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L. C. Gaetano Resumen

Argentoconodon fariasorumun mamaliaforme del Jurasico de Patagonia,
Argentina: descripcion, relaciones filogenéticas e implicancias evolutivas y

paleobiogeogréficas

Resumen

Los triconodontes son un conjunto parafilético de mamaliaformes mesozoicos
caracterizados por la presencia melariformes labiolingualmenteomprimidoscon al
menos tres cuspides principales mesiodistalmente alineBdtxs taxones han sido
registrados en rocas del Tridsico TardiGretacico Tardio, encontrandose mayormente
representados en los continentes del Hemisferio Norte. Los triconodontes son
principalmente conocidos a partir de restos dentarios aislados, aunque se han hallado
especimenes mas completSgsestudia en esta tesasArgentoconodotfiariasorum del
Jurdsico de #&agonia, Argentina, uno de los triconodongandwanicos mejor
representadostodos los elementos recuperadis., denticion, dentario y fémugon
detalladamente descriptgsse aborda un analisis comparativo de los mismos en el
contexto de los tricommntes. Adicionalmente, se reconstruye parcialmente la
musculatura asociada al fémur y se calcula la masa cogmaiimad de este taxon.
Algunos aspectos paleobiolégicos degentoconodontambién son explorados, en
particular su dieta y habitos locoroots. Se realizan dos andlisis filogenéticos
considerando un amplio muestreo taxondmico y de caracteres orientados arddscida
relaciones de parentesco entre los triconodontes y sus relaciones con otros
mamaliaformesA partir de los cladogramas masgmoniosos obtenidpse evallan
los probables eventos vicariantes y la existencia de barreras a la dispersion afectando a
los mamaliaformes analizados a través aes @nalisis biogeograficos.€, Tree
Reconcilation Analysis y Spé&il Analysis of Vicariance)Varios taxones reconocidos
previamentecomo triconodontes sore-interpretadosa la luz de toda la evidencia

disponible.

Palabras clave:

TRICONODONTE-JURASICO-ARGENTINA —FILOGENIA — BIOGEOGRAFIA



L. C. Gaetano Abstract

Argentoconodon fariasoruma mammaliaform from the Jurassic of Argentina:
description, phylogenetic relationshipsand evolutionary and paleobiogeographic

implications

Abstract

Triconodonts are a paraphyletic array Miesozoic mammaliaforms. They are
chaacterized by the presence of labiolingually compressed molarifafithsat least
treemesiodistally alignednain cusps. Triconodonts have been found in Late Tri&ssic
Late Cretaceous rocks, mostly in Northern Hemisphere landmadssgare mainly
known from isolated teeth; however, more complete specimens are known.
Argentoconodotfiariasorum from the Jurassic of Patagonia, Argentina, one of the best
represented triconodonfsom Gondwana, is studied hewll the elements recovered
(i.e., teeth, lowefjaw, andfemur) are described in detail and a comparative analysis is
performed Additionally, the femoral musculature is partially reconstructed and the
body mass estimated. Sonpaleobiological aspect®f Argentoconodonare also
explored in particular alimentary and locomotory habits. Two phylogenetic analyses
are performed considering a broad taxonomical sample and numerous characters in
order to elucidate the phylogenetic relationships among triconodonts and their
relationships with other mammaliafosm On the basis of the most parsimonious
cladograms found, two biogeographical analyses {TreeReconciliationAnalysis and
Spatal Analysis of Vicariance) are conducted as to evaluate the probable vicariant
events and the presenoé dispersal barriar affecting the analyzed mammaliaforms.
Severaltaxa previously recognized as triconodonts anaterpretedconsideringall the

available evidence.

Key words:

TRICONODONT—-JURASSIC-ARGENTINA —PHYLOGENY -BIOGEOGRAPHY
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Cap. I-Introduccién

“Because we all love mammals

[porque todos amamos a los mamiferos )

Dr. Z.-X. Luo
Paleontélogo contemporaneo

especialista en evoluciGgnamaliana
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| presente trabajo fue desarrollado en el Laboratorio deoR@logia de
Vertebrados a cargo de la Dr@. Marsicano del Instituto de Estudios
Andinos “Don Pablo Groeber” (CONICETen el Departamento de
Ciencias Geoldgicas de la Facultad de Ciencias Exactas y NatWwalesrsidad de
Buenos Aires.
Esta Tesis de Doctorado esta enmarcada en un proyecto mas abarcativo y a largo
plazo tendiente al esclarecimiento de las relaciones filogenéticas entre los

mamaliaformes basales su diversiddidtribucion y evolucion.

[.1. Objetivos
l.1.a. Objetivos generales

El objetivo general de esta tesis es aportar nuevos datos a la discusion del origen y
diversificacion de los mamaliaformes a través del estudio Adgentoconodon
fariasorum Rougieret al, 2007c. Btetaxon fue previamente descripto en base a un
anico molar aisldo (Rougieret al, 2007¢ MPEV-PV1788),mientras que al presente
fariasorumesta también representado por varios especimenes adicidBaktanoy
Rougier, 2011)convirtiendose en uno de los mamaliaformes mejor representados del
lapso Jurasice- Cretacico Tempranode GondwanaComo resultado de este trabajo de
tesis se espera contribuir al esclarecimiento de las relaciones filogenéticas entre los
mamaliaformessu diversidaddistribucion paleogeograficpaleobiologia y evolucién

temprana

I.1.b. Objetivos particulares

Los aportes originales de esta tesis:

(1) la descripcion morfolégica detallada degentoconodoriariasorumen el contexto
de la filogenia de los triconodontes;

(2) la propuestade hipotesis relativas a la biologia Aegentoconodoren base al
analisis de las estructuras esqueletarias;

(3) la generaciéon de hipédtesis filogenéticas taxondmicamente mas inclusivas y
corsiderandaun mayor nénero decaracteregjuelas publicadas hasta el momento
con el fin de estudiar el impacto defariasorumy otros triconodontes en el marco

filogenético generalallos mamaliaformes mesozoicos;

—3-



L. C. Gaetano Cap. I-Introduccién

(4) el andlisis de los patrones de distribucion espeigeoralde los mamaliaformes
basales de forma de realizar inferencias paleobiogeograficas; y

(5) la revision de varios taxones déconodontes mesozoictsniendo en cuentada la
evidencia disponible hasta el momerermitiendo evaluar las identificaciones y

asignaciones taxonomicas previas.

I.1.c. Hipdtesis de trabajo

Considerando los estudios previos (Rougte., 2007¢c; Gaetano, 2008; Gaetano y
Rougier, 2011) y los objetivos propuest@® plantearorcinco hipétesis de trabajo
principales a evaluar durante el transcurso de esta tesis:

(1) A. fariasorumposee un mosaico de caracteristicaslowiferencian del resto de los
mamaliaformes conocidos;

(2) A. fariasorum asi como otros taxones cercanamente relaciona&idascapa de
realizar una locomocién de tipo planeadora;

(3) A. fariasorumesta cercanamente relacionado con formas de Africa y Ghasa
parte de un clado derivado de triconoddntidos;

(4) A. fariasorumy Condorodonspaniosson los Unicos triconodontes mesozoicos

conocidos representados en Ameérica del Sur; y
(5) los patrones de distribucién espatgdaiporalde los triconodontes derivagice

condicen con khipotesis filogenéticapropuestasn el presente trabapmr lo que

no existen linajes fantasma o estos son de longitud minima

|.2. Introduccion a la tematica de estudio

Principalmente conocidos a través de especimeeésHemisfeio Norte los
triconodontes son un conjunto heterogéneo de taxones caracterizados por la presencia
de molariformes labiolingualmente comprimidos y al menos tres cuspides alineadas
mesiodistalmenteLa mayoriaestan representadpsr restos dentarios y mdibulares
por lo que las relaciones filogenéticas entre estos taxones se basan principalmente en el
estudio de su denticidEste hecho en conjunto con la morfologia generalizada de sus
molariformes dificulta su inclusion en analisis filogenéticos taxocamente mas

abarcativos
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Actualmente existe acuerdo en cuanto a que los triconodontes son un conjunto
parafilético que incluye informalmente a varios de los mamaliaformes mas basales
(morganucodéntidos) y a un conjunto de formas relativamente derivadisss{aos y
triconodontidos) Las relaciones entre estos Ultimos no estan resueltas y mientras que
algunos proponen su inclusién en un grupo monofilgtittos sugieren que algunos de
estos taxones estarian mas cercanamente relacionados con los ueriosngotros
triconodontes representando un estadio intermedio incipiente entre la denticion
plesiomoérfica de tipo triconodonte y los molariformes con cuspides dispuestas

triangularmente de los taxones mas derivados.

[.2.a. Mammalia, los mamaliaformes y la problematica de los triconodontes

Los mamiferos son un grupo de animales extremadamente diverso de distribucién
cosmopolita cuyos representantes habitan todos los ambientes (ND®@tk Carous
Linnaeus(1758) fue el primero en reconocer a los mamiferos como un cohesivo de
formas diferentes a cualquier otro ser vivo conocido, es decir como un grupo isural.
acuerdo a este autgrara ser incluido en Mammalia Linnee 1758 un animal debia
poseer: un corazén con dos auriculas y dos ventricdoge roja caliente; pulmones
que respiran ritmicamente; mandibulas suspendidas como en otros vertebrados pero
‘cubiertas; i.e., con musculaturgen oposicion a las mandibulas “desnudas” de las aves;
pene intromitentdas hembras son viviparas y secretan leche; los medios de percepcion
gustq olfato, vista, oido y tacto; el integumento constituido por petpge son escasos
en los mamiferos tropicales y alin menos abundantes en los acuéaticos; cuerpo soportado
por cuatro miembros excepto en las formas acuaticas en las cuales se dice que los
miembros posteriorese habrian fusionaden una coldtraducido al espafiol a partir de
la version en inglés de Gregory, 1910).

Si bien la eleccion de los atributos quermitirian reconocer a un mamifero han
variado en etiempo(e.g., Linnaeus, 1758Fakui y Guihai 1933;Kermack y Musseft
1958; Simpsonl1959,1960; Reed1960; Van Valen1960; Macintyre1967; Hopson y
Crompton,1969; Crompton1974; Crompton y Jenkind979; Kermack y Kermack
1984; Crompton ySun, 1985 Gow, 1985; Clemens y Lillegraven1986; Hopson y
Barghusen 1986), la identificacion de ejemplares actuales como mamiferos es
relativamente sencilla y no se han reportado asignaciones incorrectas al menos en los
altimos 200 afios (Rowe, 1988).
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Los mamifeos son uno de los grupos con mayor representacion en el registro fosil
y Su surgimiento entre los sinapsidos no mamaliasosio de los procesos evolutivos
graduales mejor registrad@sg., Liu y Olsen 2010).Sin embargpen la actualidadno
existe cosenso sobre qué taxones extintos deberian considerarse mar(efgros
Rowe 1987, 1988, 199&emp 1988,2005; Hopson1991; Miaq 1991;Wible, 1991,

Lucas 1992;Meng 1992;Lucas y Lug 1993; Luqg 1994;Mckenna y Bell 1997;Luo,

et al, 2002; KielanJaworowskaet al, 2004). La causa de tal desacuerdo esta
relacionada con la falta de consenso en cuanto a la definicion del taxon Mammalia
(véase Rowe y Gauthied992), que lleva indefectiblemente a la imposibilidad de
acuerdo con respecto adms son &s caracteristicas diagnéstiades los mamiferos
(Rowe 1988).

Patterson y Rosen (197 pauthier (1984 1986), Gauthieret al (1988, 1989),
Rowe (1988) y de Queiroz y Gauthier (1992) sugirieron restriagaplicacion de
nombres ampliamente utilizadosomo Mammalia) al grupo coron®e este modo
aumentaria la precision y estabilidad taxonémica debido a que la evidencia aportada por
ejemplares fosiles no alteraren generallas relaciones entre las formas actualesny
el caso de los mamiferosstadefinicion conservaria la intencidon original de Liana
de hacer referencia a las formas actuales (RAW&8). Ademas esta convencion
promoveria la estabilidad y seria altamente informativa dado que los organismos
actuales pueden ser analizados com gilatalle en comparacion con los extintos
(Gauthieret al, 1989).En este contexidRowe (1988) propusbmitar Mammalia al
clado que incluye al ancestro comin mas reciente de monotr@Emas y todos sus
descendientesAsimismq sugirié la utilizaciondel nombre Mammaliaformes para
designama un grupo monofilético que incluyeMorganucodonMammalig su ancestro
comun mas reciente y todos sus descendidfigs 1.1). De esta formaMammalia
comprende al grupo corona y Mammaliaformes inclagemas a un conjunto de
taxones basales a Mammalia cercanamente relacioadmomamiferoge.g., Mckenna
y Bell, 1997;Luo, etal., 2002;Kielan-Jaworowskaet al., 2004 Kemp 2005).

El primer descubrimiento de un mamaliaforme mesozoico data de 1764 cuando Sir
Christopher Sykes reportd el hallazgo kstosfosiles en Stonesfield SlateGran
Bretafia Sin embargp no fue hasta algunas décadas despuésvagues de esos
ejemplares fuem reconocidos commamiferos(Buckland 1824)y asignados a un
triconodonte Anphilestesbroderipii Owen 1859 (véase mas abajd&jl reporte de un

mamaliaforme en la Era Mesozoica no pasO desapercibido y generd acaloradas

—6—
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discusiones (véagewen 1846, 1871Goodrich 1894 Gregory 1910 y Simpson, 1928

para unsumarig. La procedencia estratigrafica del espécimen como proveniente de
rocas jurasicasstaba bien sustentada (Goodrit894) asi como también lo estaba la
naturaleza molariforme des dientesen la mandibula d&mphilesteOwen 1838,

1842). la evidencia eventualmentestdté en un cambio de paradigmnaconociéndose

gue dinosaurios y mamifergsnsuato habiansido coetaneos duranteMkesozoicolLa
existencia de mamaliaformes mesozoicos fue aceptada y no ha sido cuestionada en

circulos cientificos desde mediados dglasXIX.

Figura 1.1. Cladograma simplificado de los grandes grupos de mamaliaformes de acleerdesaltados
obtenidos ensta contribucién (véase Capitulo.\ps letras en los nodos indicas clados:M,

Mammalia;y Mf, Mammaliaformes

Entre los mamaliaformes del Mesozqise reconoce unagrupacion de taxones
los que se denomina informalmente triconodanté®s triconodontes estan

principalmente representados por especimenes fragmentasiasnente por dientes
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aislados €.g., Simpson, 1925k; Patterson1951; Fox 1969; Sigogneatussel] 1995;
Cifelli y Madsen 1998; Engelmann y Callispt998; Heinrich1998; Prasad y Manhas
2002; Martin y Averianoy2007,2010; Hookeet al, 2011 Gaetao y Rougier 2012).
Solo recientemente se han descubierto especimenes mas completoscasiones
articulados hallados en China en rocas del Jurasico y Cretacat@a(Jil999; Menget
al., 2006, 2011Luoet al, 2007; Gacet al, 2010).

En los primeros estudios que consideraron a varios de los taxones que hoy
conocemos como triconodontes.e( Amphilestes Phacolotherium Owen 1838,
PriacodonMarsh 1887y TriconodonOwen 1859),estas formas fueron interpretadas
como cercanamente relacionadasrimsgBuckland 1824; Cuvier1825; Prévost1825;
Broderip 1828; Vallencienes 1838; Owen 1846, 1860,1871; Lydekker 1887,
Osborn,1887; Gregory1910).Marsh (1887)fue el primero en sugerir que muchos de
los mamiferos mesozoicos no estarian incluidos en ninguno de los oOrdenes de
mamiferos actuales sino que serian miembros de un orden independiente (
Panthotheria)Sin embargpeste autor no explicitd la inclusion de los triconodontes en
este Ultimo grupo y su diagnosis no es congruente comiasteristicas reconocidas en
ese momento etos triconodontes (véase Simpsd®28, 1929a)La vision de los
triconodontes como un grupo cohesivo de formas mesozoicas independiente de
cualquier otro grupo conocido de mamiferos fue plasmada por Sinp328) quien,
tomando como base los trabajos de Marsh (1887) y Osborn ($88%) las bases de la
clasificacion taxondémica de los triconodontes a través de varias publicaciones a
principios del siglo XX €.g., Simpson 1925a,b, 1928, 1929@pmo resultado & estos
estudios)os triconodontes fueron nucleados en el orden Triconodosivarn, 1888
separados en dos familias Amphilestidasborn, 1888s Triconodontidaéviarsh 1887
(e.g., Simpson, 1929a)Ulteriormente estas dos familias fueron agrupadas etn
conjunto denominado Eutriconodorgar Kermacket al. (1973)como parte del orden
Triconodonta que también incluiri@ntre otros taxonesa los morganucodontidos
(Kiehne, 1949; Kermacket al., 1973). La asociaciéon entre morganucodontidos y
eutriconodotes estaba sustentada originalmente por similitudes en la denticion
(Parrington 1941,1947; Kuhne 1949; Kermack 1955; Peyer 1956). Sin embargp
analisis posteriores llevaron eoncluir que estas formas no estan cagramente
relacionadas sino que repeesanuna asociaciomparafilética(Rowe 1988; Rougieret
al., 1996a2001; Huet al, 1997,1998; Jiet al, 1999; Luoet al, 2001a,b, 2002, 2003;

Kielan-Jaworowskeet al, 2004).De esta maneydos morganucodéntidos constituirian
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un conjunto de mamaliaformes basales mientras que los eutriconodontes serian formas
mas derivadafFig. 1.2).

