado como Caninae cf. Theriodictis por
Hadler et al. (2004) pero, debido al mayor desarrollo del hi-
pocono y el metacdénulido, en realidad resulta mas afin a
“Ca." geziy constituiria el Gnico registro fuera de la region
pampeana de Argentina. Sin embargo, por lo fragmentario
del resto y la variabilidad observada es preferible determi-
narlo como Caninae indet.

CTES PZ 1606: fragmento de hemimandibula derecha
conel p2y las raices de los p3—m1. Procedencia gerografica:
Arroyo Toropi (28° 36" S; 59° 02' O; Corrientes, Argentina;
Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Lujanense (Pleistoceno
Tardio). Fue encontrado en la seccion inferior de la Formacion
Yupoi. Alvarez (1974) le asign6 una Edad Ensenadense a los
sedimentos portadores. Sin embargo, el reanalisis de la fauna
asociada indicd que se depositd durante el Pleistoceno
Tardio (Lujanense; véase Scillato Yané et al, 1998). Los
datos de OSL (luminiscencia estimulada 6pticamente) su-
gieren una antigliedad de hasta 127-98 ka AP (Zurita et al,
2014; Francia et al, 2015), por lo cual el yacimiento en con-
junto (Toropi + Yupoi) involucraria el lapso Lujanense (Tonni
et al, 2005). Comentarios: algunos rasgos del p2 resultan
semejantes a P. troglodytes. La C1° del p2 esta claramente
diferenciada de la base del diente, especialmente en su
borde labial, lo que difiere de Theriodictis, Protocyony A. dirus,
en los que la cara lateral de la C1° es continua con el cingulo
labial. En este Gltimo aspecto es similar a algunos ejempla-
res de P. troglodytes. Las cristidas mesiolingual y distal estan
mas desarrolladas en Theriodictis, Protocyony A. dirus. De
todas formas, la C1° es mas gracil que en estos taxones. La
mitad mesial del p2 es, proporcionalmente, mas ancha que
en Theriodictis, "Ca." geziy A. dirus, rasgo que lo asemeja a
ciertos ejemplares de Protocyon. Alvarez (1974) determiné
este ejemplar como Theriodictis pero sin justificar esta asig-
nacion taxonémica. Los caracteres presentes en este mate-
rial no permiten asignarlo con certeza a ninguno de estos
géneros y especies.

MLP 49-VI-6-46: hemimandibula izquierda incompleta
con el dp3, con los i1-3/p1 dentro de los alvéolos. Proce-
dencia geografica: Necochea (34° 30’ S; 58° 29" O; Buenos

Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Ense-
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nadense? No hay informacion estratigrafica que permita
confirmar la edad de este ejemplar. Comentarios: el MLP
49-VI-6-46 pertenece a un ejemplar juvenil de un gran ca-
nido, pero la ausencia de caracteres diagnosticos impide
asignarlo a alguno de los géneros conocidos para la region
pampeana. En comparacion con el holotipo de Canis robustus
y con A. dirus (véase Merriam, 1912), el dp3 es, proporcio-
nalmente, mas largo, la C1° es mas baja, la CAD2° es mas
grande y los CD y CM estan menos marcados. Este premo-
lar no esta tan inclinado en sentido distal como en estos
taxones.

BM 18911: c1 izquierdo sin raiz. Procedencia geografica:
Lagoa Santa (aproximadamente 19° 39'S, 43° 53’ O; Minas
Gerais, Brasil; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Pleistoceno
medio?—Holoceno Temprano (Bonaerense?-Lujanense;
véase mas arriba la situacion cronoldgica de los sitios de
Lagoa Santa). Comentarios: el tamafo y la morfologia
permiten asignarlo a un gran canido (i.e, Aenocyon, Canis,
Theriodictis, Protocyon), aunque es demasiado robusto como
para pertenecer a Ch. brachyurus. Teniendo en cuenta los
taxones hallados en las cuevas de Lagoa Santa, podria
corresponder a P. troglodytes. Bajo el nimero BM 18911
también se encuentran depositados otros materiales
(fragmentos craneanos y mandibulares, dientes aislados)
asignables a Speothos. El escaso espesor de las paredes de
la corona y de la raiz, sumado a la ausencia de desgaste
dentario, indicaria que pertenecié a un ejemplar subadulto.

MNPA V 283: fragmento de hemimandibula izquierda
con las raices de los p4—p1; MNHN TAR 577: ulna derecha;
MNHN TAR 751: fragmento distal de hamero izquierdo;
MNHN TAR 755: hiimero derecho; MNHN TAR 661: calca-
neo izquierdo; MNHN TAR 759: segundo metacarpiano iz-
quierdo; MNPA V 290: tibia derecha; MNPA V 292: radio
izquierdo; MNPA V/ 288: fragmento proximal de radio derecho.
Procedencia geografica: Tarija (21° 31' S, 64° 44" O; Tarija,
Bolivia; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Pleistoceno
Medio—-Tardio? (Ensenadense?). La ausencia de datos de
procedencia estratigrafica impide acotar la edad de estos
ejemplares (véase mas arriba). Comentarios: la morfologia
de la tibia MNPA V 290 es parecida a la de Canis, Aenocyon,
Protocyony Theriodictis. La superficie de insercion del mds-
culo flexor digital medial es angosta como en T. platensisy a

diferencia de Protocyony Chrysocyon. Las dimensiones de
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esta tibia son mayores que el ejemplar de Protocyon MLP
89-XI-20-1 y similares a las de T. platensis y Aenocyon. De
acuerdo a estos caracteres este ejemplar se acerca, mor-
folégicamente, a Theriodictis. E| MNPA V 283 fue determi-
nado como Protocyon tarijensis por Takai et al. (1984); sin
embargo, no se pueden descartar otras especies de gran-
des canidos debido a lo fragmentario y poco diagnéstico del
material.

MUSM Pv 182: decimotercera? vértebra toraxica; IPUP
260: vértebra lumbar; IPUP 261: vértebra toraxica sin epifi-
sis; IPUP 249: vértebra lumbar; IPUP 248: vértebra lumbar
incompleta; IPUP 258: cuerpo de vértebra cervical; IPUP
259: séptima? vértebra cervical; IPUP 1: vértebra caudal;
|PUP 330: vértebra caudal; IPUP 326: vértebra caudal; IPUP
251: vértebra caudal; IPUP 257: vértebra caudal; IPUP 256:
vértebra caudal; IPUP 255: vértebra caudal; IPUP 253: vér-
tebra caudal; IPUP 252: vértebra caudal; IPUP 268: frag-
mento proximal de costilla; IPUP 269: fragmento proximal
de costilla; IPUP 270: fragmento proximal de costilla; IPUP
235b: fragmento distal de radio izquierdo; MUSM Pv 137:
fragmento distal de radio izquierdo; MUSM Pv 159: frag-
mento proximal de radio izquierdo; IPUP 234b: fragmento
distal de radio izquierdo; IPUP 246: pisciforme derecho;
IPUP 281: cuneiforme izquierdo; IPUP 245: cuneiforme de-
recho; IPUP 316: primer metacarpiano izquierdo; IPUP 319:
primer metacarpiano izquierdo; IPUP 266: segundo meta-
carpiano izquierdo sin epifisis; MUSM Pv S/N° e: fragmento
proximal de tercer metacarpiano derecho; IPUP 329: frag-
mento de ilium derecho; IPUP 229: fragmento distal de tibia
derecha; IPUP 227: fragmento distal de tibia derecha; IPUP
226: fragmento distal de tibia izquierda; IPUP 225: frag-
mento distal de tibia izquierda; IPUP 230: epifisis proximal
de tibia derecha; IPUP 327: navicular izquierdo; MUSM Pv
142: quinto metatarsiano derecho; MUSM Pv 138: quinto
metatarsiano derecho; MUSM Pv 141: tercer metatarsiano
izquierdo; IPUP 325: fragmento proximal de quinto meta-
tarsiano izquierdo; IPUP 276: tercer metatarsiano izquierdo;
IPUP 279: fragmento distal de metapodio; IPUP 267: frag-
mento distal de metapodio; IPUP 271: fragmento distal de
metapodio; IPUP 264: fragmento distal de metapodio; IPUP
263: fragmento distal de metapodio; IPUP 272: fragmento
distal de metapodio; IPUP 273: fragmento distal de meta-

podio; IPUP 270: fragmento proximal de cuarto metacar-
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piano izquierdo; IPUP 277: fragmento distal de metapodio;
MUSM Pv 175: falange proximal del dedo segundo o quinto;
MUSM Pv 177: falange proximal del dedo tercero o cuarto;
MUSM Pv S/N° a: falange proximal del dedo tercero o
cuarto; MUSM Pv S/N° b: falange proximal del dedo tercero
o cuarto; MUSM Pv S/N° d: falange media del dedo tercero
o cuarto; IPUP 321: falange media del dedo tercero o cuarto;
IPUP 314: falange media del dedo tercero o cuarto; IPUP
315: falange media del dedo tercero o cuarto; IPUP 318: fa-
lange media del dedo tercero o cuarto; IPUP 324: falange
media del dedo segundo o quinto; IPUP 312: falange media
del dedo segundo o quinto; IPUP 323: falange media del
dedo segundo o quinto; IPUP 320: falange media del dedo
segundo o quinto; IPUP 322: falange media del dedo se-
gundo o quinto; IPUP 283: falange proximal del dedo se-
gundo o quinto; IPUP 308: falange proximal del dedo
segundo o quinto; IPUP 22: falange proximal del dedo ter-
cero o cuarto; IPUP 285: falange proximal del dedo segundo
o0 quinto; IPUP 291: falange proximal del dedo segundo o
quinto; IPUP 311: falange proximal del dedo segundo o
quinto, sin epifisis proximal; IPUP 292: falange proximal
del dedo segundo o quinto, incompleta; IPUP 300: falange
proximal del dedo segundo o quinto, incompleta; IPUP 310:
falange proximal del dedo tercero o cuarto; IPUP 304: fa-
lange proximal del dedo tercero o cuarto; IPUP 305: falange
proximal del dedo tercero o cuarto; IPUP 306: falange
proximal del dedo tercero o cuarto, incompleta; IPUP 301: fa-
lange proximal del dedo tercero o cuarto; IPUP 303: falange
proximal del dedo tercero o cuarto; IPUP 287: falange proximal
del dedo tercero o cuarto; IPUP 295: falange proximal del
dedo tercero o cuarto; IPUP 290: falange proximal del dedo
tercero o cuarto; IPUP 302: falange proximal del dedo tercero
o cuarto; IPUP 286: falange proximal del dedo tercero o
cuarto; IPUP 2869:
cuarto; IPUP 307:
cuarto; IPUP 297:
cuarto; IPUP 296:
cuarto; IPUP 297:
cuarto; IPUP 298:
cuarto; IPUP 3069:
cuarto; IPUP 284:
cuarto. Procedencia geografica: La Brea (4° 40" S, 81° 60’ O;

falange proximal del dedo tercero o
falange proximal del dedo tercero
falange proximal del dedo tercero
falange proximal del dedo tercero
falange proximal del dedo tercero
falange proximal del dedo tercero

falange proximal del dedo tercero

O O o o o o o

falange proximal del dedo tercero

Talara, Piura, Per(; Fig. 2). Procedencia estratigrafica:



Pleistoceno Tardio (Lujanense). En este sitio fueron reco-
lectados abundantes restos de mamiferos extinguidos y las
dataciones radiocarbdnicas realizadas arrojaron entre
13,62+0,6 y 14,42+0,5 ka "“C AP (Churcher, 1959a; Lemon
y Churcher, 1961; Marshall et al, 1984; Lindsey y Seymour,
2015). Comentarios: por la morfologia y el tamano que pre-
sentan estos ejemplares es muy probable que pertenezcan
a A. dirus, que es la Gnica especie de gran tamano recolec-
tada en este yacimiento.

MBLUZ P 2387: fragmento de temporal izquierdo;
MBLUZ P 3922: vértebra caudal octava? sin epifisis; MBLUZ
P 3700: atlas incompleto; MBLUZ P 3386: atlas incompleto;
MBLUZ P 6581: axis; MBLUZ P 3701: tercera? vértebra cer-
vical; MBLUZ P 2065: séptima? vértebra cervical; MBLUZ P
3709: vértebra lumbar incompleta; MBLUZ P 2421: cuerpo
de primera? vértebra lumbar; MBLUZ P 2470: cuerpo de la
séptima? vértebra lumbar; MBLUZ P 1859: segunda? vérte-
bra lumbar; MBLUZ P 4390: vértebra caudal quinta o sexta?;
MBLUZ P 2143: vértebra caudal cuarta o quinta?; MBLUZ P
2203: vértebra caudal décima?; MBLUZ P 2969: vértebra
caudal tercera?; MBLUZ P 4348: vértebra caudal cuarta?;
MBLUZ P 4051: fragmento proximal de costilla; MBLUZ P
3012: fragmento proximal de costilla; MBLUZ P 2596: frag-
mento proximal de tibia derecha; MBLUZ P 2108: escafolu-
nar derecho; MBLUZ P 3071: metacarpiano 1 izquierdo;
MBLUZ P 2072: Mc1 izquierdo; MBLUZ P 2190: fragmento
distal de metapodo; MBLUZ P 1990: fragmento distal de
metapodo; MBLUZ P 2547: fragmento distal de metapodo;
MBLUZ P 2887: falange proximal del digito tercero o cuarto;
MBLUZ P 4502: falange proximal del digito tercero o cuarto;
MBLUZ P 2458: falange proximal del digito tercero o cuarto;
MBLUZ P 3691: falange proximal dedo tercero o cuarto;
MBLUZ P 2173: falange proximal del digito tercero o cuarto;
MBLUZ P 2455: falange proximal del digito segundo o
quinto; MBLUZ P 4424: falange proximal sin epifisis proxi-
mal; MBLUZ P 4391: falange proximal sin epifisis proximal;
MBLUZ P 2869: falange proximal del digito segundo o
quinto; MBLUZ P 1939: falange proximal del digito segundo
0 quinto; MBLUZ P 2278: falange proximal del digito se-
gundo o quinto; MBLUZ P 3985: falange proximal dedo se-
gundo o quinto; MBLUZ P 4104: falange proximal dedo
segundo o quinto; MBLUZ P 4494: falange media del digito
segundo o quinto; MBLUZ P 2539: falange media del digito
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segundo o quinto; MBLUZ P 2577: falange media del digito
segundo o quinto; MBLUZ P 2950: falange media del digito
tercero 6 cuarto; MBLUZ P 2279: falange media del digito
segundo o quinto; MBLUZ P 2992: falange media del digito
tercero o cuarto; MBLUZ P 4034: falange media del digito
tercero o cuarto; MBLUZ P 2902: falange media del digito
segundo o quinto; MBLUZ P 2951: falange media del digito
tercero o cuarto; MBLUZ P 2106: falange media del digito
tercero o cuarto; MBLUZ P 2602: falange ungueal; MBLUZ P
4243: falange ungueal; MBLUZ P 2144: falange ungueal;
MBLUZ P 2100: falange ungueal; MBLUZ P 4455: falange
ungueal; MBLUZ P 2967: falange ungueal; MBLUZ P 2929:
falange ungueal; MBLUZ P 3689: falange ungueal; MBLUZ
P 2438: sesamoideo distal; MBLUZ P 4857: sesamoideo dis-
tal; MBLUZ P 3747: sesamoideo distal; MBLUZ P 3746: se-
samoideo distal; MBLUZ P 2014: sesamoideo distal; MBLUZ
P 3583: sacro; MBLUZ P 4710: fragmento distal de himero
izquierdo; MBLUZ P 2921: calcaneo derecho. Procedencia
geografica: Inciarte (10° 47" 42,6" N; 72° 14" 20,8" O; Zulia,
Venezuela; Fig. 2). Los MBLUZ P 2387, MBLUZ P 1939 y
MBLUZ P 1940 fueron encontrados en el Pozo N° 185
(Surface Mounds) mientras que el resto de los materiales
proviene del Pozo N° 198. Procedencia estratigrafica:
Pleistoceno Tardio (Lujanense). Los niveles del Pozo N° 198
fueron datados entre 25,50+0,6 y 27,98+0,37 ka '“C AP
(Jull et al, 2004) y los del N° 185 serian algo mas recientes
(Prevosti y Rincon, 2007). Comentarios: es probable que
los restos encontrados en el Pozo N° 198 pertenezcan a P.
troglodytes, mientras que los encontrados en el N° 185 po-
drian ser asignados a A. dirus.