A pesar de la ambigiedad generada por la ausencia de sinaponsudias
relacionen morganucodontidos y eutriconodgnégsste un consenso general sobre 1o
que se entide por triconodonte i.e, un mamaliaforme con molariformes
labiolingualmentecomprimidosy al menos tres cuspides principales mesiodistalmente
alineadasEstas caracteristicas son posiblemente plesiomérficas para numerosos linajes
mesozoicos y constituyemn patron basal que habria dado lugar a una variedad de
morfologias dentarias (Gregor¥934; Simpsonl1936; Butler 1939; Pattersqnl1956;

Van der Broek1964; Crompton1971).La morfologia basica de un molariforme de
tipo triconodonte ha sido registi@en numerosos linajes de cinodontes no mamalianos
(e.g., Seeley 1895; Crompton 1955; Estes 1961; Romer 1969a,b, 1970, 1973;
Bonaparte y Barberenda975,2001; Russelet al, 1976; Kemp 1979; Lucas y Oakes
1988; Shubiretal., 1991; Abdala1996, 207; Martinez y Fostel996; Martineztal.,
1996; Abdala y Ribeirad2000; Hopson y Kitching2001; Shapiro y Jenkin2001; Sues
2001; Abdala y Gianini2002 Bonaparteetal., 2003, 20052006; Sidor y Smith2004;
Abdalaet al., 2006; Oliveira 2006;Oliveira et al., 2010a,b2011; Das y Gupta2012;
véase también Kemj2005 para una revisionyin embargpestos taxones difieren de
los mamaliaformes triconodontes en la presencia de una Unica raiz en los postcaninos
asi como en otras caracteristicasmo las proporciones entre las cuspides principales
el niumerg posicion,desarrollo y morfologia de las cuspides accesoet®nsion de
cingulos,tamafio relativo de las cuspides cinguladesarrollo y ubicacién relativa de
las facetas de desgaste y duode interrelacion dentalAsimismq entre los
mamaliaformes también se reconocen eventos de homoplasia relacionados con la
morfologia generalizada de los molariformes de tipo triconodaoateparticular
Dinnetherium Jenkins et al., 1983 representa un ejnplo deesta situacion Este
mamaliaforme presenta caracteristicas dentariasogagercan a los triconodontes mas
derivados ypermiten distinguirlo de los triconodontes basaies, fnolariformes mas
comprimidos labiolingualmente con cingulos incongsety relativamente menos
expandidos,cuspulas cingulares comparativamente mas pequeaigpideb bien
desarrollada y similar a la cuspiden tamafipmecanismo de interrelacién dental en el
gue participan las cuspidesy f del molariforme posterigioclusion de tipo alternada

difiodoncia). Por otro lado Dinnetheriumcomparte con los triconodontes basales la
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morfologia deldentario y del petrosaJénkinset al., 1983; Jenkinsy Schaff 1988
Crompton y Lug@ 1993; Rougieetal., 2001, 2007a; Kieladawaowskaetal., 2004).

Aunque el patrén dental caracteristico de los triconodontes es morfolégicamente
simple (Marsh 1887; Osborn 1888a,b),existen hipotesis de homologia (Patterson
1951; Simpson1961; Rougieret al., 2001, 2003aque permiten incluirle en analisis
filogenéticos cuyo objetivo es resolver las relaciones de parentesco de este amplio
espectro de mamaliaformes €@lial., 1999; Luoet al, 2002,2007; KielanJaworowska
et al, 2004; Menget al, 2006; Rougieet al, 2007b; Gacet al, 2010 véase Capitulo
V). Sin embargpla morfologia plesiomorfica que presentan constituye un obstaculo
para comparar a los triconodontes con taxones con dientes més especializadossy muc
caracteres dentarios ampliamente utilizados en analisis cladisticbaxal®es no
triconodontes resultan inaplicables para los dientes de tipo triconodonte (véase
Apéndicelll). Mas aun dada la escasez de restos no dentarios de triconodsaltes
pocos de ellos han sido incluidos en andlisis mas abarcativos{lalp 2002, 2007;
Menget al, 2006; Rougieet al.,, 2007b).

La mayoria de los estudios recientes consideran a los anfiléstidosinanjunto
parafilético de taxonemas cercanamente relacionados a THeaikery Haswel| 1897
gue a los triconodontidos (Rougiet al., 2007a; Montellanet al, 2008; Kusuhashét
al., 2009; Gacet al, 2010;véase mas abajo y Capituld por lo que Eutriconodonta no
representarian grupo natural si se mantiene la composicién taxonomica origiigl
1.2). Sin embargp Eutriconodontaseria un conjunto monofilético si fuese definido
como el grupo mas inclusivo que contiene a aquellos taxones mas cercanamente
emparentados coiiriconodon que con los teriogdefinicion que se seguird en la
presentetesis Fig. 12; véase Kielanlaworowska et al, 2004). De este modo
Eutriconodonta incluye a los triconodontidos y a un conjunto de formas cercanamente
relacionadaspero no a los anfiléstidos.

La familia Triconodontidae fue diagnosticgoer Simpson 1928) por la presencia
de premolariformes asimétricos con diferente grado de curygtueanolariformes
posteriores mas altos que los primeros molariforrtres o cuatro molariformes con
cuspides anteriot] y posterior ) comparables en altura a la caspide princippl i
bien su composicion taxondmica camtedte grupo de triconodontes especializados y
probablemente faunivoros (Simpsori933; Rougier et al, 2001) ha sido
consistentemente recuperado como monofilético (Roegi@r, 2001,2007a; Lucet al.
2002,2007; Kielan-Jaworoskaet al 2004; Huet al 2005; Montellancet al, 2008;

—-10-
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Kusuhashiet al, 2009; Gaoet al, 2010; Menget al, 2011 véase Capitulo V) en
coincidencia con lo propuesto en los trabajos fundamentales de Marsh (1887) y Osborn
(1907).En estaesisse considra queTriconodontidaeonsiste el grupomonofilético

menos inclusivo que contiene al ancestro comuRraeodony Triconodony a todos

sus descendientégease Capitulo V)

Originalmente sélo Priacodon y Triconodon (Simpson, 1925a)bintegraban
Triconodontidae.Actualmente este clado también incluye Erioracodon Simpson,
1928y a un conjunto de formas derivadas incluidas en la subfamilia Alticonodontinae
Fox, 1976, i.e.,, Alticonodon Fox, 1969, ArgentoconodonRougier et al., 2007c,
ArundelconodonCifelli et al., 1999, AstroconodonPatterson 1951, Corviconodon
Cifelli et al., 1998, IchthyoconodonSigogneatRussel] 1995, Jugulator Cifelli y
Madsen 1998,MeiconodorKusuhashetal., 2009y VolaticotheriumMengetal., 2006
(véasecapitulo Vy Tabla 11). Adicionalmente VictoriaconodonMontellanoet al.,

2008 también estaria incluido en esta familia ya due descripto como un
triconodontido no alticonodontino (Montellaret al., 2008); sin embargp en esta
contribucidon se propone una interpretadaiderente Capitulo V y Tabla 1.1).

Alticonodontinae fue creada como una subfamilia monotipica para incluir a
Alticonodon Posteriormentevarios autores (Cifelli y Madset998; Cifelliet al, 1998,
1999; KielanJaworowskaet al, 2004) reconocieron larpbable existencia de un
conjunto derivado de triconoddntidos integrado por formas del Cretacico de Ameérica
del Norte (ie., Alticonodon Arundelconodon Astroconodon Corviconodon y
Jugulaton que fueron incluidas en la mencionada subfamilia (Kidemeowskaet al.,
2004). Alticonodontinae obtuvo soporte cladisticecién en 2007 Rougier et al,
2007a). Adicionalmente Kusuhashiet al. (2009) describieron un nuevo género de
alticonodontino,Meiconodon fundamentando esta asignaciémlos resultados den
andlisis filogenético basado en la matriz de Rougfiet, 2007 véaselabla 11).

Volaticotherium fue descripto como el (nico representante de la familia
Volaticotheriidae del orden Volaticotheria en base a su posicion filogenética como
grupo hermano de un clado integrado por eutriconodomeastituberculados y
trecnoterios (Mengt al, 2006).Sin embargpanalisis incluyendo un mayor niumero de
triconodontesmuestran a este taxdn como miembro de AlticonodontiGaeténo y
Rougier, 2011, 2012; véase Capituly Vabla 11).

SigogneatRussell (1995) considerdlehthyoconodomn triconodontealerivado de

afinidades inciertas a pesar haber reconocido varias caracteristicas compartidas con los
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triconodontidosPosteriormenteMeng et al. (2006) notaromarcadas similitudes entre
Ichthyoconodony Volaticotheriumpero no sometieron esta hipétesis a un analisis
cladistico De forma similay Rougieret al (2007c) sugirieron posibles relacionds
Ichthyoconodorcon Argentoconodonconsiderando a estos taas mas cercanamente
emparentados con los anfiléstidos que con los triconodénttiedterior hallazgo de
nuevos materiales de&rgentoconodoty la inclusién de este y otros triconodontes en un
analisis filogenético permat sugerir que Argentoconodon Ichthyoconodon y
Volaticotherium forman parte de wuna clado derivado de triconoddntidos
alticonodontinos@aetano y RougieR011, 2012yéase Capitulo V Jabla 11).

Por otro ladpla subfamilia Triconodontinablarsh 1887 ha sido propuesta para
agrupar a aggllos triconodontidos no alticonodontinos (Kieltaworowskaet al.,
2004) (ie., Priacodon Triconodony Trioracodor); sin embargpTriconodontinae ha
sido recuperada evariosanalisis cladisticos como parafilética (Rougemal, 20073a;
Montellanoet al., 2008; Kusuhashét al, 2009; Gaoet al, 2010;véase capitulo V
siendo sus miembros sucesivos grupos hermanos de AltinodoriEimnda presente
contribucién se utilizara informalmente el término triconodontino para referirse a los
miembros tradicinales de esta agrupacion no natural (véase Tabla 1

Meng et al., 2011 describieron &a.iaoconodoncomo una forma cercanamente
relacionada con los triconoddntidoSin embargp de acuerdo a las definiciones
filogenéticas adoptadas en esta contribudidmoconodorrepresentain eutriconodonte
no triconodontido (véase Tabla 1.1).

Los anfiléstidos poseen dientes yugales de tipo triconodonte caracterizadas por |
presencia de cinco cuspides alineadas mesiodistalmente o0 con una incipiente
triangulacion y unaarona dominada por una cuspide maydfaj flanqueada por dos
cuspides B/b y C/c) subiguales entre si y mas bajas que la cuspide ¢gnttah dos
cuspides accesorias de posicion medtat)(y distal O/d) de similar tamafio entre si
(Owen 1871; Simpsoh928, 1929a)Las cuspides/b y C/c divergen de la cuspidé/a
que es aproximadamente eredtas valles entre estas cuspides usualmente no llegan a
separarlas completamentguedando unidas por sus bas€uando presenteel
mecanismo de interrelacion dental entre los molariformes es a través de cuspides
mesiales y distales o de tipo imbricaditsta combinacién de caracteristicas permite
distinguirlos de taxones no triconodontes cercanamente relacionados poydoliee
no constituyen un conjunto na&l en la presente contribucion se hara referencia a estos

taxones informalmente como anfiléstidos (véase Tala 1
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Los taxones considerados anfiléstidn sido recuperados en diversos analisis
cladisticos como sucesivos grupos hermanos de los cladoterios (Reugle2001,
2007ab; Montellanoet al, 2008; Kusuhashet al, 2009; Gacet al, 2010; Menget al,
2011;vease Capitulo Vpero véase Luet al, 2002,2007; KielanJaworowskeet al.,

2004; Hu et al, 2005 para una vision alternatiya)ina propuesta de relaciones
inicialmente sugerida por Mills (1971) bajo un paradigma no cladistico que ha adquirido
mas aceptacion en la actualiddd morfologia observada en los molariformes de los
anfiléstidos y“simetrodontes obtusog(i.e., arreglo triamgular incipiente o de bajo
angulode las cuspides en los molariformespresentaria un estadintermedio entre
aquella presente en los triconodontes con cuspides alineadas mesiodistaltacide

los taxonesmas cercanamente relacionados a los tayies presentan un patron de
triangulos inversose(g., Crompton y Jenkins1968 Crompton 1971; Rougieret al.,
2007Db). Esta hipotesis de transformacion descansa sobre las homologias propuestas
entre las cuspides de un amplio espectro de mamaliaformes R@agieret al., 2003a

para una revision).

La parafilia de los anfiléstidos no es sorprendente si se considera que fueron
diagnosticados originalmente por Simpson (1928) en base a caracteristicas que él
consideraba plesiomorficasg(, premolariformes simétricos y submolariformes y mas
de cuatro molariformes con las cuspitheg c relativamente pequefias comparadas con
la cuspidea). La morfologia dentaria de los anfiléstidos es generalizada para los
mamaliaformes y con pequefias modificaciones podria seiderada como un bauplan
para una gran variedad de formas incluyendo triconodéntisiosetrodontes y
cladoterios (Rougieet al, 2003a, 2007a).

En su definicion original(Osborn 1888a,b),la familia Amphilestidae incluia
Amphilestesy AmphytilumOsbon 1887 (sinébnimo déAmphitheriumde Blainville
1838).PosteriormenteSimpson (192819294 restringio los miembros de este conjunto
a cuatro taxonesAmphilestesAploconodonSimpson, 1925bPhascolodonSimpson,
1925b (sinonimizado conComodonKretzoi y Kretzoi, 2000) y Phascolotherium
Adicionalmente Engelmann y Callisqn1998 describieronTriconolestescomo un
nuevo anfiléstido; sin embargdada la naturaleza extremadamente fragmentaria del
Unico espécimen conocidesta asignacion es dudosa (véasgitGi VII).

Clark et al (1994) sugirieron que el taxdn mexicaBocaconodon tamaulipensis
Montellanoetal., 2008representaba un anfiléstiddin embargpel analisis posterior de

Montellanoet al (2008) muestra 8ocaconodory a un espécimen sin nominar como
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parte de un clado de mamaliaformes basales a los eutriconodontes pero mas derivado
gueMorganucodory afines

Paikasigudodonyadagirii (Prasad y Manhasl997) fue originalmente descripto
como untinodontidoy posteriormente reinterpretado (Pragadanhas 2002omo un
morganucodontidaercanamente relacionadoMegazostrodorCrompton y Jenkins
1968.RecientementdPaikasigudodoriue nuevamente incluido entre los anfiléstidos de
una manera algo arbitraria (Kieldaworowskaet al 2004: 240).

Tendagurodon Heinrich, 1998 fue inicialmente considerado un triconodonte de
afinidades inciertagHeinrich, 1998). Kielan-Jaworowskaet al (2004) lo asignaron
tentativamente a Amphilestidae a pesar de la ausencia de algunas de las caracteristicas
consideradapor estos autoresomo propias de los anfiléstiddan esta contribucion se
incluye aeste taxdén en un analisis filogenéfitwpotetizando que se trata del taxon
hermano d€€CondorodonGaetano y Rougie2012,ambos cercanamente relacionados a
los triconodontes anfiléstido&&etano y Rougie2012;véase Capitulo V)

SigogneatRussell (2003) describié varios dientes aislados y los consigersin
dudas, comanfiléstidos Esta autora dejé a los especimenes en nomenclatura abierta
excepto por unos pocos que fueron asignados al nuevo género y Espetmtherium
polysphenoSigogneatRussel] 2003.

KemchugiaAverianovet al, 2005,conocido por un molariforme superior y otro
inferior, fue inicialmente referido a la familia Morganucodontidae por Leshkilyiret
al. (2003) en base a caracteristicas de los molares supeSoresnbargpAverianovet
al. (2005), si bien tuvieron en cuenta las similitudes reconocidas por Leshcleinakjy
reinterpretaron a este taxén como un anfiléstido principalmenidodabinferencias
relacionadas con el modo de oclusion y a comparaciones con otros taxones.

HakusanodorRougieret al, 2007ay Juchilestessaoet al, 2010fueron incluidos
en analisis filogenéticos que los muestran cercanamente relacionados con los
triconodontes de tipo anfiléstido (Rougétral, 2007a Gaoet al., 2010).

Lopatin et al, 2010 propusieron la inclusion decinacodusLopatin et al., 2010
dentro de la familia Amphidontida8impson, 1925¢unto con Amphidon Simpson,
1925c,Aploconodon Comodon Hakusanodory Juchilestesmientras queAmphilestes
y Phascolotheriumserian miembros de Amphilestidaka justificacion para esta
asignacion descansa en la interpretacion de las propuestas filogenéticas deeRaligier
(2007a) y Gaet al (2010) yen analisis filogenéticos aun no publicados (Lopettial.,

2010).Dado que existen discrepancias en cuanto a la monofilia y composicion de estas
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familias se prefiere no seguir la propuesta de Lopatiral (2010) en cuanto a las
definiciones taxondmica y se considera aAcinacodus como un triconodonte
cercanamente relacionado con las formas de tipo anfiléstido

Una forma probablemente relacionada con los anfiléstidagtheriumzZhouet al.,

1991, fue descripto en base a un dentario con el ultimo molariforme en posicién pero
dafado,del cual se dice habria tenido una morfologia de tipo “anfiléstido” en base a
observaciones de camp@hou et al, 1991). La naturaleza fragmentaria de este
espécimen hace que las comparacionesLid®therium con otros taxoes sean
problematicas; sin embargse ha sugerido que morfolégicamente recuerda a los
simetrodontes com&obiotheriodonTrofimov, 1997 oZhangheotheriunHu et al,

1997 (Averianov2002; KielanJaworowskaet al, 2004).

Las afinidades con respecto a ottnsonodontes ddeholodensli et al, 1999y
YanoconodorLuo et al, 2007 (integrantes de ldamilia Jeholodentidae Luet al.,

2007 por un lado y dé&sobiconodonTrofimov, 1978y Repenomamuki et al, 2000
(incluidos en la familia Gobiconodontidae ChgwRich, 1984)por el otrg son aln
causantes de controversia entre los especialisbgendo sido asociados por diferentes
autoresa los triconodontidos y a los anfiléstidas €t al., 1999; Rougieet al., 2001,
2007a,bWwanget al, 20QL; Hu, 2006; Menget al, 2006; Luoet al 2007; Montellano
et al, 2008; Kusuhashiet al, 2009; Menget al 2011 véase Capitulo V)
Adicionalmente se han descripto un conjunto de formas que estarian cercanamente
relacionadas cofsobiconodory Repenomamug.e., FerganodonMartin y Averianoy
2007, Hangjinia Godefroit y Gug 1999, HuasteconodonMontellano et al, 2008,
Klamelia Chow y Rich 1984 y MeemanodonMeng et al, 2005 Tabla 11).
PosteriormenteFerganodony Klameliafueron incluidos en una familia indepenaie

de eutriconodonte&lameliidaeMartin y Averianoy 2007.Las afinidades filogenétisa
los klamélidos no han sido evaluadas filogenéticameseembargplas similitudes
morfolégicas con los gobiconododntidssgieren que se trata de taxones cercangame
relacionadogvéase Capitulo VII)

Otro taxén de afinidades problematicasDgskritodonSigogneatRussel] 1995.
Descripto como un triconodonte de afinidades incie(@igogneatRussel] 1995;
Prasad y Manha002 fue luego asociado a los eutricaoates (KielanJaworowska
et al, 2004); sin embargamo pudo establecerse si esta mas cercanamente emparentado
con los triconodontidos o con los anfiléstidos debido a su pobre registta presente

contribucién se propone una interpretacion adicion@l ignplica queDyskritodonno
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estaria cercanamente relacionado con los triconodontes derivados (véase CHpjtulo V
por lo tanto su inclusién entre los eutriconodontes es dudosa y se prefiere considerarlo
un mamaliaforme de afinidades inciertas (véase Tah)a 1

AustrotriconodonBonaparte, 1986kst representado por un conjunto de dientes
aislados y fue incluido en la familia monogenérica Austrotriconodontidger
Bonaparte, (1992)Kielan-Jaworowskaet al (2004) expresaron que si bien los
especimenesonocidos deAustrotriconodoreran probleméaticosl menos uno de ellos
poseia una morfologia de “triconodonte avanzado” por lo que provisionalmente
consideraron a los austrotriconodontidos como eutriconodontes de afinidades inciertas
(Tabla 11). Por otrolado, las caracteristicas peculiares de los especimenes estudiados
por Bonaparte en comparaciéon con otros triconodontes conocidos asi como el
reconocimiento de similitudes con taxones no triconodontes han provocado que varios
autores cuestionaran las aflades de los austrotriconodontes propuestas por Bonaparte
(Rougieret al, 2002, 201lvéase Capitulo VI

1.2.b. Distribucion espacial y temporal de los triconodontes

Los cinodontes no mamaliaformes derivados y mamaliaformes basalesidos
como tricanodontes basalgg$ig. 1.2) incluyen a un gran numero daxones(Rowe
1988; Wible 1991; Crompton y Luol993; Wible y Hopsonl993; Luq 1994; Rougier
et al, 1996a Ji et al, 1999; Luo et al, 2002 Tabla 12) principalmente de
afloramientos del Tridso Tardio— Jurasico Tempran@iuene 1933; Parrington1941;
Kihne, 1949; Patterson y Olspri961; Rigney 1963; Crompton1964; Crompton y
Jenkins,1968; Freemanl979; Clemens1980,2011; Jenkingt al, 1983; Sigogneau-
Russel] 1983; Yadagiri 1984;Lucas y Hunt 1990; Hahn 1993; Datta y Dgs1996,
2001; Clemens2011; Butleret al, 2012).S6lo un pequefio porcentaje de estas formas
han sido incluidas en analisis filogenéticos y aun no se ha llegado a un cogisenso
cuanto a sus relaciones de parscte(Rougieret al, 2001, 20074, Luo et al, 2002,
2007; Menget al, 2006).La mayoria de estos taxongsn exclusivogiel Hemisferio
Norte (Huene 1933; Parrington1941; Kuhne 1949; Rigney 1963; Freemanl1979;
Clemens 1980, 2011; Jenkinset al, 1983; Sigogneatrussel] 1983; Hahn 1993;
Butler et al, 2012); sin embargcse conocertambién algunosaxones del Hemiferio
Sur, i.e, Erythrotherium de la Formacion ClarenceGrupo Stormberg Lesoto
(Crompton, 1964)Megazostrodomel Grupo Stormberg la Formacion Upper Elliot en
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Lesoto y Sudafrica respectivamente (Crompton y Jenkifg8),y tres taxones de
India: Gondwanodonde la Formacién Tiki (Datta y Dad996) e Indotheriume
Indozostrodorde la Formacion Kota (Yadagidi984; Datta y Dasl996).

Figura 1.2. Cladograma simplificado mostrando las relaciones filogenéticas ptapulesios
triconodontes mesozoicos (véase Capitulold} letras en los nodos indidas clados A,

Amphilestheriafu, EutriconodontaMf, Mammaliaformes

Por otro ladolos triconodontes relativamente derivados (Fij.Tabla 11) cubren
un intervalo temporal desde el Jurdsico Temprano al Cretacico Tardio siendo
particularmente diversos en el Cretacico Tempradio bien restos del Jurasico
Temprano han sido hallados en rocas de ambos hemisfeliabdundante registro
laurésico de los triconodontes derivados contrasta con el reducido numero de formas

gondwanicas.
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El registro de triconodontes derivados en el Jurasico Temprano es muyliuodse
pocos especimenes fueron hallados en México por Montedtrad (2008). Estos
autores consideraron a algunos de ellos como mamaliaformes de afinidaeasinci
dada la poca evidencia disponibieientras que otros fueron incluidos en un analisis
filogenético (cuyos resultados son parcialmente avalados por aquellos obtenidos en la
presente contribucigrvéase Capitulo V)Entre estos ultimgssélo Victoriaconodony
Huasteconodoserian triconodontes derivados.

En el Hemisferio Suyrlos triconodontes derivados del Jurasico Temprano estan
solamente representados por unos pocos dientes aislados pertenecientes a dos taxones
hallados en la Formacion Kotiadia (.e., DyskritodonindicusPrasad y Manhaf002
y Paikasigudodon y por Argentoconodonfariasorum y Condorodon spanios de
Argentina. Existe otra especie del géndbyskritodon (i.e., D. amazighiSigogneau
Russel] 1995),conocida por un unico diente aisladegistrada en afloramientos del
Cretacico Temprano de Marruecds existen@ de un género tan persistente en el
tiempo es improbable (Prasad y Manl2Zd?2); sin embargda naturaleza fragmentaria
de los especimenes conocidos impide el analisis taxondmico detallado de estas formas
(Kielan-Jaworowskaet al., 2004).

En las rocaglel Jurasico Mediolos triconodontes derivad@stan representados
por varios especimenes denphilestesy Phascolotheriumque fueron hallados en
Stonesfield Slate (Formacion Sharps Hill) en Gran Bretafia (Brode8g8; Owen
1838 Simpson 1928). Aunqueexisten ciertas dudas con respecto a si se trata de un
triconodonte, Liaotherium del Jurdsico Medio de China ha sido tentativamente
reconocido como un anfiléstido (véase ndsibg. Adicionalmente, Ferganodon
narynensidMartin y Averianoy 2007de Kirgigan ha sido hallado en rocas del Jurasico
Medio (Martin y Averianov, 2007, 2010)

En el Jurasico Tardjo los triconodontes derivadosestan representados
principalmente por formas del Hemisferio Norfgploconodon Comodon Klamelig,
TriconolestesPriacodony Trioracodor) (Owen 1871; Marsh1879, 1880, 1881, 1887
Simpson, 1925k1928; Rasmussen y Callisd®81; Chow y Rich1984; Engelmann y
Callison 1998), siendd endagurodor(de Tanzania) la Unica excepcion en cuanto a la
distribucion geografic@Heinrich, 1998).

Durante el Cretacico Tempranos triconodontes fueron diversos en LauraSia
particular se han realizado hallazgos en Childar{gjinia Godefroit y Guo 1999;

Jeholodengli et al, 1999;Repenomamu®bustusLi et al, 2000;Gobiconodorediae
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Li et al, 2003;MeemanodorMeng et al,, 2005;VolaticotheriumMeng et al, 2006;
RepenomamugiganticusHu et al, 2005;Yanoconodoriuo et al, 2007;Meiconodon
Kusuhashiet al, 2009;JuchilestesGaoet al, 2010;LiaoconodonMenget al, 2011),
Edados Unidos Astroconodondenisoni Paterson 1951, 1956; Slaughter 1969;

Arundelconodorhottoni Cifelli et al, 1999;Corviconodonmontanensiifelli et al,

1998; Gobiconodon ostromienkins and Schaffl988),Inglaterra TriconodonOwen

1859; Simpsn, 1925a, 1928)Japon HakusanodorRougieret al, 2007a), Mongolia
(Gobiconodon hoburensigrofimov, 1978; Kielandaworowska y Dashzeved998;

Gobiconodon borissiakiTrofimov, 1978; KielandJaworowska y Dashzeved998;

Gobiconodon hopsoniRougier et al, 2001 Gobiconodonsp. Rougier et al, 2001),
Espafia (gobiconodontidae indeCuencaBescos y Canudo 2003) y Rusia
(Gobiconodon borissiakMaschenko y Lopatin1998; KemchugiaAverianov et al.,

2005;Acinacodud_opatinet al, 2010).

En contraposicion abbundante registro en el Hemisferio Norg®lo se han
descripto tres formas deconodontes provenientes dicas del Cretacico Temprano de
Gondwana: Gobiconodon palaios SigogneatRussel] 2003, Ichthyoconodon
jaworowskorumSigogneatRussel] 1995y Kryptotherium polysphenosSigogneat
Russel] 2003, todos ellos representados Unicamente por unos pocos molariformes
aislados

En el Cretacico Tardio la diversidad de triconodontes registrada es mucho menor a
la del Cretacico Tempranba mayoria de los hallgns @AstroconodordelicatusCifelli
y Madsen 1998, Corviconodon utahensis Cifelli y Madsen 1998 y Jugulator
amplissimu<Cifelli y Madsen 1999 provienen de los niveles superiores la Formacion
Cedar Mountain en Estados Unidos los cuales tendrian una Atadno—
Cenomaniano Adicionalmente Alticonodon Fox, 1969 fue reportado de rocas del
Campaniano temprano en Canadé el Hemisferio Syda presencia de triconodontes
cretacicos ha sido sugerida por Bonaparte (4986990, 1992, 1994juien reconocié
dos especies cogenéricasAustrotriconodon mckennai Bonaparte 1986 vy
AustrotriconodonsepulvedaiBonaparte 1992sin embargp esta propuesta ha sido

puesta en duda (véaSapitulo VII).
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Formas de afinidadediscutidas
AustrotriconodorBonaparte 1986
A. mckennaBonaparte 1986 (especie tipo)
A. sepulvedaBonaparte, 1992
DyskritodonSigogneatRussel] 1995
D. amazighiSigogneatRussel] 1995 (especie tipo)
D. indicusPrasad y Manhag002

Gobionodontidos y taxones afies

FerganodorMartin y Averianoy 2007

F. narynensidMartin y Averianov, 2007
GobiconodonTrofimov, 1978

G. borissiakiTrofimov, 1978 (especie tipo)

G. hoburensigTrofimov, 1978)

G. hopsoniRougieret al., 2001

G. ostromiJenkins y Schaff1988

G. palaiosSigogneatRussel] 2003

G. zofiaeLi et al, 2003
Hangjinia Godefroit y Gug 1999

H. chowi Godefroit y Guo, 1999
HuasteconodoMontellanoet al, 2008

H. wiblei Montellanoetal., 2008
KlameliaChow y Rich, 1984

K. zhaopengChow y Rich, 1984
Meemanodomenget al.,, 2005

M. lujiatunensisMenget al, 2005
Repenomamus et al, 2000

R. robustusLi et al, 2000

R. giganticusHu et al., 2005

Tabla 1.1. Estructura sistematica de los triconodontes derivados segin seraosteatagbta

contribucién
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Jeholodontidos
Jeholodengi et al, 1999
J. jenkinsiJi et al., 1999
Yanoconodoruo et al, 2007
Y. allini Luoet al, 2007

Eutriconodonta sensustricto
LiaoconodonMengetal., 2011
L. huiMeng et al, 2011

Triconodontidos
“Triconodontinos”
PriacodonMarsh 1887
P. ferox(Marsh 1880) (especie tipo)
P. fruitaensisRasmussen y Callispd981
P. grandaevusSimpson, 1925b
P. lulli Simpson, 1925b
P. robustugMarsh 1879)
TriconodonOwen 1859 (género tipo)
T. mordaxOwen 1859
TrioracodonSimpson, 1928
T. ferox(Owen 1871) (especie tipo)
T. bisulcus(Marsh 1880)
T. major (Owen 1971)
T. oweniSimpson, 1928
VictoriaconodorMontellanoetal., 2008

V. inaequalisMontellanoetal., 2008

Alticonodontinos
AlticonodonFox, 1969 (especie tipo)
A. lindoei Fox, 1969

Tabla 1.1 (continta). Estructura sistematiaie los triconodontes derivados segln seran tratados

esta contribucién
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ArundelconodorCifelli etal., 1999

A. hottoniCifelli etal., 1999
ArgentoconodorRougieretal., 2007¢

A. fariasorumRougieretal., 2007c
AstroconodorPatterson1951

A. denisoniPatterson1951 (especie tipo)

A. delicausCifelli y Madsen 1998
CorviconodorCifelli etal., 1998

C. montanensi€ifelli etal., 1998

C. utahensiLifelli y Madsen 1998
IchthyoconodorSigogneatRussel] 1995

|. jaworowskoruntSigognealRussel] 1995
JugulatorCifelli y Madsen 1998

J. amplissimu<Cifelli y Madsen 1998
MeiconodorKusuhashetal., 2009

M. lii Kusuhashgetal., 2009 (especie tipo)

M. setoguchiiKusuhashgetal., 2009
VolaticotheriumMengetal., 2006

V. antiquusMengetal., 2006

“A nfiléstidos”
Acinacodud.opatinetal., 2010
A. tagaricusLopatinetal., 2010
Amphileste®©wen 1859
A. broderipii (Owen 1845)
AploconodorSimpson, 1925b
A. comoensisSimpson, 1925b
ComodorkKretzoi y Kretzoj 2000
C. gidleyi (Simpson, 1925b)

Tabla 1.1 (continda). Estructura sistematica de los triconodontes derivados segun seraosteatac

esta contribucién
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CondorodonGaetano yRougier, 2012

C. spaniosgaetano y Rougief012
HakusanodorRougieret al., 2007a

H. archaeusRougieret al, 2007a
Juchilestessaoet al, 2010

J. liaoningensisGaoet al,, 2010
KemchugiaAverianovet al, 2005

K. magnaAverianovet al, 2005
KryptotheriumSigogneatRussel] 2003

K. polysphenosigogneatRussel] 2003
LiaotheriumzZhouet al, 1991

L. gracile Zhouet al,, 1991
PaikasigudodorPrasad y Manhad997

P. yadagirii (Prasad y Manhad997)
Phascolotheriun©Dwen 1838

P. bucklandi(Broderip 1828)
Tendagurodoreinrich, 1998

T. janenschiHeinrich 1998
Triconoleste€ngelman y Callisonl998

T. curvicuspisEngelman y Callison1998

Tabla 1.1 (continta). Estructura sistematica de los triconatks derivados segln seran tratados

esta contribucién
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Triconodontes basales

Adelobasileus.ucas y Hunt1990
BrachyzostrodoisigogneatRussel] 1983
BridetheriumClemens 2011
DinnetheriumJenkinsetal., 1983
EozostrodorParrington 1941
ErythrotheriumCrompton, 1964
Gondwanadormatta y Das1996
HallautheriumClemens 1980
HelvetiodonClemens 1980
Holwellconodon_Lucas y Hunt 1990
IndotheriumYadagiri, 1984
IndozostrodorDatta y Das2001
Megazostrodor€Crompton y Jenkins, 1968
MorganucodorKihne, 1949
PaceyodorClemens 2011
PurbeckodorButleretal., 2012
SinoconodorPatterson y Olsqri961
TricuspesHuene, 1933
Wareolestegreeman1979

Tabla 1.2. Listado de los triconodontes basales
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I1.1 Materiales

Los ejemplares dé\rgentoconodorestudiadosse encuentran depositados en el
Museo Paleontologico “Egidio FeruglioTyelew, Provincia de Chubut, Argentina.

El estudio de otros mamaliaformes filevado a cabo a través de la observacion
directa de especimenes originales y/o copias de los mismos y del analisis bibliografico
Fue posible para el autor analizar directamente los materiales relevantes albergados en
las siguientes instituciones nacicggly extranjerafApéndice 1) American Museum of
Natural History (New York EEUU), Museo Argentino de Ciencias Naturales
“Bernardino Rivadavia” (Ciudad Autonoma de Buenos AirAsgentina) Museo
Paleontologico “Egidio Feruglio” (TrelewArgentina), Museun of Comparative
Zoology (CambridgeEEUU), National Museum of Natural History (Washingt@cC,
EEUU), Natural History Museum (LondoblK), Oxford University Museum of Natural
History (Oxford UK), The Field Museum (Chicag&EUU) y Yale Peabody Museum
(New Heaven EEUU). También fue posiblebservalos ejemplares a cargo del.[3.

W. Rougier en la University of Louisville (Louisvill&EUU).

Il .2. Abreviaturas

Los acronimos utilizados a lo largo de esta contribucion son:
- AMNH , American Museum of Naturalistory (New York EEUU).
- BGS GSM, Booth Museum of Naturalistory (Brighton UK).
- CNHM- PM, Cleveland Museum of Natural History en The Field Musé@micagq
EEUU).
- DINO, Dinosaur National Monument (UtaBEUU).
- FHSM VP, Vertebrate Paleontology Colleatio Sternberg Museum of Natural
History, Fort Hays State University (Hays, Kansas, EEUU).
- GMV, Geological Museum of China (Beijin, Republica Popular de China).
- IGM, Instituto de Geologia, Universidad Nacional Autobnoma de Méfigstricto
Federal, México).
-IVPP V, Institute of Vertebrate Paleontology and Paleoanthropold8gijid,
Republica Popular de China).
- LACM, Natural History Museum of Los Angeles County (Los Anget&dJU).
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- MACN-PV, Coleccion Paleontologia de Vertebradbiiseo Argentino de Ciencias
Naturales “Bernardino Rivaia” (Buenos AiresArgentina).

- MACN-RN, Colecciéon Rio Negro Museo Argentino de Ciencias Naturales
“Bernardino Rivadavia’Buenos AiresArgentina).

-MB Ma, Museum of Natural History of Humboldt University, Institute of
Paleontolgy (Beriin, Alemania).

- MCZ, Museum of Comparative Zoology (Cambridg&UU).

- MPEF-PV, Coleccion de Paleontologia de Vertebrados del Museo Paleontologico
“Egidio Feruglio” (Trelew, Provincia del Chubut, Argentina).