EPN V 2887: falange medial del digito segundo o quinto;
EPN V 2888: falange medial del digito segundo o quinto;
EPN V 2886: falange medial del digito tercero o cuarto, in-
completa; EPN V 2889: quinta? vértebra cervical; EPN V
2890: sexta? vértebra lumbar. Procedencia geografica: La
Carolina (2° 12’ S; 80° 58’ O; Santa Elena, Ecuador; Fig. 2).
Procedencia estratigrafica: Pleistoceno Tardio (Lujanense,
véase mas arriba). Comentarios: estos ejemplares fueron
originalmente asignados a P. orcesi (= P. troglodytes) por
Hoffstetter (1952), pero carecen de caracteres diagnosticos
que permitan distinguirlos de otros canidos. Sin embargo,
es probable que pertenezcan a esta especie, que es la (nica

de estas proporciones y tamano que fue hallada en este sitio.
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MACN-Pv 6200: fragmento distal de himero izquierdo.
Procedencia geografica: costa del Rio de la Plata cerca de
Olivos (34° 30" S; 58° 30’ O; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2)
(véase Kraglievich, 1928). Procedencia estratigrafica: En-
senadense. Soibelzon et al. (2005) interpretan que los de-
positos que constituyen las restingas del Rio de la Plata en
la Ciudad Auténoma de Buenos Aires y las localidades de
Olivos y Anchorena (conocidos como “las toscas del Rio de
La Plata”) tienen una edad mayor a 0,98 Ma y menor que
1,76 Ma. Comentarios: este ejemplar es muy parecido a T.
platensis, ya que el condilo se encuentra poco diferenciado,
el surco laterodorsal y el proceso laterodorsal de la super-
ficie articular distal estan poco desarrollados.

MACN-Pv 8709: fragmento distal de hiimero derecho.
Procedencia geografica: Punta Piedras (35° 25'S; 57° 07 O;
Magdalena, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia
estratigrafica: el ejemplar fue hallado fuera de contexto y
con evidencias claras de rodamiento. La fauna encontrada
en esta localidad hasta el momento es representativa del
Ensenadense (Pomi, 2002).

MACN-Pv 10900: fragmento proximal de ulna derecha.
Procedencia geografica: Cerca de la Excavacion Roth (38°
14'S; 57° 51" O; Miramar, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2).
Procedencia estratigrafica: Ensenadense? Kraglievich (1928,
p. 36) le asigna una antigliedad Ensenadense, pero los datos
conservados con el ejemplar no permiten confirmar la pro-
cedencia estratigrafica del mismo. En esta localidad afloran
sedimentos que comprenden el lapso Chapadmalalense—
Marplatense y Lujanense, pero no Ensenadense (E. Tonni,
com. pers.).

MACN-Pv 18035: fragmento de diafisis de la ulna dere-
cha. Procedencia geogréafica: Barranca Parodi (38° 14'S; 57°
51" O; Miramar, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Proceden-
cia estratigrafica: Formacion Barranca De Los Lobos. Como
fue mencionado mas arriba, en esta localidad también aflo-
ran sedimentos Lujanenses, por lo que no es posible asegu-
rar la edad del ejemplar con la escasa informacion de
procedencia estratigrafica disponible. Ademas, Isla et al.
(2015), cuestionan la existencia de la fauna que se atribuye
a esta formacion, la cual corresponderia a una mezcla de
fosiles de edades mas antiguas y mas recientes.

MACN-Pv 5405: tercera? vértebra cervical; fragmento

de escapula izquierda; escafolunar izquierdo; pisciforme iz-
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quierdo; primer metacarpiano y falange ungueal del primer
dedo derecho; segundo metacarpiano derecho; calcaneo
izquierdo; quinto metatarsiano izquierdo, junto a los dos
huesos sesamoideo proximales asociados. Procedencia
geografica: Alvear (33° 04'S; 60° 37’ O; Santa Fe, Argentina;
Fig. 2). Procedencia estratigrafica: “Pampeano Inferior”
(= Ensenadense; Kraglievich, 1928). Vezzosi (2015) asigna
este fosil a la unidad litoestratigrafica Pueblo Esther con una
edad en torno a 178 ka AP. Si esto es correcto, la antiglie-
dad de este ejemplar seria de Edad Bonaerense. Lamenta-
blemente, es muy escasa la informacion estratigrafica
asociada a este ejemplar en los catalogos del MACN (véase
también Kraglievich, 1928) como para poder corroborarlo.
Comentarios: el tamano general de estas piezas (y, en es-
pecial, del calcaneo; Informacion Suplementaria online 2),
asi como la presencia de una faceta sustentacular redon-
deada son caracteres afines a T. platensis. \lezzosi (2015)
asigno este resto a Theriodictis en base al juicio tentativo
de Prevosti (2006), pero dado lo fragmentario de los restos,
la escasez de elementos postcraneanos vy, por lo tanto, el
limitado conocimiento sobre la variacion de los rasgos mor-
folégicos mencionados, preferimos mantener la determi-
nacion de Caninae indet. Lo mismo aplica a otro ejemplar
asignado por \Vezzosi (2015) a Theriodictis sp., el identificado
con el nimero 1682 del Museo Provincial de Ciencias Na-
turales "Florentino Ameghino”, Coleccion Paleontologia de
Vertebrados (Santa Fe, Provincia de Santa Fe, Argentina).
MACN-Pv 6822: hiimero derecho incompleto (diafisis
parcialmente reconstruida, tuberosidad mayor incompleta).
Procedencia geografica: cerca de Esperanza (31° 22'S; 60°
53’ 0; Santa Fe, Argenting; Fig. 2). Procedencia estratigra-
fica: Lujanense (Pleistoceno Tardio; véase mas arriba y
Castellanos, 1944). Vezzosi (2015) asigno el nivel portador
a la unidad litoestratigrafica Esperanza, la cual se habria
depositado en el Estadio Is6topico 3 6 5, aunque no hay
dataciones que lo corroboren. Comentarios: este ejemplar
fue recolectado por de Carles y Castellanos y mencionado
en una adenda por L. Kraglievich (1928, p. 45-46). Berta y
Marshall (1978, p. 3) asignaron este resto a Canis sp. y, mas
recientemente, \lezzosi (2015) a Theriodictis sp. \lezzosi (2015)
considerd que este ejemplar corresponde al “Palaeocyon
tarijensis” citado por Castellanos (1944, p. 66) para su nivel