- MSC, Monash Science Centrslonash Univerisy (Victoria, Australia)

- NHMUK M, Vertebrate Paleontology Collection at the Natural History Museum
(London,UK).

- NHMUK R, Vertebrate Paleontology Collection at the Natural History Museum
(London,UK).

- NJU, Nanjing University Paleontology Laboratory (Niagj Jiangsu, Republica
Popular de China

- OMNH, Oklahoma Museum of Natural History (Oklahor&a&UU).

- OUMNH J, Vertebrate Paleontology Collection at f@&ford University Museum of
Natural History (OxfordUK).

- PIN, Borissiak Paleontological Institute ofetfiRussian Academy of Scienagdsoscu,
Rusia).

- PM TGU, Paleontological Museum, Tomsk State University (Tomsk, Rusia).

- SA, Museum National d'Histoire naturelle (Paris, Francia).

- SBEI, Shiramine Board of Education, Ishikawa Prefecture (Japon).

- SMU, Southern Methodist University (Dallas, Texas, EEUU).

- TMM , Texas Memorial Museum, University of Texas (Austin, Texas, EEUU).

- UA, The University of Alberta (Alberta, Canad@).

- UofL, University of Louisville (LousvilleEEUU).

- USNM, Vertebrate Paleontology Collection #te National Museum of Natural
History (WashingtonDC, EEUU).

- VPL/JU/KM , Vertebrate Palaeontology Laboratory, Jammu University, Kota
Mammals(Jammu, India).

- YPM, Yale Peabody Museum (New Heayé&f:UU).

- ZIN, Zoological Institute, Russian Academy of Sciences (San Petersburga). Rusi
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En la presentéesisse utilizaran las siguientes abreviaturas para hacer referencia a
las diferentes piezas dentarias:
- 1, incisivo inferior
- 1, incisivo superior
- ¢, canino inferior
- C, canino superior
- p, premolariforme infaor
- P, premolariforme superior
- m, molariforme inferior

- M, molariforme superior

Los numeros a continuacion de estas abreviaturas especificaloces
correspondiente a la pieza dentaria en cuestan, (Ml debe leerse como primer
molariforme inferi@). En el caso de la férmula dentadi@as nimeros indican el total de
dientes correspondientes a la familia dentaria en cuesti@qg., (
12.C1.P4M4/i2.c1l.p4.m3 debe leerse como dos incisivos superiores, un canino superior,
cuatro premolariformes superigfecuatro molariformes superioreslos incisivos
inferiores un canino inferigr cuatro premolariformes inferiores y tres molariformes
inferiores)

Asimismqg se adopta aqui la terminologia de cuspides utilizada por Crompton y
Jenkins, 1968 donde las cusmd se nombran de mesial a distal comd-a-c-d,

utilizando mayusculas para los dientes superiores (Hij. 2.

Figura 2.1. Esquema representando la nomenclatura de cuspides utilizada
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La denominacion premolariforme y molariforme sera empleada para referirse a
aquellos elementos dentarios que mddatamente se asemejen a premolares y
molares respectivamentede acuerdo a lo propuesto por Jenkins y Schaff (1880
se debe a que la distincién entre molares y premolares responde un criterio neontologi
que establece qua diferencia de los molargl®s premolares son susceptibles de ser
reemplazados por al menos una generacion dentaria (Q\@d0; Ziegler 1971;
Williams etal., 1989; Nowak 1991; Evans1995).En el registro fésjlla diferenciacion
entre estas dos familias dentarias no siempre es, dargarticular debido a que
usualmente se dispone de especimenes incompletos para los cuales no se tiene
informacion sobre el reemplazo dentario (Letoal., 2004).El reemplazo de dientes
relativamente complejos.€., molariformes) se ha documentado en numerosos linajes
mesozoicogOwen 1871; Thomasl887; Osborn1888ay; Simpson 1928; Jenkiny
Schaff 1988; Godefroity Guo,1999; Menget al., 2003a,b2005; Rougieetal., 2003;
Tsubamotoet al., 2004; Huet al., 2005; Luoy Ji, 2005). Porlo tantg con bases
exclusivamente morfolégicas no es posible decidir de manera univoca si un diente es un

molar o un dientdeciduomolariforme

II.3. Preparacion mecanica y observacion de los especimenes

Los ejemplares deArgentoconodonfariasorum estudiados en esta tesison
productode tareasle campantensivas realizadatesde el afio 200¢nh el area de Cerro
Condor, Provincia de ChubutArgentina yllevadas a cabo por equipos de trabajo
liderados por el DrG. RougierLa metodologia de busqueda smtio en fraccionar en
forma de lajaen la medida de lo posiblas rocas correspondientes al nivel fosilifero
de interés a través de golpes de masa y ciRo@lmente el andlisis cuidadoso de las
superficies de fractura generadas|dgar al hallago de restos de interés

Los restos fosiles correspondientes Axgentoconodon fueron preparados
mecanicamente removiéndolos de la matriz rocosa que los comdsta@darea requirid
la utilizacién devarillas enmangadas de acero rapido y widia de difesatiéanetros y
afiladas de acuerdo al trabajo a realiZrfilo de dichas herramientas fue renovado
utilizando discos diamantados en conjunto con una herramienta rotatoria (Dremel
MultiPro® modelo 395) con velocidad regulabliferentes adhesivos y ref@dores
de uso general fueron utilizados en el transcurso de la preparacion de loslLfdsdes
los fésiles fueron montados para su preservacion y esttslias tareas fueron llevadas
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a cabo por el autofL.C.G.)y por el técnico especializado en la preparacion de
especimenes pequeii8s. Leandro Canessa

Tanto la preparacibn mecénica como la observacion orientada al andlisis de las
piezas dentarias fuen realizada mediantela utilizacionuna lupa binoculawild de
hasta 50 aumentos equipada con luz de fibra dptica.

El fotografiado deds piezas analizad&se realizadacon las cdmarafotografica
digitales OlympusStylus 704Qa través de la mencionada lupa binocular) y Nikon D1x
con lenteAF-S Nikkor 24-85mm 1:3,5-4,5G y AF Micro Nikkor 60mm 1:2,8.

Las ilustraciones se realizaron sobre las fotografias digitales utilizando una tableta
digitalizadora Wacom Intuos4.

Los ejemplares fueron medidosediante la utilizacion de la mencionada lupa
binocular a la que se colocd un ocular micrométrico ov@srde escalas graduadas en

0,5 mm.

Il .4. Fuentes de financiamiento

La fuente de financiamiento de este trabajo correspondié a los proyectos:
“Exploracion Paleontolégicade la Patagonia” (Fundacion Antorchas)Resolving
Mammalian Phylogeny with Genomicné Morphological Approaches(National
Science Foundationy “Mesozoic mammals from South America: their impact on
mammalian evolutiofphylogeny and time calibrations” (National Science Foundation)

a cargo del Dr Rougier; “Tetrapodos del Jurasico de Bgbnia: una integracion
filogenética evolutiva y biogeografica” (PICT 2006-01756) a cargo de los.[Bész

Pol y Rougier del que el postulante forma parte como Estudiante Doctgral;
“Paleoambientes y cambios faunisticos a través del limite Paleddesmroico: las
secuencias continentales del Pérmico Supdni@sico del centrmeste de Argentina”
(UBACyYT X 133) a cargo de la DraMarsicano y “Las faunas de tetrapodos
continentales en el intervalo Pérmi€déasico de la Cuenca de San Rafé&ebvinca de
Mendoza” (PICT 07-373) a cargo del.Me la Fuente de los cuales el que suscribe
forma parte en calidad de Miembro del Grupo Colaborador.

Asimismq el autor fue financiado por CONICET a través de becas de Postgrado
Tipo 1y Il, la Fundacién Ciencias Exactas y Naturales a través de subsidios para viajes
Deutsche Forschungsgemeinschaft (DFG) a través de un “Travel Gvargéum of
Comparative ZoologyHarvard University a través de una “Ernst Mayr Travel Grant in
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Animal Systematics”National Museum Natural History Smithsonian Institution a
través de un “Shotierm Visitor Program” Richard Gilder Graduate School at the
American Museum of Natural History a través de un “Collection Study Grant” y Yale

Peabody Museum of Natural History a través deH.Ostrom Grant”
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I .1. Area de trabajo y contexto geolégico

La Cuenca de Somuncura-Canadén AsfatenguCortifias,1996) se halla en el
sector central de la Patagonia septentrional entre los paralelos 49°84°30'S y los
meridianos de 66°00'0 y 70°30’Qa cuenca ocupa aproximadamente0@2 knf
distribuidos en el sur de la provincia de Rio Negro gegtrenortede la provincia de
Chubut. Esta limitada al norte por el Macizo Nordpatagonieo elemento @sitivo
elongado en sentido esteste que la separa de las cuencas Neuquina y del Colorado
mientras que hacia el eststa separada de las cuencas de la plataforma epicontinental
argentina i(e., cuencas ValdéRawson Nirihuau y sectomwffshorede la Cuenca San
Jorge) por el Alto de Rio Chicsierra GrandeHacia el oestdla cuenceaesta limitada
por la Dorsal de Concepcidbhubut,un alineamiento tecténico de orientacion S8-a
NNO-SSE emergido durante la mayor parte de la historia de la Cuenca So&unc
Canadon Asfalto pero que se hunde hacia el sur permitiendo la conexion de la misma
con un sector continental de la Cuenca San Jorge (Cortifias, 1996) (Fig. 3.1).

El origende la Cuenca de Somuncuafiadon Asfaltesta relacionado colos
esfuerzos extesivos a los que estuvo sometido el continente gondwanico a partir del
Tridsico Tardio — Jurasico Tempran@ulminando con su rupturd&n un contexto
regional donde los esfuerzos extensivos presentaron una direccion no estrictamente
perpendicular a las agtias direcciones regmatiticas del basamento se generaron los
depocentros correspondientes a la Cuenca de Somubaidedon Asfaltola cual
puede ser clasificada como de tipo transtensionplliapart”) debido a sus
caracteristicas estructurales y adassu relleno (Silva Nietet al., 2002a,b,2007).En
cada uno de estos depocentrol depositacion responderia a procesos
tectosedimentarios semejantes y se caracteriza por la acumulacisedideentos
lacustres que gradan a fluviales asociados contbasaddepdsitos piroclasticos (Silva
Nieto et al., 2002a,b, 2007). Si bien los depocentros corresponden a cuencas
transtesionales individualesestan en conjunto relacionados a la transcurrencia del
lineamiento Gastre entre el Jurasico Medio y el Cretacico Temprano (Cabalkeyi
2010). La evolucion tectonica de la cuencalmina con una importante deformacion
durante el Terciario relacionada con esfuerzos compresivos que dieron lugazasec
inversos o transpresivos en un modelo combinado con daspknto lateral (Figari y
Courtade, 1993).
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Figura 3.1. Mapa de ubicacion de la Cuer@amuncuréCafiadon AsfaltoModificado de Cortifigs
1996

Cortiflas (1996) reconocio tres unidades diferentes en el basamento de la cuenca
En primer lugarel basamento cristalinque esta constituido por rocas metamaorficas de
mediano a &jo grado y migmatitas de edad presilarica (Caminos y Llamh&:4)
incluidas en el Grupo Valcheta (Nufez al., 1975) y las formaciones Cushamen
(Volkheimer,1964) y Mamil Choique (Sesanh968). También participan granitoides
de igual edad asignadoslas formaciones Punta Sierra (Nufezal., 1975), Mamil
Choique,Catreleo (véaskesta 1970) y Puesto La Potranca (Cheli®73; Chebliet
al., 1976).

La segunda unidad esta constituida por sedimentitas marinas de edad comprendida
entre el Silurico y eDevonico (Cortéset al., 1984),asignadas a la Formacion Sierra
Grande (Harringtonl962) que se apoyan en discordancia sobre el basamento cristalino
y son intruidas por plutonitas asociadas al Ciclo Eruptivo Gondwd&ricalmente las
plutonitas y volcanitas asociadas al Ciclo Eruptivo Gondwanico representan el lapso
Carbonifero TempranBérmico Tardio a Triasico Tarddmurasico Medio siendo la
tercera unidad que conforma el basamento de la cuésizs rocas forman parte de los

complejos Esperanzdos Lomas (Llambias y Rapelal984) y Navarretdreneta
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(Caminos, 1983) y las formaciones Michihuau (Stipani@t al., 1968), Paileman
(Stipanicic y Methql1972) y Lipetrén (Nullp1978).

El relleno de la cuenca de Somunec@aiadon Asfalto responde a lagerentes
etapas de la evolucién de un sistemaifigpostrift (Figari y Courtade1993; Figariet
al., 1996a,b Cortifias 1996).Su historia depositacional comienza con una asociacion
volcanicesedimentaria de edgmermicaa jurasica temprana que corresponde a la fase
de synrift temprano representada por el Complejo Matlifis formaciones Taquetrén
Coyueque,Garamilla Las Leoneras y Puesto Lizarralde y el Grupo Lonco Trapial
(véase Cortifigsl996y Cuneocet al., en prensp Sobre esta sucesion se encuentran las
sedimentitas continentales que responden a las etapas juvenil y terminal dederevol
del graben desarrolladas durante el Jurasico Tempraaadio e incluyen las rocae
la Formacion Cafadon Asfalto (Stipani@tal., 1968). Mediando unadiscordancia
angular yacen los depositos fluviolacustres cretacicos correspondientes a la fase de
postrifto de subsidencia termal asignados a los grupos Chubut (Codigtalttdl979;
Franchi y Sepulvedd983) y Neuquén (Nufiezt al., 1975).Finalmente los depdsitos
terciarios y cuaternarios colmatan la cuenca (Fig&ourtade, 1993).

Los restos fosiles que corresponden al nucleo de esta contribucion han sido hallados
en rocagorrespondientes a la Formacion Cafiadon Asfaftorantes en las cercarda
la aldea escolar Cerro ConddEsta formacion fue reconocida inicialmente por
Piatnitzky (1936) quien se refirio a las sedimentitas en ella incluidas como “Capas con
Estherid. Flores (1948) describid las mismas rocas bajo la denominacién “Seccion
Esqustosa de la Serie PorfiriticaPosteriormenteFeruglio (1949) consideré que la
sucesion correspondia a la seccion superior del Complejo de la Sierra gea Qlete
del ChubutenseFueron Stipanicicet al. (1968) quienes propusieron formalmente
utilizar la denominacion Cafiadén Asfalto con jerarquia formacional para referirse a
estos depadsitos.

La localidad tipo de la Formacion Cafadon Asfalto es el cafiadon homdiiono
aproximadamente 5 km al sur de Cerro Condor (Silva Niegb, 2002 Fig. 3.2).Esta
formacion aflora principalmente a lo largo de una faja de aproximadamente 6 km de
ancho que se desarrolla en ambas margenes del Rio Chubut entre la aldea Cerro Condor
y el Cafiadon Lahuinco (Silva Niegbal., 2002b).Otros afloramientos pueden hafia
en el bloque La Ruedaercano a La Potranca (Corté988,1990); en un sector que se
extiende al oeste de Gastre y al norte de la Sierra de Taquetrén entre Puestl Torres

Portezuelo y Cerro Bayo Chico (Proserpi®78; Figari y Courtadel993); y @ una
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pequeiia area 200 m al este de la Estancia Garcia situada al norte de Gastre (Proserpio
1976, 1978).Asimismq Ardolino (1983) correlaciond con la Formacién Cafiadon
Asfalto un conjunto de rocas depositadas en la Cuenca del Arroyo Rerdwacia

Chubut, reconocidas como parte de la Formacion Santa Anita (Ardoli®83;

Ardolino y Lizuain 1983; Ardolino y Franchil994).Dichas rocas se distribuyen en
pequefos afloramientos al estereste y sur de Bajada del Diablo y al oeste y en las
inmediaiones de Bajada Moreno

Figura 3.2 Mapa de ubicacion de los afloramientos de las Formacion Cafiadon Asfalto

regién de Cerro Condofomadode Cabalieretal., 2010

La Formacion Cafadon Asfalto esta constituida por una combinacion de depdsitos

calcareossiliciclasticos y volcanicose(g., Silva Nietoet al., 2002b) y fue dividida en
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dos secciones estratigraficama inferior y otra superipa las que Silva Nietet al.
(2003) denominaron Miembro Las Chacritas y MiembRuesto Almada
respectivamente

El Miembro Las Chacritagle aproximadamente 250 m de espesor en las cercanias
de Cerro Condorse caracteriza por la presencia de sedimentitas lacustres constituidas
principalmente por depdsitos carbonaticos (representados por calizas homogéneas
silicificadas calizas con nédulos de magadita y calizas con laminacion,atgalpos
biohermalesi{oundstonegstromatoliticos conglomerados intraformacionales y lutitas
negras bituminosas (Silva Nietet al., 2002b; Rougier et al., 2007b,c).
Esporadicamente se reconocen intercalaciones de coladas basaltgesitos
piroclagicos y flujos de detritos que evidencian &xistencia de volcanismo
contemporaneo relacionado con la evolucién de la cuenca sedimentaribasaltos
son de composicion olivinicaen general poseen caracteristicas vesiculares con
amigdalas de calcita y calcedonia y pueden ser macizos o pred&ytancion
columnar.Hacia el tope de la seccion inferior son frecuentes las calizas con grietas de
desecacion intercaladas con bancos de pelitas en los que se reconocen restos de
conchostracosi.g., Estheria sp), calizas con ostracodpos®rechas de desacion y
bancos de yeso (Silva Nietpal., 2002b; Rougieetal., 2007b,c).

Muchos de los taxones hallados en rocas de la Formacion Cafadon,Asfalto
incluyendo aquellos que son la base de la presente contripycmrienen de la
localidad fosilifera de (@eso Rallado (43°24'33,55”S; 69°13'800) sita
aproximadamente a%km hacia el noroeste de la aldea Cerro Céndor (Raalait
2002; Martin y Rauhy2005; Rougieetal., 2007b¢) (Fig 3.3).Rougieretal. (2007¢
sugirieron que las rocas portadsrde fosiles en esta localidad correspondealan
MiembroLas Chacritasaproximadamente a 110 m de la base de la Formacion Cafadéon
Asfalto (Fig 3.4).