“]" del perfil del Rio Salado Norte. Como se discutié mas



arriba para el ejemplar MACN-Pv 5405, resulta preferible
asignar este resto a Caninae indet.

MACN-Pv 6297: atlas; cuerpo y espina neural de la pri-
mera vértebra toracica; cuerpo correspondiente a una vér-
tebra toracica; cuarta o quinta costilla izquierda; fragmento
de costilla; fragmento de diafisis de ulna derecha; fémur y
tibia izquierdos. Procedencia geografica: Baliza Chica, cerca
de Miramar (38° 15'S; 57° 51' O; Buenos Aires, Argentina;
Fig. 2). Procedencia estratigrafica: Ensenadense? Kraglievich
(1928) mencioné que fue encontrado en un limo verdoso
que rellenaba una angosta hondonada del terreno “chapad-
malense” y que parece corresponder al Pampeano inferior o
al Chapadmalense, aunque mas probablemente al primero.
Comentarios: Kraglievich (1928), basandose en la presencia
de esta especie en localidades cercanas, lo asigna con dudas
a T. platensis. Algunos caracteres (forma de las alas del atlas
y de la tibia), son coherentes con dicha hip6tesis taxono-
mica.

MLP 80-VIII-13-75: fragmento distal de metapodio
central (tercero o cuarto). Procedencia geografica: Estancia
San Eduardo, aguas abajo de Zanjon Seco, Paso Otero (38°
11'S; 59° 07’ O; Loberia, Buenos Aires, Argentina; Fig. 2).
Procedencia estratigrafica: Lujanense. Fue encontrado en el
Miembro Guerrero de la Formacion Lujan. En esta localidad,
un fechado "“C del Miembro Guerrero arroj6 una antigtiedad
de 10.290+0,130 ka "“C AP. Sin embargo, los fechados rea-
lizados en otras localidades extienden la edad del miembro
hasta casi los 30 ka "“C AP (Tonni et al, 2003).

MLP 52-1X-22-68: cuarto metacarpiano derecho. Pro-
cedencia geografica: entre la desembocadura del arroyo Las
Brusquitas y Punta Vorohué (aproximadamente 38° 14'S;
57° 45' O; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia es-
tratigrafica: segn Frenguelli (1933, p. 332) fue hallado “bien
incrustado en el Chapalmalense de la base de los acanti-
lados costaneros”. Como va lo sefialé Berman (1994), los
escasos datos de procedencia geografica/estratigrafica y
la presencia de una amplia secuencia temporal (Chapadma-
lalense—Ensenadense) en la localidad de coleccion impiden
precisar la edad del ejemplar.

MCA 1095: fragmentos de vértebras cervicales y tora-
cicas; restos de costillas; ambas escapulas incompletas;
fragmentos de himero, radio y falanges. Procedencia geo-

grafica: rio Lujan, a 15 m del puente de Material, Mercedes
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(34°39'S; 59° 26' O; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Pro-
cedencia estratigrafica: Lujanense? (Pleistoceno Tardio?). En
esta localidad no se han encontrado niveles ensenadenses
(e.g, Ameghino, 1881; Bonaparte, 1958) y los fechados re-
alizados en la cuenca sugieren una edad Pleistoceno Tardio
como antigiiedad maxima para este resto (Toledo, 2005,
2011).

PVL 632 (Ex coleccion Rusconi N° 208): tercer metacar-
piano izquierdo. Procedencia geografica: Anchorena (34° 30’
S; 58° 29' 0; Buenos Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia
estratigrafica: Ensenadense. Comentarios: este ejemplar fue
mencionado por Rusconi (1929), quien lo asigna a T. platensis.
Dicha determinacion fue tomada acriticamente por autores
posteriores (e.g, Berta, 1989). Cabe acotar que Rusconi no
describi6 al ejemplar, sino que sélo lo incluy6 en un listado
faunistico. En tamano y morfologia es afin a T. platensis. Sin
embargo, el elemento anatémico no es lo suficientemente
diagnodstico para descartar a otros géneros como Canis y
Protocyon, aunque es proporcionalmente mas corto que en
Ch. brachyurus. Rusconi (1929) también asigné un c1 iz-
quierdo (N° 28) a "Canis? Morenoi" el cual no fue hallado en
las colecciones del PVL. La informacion disponible sobre
este diente y el hecho de que solo es un canino hacen que no
sea lo suficientemente diagndstico como para ser asignado
a Theriodictis (u otros géneros), por lo que aqui se excluye a
“Canis? Morenoi" de la lista sinonimica de Theriodictisy de T.
platensis (véase también Prevosti et al, 2004b).

MLP 04-V-2-4: P4 izquierdo incompleto. Procedencia
geografica: Centinela del Mar (38° 25'S; 58° 13’ O; Buenos
Aires, Argentina; Fig. 2). Procedencia estratigrafica: fue en-
contrado en los niveles mas basales que afloran en esta lo-
calidad, por debajo del nivel inferior del perfil presentado por
Scanferla et al. (2005). En los niveles superiores fueron de-
tectados sedimentos marinos asignados al Gltimo intergla-
cial y, por debajo, dos niveles de “escorias” fechadas con
“0Ar/3°Ar en 230+30y 445+21 ka AP, aunque la mas antigua
corresponde a un depésito retrabajado (Isla et al, 2001;
Schultz et al, 2004). Los niveles sedimentarios inferiores,
que incluyen a los portadores de este resto, presentan po-
laridad magnética reversa asignada al chron Matuyama
(>780 ka AP; véase Soibelzon et al, 2009; Cenizo, 2011) y
su edad, probablemente, corresponda al Ensenadense. Co-

mentarios: el P4 posee una fuerte paracrista y un protocono
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reducido, pero a pesar de que corresponde a un gran canido
hipercarnivoro no es posible asignarlo a nivel genérico.

PIMUZ A/V 4268: M1 derecho incompleto. Procedencia
geografica: barrancas del rio Parang, Sanchez, Ramallo (33°
24" 24,21" S; 60° 6" 19,26" O; Villa General Savio, Buenos
Aires, Argentina; Fig. 2) (D. Voglino, com. pers.). Procedencia
estratigrafica: “Pampeano medio” de Roth (1888, 1889,
1921), el cual corresponderia las unidades estratigraficas 7
a 2 de Voglino y Pardifas (2005), por lo que su antigliedad
estaria entre los 0,5 May los 30 ka (D. Voglino, com. pers.).
Roth (1889) menciond restos de Equus para el "Pampeano
medio” de esta localidad, lo que indicaria que la antigtiedad
de este canido seria Lujanense, siempre y cuando la deter-
minacion del équido fuera correcta y ambos fosiles hubieran
sido coleccionados del mismo nivel estratigrafico. Comen-
tarios: el M1 presenta la parte interna rota, pero puede
observarse que el cingulo labial esta reducido y que el para-
cono es, considerablemente, mas elevado y grande que el
metacono. Los paracénulo y metacénulo estan, aparente-
mente, ausentes. Este ejemplar podria pertenecer a Protocyon,
Theriodictis 0 “Ca." gezi. Este ejemplar lleva el nimero 144
de Santiago Roth y seria parte de la coleccion N° 5 de este
autor y habria sido colectado entre 1873 y 1888 (Roth,
1889; D. Voglino, com. pers.).

ORS16 1332: hemimandibula derecha rota con i3—-m2y
hemimandibula izquierda incompleta con i1-m3; falange
medial del digito segundo o quinto; ORS16 6353: fragmento
de hemimaxilar con M1-M2; ORS16 262: M1 derecho in-
completo; ORS16 791: m1 derecho; ORS16 1336: frag-
mento de hemimandibula izquierda con m2 y alvéolo de m3;
ORS16 1338: m1 izquierdo; ORS16 1337: m1 derecho;
ORS16 242: M1 derecho; ORS16 713: fragmento de hemi-
maxilar derecho con P2; ORS16 789: p2? izquierdo; ORS16
261: metacarpiano 5 izquierdo; ORS16 766: falange un-
gueal. Procedencia geografica: sitio Orocual S16 (9° 50’
48,3" N; 63° 19’ 46,0" O; Monagas, Venezuela; Fig. 2)
(Rincon et al, 2009; Ruiz-Ramoni et al, 2022). Procedencia
estratigrafica: Pleistoceno? En trabajos previos (e.g, Prevosti
y Soibelzon, 2012; Prevosti y Forasiepi, 2018), siguiendo
una hipotesis conservadora respecto a lo que se sabe del
registro fosil de América del Sur, se considerd que el sitio
Orocual S16 tendria una antigiiedad comparable con el En-

senadense. Sin embargo, al no existir dataciones claramente
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vinculadas al yacimiento en cuestion y por tratarse de una
region poco conocida en términos paleontolégicos, lo cual
limita el uso de enfoques bioestratigraficos/biocronolégicos,
no es posible descartar edades mayores (e.g, Marplatense,
Plioceno Tardio—Pleistoceno Temprano; véase discusion en
Rincon et al, 2009, Ruiz-Ramoni et al, 2022). Comentarios:
estos ejemplares habian sido asignados a cf. Protocyon por
Rincon et al. (2009) por presentar una morfologia compara-
ble a la de este género, pero con algunos rasgos no obser-
vados en ninguno de los especimenes conocidos del mismo.
Los rasgos en cuestion son la presencia de un pequefno me-
taconido en el m1 y un entocdnido formado por una cresta
(Rincon et al, 2009). Estos autores sefalan que esta combi-
nacion de caracteres podria indicar la existencia de una
nueva especie, pero dado que existe variabilidad intraespe-
cifica en el desarrollo del metacénido y del entocénido del
m1 prefirieron no describir un nuevo taxén. Ruiz-Ramoni et
al. (2022) agregaron en la diagnosis de esta nueva especie,
como rasgo distintivo con respecto a las demas especies de
Protocyon, 1a presencia de una rama horizontal mas gracil y
consideraron que la presencia de cuatro m1 con metacénido
en el mismo sitio indicaria que este rasgo no se trataria de
una variacion intraespecifica. Con respecto a la supuesta
gracilidad de la rama horizontal de la mandibula hay que
tener en cuenta que el ejemplar ORS16 1332 esta frag-
mentado y ligeramente deformado, pero las medidas toma-
das (eg, ARHmM1 vs. Lm1) no muestran que se trate de una
rama mas gracil y las dimensiones del ORS16 1332 en gene-
ral se encuentran dentro del rango de dispersion de Protocyon
o cerca de este (Informacion Suplementaria online 2 y 3).
Como va fue senalado previamente (Prevosti, 2006; Rincon
et al, 2009; véase mas arriba) el metaconido es variable en
especies actuales y fosiles (e.g, Cuon alpinus, Theriodictis
platensis) y seglin Winge (1895) (véase también Kraglievich,
1928) estaria presente en un m1 de Protocyon troglodytes.
El desarrollo del entocénido del m1 del canido de Orocual
S16 es comparable al de algunos especimenes de P. tarijensis
(véase mas arriba), especie que cuenta con pocos materia-
les asignados por lo que es dificil evaluar la existencia de
variabilidad en la presencia del metaconido en este molar.
Es mas, los especimenes del sitio Orocual S16 muestran
cierta variacion en el desarrollo del entocénido del m1. Por

ejemplo, en el ORS16 1332 es una cresta que se dirige a la



cresta transversal del hipocénido; en el ORS16 1338 es una
cresta crenulada (dividida en varias caspulas) que también
se dirige a la cresta transversal del hipoconido y presenta
un pequefo hipocdnido por detras; en el ORS16 791 se ob-
serva una pequena cspide ubicada lingualmente a la cresta
transversa del hipoconido y también es posible identificar
un hipocénido en el extremo distal del diente. Como se men-
ciond mas arriba, esta combinacion de rasgos es similar a la
presente en T.? floridanus (al menos en el UF 133922) y los
Xenocyon de América del Norte, aspecto reflejado en los
analisis filogenéticos donde el ORS16 1332 es el grupo her-
mano de T.? floridanus y no de especies de Protocyon (Figs.
S7-58 de la Informacion Suplementaria online 1). Por (l-
timo, aun cuando la presencia de metaconido en el m1 de la
muestra de canidos de Orocual S16 no sea variable, esto no
implica que otras poblaciones de la misma especie si pre-
senten variabilidad en este rasgo (i.e, el rasgo podria ser va-
riable, de todos modos, a nivel intraespecifico). Por lo tanto,
considerando que se trata de restos fragmentarios e in-
completos, que los rasgos dentarios clave son variables en
distintos taxones y que la muestra de varias de estas espe-
cies es muy limitada, consideramos que esta supuesta es-
pecie no esta validamente sustentada y dejamos abierta la
asignacion genérica de estos canidos. Cuando el ejemplar
ORS16 791 fue estudiado en el ano 2008, carecia de nd-
mero de coleccion y la referencia a este nimero que aqui se
hace sigue a D. Ruiz-Ramoni (com. pers.).