En las cercanias de la mencionada localighdiembro Las Chacritas presenta
aproximadamente 175 m despesarEn el sector basal (aproximadamente 80 m) la
sucesion esta dominada por niveles carbonaticos de entre 1 m y 20 m de potencia con
inclusiones de chert intercalad@ntre ellos se intercalan bancos de pelitas bituminosas
gue no superan los 2 m dspesarEn este sector del perfil se han hallado restos fosiles
de vertebradqgsonchostracos y plantdsa seccion media estd dominada por depdsitos
tobaceogle hasta 20 m de espesor intercalados con niveles basalticos que no exceden

los 5 m de potenciaLos términos superiores de la sucesion incluyen bancos
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intercalados de calizas con chert®lascalcareas de espesores comprendidos entre los

5my los 20 m y con restos de vertebrados y conchostracos fosiles.

Figura3.3.Mapade ubicaciénndicando la localidad de Queso RallaBoovincia de Chubut

Argentina Modificado de Rougieet al (2007).

Varios autores (Figari y Courtad®993; Figariet al., 1996a,b Pageet al., 1999)
han considerado el contacto entreHarmacion Lonco Trapial y el Miembro Las
Chacritas de la Formacién Cafadésfalto como transicional mientras que otros
geodlogos (Cortifigs1996; Siva Nieto et al., 2002 Volkheimer et al., 2009) han
reconocido una discordancia angular entre ellasel caso de que en el area de Cerro
Condor, el pasaje de la Formacion Lonco Trapial a la Formacion Cafiadon Asfalto e
transicional y estd marcado poarios flujos basalticosnterlaminados con estratos
lacustres fosiliferos (Cuneet al, en prensa) Si bien no es posibleasignar
inequivocamente al nivel portador de fosiles dedalidadde Queso Rallado a una de
estas unidades formacionaléa presencia de niveles piroclasticos emmiencionada
localidad sugiere que el banco portador de fésiles raoiasttratigraficamente distante

del tope dea Formaciérionco Trapialo de la base de la Formacion Cafiadon Asfalto
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Figura 3.4. Seccion litoldgicaeconstruida de la localidad de Quesd & Formacion
Cafiaddén AsfaltoMiembro Las ChacritadModificado de Rougieetal. (2007¢)
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A la espera de nuevos estudios que permitan resolver esta probleemitecpresente
contribucién se acepta provisoriamente la propuest&alggier et al., 2007cy se
considera que el nivel fosilifero de la localidad de Queso Rallado corresponde al

MiembroLas Chacritas

Il .2. Contenido fosilifero de la Formacion Cafiadon Asfalto

Una abundante paleobiota ha sido registradseeimentitas correspondientes a la
Formacion Cafiadon Asfal{wéase Escapet al., 2008 para una revision)a flora fue
inicialmene reportada por Feruglio (194%ste autoridentifico la presencia de 11
taxonesasignandolos a pteridofitapteridospermofitas y coniferas; sin embarigs
afinidades taxonomicas de los especimenes mencionados por Feruglio fueron
fuertemente cuestionadas posteriormektcépeet al., 2008).Adicionalmente Escapa
et al. (2008) reportaron el hallazgo dequisetales pteridofitas araucamceas
cupresiceassensulato y otras coniferas de afinidades inciertas provenientes de las
cercanias de la localidade Cerro CoéndorAsimismg Volkheimer et al. (2008)
describieron una asociacion de microfosiles integrada por algas verdes cocales
(Botryococcus esporas de zygnemataceaelvdidites spp) y polen de
Cheirolepidiaceae y Araucariaceae

El registro de invdebrados es también muy abundante (véase Cabsigri 2010
y Gallegoet al.,, 2011 para una revision)Los crustaceosestan representados por
conchostracoy ostracodosLos conchostracos hallados corresponden a grupo de los
espinicaudatos, habiéndosemtificadomas de 14 especies (Tasch y Volkheinér70;
Vallatti, 1986; Gallego y Cabaler2005;Cabalerietal., 201Q Gallegoetal., 2011). la
diversidad deostracodoss comparativamente baj@conociéndose representantes de
las familias Darwinulalea y CytheroideaQabaleriet al., 2010; Gallegcet al., 2011).

Los insectos también estan representados en la Forn@aii@uon Asfaltohabiéndose
reportado el hallazgo de capullos correspondientes a los estadios larvales acuaticos del
grupo de los tricopteros (Genistal., 2002; Monferraretal., 2008, 2009)Finalmente

Tasch y Vékheimer 1970,Martinezetal., 2007 yGallegoetal., 2011 comunicarola
presencia gastropodos y bivalvdsos gastropodos conocidos corresponden a los

génerosPotamolithusy “Viviparus' aunque también se ha registrado una forma
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indeterminada de gran tamai@s bivalvos fueron identificados como unionoidecs (
Diplodon) y veneroideos (Sphaeridae y Corbiculidae).

En las sedimentitas correspondientes a la Formacion Cafadén Asfalto se han
hallado numerosos restos de vertebradosre los que se encuentrgreces anuros,
esfenodontedprtugas dinosaurios, pterosaurigsmamiferosMuchos de estos taxones
provienen de la localidad fosilifera de Queso Rallddode se hhalladola asociaciéon
mas diversa de fésiles de vertebrados conocida para la Forr@afiadén Asfalto

Los peces son relativamente abundantes en varios niveles de la sec@iainaiar(
et al., 2010 y estan representados por corstieds y teledsteosBrdas 1942;
Bocchino,1967; LépezArbarello et al., 2002; LépezArbarello, 2004).Baez y Nicolj
2008 describieron un anuro basal perteneciente al clado Saliastgnandolo a una
nueva especie del géneNotobatrachus(i.e., N. reigi). Adicionalmente numerosos
restos de anuros indeterminados han sido hallados en el nivel fosilifero de Queso
Rallada El registro de esfenodontes fue reportado por Apestegaia 2012 quienes
dieron a conocer un nuevo género y especie proveniente de la localidad Qlestm Ra
(i.e., Sphenocondogracilis). Abundantes restos de tortugas también han sido hallados
en la mencionada localidad fosilifer@terli (2008) identificé estos materiales como
correspondientes al nuevo gén@uandorchelysantiqua un taxén relativamenteasal

Los dinosaurios de ladfmacion Cafiadén Asfalto corresponden a ornitisquios
saurépodos y teropodoRauhut y LopeZAlbarello (2008) comunicaron el hallazgo de
restos no diagnosticos de ornitisquios indetermindéos otro ladpespecimenes mas
completos provenientes de la localidad de Queso Rallado permitieron el reconocimiento
de un nuevo heterodontosaumdanidenscondorensidol etal., 2011.Tres taxones de
teropodos hallados en IRormacion Cafadon Asfalto han sido nominadase.(
Piatnitzkysaurus floresi Bonaparte 1979 Condorraptor currumili Rauhut, 2005
Eoabelisaurusmefi Pol y Rauhut 2012). Piatnitzkysaurusy Condorraptor serian
formas cercanamente relacionadas (Smital., 2007) incluidas en el clado Tetanurae
mientras queEoabelisaurusfue descripto como un ceratosaurio de la familia
Abelisauridae (Pol y Rauhu2012).Bonaparte (1979) describié también dos géneros de
saurépodos basaleise(, Volkheimeria chubutensig Patagosaurus fariayihallados en
la mencionada formacioidicionalmente Rauhut (2003) indicdé que podria existir un
tercer taxén de saurépodo aun no descrigistos aislados de pterosaurios han sido

hallados en la localidad de Queso Rallado y en otras localidades cer€atuss
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especimenes se encuentran en poce estudio por o que aun no han sido nados
ni descriptos formalmente.

Una diversa fauna de mamiferos ha sido hallada@sde laFormacion Cafiadon
Asfalto aflorantes en la localidad de Queso Rallado (Taklal3s taxones conocidos
representaraustralosfénidos y triconodontéRauhutet al., 2002; Forasiepiet al.,
2004ab; Martin y Rauhut2005; Rougieetal., 2007bg). Asimismqg se han exhumado
restos dein probable aloterio (Gaetano y Rougier, 2010).

Mamaliaformes
Australosfénidos
Asfaltomylos patagonicuRauhutetal., 2002
Henosferus moluRougieretal., 2007b
Triconodontes
Argentoconodon fariasoruRougieretal., 2007¢

CondorodorspaniosGaetano y RougieP012

Alloterios

Taxoén no descripto (Gaetano y Rougiz910)

Tabla 3.1. Mamaliaformes provenientes de la localidad de Queso Rallado

[l .3. Caracteristicas del nivel fosilifero de Queso Rallado

El estratoportador de los fésilesn la localidad de Queso Rallads un banco
subtabular aunque de base y techo irregulares de aproximadamente 50 cm de espesor
gue se encuentra fracado naturalmente en blogues anguloEstA compuesto por una
sucesion alternante de depdsitos calcareos y tohdosasuales presentan numerosos
niveles interlaminadosmuy ricos en conchostracos y venas de O6palo irregulares
intercaladas (Rougieet al., 2007c).No es unestrato homogénep reconociéndose
diferencias en cuanto a colodureza,litologia, estructuras primarias y contenjdo
abundancia y modo de preservacion de los restos fodilesesta manerael
mencionadaeestratopuede dividirse eseccionesle entre 5 cm y 20 cm de esped@s

diferentes secciones estan confornaadpor depdsitos laminareg son de forma

42—



L. C. Gaetano CaqCdihtexto geoldgico y estratigrafico

lenticular dado que lateralmente se acufidesaparecen subitamente o pasan

transicionalmente a tener las caracteristicdistintivas de otr& secciones

Verticalmente el contacto entre estas secciormmgede ser transicional o netSe

reconocena grandes rasgpsuatro seccionesiterestratificadatateral y verticalmente;

si bien no se encuentran siempre en el mismo orden relasvposible reconocer la

dominancia deleterminadas secciones diferentesniveles del estratae base a techo

(Fig 3.5):

X SeccionA: Dominael sectorbasal Es blanquecia, con vetas de silice color bordé
bien delimitadascon menor durezque las otraseccionesy en ocasiones presenta
textura arenosa find.os fosiles de vertebrados corresponden a piezas aisladas de
colores claros que si bien generalmente poseen un buen grado de presexvacion
veces se encuentran colapsadasliferencia de lo que ocurre en aisecciones
los restos de vertebrados no estan recubiertos pgratimade 6xido de hierrcEn
esh secciorlos fésiles son menos abundantes que en el rests dedaiones del
estrato de interés

X SeccionB: Capas de aproximadamente 5 cm sigesorde esta secciése hallan en
la base y el techo de nivel fosiliferpero su mayor expresion se encuentra
principalmentepor encima de la seccidh Es violaceo con manchones blancuzcos
y otros grisaceosPresenta ocasionalmente pequefios néduléseasl de color
amarillento y venas o nodulos de silice de color rofroalgunos sectores puede
tener una textura arenosa fina mayoria de los fosiles de vertebrados provienen
de esta seccidihos huesos estan cubiertos por patinade 6xido de hierro y son
de color rojo en su mayori&n generalno hay valvas de conchostracos pero
cuando las hagyforman capas discretas no muy potenfsdemas de elementos
aislados perfectamente preservadoslapsadoso fracturadosi(e., dientes muy
delicados de pterosauridientes de pecesircosauriosdinosaurios y mamiferos
muy pequefigdfragmentos de mandibulas de esfenodortessos postcraneanos
placas de tortugalentarios y maxilares de mamiferos3t seccion es la Unica en
la quese hallaron restoso aisladosi(e., un esqueleto incompleto y parcialmente
articulado de un ornitisquio pequefim esqueleto incompleto y desarticulado de
mamiferq plastrones y caparazoneparciales de tortuga) En la capa
correspondiente a esta seccgiituada en la superficie del nivel se hallan troncos y
restos 0seos fragmentarios relativamente grandes (aproximadamente de 4 cm a 6

cm de diamtro y 20 a 25 cm de largo) algunos de los cuales estdn comprimidos.
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X SeccionC: Ocupa principalmente los términos superiores el.rEs de color gris y
posee vetas de silice rojas irregulares relativamente potentes y a veces no bien
definidas,no pudiéndose separar facilmente la veta de silice del resto de .la roca
Presenta gran dureza y fractura concoides fésiles de vertebrad son mas
abundantes que das seccioned y D y menos que ela B; se trata de elementos
0seosaislados de colores rojo oscuro cubiertos porpéataade Oxido de hierro
Las valvas de conchostracos son escasabtologia reconocida en esta seccém
el componente principal de concreciones esféricas no muy abundantes que pueden
extenderse a todo el espesor del nivel fosilifero

X SeccionD: Menos potente que las a#r seccionefmenos de 7 cm de espes@?
halla usualmente intercalada ctanseccionC enel sector medio y superiatel
nivel. Es blanqueciaa amarillend y, en generalcarece desetas siliceasSe trata
de una coquina integrada por valvas de conchostracos de color amarilesto
valvas son todas de tamafio similao apreciandose fdirencias de tamafio
notorias.Si bien en generallas valvas se disponen horizontalmente paralelas a la
estratificacion algunas de ellas muestran una disposicion ligeramente oblicua a la
estratificaciéon Muchas de las valvas preservartridimensionalicd por no estar
colapsadasLa roca se rompe siguiendo las lineas de debilidad generadas por las
capas de valvasos restos de vertebrados fosiles son escasdsata de elementos

aislados de colores rojizos recubiertos por una patina de oxido de hierro.

[l .3.a. Andlisis de cortes delgados y pulidos

Cortes delgados y pulidos del nivel fosilifdiieeron analizados a través de lupa
binocular, microscopio petrografico y microscopio biologidésto permitié reconocer
parches micriticos de color gris mugcoro concutansde coloracion negruzcg
estructuras tubulares silicificadas observadas en corte trans@2saini de diametio
y longitudinal 0,2 mm de espesor y,@ mm de largo maximo observad&stas
estructuras tubulares poseen una pared defimeleonocible por su mayor
birrefringencia de0,05 mm de espesoffambién se apreciamalvas calcificadas de
conchostracos de 2 mm de espgsfiagments 6seos de gran tamafio relati#n las
regiones cercanas o en contacto con los restos de hueso seateriitansde color

rojizo y esparita granular con suturas cristalinas claramente diferenciadas
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Figura 3.5. Detalle de distintos sectores del nivel fosilifero de la localidad de QuesodRAltad
G. Vista en corte4, C, E, F, G) y planta B, D) de lassecciones AA-B), B (C-D),C (E-G) y D
(G). Abreviaturas: sB, seccion BsC, seccion CsD, seccion DLa flecha erD sefiala un lefio

silicificado en el tope del nivel
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Adicionalmente se observa en la matriz la presencia de escasos cristales de cuarzo de
entre0,2 y 025 mm de largo cuyos bordestan corroido€l cemento esta conformado

por esparita granular y silice microgranular y radial (calcedonia) como intanensos

en las zonas espariticds disposicion del cemento se observa en bandas horizontales
mayormente paralelas entre si ylJdenm de espesajue se intercalan con el material
micritico dando un aspecto de matriz laminada.

Interpretacion—Las regiones micriticas constituirian haatriz original de la
microfabrica por presentaiutans los cuales se asocian a lixiviacion e indiaarla
influencia de aguas probablemente freaticas (Freytet y Vere@€tid).Las estructuras
tubulares se interpretan como filamentos algales debido al rango de tamafio y a la
presencia de una pared externa diferencidizbido a que todas las estructira
tubulares presentan un tamafno simike las atribuye al mismo morfotipo alghh
presencia de esparita granutarresponderia eemento secundari@ bien en general
las suturas de los cristales no se observan claramente defesttgsodria asocirse a
la recristalizacion de la matriz micritica (FIUg&l004). La presencia de esparita
granular con suturas cristalinas claramente diferenciadas asociada a los restos 6seos
podria haber sido un factor influyente en la fragmentacidosdeismosPor dro ladq
la precipitacion dsilicerepresentariana etapa diagenética posterior a la esparitizacion
debido a la silicificacién y disolucion parcial de las zonas espariticas

[l .4. Interpretacion paleoambiental de la regidén de estudio

Los depdsitos del miembro Las Chacritas han sido interpretados como
correspondientes a un extenso paleolago con areas litorales (subambientes ,profundo
somero Yy eulitorial) y marginales (subambientes supralitoral y palustre) amplias (véase
Cabalerietal., 2010).

Cabaleriet al. (2010) realizaron un analisis sedimentoldgico y paleoambiental del
Miembro Las Chacritas en las secciones de los cafadones Las Chasfidite y
Lahuinca Entre ellos el Cafiadon Las Chacritas es el mas cercano al area de estudio
(i.e., la localidad Queso RalladofEn este cafiadgrel Miembro Las Chacritas esta
representado por facies lacustres litorales e infralitorales muy someras (Cabaleri y
Armella 1999) Las areas supralitorales eran extensas y estan representadas por fangos
carbonaticos quee habrian depositado en condiciones favorables para la actividad
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microbiana. Asimismg se registran niveles evaporiticos que indican episodios de
tormentas y periodos secos (Cabadtrl., 2010).Cabaleriet al. (2010) reconocieron

dos zonas en el subdiente eulitoral: una adyacente a la supralitoagbciada a
corrientes suavey otra proximal al subambiente infralitorafectada por la accion de

olas durante los periodos humedos y con indicios de exposicion subaérea en los
momentos de contracciotel paleolagoPor encima de los depdsitos eulitorales se
habria desarrollado un extenso cinturon biohermal (Cabaleri y Armella.200%5)
depositos correspondientes al subambiente infralitoral estan definidos por
packstone/wackestomieos en bioclastos, entre los que se reconocen ostracodos, huevos
de insectos y raices de macrofitiaslicando condiciones muy someras (Cabadtail.,
2010).En esta localidadel analisis sedimentolégico y de los cinturones biohermales
indican que el paleolago fue afeatapor cambios climaticos determinando ciclos de
expansion y contraccién en conjunto con fluctuaciones en la salinidad (Cabaleri
2010).

El nivel fosilifero en la localidad de Queso Rallado corresponderia a un depdésito
supralitoral en un lago pequegigpoco profundo adyacente al cuerpo de agua principal
de la cuenca (Rougieet al., 2007c). la fauna de vertebrados registrada en el
mencionado nivel fosilifero esta integrada por animales acuaticos y terrestnéisma
estd dominada numéricamente peqgefas tortugas acuaticaauros y cocodrilo<sEl
hallazgo de restos de peces y de otros vertebrados acuaticos es mucho menos frecuente
Los fosiles de vertebrados terrestres son relativamente escasos y estan representados por
esfenodontes, pterosaurios, dinosaurios y mamiferos (Raigier2007b,c).