ORS20 266: fragmento de hemimandibula con m1, pro-
ceso coronoideo, angular y condilo; M1 derecho; P4 izquierdo;
c1 izquierdo. Procedencia geografica: Sitio Orocual S20 (9°
50’ 41,08" N; 63° 19' 35,66" O; Monagas, Venezuela;
Fig. 2) (Sol6rzano et al, 2015; Ruiz-Ramoni et al, 2022).
Procedencia estratigrafica: Lujanense? (Pleistoceno Tardio?).
Solérzano et al. (2015) y Ruiz-Ramoni et al. (2022) sugieren,
sobre base del componente faunistico, una edad Pleistoceno
Tardio para este sitio. Como se discute para A. dirus, esta
evidencia no es del todo conclusiva, por lo que la edad podria
ser mas antigua. También seria importante evaluar la po-
tencial existencia de una considerable promediacién tem-
poral en estas faunas (Orocual S16 y S20). Comentarios: los
restos encontrados en el sitio Orocual S20 y un ejemplar del
S16 son referidos a Theriodictis indet. por Ruiz-Ramoni et al.

(2022). Estos ejemplares tienen una condicién poco comdn
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en la morfologia del m1 para los grandes canidos de América
del Sur, presentando metacénido pero con un entocénido
muy reducidos (el ORS20 266 posee un pequeno entoco-
nido, mientras que en el ORS16 1337 el entocdnido esta re-
ducido a una cristida). La morfologia del m1 del ORS20 266
podria corresponder a Theriodictis por presentar un entoco-
nido reducido, si se considera que el metaconido es variable
en este género. Ademas, el tamano de este molar es apenas
mas pequefio que la muestra disponible de Theriodictis, por
lo que la diferencia no es significativa. Por otro lado, el ta-
mano del m1y el desarrollo de su entocdnido es congruente
con el holotipo de P. tarijensis (véase mas arriba), pero nin-
guno de los pocos ejemplares asignados a esta especie
posee metaconido en este molar. Por tratarse de un rasgo
variable en algunas especies actuales y fosiles, asi como por
el escaso nimero de m1 conocidos para P. tarijensis, es di-
ficil descartar que esta clspide hubiera tenido un desarro-
llo variable en la misma. Los analisis cladisticos muestran
una relacion ambigua con respecto al ORS20 266, siendo re-
suelto cerca de Theriodictis, aunque como grupo hermano de
“Ca." gezi y otros canidos con m1 con metaconido, pero con
entocdnido reducido a una pequena cispide o a una cristida
(ie, ORS16 1332, Xenocyony T.? floridanus; Informacién Su-
plementaria online 1 Fig. S7-58). Por tal motivo, hasta no
contar con restos mas completos es preferible dejar abierta
la asignacion genérica de este resto. El ejemplar ORS16
1337 presenta una morfologia del talonido del m1 mas si-
milar a otros especimenes del sitio ORS16, con un entoco-
nido en forma de cresta, los cuales fueron utilizados para
crear una nueva especie de Protocyon (Ruiz-Ramoni et al,

2022; véase mas arriba).

DISCUSION Y CONCLUSIONES

En esta contribucion se presenta una revision de los
grandes canidos fosiles de América del Sur que intento ser
lo mas exhaustiva posible en términos de especimenes es-
tudiados en forma directa (en algunos pocos casos algunos
fueron analizados mediante fotografias y/o réplicas; véase
mas arriba), teniendo en consideracion la evidencia exis-
tente sobre la variacion intraespecifica de algunas especies.
Lamentablemente, no fue posible estudiar todos los ejem-
plares conocidos, siendo una carencia significativa la

muestra de A. dirus de Talara (Per() depositada en el Royal
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Ontario Museum de Canada (Churcher, 1959a; Berta, 1989).
Sin embargo, la informacion publicada de estos canidos es
congruente con lo investigado en otros especimenes. Esta
contribucion expandié considerablemente el conocimiento
que se posee del grupo, agregando numerosos restos nue-
vos, ampliando la distribucion geografica de varias especies
y ajustando sus rangos cronoldgicos. Como se menciond en
la introduccion, algunos de estos resultados ya fueron co-
municados en trabajos previos (e.g, Prevostiy Rincon, 2007).

Sobre aspectos taxonémicos, el hallazgo de varios es-
pecimenes con buen estado de preservacion aumento
considerablemente el conocimiento de la anatomiay la va-
riacion de T. platensis, incluyendo aspectos craneanos y
postcraneanos. Esta seria la Gnica especie del género de
acuerdo a los resultados filogenéticos (Prevosti, 2010; este
trabajo). También, el reconocimiento de nuevos especime-
nes de P. troglodytes, A. dirus de América del Sury, en menor
medida, de P. tarijensis y Ch. brachyurus, constituyen ele-
mentos significativos. En el caso de A. dirus, esto permitio
considerarla un sinénimo senior de Ca. nehringi, en con-
gruencia con apreciaciones de investigadores previos (e.g,
Berta, 1989). En cuanto a P. tarijensis, esto permitié conocer
la existencia de cierta variacion morfologica en algunos ca-
racteres (e.g, entoconido del m1), pero lo fragmentario de
los restos y el bajo nimero de ejemplares no permiten es-
tablecer con cierto grado de confianza el patrén de varia-
cion de la misma, lo cual afecta conspira sobre su estatus
taxonomico. Lamentablemente, no se hallaron nuevos es-
pecimenes de P. scagliarumy “Ca." gezi, por lo que solo se
ampliaron las descripciones y comparaciones de los espe-
cimenes ya conocidos. Como se explicd mas arriba vy te-
niendo en cuenta las limitaciones del registro y la
considerable variacion intraespecifica de los canidos, se
traté de minimizar los re-arreglos sistematicos (e.g, crea-
cion y/o sinonimizacion de taxones), aun cuando se inclu-
yeron métodos cuantitativos (y el estudio de rasgos
cualitativos) para evaluar la variacion morfolégica. En este
contexto, los valores de variacion medidos con el CV y el test
de Cope y Lacy (1992; Plavcan y Cope, 2001) son coheren-
tes con las hipotesis taxonémicas propuestas, aunque no
dejan de ser métodos conservadores que podrian ocultar la
existencia de mas especies (e.g, Donnelly y Kramer, 1999;

Plavcany Cope, 2001). Esto ya habia sido observado para el
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test de Copey Lacy por Donnelly y Kramer (1999) y pudo ser
observado con las muestras actuales de Lycalopex culpaeus
y Lycalopex gymnocercus. El uso del test de Fligner Killeen
(Donnelly y Kramer, 1999; Plavcan y Cope, 2001) arrojo re-
sultados similares, lo que muestra la necesidad de generar
nuevos métodos que posean mayor poder estadistico. Por
este motivo, se considera que la creacion de nuevos taxones
de grandes canidos con restos aislado y fragmentarios y ca-
racteres variables deberia evitarse, aun cuando algunos es-
pecimenes presenten una combinacion Gnica de rasgos y/o
pequenas diferencias de tamafo (véase mas arriba).