De acuerdo a Rougiat al. (20079 todos los fésiles de vertebrados provenientes
de este nivelasi como los escasos restos de troncos silicificados hallados en el tope del
bancq habrian sufrido algunrgdo de transporte ya que la mayoria de los hallazgos
consisten en elementos aislados; sin embhamyanos pocos casaomo el espécimen
MPEFRPV2363 correspondiente argentoconodon fariasoruny el holotipo del
ornitisquio Manidenscondorensislos reste de un mismo individuo se encuentran
asociados hallandose esqueletos parciales de vertebrados de pequefio a medio tamafio
De este modoes probable que los especimenes hayan ingresado al cuerpo lacustre
como esqueletos completos desde las areas aledasmshyndieran en estdonde
fueran disturbados posteriormente.

El hallazgo de conchostracos relativamente grandes en este nivel indicaria la

existencia de ambientes relativamente estables con periodos favorables para el
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desarrollo de la fauna bentdnica en cuanto a lasi@onds de temperatura y satiad
(Cabaleriet al., 2010).Por otro ladpla presencia de capas extremadamente ricas en
conchostracos se corresponderian con episodios de mortandad en masa asociados al
descenso del nivel del agua que haliado lugar a extensas zonas palustres sensibles a

la evaporacion y desecacion (Cabadtal., 2010).

Il .5. Edad de los niveles estudiados

En el area de la aldea Cerro Condet basamento esta representado por
migmatitas granitoides migmatiticos y granitoides tonaliticos de la Formacién Mamil
Choique (Sesana 196Ravazzoli y Sesana 1977) aflorantes en la sierra de Pichifianes
(véase Cabalestal., 2010: Fig 3 y 4) seguido por los depdsitos lavicos mesosiliceos a
basicos de la Formacion Lonco TiadLesta y Ferello 1972sta ultima formaciose
habria depositado durante el Pliensbaquiboarciano de acuerdo a las dataciones
radimétricas obtenidas por Clnetoal (en prensa)

Sobre la Formacion Lonco Trapial se apoya la secuencia veseaiimentaria de
la Formacion Cafadon Asfaltén base a su contenido paleofloristibstoricamente
se le ha asignado a esta formacion una edad callevidosdiana (Stipaniciet al.,

1968; Stipanicic y Boneftil969; Tasch y Volkheimed970; Musacchiceet al., 1990).
PosteriormenteMasiuk (1991) reconsidero la bioestratigrafia de la unidad concluyendo
que corresponde al Berriasiahauteriviano.Por otro lade Vifia y Seiller (1992) a
través del estudio de microfosiles calcareos y polen consideraron querestaion
deberia ser referida al Jurasico Tardvallati (1993) propuso referirla al Jurasico
Medio, ya que no hall6 palinomorfos que le permitieran asignarle una edad cretacica
temprana Mussachio y Simeoni (1993jhabiendo hallado una asociacion t#ide
ostracodos no marinos y carofitamnsideraron que su edad era jurasica en sentido
amplio. Musacchioet al., 1990 yMusacchig 1995 propusieron una edad calloviana-
oxfordiana para el Miembro Las Chacritas de la Formacion Cafiadon Asfalto de acuerdo
con evidencia microfosiliferaAsimismg Martin y Rauhut (2005)en base a datos
palinolégicos provenientes de sedimentos del mencionado miembro en las cercanias de
la aldea de Cerro Condaroncluyeron que su edad era jurasica media (Callovi&u)

otra parte los estudios palinolégicos realizados en la seccion inferiorCdéadon
Lahuincq situado al sur de la aldea Cerro Céndadican una edad Bajociano a
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Bathoniano temprano para el Miembro Las Chacritas (Volkheghal., 2008). Mas
recientemente Salani (2007) sugirié el miembro inferior de Formacion Cafadon
Asfalto se habria depositado durantdalenianeBajociano (170 + 4, Ma) de acuerdo
a una datacion radimétrica realizada a partir de rocas basalticas aflorantes al norte de la
localidad Cero Coéndor en el Cafadon Los LorosAsimismq dataciones
geocronoldgicas llevadas a cabo pam€oet al (en prensa) en el depocentro Cerro
Condor indican que la depositacidie la Formacion Cafiadon Asfaltbabria
comenzado en el Jurasico Temprano (Toamigy probablemente contind@a durante
casi todo el Jurasico Meditesultados consistentes con los obtenidos por Salani, 2007.
Cuneoetal. (en prensajealizaron datacionageocronoldgicas de alta resoluciém
circones (métodt)-Pb CA-TIMS) provenientesle diferentes unidades de la cuerda
particular interés son los resultados obtenidos de muestras provenientes de la
Formacion Las Leoneras en su localidad tipo (aproximadamente 40 metros por debajo
del limite con la Formacién Lonco Trapial)dg la Fomacion Cafiadén Asfalto en el
Cafadon Lahuincéd (aproximadamente 10 metros por encima de la localidadréosilif
Frenguellj cerca de la base de la formagidastas dataciones indican una edad maxima
de 188946 + 0,096/0,13/0,24 M@Pliensbaquiano) para Formacion Lonco Trapial y
de 178,766 + 0,092/0,13/0,23 M@ oarciano) para los niveles basales de la Formacion
Cafiaddn AsfaltoLa posicion estratigrafica del nivel fosilifero de Queso Rallado no es
conocida con exactitud aunque es posible inferir quensentraria cerca de la base de
la Formacion Cafadén Asfalto (véase mas arribgor debajo de los niveles
correspondientes a la localidad fosilifera Frenguelli en el Cafladén LahDiecgsta
manera la edad de los fésiles de Queso Rallado estaria restringida al lapso
Pliensbaquiand-oarciano (188—- 178 Ma) En particular es probable quda
depositaciordel nivel portadohayaocurrido durante el Toarciano dado que el mismo
correspondea a la seccién terminal de la Formacion Lonco Trapial o a la skl
Formacion Cafiadon Asfalto.
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PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

Rango innominadMAMMALIAFORMES Rowe 1988
Orden EUTRICONODONTA KermagkMussett y Rigneyl1973
FamiliaTRICONODONTIDAEMarsh 1887
Subfamilia ALTICONODONTINAE Fox 1976

Tribu VOLATICOTHERINI Meng Hu, Wang Wang y Li 2006 (como familia
Volaticotheridae MengHu, Wang Wang y Li 2006)

GénercARGENTOCONODOMRougier,Garridg GaetanpPuerta Corbitt y Novacek
2007

Especie tipe—Argentoconodon fariasorum

Diagnosis—La misma que la especifica por monotipia

ARGENTOCONODON FARIASORUWURbugier,Garridg GaetanpPuerta Corbitt y
Novacek 2007

Holotipo—MPERPV1877, molariforme superior izquierdo completo.

Hipodigma—MPEFRPV2362, maxilar izquerdo fragmentario con el M3 en posicion
MPEFRPV2363 (numero de campo CC115/04squeleto parcialdesarticulado
incluyendo maxilares fragmentarjodentarios,varios dientes aislados y elementos
postcraneanos.€., féemur, tibia, fibula, metapodosnterclavicula vértebrascostillas y
otros elementos indeterminable)PERPV2364,Ultimo molariforme superior derecho
(M4).

Procedencia geografica y estratigrafica-Los especimenes haido hallads en la
localidad de Queso Ralladsita aproximadamente, km al noroeste de la aldea
escolar Cerro Cond@a3°24'3355"S; 69°13'501"0), Provincia de ChubutArgentina
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(Rougieret al., 2007c).Los niveles portadores han sido identificados provisoriamente
como correspondientes al miembro inferior de la Formacion Cafiaddén AMaltibn(y

Rauhut, 2005; Rougieat al., 200%; Gaetano y RougieP011, 2012Apesteguiatal.,
2012;véase Rougieetal., 2007b para una interpretacion difergnge ha sugerido que

los estratos mas basales de esta formacion fuerositiefs durante el Jurasico Tardio
temprano (Cabalegt al., 2010; Cuneo y Bowring201Q Cuneoet al., en prensa La
correlacion estratigrafica entre los afloramientos en Queso Rallado y los niveles datados
por Cuneo y Bowrind201Q y Cuneoet al. (en prensaho es conocida con exactitud,;

sin embargpa los fines practicoda edad Toarciana sugerida puede ser asignada al
nivel fosilifero de la localidad de Queso RallddéaseGaetano y Rougie2011, 2012

y Capitulo Il para una discusion mas extensa)

Fauna asociada—En €l nivel portador|a fauna esta representada por una asociacion de
vertebrados acuaticos y terrestegsconjunto con abundantealvasde conchostracos
(Rauhutet al., 2002 Martin y Rauhut 2005; Rougieret al., 2007bg; Escapaet al.,
2008; Sterli, 2008 Pol etal., 2011 Gaetano y Rougie2012 Apesteguiatal., 2012).
Excluyendo a los conchostracda tafocenosis estd dominada numéricamente por
vertebrados acuatios. Son particularmente comunes los restos ddortugas
(Condorcheys antiqua Sterli, 2008), anuros (probablemente representados por
Notobatrachusreigi Baez y Nicolj 2008 sensuEscapaet al., 200§ y cocodrilos
mientras que losde pecesson relativamente menosbundantes.Los elementos
asignables a vertebrados terrestres son comparativamente escasos y representa
esfenodontesSphenocondogracilis Apesteguiatal., 2012), pterosaurios, dinosaurios
(ManidenscondorensidPol et al., 2011)y manaliaformes(Argentoconodorariasorum
Rougier et al., 2007c; AsfaltomylospatagonicusRauhutet al., 2002, Condorodon
spanios Gaetano y Rougier2012, Henosferusmolus Rougier et al., 2007b y un

probable aloterioGaetano y Rougief01Q).

Diagnosis enmendada-Triconodonte con molariformes superiores e inferiores
imbricadosdonde la cuspid®/d del diente precedente es labial al sector mesial del
elemento siguientémbricacion también presente entre los premolariformes posteriores
Incisivos simples y unicuspidado€aninos mas altos que los otros dientles
inferiores uniradiciddos y coOnicgslos superiores con una raiz constreflida y mas
labiolingualmente comprimidos que los caninos inferiorBsemolariformes sin

cuspides accesorias mesiales ingalos,con una raiz simple o constrefiida o con dos
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raices Molariformes extremadaente comprimidos lablimgualmente y sin cingulos
conspicuosMolariformes superiores pentacuspidados con tres cuspides princihvales (
B y C) y dos cuspides accesori& ) E). CuspideA subigual o mas alta que la cuspide
C, ambas recumbentes distalmer@éispideB casi erecta y mas baja que las cusphles

y C. Cuspides accesoriab {f E) se proyectan desde la base de la cofdiadariformes
inferiores con cuatro cuspidesas cuspides principalesa,(b y c) fuertemente
recumbentesCuspide accesoria dat(d) colgando distalmente como una proyeccion
laminar. La comparacion dérgentoconodormon las formas cercanamente relacionadas
revela las siguientes diferencias: los premolariforme&rgentoconodordifieren de
aquellos de los triconodontes derivadexcepto Liaoconodon Meemanodorny en
algunos elementos d&obiconodonRepenomamuyg Volaticotherium por la carencia

de cuspide accesoria mesial; los molariformes inferiorésgientoconodomwifieren de

los alticonodontinosaurasicogpor carecer de cfjulos bien desarrollados y por poseer
molariformes inferioreselativamentemas comprimidos labiolingualmente con cuatro
cuspides ¢-d) separadas por vallesasincisos;a diferencia ddchthyoconodonen
Argentoconodona cuspidea es mayor a las cuspidaslyacentesh(y c) y la cuspide
accesoria posteriord] es comparativamentmenor; los molariformes superiores de
Argentoconodose distinguen de los déolaticotheriumpor la presencia de cuspides

y E bien desarrolladas gle una cuspid® menos recumbente que las otras cuspides
principales(A y C); a diferencia d€orviconodony Astroconodonen Argentoconodon

la cuspidesA—D estan bien separadper valles incisasla cuspideE esta presenjda
cuspide D cuelga distalmente y es comparativamente mga bee las cuspides
principales y los cingulos estan ausentdsgentoconodondifiere de Priacodon
Triconodon Trioracodon y Victoriaconodon por la presencia de molariformes
labiolingualmentemas comprimidos con cuspides principales recumbertesnayor
mediday sin cingulos bien desarrolladds. ausencia de una cuspide accesoria mesial
(e) en los molariformes inferiores y el desarrollo de la cuspi@ém los molariformes

superiores.

ANATOMIA DE ARGENTOCONODONFARIASORUM

La asignacion del espécimen EIRPV2362 aA. fariasorumresponde a la estrecha

similitud reconocida entre el molariforme correspondiente a este ejemplar y el holotipo
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del mencionado tax6fMPEFRPV1788). El espécimen MPEPV2363 consiste en
numerosos restos asociados muy cercanos unos de otros pero no art{€udpdos).
La ausencia de elementos repetidos permite hipotefiEgstos restos son parte de un
anico ejemplar Asimismq los molariformescorrespondientes MPERPV2363 son
extremadamente similares BPERPV1877, por lo que todos los elementos
correspondiented aspécimeMPERPV2363 son asignadosfagentoconodon

Un tercer espécimeha sido identificado como un molariforme Alegentoconodon
(MPERPV2364) yconsiste en udienterelativamente disimiton respecto #s otios
molariformes asignados a dicho taxdin embargp su tamafio y caracteristicas
morfoldgicas sugieren qumdria tratarsee un diente dargentoconodofiariasorum

Los dientes aislados del espécimen MHBR363 fueron asignados a
determinadodoci en base a sus rasgos anatdomigas las comparaciones con otros
taxones similaresAsimismq la distancia a la cual fueron hallados de los huesos
portadores de dientesg,, dentario o maxilarjue consideradd.a posicién del holotipo
(MPERPV1788) y la del mlariforme en el ejemplar MPEFV2362 fueron inferidas
mediante la comparacion directa con el espécimen MPRERG63. Mientras que la
identificaciéon del locus correspondiente al ejemplar MP#£W2364 se debe
principalmente a su morfologia particular y la gamacion con otros mamaliaformes
mesozoicos.La interpretacion de la formula dentaria de fariasorum se basoé
principalmente en el espécimen MREWV2363.El analisis de los dentarios y maxilares
asi como de las morfologias de dientes aislados contribdgéeaminar el nimero de
dientescorrespondientes cada familia dentaria

La mayoria de las descripciones a continuacion corresponden a los elementos del
espécimen MPEIPV2363.La referencia a los restantes ejemplareé.dariasorumse
explicitara opodinamentelLas comparaciones con otros triconodontes (Tabla 1.1) son

el resultado de observaciones directas o del andlisis bibliografico.

IV .1. Anatomia mandibular

Se han recuperado ambos dentarios correspondientes al espécimei WEIER.
El dentario iguierdo (Fig. 4.2) esta casi completo mientras que el derecho no se
encuentra tan bien preservadio situ en sus alveolos se identifican dos molariformes

izquierdos y uno derecho y un premolariforme dergphabablemente el mas distél
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Figura 4.1. Lajas conteniendo al espécimen MPE¥2363 deArgentoconodorariasorum A—

B, cara A) y contracarag) de la laja previamente al proceso de preparacion de los restos fosiles;
C, dibujo de las lajas superpuestas indicando la posicion original de los desespécimen
MPEFRPV2363 Abreviaturas: Dd, dentario derechd)i, dentario izquierdoMxd, maxilar

derechoMxi, maxilar izquierdo
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dentario es esbelto y posee un margen ventral.reatotama horizontal aumenta su
altura (dorsoventral) posteriormensgeendo mas alta por debajo del dltimo molariforme
que a nivel del primer premolariformé&sto esta acompafiado por la e@oa
progresiva del margen alveolar posteriormeNi hay evidencia de la presencia de un
surco para la lamina dentéMesialmenteel margen alveolar se eleva abruptamente en
el sector correspondiente a pasicion del caninoEl alveolo del canino infesr es
grande y se orienta aproximadamente 50° con respecto al eje horizontal del.dentario
Concordantementda sinfisis se encuentra verticalizads decir que su eje mayor
forma un angulo relativamente alto con respecto al de la rama horizontal @eloden

No se observa un diastema postcaniBatre el alveolo del canino y el primer
molariforme pueden reconocersas alveolos que se interpretan como correspondientes
a cuatro premolariforme#os dos mas mesiales con una Unica raiz y los dos mdsglista
con dos raices (véase mas abhdosteriormente dbcusdel segundo molariforméay

dos alveolos relativamente pequefios correspondientes al ultimo molariforme (véas
mas abajojFig.4.2 CD).

En aspecto medigFig.4.2 C-D), & extension posterior de la sinfisis no puede ser
determinada con certeza ya que la pared medial del alveolo del canino no se ha
preservadoSin embargpla ausencia de rasgos que indiquen la presencia de la sinfisis
por debajo de la posicion del primer premolariforme hace posible inferir que no se
extendia posteriormente mas alla del canfosteriormente a la region sinfisiae
reconoce un surco interifo de Meckel) recto y paralelo al margen ventral del dentario
del que se encuentra separado por una distancia que e@yx@enadamente a 1/3 de
la altura dela ramahorizontal del dentarioEl foramen mandibular es elongado
anteroposteriormente y se encuentra aproximadamente a la mitad de la altura del
dentario cercano albien definido margen posterior de la fosa pteridea No se
reconoce ni el surco ni la cresta medial en este segticativos de la presencia de
huesos postdentarios unidos a la mandibiéarfacket al., 1973,1981; Krusat1980;
Crompton yLuo, 1993 pero véas&Vangetal., 2001; Menget al., 2003a, 201;1Hu et
al., 2005 Luo et al., 2007; Rougiert al., 2007a: 96)La cresta pterigoidea esta bien
desarrollada y copia la curvatura del margen posterior del derdamojueesta cresta
continda a lo largo del proceso condilar,ahwanza la porcién ns&istal del mismo

Labialmente (Fig.4.2 AB), se reconocen cinco foramenes mentonianos
aproximadamente a media altura de la rama horizontal del dentario y posteriormente a

la posicién del tercer premolariforim®os de ellos son circularege tamafio subigl y
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se encuentran alineados por debajo del alveolo del primer premolarifQime
foramen mentoniano circular se halla por debajo del alveolo del tercer premolariform
Finalmente por debajo del segundo premolariforme estan presentes dos foramenes
menbnianos de mayor tamafio aunque pobremente presertadfissa masetérica es

poco profunda y se extiende anteriormente hasta el sector mesial del segundo
molariforme Su margen anteriato es pronunciado sino qge trata deina elevacion
redondeada. & cresta masetérica se proyecta externamente por detras del ultimo

molariforme y se dirige al condilo mandibular.

Figura 4.2. Dentario izquierdo dérgentoconodon fariasoruMPERPV233). Fotografia y
esquema lineal d&-B, dentario izquierdo en vista later&:-D, dentario izquierdo en vista medial
Abreviaturas: am3, alveolos correspondientes al tercer molariforam, cresta masetéricap,
cresta pterigoidedma, foramen mandibalr; fme, foramenes mentoniangsa, proceso angulasi,
surco internolLas lineas de puntos corresponden a margenes no naturales; las areadssmbre

representan restos de matriz

El sector posteroventral del dentario sélo se ha preservado en el elemento izquierdo
y esta parcialmente cubierto con restos de marizesar de est@s posible reconocer
la presencia de un proceso angular .&=8jA-B). Se trata de una estructura redondeada
y poco prominente dirigida posteroventralmeriibcondilo mandibular derecho no se
ha preservado y el izquao no estd completamente libre se rgoar lo que una
descripcion detallada de esta estructura no es pogibfgesar de estosu analisis
permite afirmar quel condilo mandibular esta soportado ventralmente por el dentario y

habria alcanzado aproximadamente el nivel del margen alvgatad.2 C-D). El
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proceso coronoideo es labial a los molariformes (F2gMB), cubriendo labialmente
parte del m2 y probablemente casi totalmente al ultimo molariforme @ndjen el
proceso coronoideo no se ha preservado completamente en ningundatedestarios
recuperados, puede inferirse que este proceso era relativamente ancho

(mesiodistalmente) y presentaba el margen posterior casi vertical

IV .1l.a. Analisis comparativo

El dentarig después de los dientes el elemento mas frecuentemente representado
entre los fésiles de mamaliaformes mesozoicos (véase Kial@orowskeet al., 2004
para una revision)un fendmeno que podria atribuirse a su relativamente elevado
potencial de fosilizacidon dado que se trata de un elemento comparativamente robusto.

Se han efectuado varios hallazgos de dentarios correspondientes a triconodontes
basales Si bien algunos son registros muy fragmentarieg.,( Bocaconodon
Montellanoet al., 2008),en la mayoria de los casos sostos relativamente completos
(e.g., Dinnetherium Erythrotherium Megazostrodon Morganucodon Sinoconodon
Kermacket al., 1973; Crompton1974; Jenkingt al., 1983; Gow 1986; Rowe 1986;
Crompton y Lug1993; Luq 1994).

Hasta el momentade los 38 triconodontes derivados que han sido nominados el
dentario de 26 de ellos (aproximadamente 68%) es conocido al menos parcialmente
(Tabla 41). Asimismq entre los triconodontes derivadosl dentario es el Unico
elemento no dental conocido para 14 taxones (aproximadamente@iFéspondiente
al 50% de los triconodontidos y al 75% de los anfiléstidmsque en algunos casos
puede ser muy fragmentarie.d., Aploconodon Comodon o carecer de dientes..,
Liaotherium). ElI gran numero de taxones representados por el dentario hacen de este
hueso un elemento muy util para las comparaciones entre triconodontes en adion a |
dientes

El dentario deArgentoconodores muy similar atle Volaticotherium taxén con el
gue comparte mas semejanzas que con otrosiddomtes. Adiferencia del resto de los
triconodontes derivadpérgentoconodoty Volaticotheriumposeerun proceso angular
definido en el sector posterior del dentafigna caracteristica también presente en
Dinnetherium y Megazostrodon en los que también se observa un proceso

pseudoangular.
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Al igual que los triconodontes derivados no triconoddntidos (extggb@onodon
Meemanodory Victoriaconodom, Argentoconodotry Volaticotheriumpresentarires o
mas foramenes mentonianoderenciandose asi de lotros triconodontidasPor otro
lado, Argentoconodory Volaticotheriumcomparten coriconodony Trioracodonla
presencia del margen ventral del dentario aproximadamente thwocaracteristica
gue los distingue de lastros alticonodontinos (exceptbleiconodor) en los que este
margen es curvo

La presencia de una sinfisis verticalizada es compartidaApgentoconodon
Volaticotheriumy los tricono@ntinosPriacodony Triconodon mientras que en el resto
de los triconodontes analizadexceptoJuchilestes Liaotheriumy Sinoconodoh la
sinfisis se presenta con un angulo relativamente bajo con respecto al margen ventral del
dentario

Argentoconodory Volaticotheriumcompartercon los restantegriconodontidosel
aumento progresivo en sentido posterior ldeextension dorsoventral de la rama
horizontal del dentarig la presencia de una fosa masetérica bien definida ventralmente
por una prominente cresta masetérica

Todos los triconodontes derivadasc{uido Argentoconodonse diferencian de los
mas basals por presentar el dentario expandido posteriormente soportando el condilo
ventralmentey una fosa pterigoidea bien desarrollada en la que no se observan
estructuras que sugierda existenciade huesos postdentarios unidos ankandibula
(véase mas arrd). La presencia de un proceso coronoideo relativamente extenso
mesiodistalmente cuyo margen posterior es casi vertical o cdncavo es otra caracteristica
distintiva de los triconodontes derivados (excepiamotheriunm) con respecto a las
formas basalesAsimismo, los triconodontes derivaddexceptoJuchilestef presenta
el coéndilo mandibularal mismo nivel que el margen alveolar mientras que en los
basalegposee una posicion dorsakste ultimoFinalmente adiferencia de la mayoria
de las formas basalgpero noDinnetheriumy Megazostrodo) los triconodontes
derivadoscarecen de un surco abierto correspondiente a la lamina.dental

Argentoconodon se diferencia deVolaticotherium asi como también de
AstroconodonCorviconodony Victoriaconodonpor la pesencia de un surco interno
de Meckelen el dentario En los triconodntidos (incluido Argentoconodohn esta
estructura no converge con el margen ventral del dentifémenciandose asi de los

otros triconodontes (excepfploconodory Comodoi).
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Postcaninos
| Incisivos | Caninos
Crareo | Dentario P M | Postcraned

i s i s|i| s| il s
Acinacodus X X X X
Alticonodon X X
Amphilestes X X X X
Aploconodon X X
Arundelconodon X X X
Argentoconodon X X X | X | X | X |X]|X]|X]|X X
Astroconodon X X X X|X|[X|X
Austrotriconodon X | X
Comodon X X
Condorodon X
Corviconodon X X | X|[X|X
Dyskritodon X
Ferganodon X
Gobiconodon X X X | X | X | X |X|X]|X]|X X
Hakusanodon X X X
Hangjinia X X X X
Huasteconodon X X
Ichthyoconodon X
Jeholodens X X X | X X | X|[X]|X
Juchilestes X X X | X | X | X [X[X]|X]|X
Jugulator X X
Kemchugia X
Klamelia X X X
Kryptotherium X | X
Liaoconodon X X X X X X [ X[ X[ X|X X
Liaotherium X
Meemanodon X X X X X
Meiconodon X X
Paikasigudodon X
Phascolotherium X X X X X
Priacodon X X X X[ X|X]|X
Repenomamus X X X X X X [ X[ X|X|X X
Tendagurodon X

Tabla 4.1. Elementos esqueletales conocidos par#ricenodontes derivados

Abreviaturas: i, inferiores;s, superiores.
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Postcaninos
Incisivos | Caninos
Craneo| Dentario P M | Postcraned

[ S [ s |i|s|i|s
Triconodon X X X X X X | X X
Triconolestes X
Trioracodon X X X X | X | X|X]|X]X
Victoriaconodon X X X
Volaticotherium X X X | X | X | X | X]|X]|X]X X
Yanoconodon X X X | X | X | X [ X]|X]|X]|X X

Tabla 4.1 (continua). Elementos esqueletales conocidos para los triconodontes derivi

Abreviaturas: i, inferiores;s, superiores.

IV .2. Anatomia dentaria

La denticibn de Argentoconodones conocida por varios elementos que
representarian casi la totalidad deltws (Fig. 4.3).Los incisivos son dientes simples
con una unica cuspide recumbente y taia Si bien la mayoria de los incisivos son
pequeiiosgl diente interpretado como I1 esta hipertrofiasiendo soélo ligeramente
menor qudos caning. Los caninos son los elementos de mayor altura de la denticion
Son uniradiculados o con la raiz caoeBida, con la corona comprimida
labiolingualmente ocupada pana uUnica cuspide recurvada distalmente y carente de
cingulos o cuspidesaccesorias Los premolariformes son dientes relativamente
comprimidos labiolingualmente con la corona dominada por una cuspide mayor de
posicidbn mesial seguida de una 0 mas cuspides accestai@zen de cingulos y de
cuspides accesorias mesiales a la cuspide prindipal premolariformes anteriores
poseen una unica raiz y una sola cuspide accesoria Bssétriormentesl nimero de
cuspides accesorias y su desarrollo relativo aumenta progresivamente y los elementos
son biradiculados.El probable Uultimo premolariforme superiodeciduo tiene
caracteristicas que lo hacen comparable a los molariforiboss molariformes son
dientes labiolingualmente comprimidasibricados entre sgin cingulos conspicuos y
con la corona dominada por tres cuspides mayateeadas mesiodistalmente
recumbentey de altura desiguaddaramente separadas entre si por valles incEsos

los molariformes superiores hay una cuspide accesoria distal y otrd miesias que
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en los inferiores solo la de posicion distal estd presént®ntinuacion se provee de

una descripcion detalladie estos elementos dentarios.

Figura 4.3. Reconstruccion del dentario y la denticion dedgentoconodon fariasoruren vista
medial Abreviaturas: con, condilo mandibulargp, cresta pterigoideat/p4, cuarto premolariforme

deciduoo cuarto premolariformdma, foramen mandibulapa, proceso angulasi, surco interno

Incisivos — Se han recuperado un total de cuatro incisivos aislados y completos
Entre los incisivos halladpgos de ellos corresponderian a la serie supésios (Fig
4.4A-D) es probablemente un diente derecho pues ha sido encontrado cercano al
maxilar derecho (Fig4.1).Se trata de un elemento comparativamente grande (Tabla
4.2), labiolingualmente comprimido y con la cara lingual mas empinada que la labial
Posee una sola cuspide recumbente y ligeramente inclinada lingualriNentse
reconocen indicios de cingulos ni de desgaste en esta piafiferencia de lo que
ocurre en los otros incisivpla raiz es constrefiidha presencia de incisivos superiores
mesiales relativamente grandes ha sido registrada en otros triconodegtes (
Volaticotheriun por lo que este diente se considera un I1.

Un segundo incisivo (Figt.4E-H) fue hallado en una posicion equidistante entre el
dentario y el maxilar izquierdoy relativamente alejado del dentario y el maxilar

derecho (Fig4.1).El andlisis de su asimé@ labiolingual sugiere que podria tratarse de
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un diente inferior derecho o uno superior izquier@onsiderando su proximidad al
maxilar izquierdo en relacién a su posicion con respecto al dentario dereehteyafta
ausencia de otras evidencias geenfitan determinar su posiciéad., niumero total de
incisivos) se considerara provisionalmente a esta pieza como un 12 izqueemoona

de este diente ha sido perdida durante la realizacion de copias pero afortunadamente
morfologia fue apropiadamente documenté&atrata de un elemento no comprimido
labiolingualemente y de aspecto sigmoideo en vista lateealUnica cuspide es
recumbente y ligeramente inclinada lingualmeiitesee la cara lingual de la corona
mas empinada que la labi&lo hay ewdencias de facetas de desgaste ni se observan
cingulos. La raiz esovoide en corte transversal e isodiamétrica a lo largo de su
extension

Dos elementos han sido reconocidos como incisivos inferiores 4l Ambos
poseen una Unica cuspide recumbenitecknada lingualmentecarecen de cingulos y
no se reconocen facetas de desgddte hay evidencia de contacto entre dientes
sucesivos en ninguno de ellos pesar de las similitudegstos dientes difieren en
tamafno y en las caracteristicas de la. tdfo de ellos (Fig44B-D) fue hallado muy
cerca del dentario izquierdo (Fig.1) por lo que se presume que se trata de una pieza
inferior izquierda Este incisivo posee una raizoideen corte transversal con diametro
relativamente constante

El otro incisiviforme (Fig 4.5E-H) es considerablemente mas pequefio que el
arriba descripto Tabla 42) y posee una raiz casi circular en corte transversal cuyo
diametro aumenta alejandose de la cor&ste elementoue encontradonas cerca del
maxilar izquierdo ge de los otros elementos portadores de dientes {Hijy sin
embargogla asimetria labiolingual de la corona sugiere que se trata de un diente superior
derecho o inferior izquierddado que fue encontrado mas cerca del dentario izquierdo
gue del maxiladerechgse lo considera provisoriamente un incisivo inferior izquierdo.

La porcion anterior del dentario no permite realizar inferencias con respecto al
namero de incisivos o0 sus caracteristicas debido a que los correspondientes alveolos no
se han preservad8in embargpla presencia de un il mayor que el i2 ha sido registrada
en varios taxoneseg., Gobiconodon Jeholodens Meemanodon Repenomamuy
Volaticotherium Jenkins y Schaffl988; Jiet al., 1999; Huet al., 2005; Menget al.,
2005,2006) locual permite sugerir esta misma relacion de tamafos para los incisivos
inferiores deArgentoconodones decir que el incisivo inferior descripto de mayor

tamano es interpretado como el i1 y el menor coma el i2
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MPEFRPV2363 MPERPV1877 MPEFRPV2362 MPEFRPV2364

Diente Largo Alto Largo  Alto Largo Alto Largo Alto
Der 11 1,68 3,55 — — — — — —
1zq 12 0,65 1,16 — — — _ _ _
1zq i1 08 1,14 — — — _ _ _
Izq i2 0,4 0,58 — — — — — —
1zq C 1,68 4 — — — — — —
Der c 1,69 4,4 — — — — — —
Der P1 1 1,3 — — — — — —
Izq P2 1,75 1,75 — — — — — —

Der P3 214 — — — — S —
lzq dP4/P4 248 161 « — — — S —

— pl — — — — — — — —
Der p2 1,26 1,28 — — — — — —
Izq p3 1,59 15 — — — — — —

— dpd/lpd — — — — — — — —
Der M1 — 1,63 — — — — — —
1zq M2 3,39 2,22 2,85 1,96 — — — —
Der M3 3,18 2,01 — — 3,47 1,97 — —
Der M4 — — — — — — 1,98 1,87
Izq m1l 3,26 2,25 — — — — — —
Izq m2 3,83 — — — — — — —

— m3 — I — I I I — —

Tabla 4.2. Medidas (en milimetros) de las coronas de los dientes inferiores y sepet@

Argentoconodoffariasorum Abreviaturas: der, derechojzq, izquierda

Caninos— Ambos caninos superiores han sido hallados. El canino superior derecho
fue encontrado muy cerca del maxilar derecho y el izquierdo en posicion en su
correspondiente alveolo. Un dientaniniforme hallado en asociacion estrecha con el
dentario derecho es interpretado como un canino inferior derecho (Fig. 4.1). Los
caninos deArgentoconodorson dientes de gran tamafio (Tabla 4.2) con una Unica

cuspide recumbente y sin cingulos.

—64-—



L. C. Gaetano . Wap Paleontologia Sistematica y Descripcion

Figura 4.4. Incisivos superiores dérgentoconodon fariasorufMPERPV2363). Fotografia y esquema
lineal de:A-D, 11 derecho en vistadB) lingual y C-D) labial; E-H, 12 izquierdo en vistaH—F) lingual
y (G-H) labial Las lineas de puntos corresponden a margenes no naturales; las areas sombreadas

representan restos de matriz

Los caninos superiores i¢fF 4.6A-D, GJ) poseen las caras labial y lingual
igualmente convexad.a cara labial es bien redondea®ar otro ladplos margenes
mesial y distal de la superficie lingual de la corona estan deprimidosespecto al
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sector centralLa raiz es bien redondeada labialmente mientras que una constriccion

esta presente lingualmente

Figura 4.5. Incisivos y canino inferior dArgentoconodon fariasorufMPEFRPV2363) Fotografia y
esquema lineal d&-D, i1 izquierdo en vistaA-B) labial y (C-D) lingual; E—H, i2 izquierdo en vista
(E-F) labial y (G-H) lingual;1-L, canino inferior deecho en vistaA-B) lingual y (C-D) labial Las

lineas de puntos representan fracturas; las areas sombreadas representEnmedtas

El Unico canino inferior hallado (Figd.5I-) es interpretado como un diente
derecho Este element@s mas esbelto que los canirsaperioresLa pendiente de la
cara lingual de la cuspide de este canino es mayor que la de la cardlatafhente
se reconoce una faceta de desgaste que se extiende desde casi el apice de la corona hasta
un pequeiio alltamiento labial cercano a la base de la car@w@ntrariamente a lo
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esperadpno hay facetas de desgaste en el margen mesial de los caninos sujgriores
canino inferior posee una Unica raiz sin constricciones mas convexa lingual que

labialmente

Premolariformes — Cinco morfotipos de premolariformes han sido reconocidos y
estan representados por seis dientes en su mayoria aiskdos elementos
labiolingualmente comprimidos que carecen de las tres cuspides relativamente grandes
dominando la corona querstipicas de los molariformekos premolariformes poseen
una cuspide principalA(a) distalmente recumbental menos una cuspide accesoria
distal (C/c) y carecen de cingulos conspicuos.

Se han hallado tres premolariformes superiote® de ellos (Fig4.7A-D), de
morfologia relativamente simpléue encontrado muy cerca del maxilar dereffig.