Con respecto a la distribucion geografica del grupo es-
tudiado, esta revision limit6 la distribucion de Theriodictis (y,
por lo tanto, de T. platensis) a la Provincia de Buenos Aires
(Argentina; Fig. 2), mientras que para otros taxones no se
hallaron novedades (ie, “Ca." geziy P. scagliarum restringi-
dos a la Provincia de Buenos Aires y P. tarijensis, a la cuenca
de Tarija, Bolivia; L. Kraglievich, 1928; J. L. Kraglievich,
19523; Berta, 1981; Fig. 2; Fig. S14). De acuerdo a la revi-
sion realizada, la presencia de Theriodictis (Hadler et al,
2004; Prevosti, 2006; Tedford et al, 2009; Ruiz-Ramoni et
al, 2022) y "Ca." gezi (Prevosti, 2006) no esta confirmada
para otras regiones de Argentina o paises del continente
(véase también Prevosti, 2010). Por otro lado, se amplio la
distribucion de P. troglodytes y A. dirus de manera conside-
rable. P. troglodytes fue primero registrado en Venezuela,
inclusive muy cerca del istmo de Panama, lo que planteaba
la posibilidad de una migracion hacia América Central
(Prevosti, 2006; Prevosti y Rincon, 2007; véase también
Ruiz-Ramoni et al, 2022; Fig. 2). Esto se documento re-
cientemente con el hallazgo de fésiles en México (Schubert
et al, 2019). Se expandi6 su rango geografico en Brasil y
Argentina, confirmando su presencia en la Provincia de
Buenos Aires. En cuanto a A. dirus, 1a inclusion de Ca. nehringi
dentro de esta especie expande considerablemente su dis-
tribucion hacia el sur hasta la regién pampeana (Fig. 2). Por
Gltimo, atn quedan dudas sobre la asignacion genérica del
canido fosil de América del Norte “Chrysocyon” nearcticus
(Prevosti, 2010), duda que permea sobre la ocurrencia del
género Chrysocyon en ese continente. También se adicion6
un nuevo registro de la especie viviente Ch. brachyurus, pro-
bablemente para el Holoceno, de la Provincia de Entre Rios

(Argentina).



De acuerdo a la informacion recopilada, T. platensis esta
limitado al Ensenadense, siendo registrados varios especi-
menes en sedimentos de polaridad normal del cron Brun-
hes (>0,78 Ma; Fig. 22) del Ensenadense tardio, mientras
que el tipo de C. morenoi podria provenir de sedimentos de
polaridad normal del cron Matuyama, con una edad proba-
ble entre 1y 0,78 Ma (véase también Prevosti et al, 2009b).
Poco es lo que puede discutirse sobre la antigiedad de “Ca.”
gezi, por lo que se acepta, tentativamente, su asignacion al
Ensenadense /ato sensu. P. scagliarum fue encontrado en ni-
veles de polaridad normal del cron Bruhnes y su antigliedad
corresponderia al Ensenadense tardio (0,8-0,5 Ma; véase
también Prevosti et al, 2009b; Fig. 22). La edad de los res-
tos asignados a P. tarijensis esta muy pobremente sus-
tentada, pudiendo corresponder al Pleistoceno Medio y/o
Tardio (entre 1y 0,01 Ma; Fig. 22). La mayoria de los ejem-
plares de P. troglodytes parecen ser del Pleistoceno Tardio
(Brasil, Venezuela, Ecuador, Bolivia, Uruguay, provincias de
Formosa y Buenos Aires en Argentina; Fig. 2), aunque va-
rios especimenes de las cuevas de Brasil podrian ser algo
mas antiguos (hasta 0,350 Ma, Pleistoceno Medio; véase
mas arriba y Prevosti et al, 2009b). Sin embargo, la presen-
cia de esta especie en depdsitos del Holoceno no ha sido fe-
hacientemente corroborada, aunque a la fecha solo se
cuenta con un fechado taxén que arrojé una edad de 17,338
ka "“C AP (Prevosti y Schubert, 2013). También se debe co-
rroborar la presencia de P. troglodytes en el Ensenadense
(véase mas arriba y Prevosti et al, 2009b). Los especime-
nes conocidos de A. dirus para América del Sur, que cuentan
con informacion cronoldgica asociada, parecen indicar que
esta especie estuvo presente durante el Pleistoceno mas
tardio (<30 ka; véase mas arriba, Prevosti y Rincén, 2007;
Prevosti et al, 2009b). Es importante obtener dataciones y,
preferentemente, fechados taxon para evaluar esta hipo-
tesis. Los ejemplares fésiles de Ch. brachyurus con cierta
informacion estratigrafica/cronolégica indican que estaba
presente en el Holoceno de Argentina y el Pleistoceno
Medio?—-Tardio de Brasil. Un sitio importante que deberia
ser anclado cronolégicamente, con métodos alternativos a
la bioestratigrafia/biocronologia, es Orocual S16. De ser
mas antiguo que el Ensenadense (>1,8 Ma), los canidos en-
contrados alli podrian estar entre los mas antiguos que se

conocen para América del Sur e indicarian que los grandes
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canidos hipercarnivoros ingresaron con anterioridad a lo
aceptado (e.g, Prevosti, 2010; Prevosti y Forasiepi, 2018;
Fig. 22).

Los nuevos analisis filogenéticos realizados en este tra-
bajo brindan novedades, que tienen implicancias mas alla
de las relaciones entre los canidos (Figs. S7, S8 y 22). Con
respecto a los aspectos cladisticos, un primer resultado que
contrasta con trabajos anteriores (e.g, Prevosti, 2006, 2010)
es la no monofilia de los canidos sudamericanos, quedando
los zorros (Lycalopex, Atelocynus microtisy Cerdocyon thous)
por fuera de un clado conformado por el resto de los Canini.
En la topologia de la Fig. S7 Ch. brachyurus y Dusicyon con-
forman un clado que es hermano de los zorros sudamerica-
nos mencionados, pero en la otra topologia (Fig. S8) son los
sucesivos grupos hermanos de un clado que contiene a los
canidos hipercarnivoros de América del Sur y a otros de
América del Norte. En la primera topologia, Lycaon es el
grupo hermano de este clado de canidos hipercarnivoros,
mientras que en la segunda se ubica en la posicion “tradi-
cional” (e.g, Perri et al, 2021), como grupo hermano de Cuon
alpinusy Canis stricto sensu. Sin embargo, estas variaciones
topologicas podrian estar condicionadas, al menos en parte,
por la ausencia de datos genémicos para la gran mayoria de
los canidos sudamericanos.

Con respecto a los canidos objeto de este trabajo, los re-
sultados son en gran medida congruentes con los trabajos
previos (e.g, Prevosti, 2006, 2010), con las salvedades ya
mencionadas vy la inclusion de los Xenocyon de América del
Nortey “T." floridanus en el mismo clado (Figs. S7, S8, 22). El
arbol de las Figs. S8 y 22.1 son, en este aspecto, los mas
congruentes, pero “Ca.” gezi forma un subclado con los
taxones de los dos sitios de Orocual, un clado conformado
por las dos especies de Xenocyon presentes en América del
Norte y “T." floridanus (como grupo hermano del taxén del
sitio S16 de Orocual). En el otro arbol (Figs. S7 y 22.2), este
clado de canidos hipercarnivoros forma una estructura pec-
tinada donde Lycaon, Speothos, Protocyon spp. v T. platensis
son los sucesivos hermanos de los taxones de los sitios de
Orocual y los taxones de América del Norte. La posicion de
X. texanus en un clado junto a Protocyon recuerda la hip6-
tesis de J. L. Kraglievich (1952a) quien ubicé a esta especie
en este Gltimo género. Como fue discutido previamente
(Prevosti, 2006, 2010), hay que considerar el hecho de que
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Figura 22. Dos arboles filogenéticos simplificados,
superpuestos al registro fosil de los canidos estudiados
y los datos de divergencia molecular. Las ramificaciones
del arbol no representan tiempo. Las barras que se
encuentran en las ramas de los taxones terminales
representan el registro fosil de cada uno. Las barras
blancas corresponden al registro de América del Norte y
Central vy las negras y grises, a América del Sur. Las
barras grises indican que hay fosiles para ese periodo,
pero no hay certeza de la edad concreta de los mismos
dentro de ese rango temporal. Los signos de pregunta
representan la incertidumbre sobre la antigliedad de
algunos fosiles. Los nimeros en algunas ramas de los
arboles corresponden a las fechas de divergencia
molecular (Perini et al, 2010; Perri et al, 2021; Austin et
al, 2013; respectivamente). Los biocrones de los taxones
ausentes en América del Sur fueron tomados de Tedford
et al. (2009). Xenocyon lycaonoides corresponde a los
especimenes encontrados en América del Norte, los
cuales fueron asignados a esta especie por Tedford et al.
(2009). Véase también Informacion Suplementaria online
1 Figs. S7-S8.



varios de estos taxones (ie, taxones de Orocual, Xenocyon
de América del Norte y “T." floridanus) solo se conocen por
restos muy incompletos. Mas adn, principalmente presen-
tan como caracteres observables estructuras que son rela-
tivamente variables y estan estrechamente asociadas con
la dieta (e.g, Van Valkenburgh, 1991; Prevosti, 2006). Esto
podria explicar por qué estos taxones—y Lycaon en una de
las topologias—son incluidos dentro del clado de Speothos,
"Ca." gezi, Theriodictisy Protocyon. Es necesario el hallazgo y
estudio de ejemplares mas completos, asi como la inclusién
de otros taxones del Viejo Mundo, para evaluar los resulta-
dos obtenidos y los problemas planteados.

Las nuevas topologias tienen importancia en la recons-
truccion de la biogeografia del grupo y su ingreso a América
del Sur. Estos resultados son congruentes con las hipotesis
previas de varios ingresos independientes de canidos al
continente (Prevosti, 2010; Prevosti y Soibelzon, 2012;
Prevosti vy Forasiepi, 2018), aunque indicarian que el esce-
nario es mas complejo que lo previamente inferido. Una
optimizacion, mediante el algoritmo de Fitch (1971), de la
presencia de los canidos en América del Sur sobre las topo-
logias obtenidas con el programa TNT (véase mas arriba),
muestra que se requiere de al menos un ingreso indepen-
diente para U. cinereoargenteus, A. dirus, los zorros sudame-
ricanos (junto o no a Chrysocyon + Dusicyon), mas uno o mas
eventos en el clado de los canidos hipercarnivoros (Infor-
macion Suplementario online 1 Figs. S15 y S16; la recons-
truccion de Ameérica del Sur para la base de Canini de la Fig.
S16 no es mas que la consecuencia de la ausencia de taxo-
nes no incluidos en la filogenia). Una topologia (Fig. S15) re-
quiere entre uno y cuatro (Speothos, P. troglodytes, ancestro
del resto de los taxones, taxén de Orocual S16) ingresos in-
dependientes a América del Sur. Esta reconstruccion tam-
bién implica tres (ancestro de Xenocyon de América del
Norte, “T." floridanus y taxon del sitio Orocual S16, mas P.
troglodytes y Speothos) o cuatro (ancestro de Xenocyon de
América del Norte, "T." floridanus, P. troglodytesy Speothos)
"re-invasiones” de América Central/Norte, respectivamente.
La otra topologia (Fig. S16), indica un solo ingreso a América
del Sur y entre tres y cuatro eventos hacia América Central
y del Norte. Si se contempla el registro fésil y se fuerza la
raiz del clado de los canidos hipercarnivoros con el estado

del taxdén mas antiguo ("T." floridanus, América del Norte; Fig.
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22), la topologia de la Fig. S16 implicaria numerosos ingre-
sos independientes a América del Sur (algo similar ocurriria
si se acepta la inclusion de "Ch." nearcticus en Chrysocyon,
pero véase Prevosti, 2010), mientras que en la de la Fig. 515
estos se reducirian considerablemente. Esta segunda topo-
logia es claramente mas congruente con respecto al regis-
tro fosil del grupo (Fig. 22.1). Como se discutid mas arriba, es
necesario encontrar especimenes mas completos de estos
canidos fragmentarios de América del Norte y de Venezuela
para contrastar estas hipotesis y resolver las problematicas
filogenéticas y biogeograficas que persisten. En este con-
texto, el ingreso de Canis s.s. ocurrid durante el Holoceno,
mediante la introduccién de Ca. familiaris Linnaeus, 1758 por
accién antropica (Prates et al, 2010).

Los grandes canidos aqui estudiados cumplieron un
importante papel en los ecosistemas del Cuaternario de
América del Sur, siendo parte del gremio de los depredado-
res hipercarnivoros y teniendo, muy probablemente, estra-
tegias de grupo para cazar mamiferos medianos y grandes
(v juveniles de megamamiferos; véase Van Valkenburgh,
1991; Prevosti y Palmqvist, 2001; Prevosti, 2006; Prevosti y
Vizcaino, 2006; Prevosti y Forasiepi, 2018). Los grandes ca-
nidos hipercarnivoros fueron diversos durante el Pleistoceno
en este continente, probablemente por la limitada presen-
cia de otros grandes carnivoros (Van Valkenburgh, 1991). Sus
Gltimos representantes desaparecen a finales del Pleistoceno
como parte de la extincion de mamiferos finipleistocena
(Prevosti vy Forasiepi, 2018). Lamentablemente, el registro
fosil solo permite analisis de grano grueso sobre las rela-
ciones paleosinecoldgicas de estos canidos y su potencial
competencia intragremio. Es claro que convivieron con ti-
gres dientes de sable (Smilodon Lund, 1842, Homotherium
Fabrini, 1890), otros grandes felinos— Puma Jardine, 1834,
Panthera onca (Linnaeus, 1758)—y osos de rostro corto
(Arctotherium Burmeister, 1879; Prevosti, 2006; Prevosti y
Vizcaino, 2006; Prevosti y Forasiepi, 2018), contexto en el
cual la conformacion de jauria habria sido positiva para com-
petir con estos depredadores de mayor tamano. En cuanto
a la competencia entre los mismos canidos, es légico pensar
que las especies mas grandes (A. dirus, T. platensis, " Ca." gezi)
desplazaban a las de menor tamano (e.g, P. troglodytes),
aunque la diferencia de porte permitiria minimizar la misma

y facilitar la estructuracion del gremio (cf. Prevosti, 2006;

181



/0
_APA ‘ Publicacion Electronica - 2023 - Volumen 23(1): 78-192

Prevosti y Vizcaino, 2006; Prevosti y Forasiepi, 2018). Sin
embargo, son muy pocos los sitios que contienen mas de
una de estas especies. Para la regién pampeana se encuen-
tran en un mismo sitio T. platensisy P. scagliarum'y, en el
sitio S20 de Orocual, A. dirus y otra forma de canido hiper-
carnivoro de gran tamano (véase mas arriba; Ruiz-Ramoni
et al, 2022). Su amplia distribucioén geografica y los datos
cronologicos existentes también sugieren que A. dirusy P.
troglodytes podrian haber coexistido (Prevosti y Rincéon,
2007). Sin embargo, la ausencia de datos indicadores de an-
tigiiedad precisos y estudios tafonémicos que permitan ex-
plorar la promediacion temporal de los yacimientos impiden

corroborar la coexistencia en simpatria de estas especies.
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