4.1) por lo que se propone que se trata de un diente superior dgvestmemente el

PL La cuspide principal X) ocupa la totalidad de la corona y es fuertame
recumbentecon un margen mesial convexo y uno distal concavo en vista lafieral
pequefio abultamiento distal en la porcion basal y labial de la corona es iatkrpret
como una pequefia cuspide accesofid. (Los apices de ambas cuspides estan
conectados a través de una pequefia créstacorona no es muy comprimida
labiolingualmenteen relacion a su extension mesiodista Unica raiz e®voide en
seccion transversal y se angosta alejandose de la cdlmase reconoce una
constriccion entre la coronala raiz La raiz es mas angosta que la corona en vista
lateral

Otro premolariforme aislado (Figt.6A-B, E—H, K+t), pero hallado en contacto
con el maxilar izquierdoes interpretado como un diente superior izquieltste
premolariforme posee una moldgia relativamente mas compleja que el posible P1 por
lo que tentativamente se lo considera un. P®see tres cuspides conspicuas
aproximadamente conicas alineadas mesiodistalmente en la odr@hg:D (de mesial
a distal) Distalmente las cuspides aeecen en tamafio y surgen progresivamente mas
basalmente en la coranda cuspideA es la dominantede aspecto robusto y
posicionada en la mitad mesial del dieliista cuspide es ligeramente recumbente dado
que su margen mesial es apenas convexo mieniagl distal es casi recto en vista
lateral La cuspideA esta algo curvada lingualmente y su cara labial es mas convexa
gue la lingual Esta separada de la cusp@eor un valle amplio y poco profundbas

cuspidesC y D estan orientadadistalmente La cuspideC alcanza aproximadamente
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Figura 4.6. Maxilar izquierdo fragmentario y detalle de diented\dgentoconodon fariasorum

(MPERPV2363) Fotogrdia y esquema lineal d&—B, G-H, maxilar izquierdo en vistaA-B)
lateral y G—H) medial,C-D, I-J, canino superior izquierdo en vis@-D) labial y (-J) lingual;
E-F, K-L, P2 izquierdo en vist&E(F) labial y K—L) lingual Las lineas de puntos corpemden a
margenes no naturales o fracturas; las areas sombreadas representan restiasodestas 6seos

indeterminados fuera de lugar
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1/4 de la altura de la cuspide princifdah cuspideD es muy pequefigurge de la base

de la corona sin definir un cingulo conspicuo y cueligealmente del margen distal de

la raiz posterio Este premolariforme posee dos raices totalmente indepengdientes
circulares en seccion transversal y separadas de la corona por una leve constagcion

raices son curvaacercandose entre si al alejarse de la corona

Figura 4.7. Premolariformes superiores egentoconodon fariasoruMPEFRPV2363) Fotografia y
esquema lineal d&-D, P1 derecho en vist&{B) lingual y (C-D) labial;E-H, P3 derecho en vista

(E—F) labial y (G—H) lingual Las lineas de puntos corresponden a margenes no naturales

Un tercer premolariforme aislado (Fig.7E-H) fue hallado relativamente distante
de cualquiera de los elementos portadores de digfges4.1). Lla cuenta de alveolos

realizada en el dentario izquierdo en conjunto con el andlisis de los dientes aislados
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hallados muestra que no hiablugar para este diente en el dentdior lo tantoes aqui
interpretado como un premolariforme superes similar al P2 descripto anteriormente
pero difiere del mismo en proporciones y relaciones entre las cUsladesudes
sugieren que podria corresponder al P3 derdesta pieza esta dafada presentando el
sector posterior desplazado con respecto al resto de la cdn@sacuspides bien
definidas estan presentes y surgen aproximadamente al mismo nivel de la carona
cuspideA es la mayor y ocupa la mitad mesial de la cor@en el margen mesial
convexo Y el distal coOncayesta cuspide es recumbente en vista lateaatara lingual
de la cuspidéA es ligeramente mas empinada que la labMasialmenteun pequefio
ahultamiento esta presente en la base de la cuspitla cuspideC es erecta y alcanza
aproximadamente 1/3 de la altura de la cuspidele la cual esta separada por una
muesca angost®istalmente a la clspidé se encuentra una pequefia cusfdo
visible en lafigura 4.6 debido a roturas y distorsion del dient8 encuentra en una
posicion labial con respecto a la linea media del diente y esta soportada casi
enteramente por la raiz posteri@os raices estaban presentes originalmepdeo
desafortuadamente no estan bien preservadas

Un diente dafiado pero todavia en posicion en su alveolo en el maxilar izquierdo
(Fig. 4.8A—B) no se parece a ninguno de los cuatro premolariformes hallados aislados ni
a los molariformesEs mas corto mesiodistalmentesgel M1 y posee solo tres cuspides
(A, By C) dispuestas en lineha cuspideA esta centrada en la corona y es distalmente
recumbentecon un margen distal mas corto que el meEiglalta pero mas esbelta que
las cuspide® y C. La cuspideB es erecta ynuy baja probablemente no sobrepasara
1/3 de la cuspidA en altura cuando completha cuspideC también es erecta
alcanzando 2/3 de la altura de la cuspide princifgapobre preservacion de este diente
hace imposible reconocer la presencia de cisgidos raices casi verticales estan
presentesSon casi del mismo tamafio mesiodistalmente pero la raiz distal es méas larga
que la mesialA diferencia de los molariformesn este diente las cuspid@sy C no
estan completamente soportadas por las rebeemorfologia sugiere que este diente no
es un molariforme sino un premolariforme complgmbablemente el mas posterior
Dado el numero de dientes aislados interpretados como premolariformes ssjpgiore
puede inferir que este diente representa el/RWP4y por lo tanto sugiere que
Argentoconodorposeia cuatro premolariformes superior8s se trata de un diente
deciduo o permanente es inciefis posible que este diente corresponda al dP4 dada su

morfologia compleja;sin embargp Volaticotherium una forma cercanamente
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relacionadatambién posee un ultimo premolariforme superior de morfologia compleja

que fue interpretado (Merggal., 2006) como un diente permanente (P4).

Figura 4.8. Maxilar derecho fragmentario degentoconodon fariasoruMPERPV2363) Fotografia
y esquema lineal d&-B, maxilar derecho en vista mediAlbreviaturas: aP3, alveolo del P3Las
lineas de puntos corresponden a margenes no naturales; las areas rayadamrepupseficies éseas

fracturadas

Dos premolariformes casi idénticos son interpretados como dientes izquierdo y
derecho (solo se ilustra el derecho por su mejor preservacion;4Rg-D). Su
asignacion a la serie inferior se debe a que fueron hallados muy cerca del dentario
izquierdo (Fig 4.1). Dadoel numero de alveolos y su tamafioetmentario izquierdo
hace posible reconocer a estos elementos combagp2orona presenta dos cuspides
conspicuas y su cara lingual es mas pronunciada que la labialispide principald)
constituye aproximadamente 2/3 del largo del diente y su margssial no esta
centrado en la linea media sino que se encuentra ligeramente desplazado lingualmente
La cuspidec es conica y esta separada de la cuspide principal por un valle amplio y
poco profundo En el margen distal del dientbasalmente a la cusl@ c, hay un
pequefio abultamiento desplazado lingualmente con respecto a la linea media y que
puede ser interpretado como una cuspide accesoria adidibmalleve constriccion
marca el fin de la corona y el comienzo de la raiz en estos dieatémica raiz es
isodiamétricareduciéndose levemente su diametro al alejarse de la c&morhcentro
de la cara labial de la raiz se reconoce un surco longitudinal angosto pero profundo.

Un premolariforme aislado (Figd.9E-H) fue hallado muy cercano al dentari
izquierdo (Fig 4.1) por lo quese lo interpreta provisoriamente como un diente inferior

izquierdo,especificamente el p8ado que la separacion entre las raices de este diente
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coinciden con aquella presente entre los alveolos correspondientes a esta posicion en el
dentario izquierdoLa corona presenta tres cuspides sucesivamente mas pegyeanas (

y d) y es su cara labial es de aspecto mas bulboso en el sector distal a laadspide
cuspidea ocupa mas de la mitad de la extension mesiodistal dedaa,es recumbente

y relativamente robustaEsta clUspide es casi simétrica labiolingualemsiendo
ligeramente mas redondeada lingual que labialméatelspidea estd separada de una

muy pequefia cuspidepor una muesca poco profunda y amglia cugpide ¢ apunta
distalmente y como la cuspided, estd desplazada lingualmentea cuspided es
pequefasurge basalmente en la corona y cuelga posteriormente excediendo el margen
distal de la raiz posterioEste diente no presenta cingulos ni indicios esgdstelLas

dos raices estan separadas de la corona por constricciones mesiales y distalés sutiles
raiz mesial esta orientada verticalmente a diferencia de la posterior que apunta

distalmente

Figura 4.9. Premolariformes inferiores dergentoconodon fariasorufMPEFRPV2363) Fotografia y
esquema lineal d&-D, p2 derecho en vistéA(B) lingual y C-D) labial; E-H, p3 izquierdo en vista

(E—F) labial y (G—H) lingual Las areas sombreadas representan restos de.matriz

Un diente ain no erupcionadle posicion inmediatamente mesial al m1 puede ser

observado en posicion natural dentro de la matriz del dentario defelencuentra
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parcialmente expuesto debido a la rotura de la pared alveolar del dentario; sin embargo
no es lo suficientemente vigbcomo para ser analizado en detalelamente puede
decirse que se trata de un premolarifqraggii interpretado como el pA pesar de que
el dp4 no fue halladces posible inferir a través de los dos alveolos presentes en la
region del p4 en el dentario izquierdo que se trataba de un diente con dos raices y tan
largo mesiodistalmente como el.p3

El andlisis de los premolariformes sugiere que existia algun grado de imbricacion
dado que los margenes mesiales y distales de los dientes no coinciderjeanagjor

de la corona sino que estan desplazados labial o lingualmente.

Molariformes — En base a la evidencia provista por los dos maxilares y varios
dientes aisladgse interpreta que el nimero de molariformes superiores era.duero
tres molariforme superiores mas anteriores poseen cinco cuspides conspiesas
principales A—C) y dos cuspides accesori@sy E).

El M1 esta representado por un diente derecho parcialmente preservado que se halla
en posicion en el maxilaDebido a que el maxilar decho no ha sido preparado
completamentesolo la superficie mesial puede ser analizada. (Bi§A-B). Se
reconocen dos raices y tres cuspides principales en .ebiMEmbargpla cuspideB
esta casi totalmente cubierta por sedimento y sélo se ha pdesefvaolde externo de
la cara labial de la cuspide Unicamente la cuspide principal dist@l)(esta totalmente
preservada y expuesta en vista lingual sector mesial de este diente no esta
preservado La informacion disponible permite inferir que la cuspide princiggl (
apuntaba posteriormentea cuspideC no era tan alta como R pero si mas inclinada
posteriormenteLos margenes mesiales y distales de la cusBid@an convexos en
vista lateral La cuspideB es tan alta como I& pero mas baja qua A; asimismg es
mas esbelta que estas dos ultintistalmentela cuspideD esta presente; sin embaygo
no puede ser claramente observada lingualmente dado que el M2 se superpone al M1 en
esta vistalLa presencia de cingulos o facetas de desgaste eadentela raiz anterior
no se ha preservado pero esté representada por el molde externo de su caka labial
raiz posterior se halla aun en su alveolo y sé6lo una pequeiia porcion puede setlabserva
debido a roturas en la pared medial del maxiasraices poseen diametros similares

Se ha hallado el M2 derecho e izquier@bderecho (Fig4.8A-B) esta preservado
en posicion naturaDebido a que el maxilar derecho no ha sido totalmente asilado de la

matriz, este diente es solo visible lingualmenie M2 izquierdo fue encontrado
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asociado al maxilar izquierdo tan cercanamente que no ha podido ser aislado (Fig
4.6A-B, GH). De esta manerala informacién disponible del M2 partir del
espécimen MPEIPV2363es limitadaEste diente es mas largo mesiodistalmente que el
M1, posee cuspides alineadas mesiodistalmente y dos. laace@spideA esta centrada
entre las raices y apunta distalmeBi®ta cuspide esta separada de la cudpipler un

valle mas angosto que el que separa a la cugpikelaC. La clispideB esta orientada
distalmente de forma similar a la cuspAlg esta ligeramente inclinada labialmerite
cuspideB es aproximadamente la mitad de alta que la cuspidea cuspideC es
apenas mas pequefia queAay estainclinada distalmente en ayor grado Dos
cuspides accesoria® (y E) surgen en la interfase entre la corona y las raices y se
proyectan mesial y distalmente desde el margen anterior y posterior de las raices
respectivamenteLa base de la cuspide esta al mismo nivel que las leasde las
cuspides principales y es casi la mitad de alta que la c(Spldebase de la cuspide

es basal con respecto a la de la cuspide aunquebien desarrolladano alcanza la
altura del valle que separa las cuspifeg B. En la cara visible deste molariforme
(lingual) no se observan cinguloka raiz anterior es ligeramente mas esbelta y
aparentemente mas corta que la antenmro esto no puede ser efectivamente
asegurado debido a la presencia de roturas y a la exposicion parcial del diente.

La interrelacion entre el M1 y el M2 derechos del espécimen MREXRB63
muestra sin lugar a ambigledad que existe imbricacidon entre los molariformes
superioresde modo que la cuspid2 del molariforme precedente es labial a la cuspide
E del diente siguiete.

El holotipo (MPEF-PV1877) fue originalmente descripto como un molariforme
inferior (Rougieret al., 2007c) pero de acuerdo a la nueva evidencia disponible se lo
reinterpreta aqui como un M2 izquierdo (Fig10A-D). Este diente muestra ligeras
diferercias con el M2 descripto anteriormente y permite analizar las estructuras que no
pueden ser observadas en este Ultimo dada la incompleta prepaviERPV1877
posee cuspides aproximadamente conicas alineadas mesiodistglirgareamente mas
redondeadalingual que labialment®&na faceta de desgaste esta presente lingualmente
en la porcién apical de la cuspiBeEn el holotipg la clspideB es relativamente mas
pequefia que en el M2 del espécimen MHPER363,alcanzando aproximadamente 1/3
de la alturade la cuspidé, la cual es claramente la mas alta de la cordumque
ligeramente menota cuspideB es significativamente mas robusta que la cuspiaéa

el holotipa Ademas la cuspideB en el espécimen MPBEFV1877 es ligeramente
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Figura 4.10. Molariformes superiores dérgentoconodon fariasorurd-D, espécimeMPERPV1877
(holotipo); E-H, espécimemMPEFRPV2363;1-J, espécimen MPEPV2364 Fotografia y esquema

lineal de:A-D, M2 izquierdo en vistaA-B) labial y C-D) lingual; E-H, M3 izquierdo en vistaE—F)
labial y (G—H) lingual;1-J, M4 derecho en vistibial. Abreviaturas: cuspg cuspide cingulai.as
lineas de puntos corresponden a margenes no naturales; las areas sombreadatarefestos de

matriz

— 75—



L. C. Gaetano . Wap Paleontologia Sistematica y Descripcion

asimétrica curvandose labialment®® que podria ser producto de deformacién
postmorten(aunque esta no es aparenta) cuspideC es mas delgadafilada y aguda
que las otras cuspides principales cuando se las compara con el M2 del ejemplar MPEF
PV2363.Como en MPEHRPV2363,n0 se observan cingulos en el espécimen MPEF-
PV1877 pero se observa una pequefia cuspide lingual desarrollada entre las bases de las
cuspidesA y C, la cual no es lo suficientemente alta como para alcanzar el valle
separando es$ dos cuspides principal® hay evidencias de esta cuspide en el M1 ni
en el M2 del espécimen MPHF2363. Originalmente Rougier et al. (2007c)
consideraron que esta pequefia cuspula podria ser homéloga a la gashkidaecone
de algunos autores (Pimgton, 1967); sin embargdajo la nueva interpretacion de la
posicion del holotippesta sugerencia es poco probable este modase sugiere que la
mencionada cuspula lingual podria estar relacionada con el desarrollo de un cingulo
(aunque no se encuentra conectada a ningun cingnfpicuo)Las raices del holotipo
son subcirculares en seccion transverssiendo la mesial mas expandida
mesiodistalmente que la distélas raices son similares en longitud pero dado que la
raiz anterior esta rota en su extree®posible que fuera mas larga que la raiz posterior

El M3 esta representado por un diente izquierdo hallado por debajo y casi en
contacto con el maxilar izquierdo del espécimen MPN2363 (Fig 4.10EH).
También se ha hallado un diente deoapnadamente el mismo tamafio y similar
morfologia en un fragmento de maxilar izquierdo asignado fariasorum (MPEF
PV2362; Fig 4.11A-D). Las cuspides en el M3 no estan perfectamente alineadas
mesiodistalmente sino que existe una incipiente triangula®das mismas dado que la
cuspide principal esta desplazada lingualmente con respecto a las otras cuspides
principales Las cuspides principales son mas comprimidas labiolingualmente que en los
dientes inferiores Lingualmente las cuspides principalesnsbien redondeadas
mientras que su cara labial es mas pronunciddae reconocen cingulosl igual que
en el M2 la cuspideA esta centrada en la corona y es ligeramente mas alta que la
cuspideC. El valle separando las cuspidey C es similar a aquel entre las cuspides
y B pero no tan incisd_a cuspideB es aproximadamente 2/3 de la altura de la cuspide
A en MPEFPV2363 pero mas corta en MPERN2362 (véase mas abajbjp cuspide
D sobrepasa el margen posterior de la raEupque su apice estaapprobablemente
alcanzaba el primer tercio de la cuspi@e Las cuspidesA-D estan inclinadas
posteriormenteen gradosimilar. La cuspideE esta presente como un pequefio

abultamiento orientado mesialmente en la interfase entre la corona y la raizipar enc
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del nivel de la base de la cuspi@® No hay indicios de desgaste en el M3
correspondiente al espécimen MPEY¥2363,pero en el ejemplar MPEFV2362 la
cuspide B muestra claros signos de desgaste api&dicionalmente se reconoce
desgaste en la cusigi A y en el apice de la cuspidé. Probablementecomo
consecuencia del desgadtecuspideB del espécimen MPEPV2362 es mas baja que
las otras cuspides principalegendo aproximadamente 1/3 de la altura de la cugpide
Las dos raices verticalmentgientadas son de seccion ovha raiz distal es mas
esbelta que la mesial en aspecto latéralraiz mesial es mas larga (apicobasalmente)
qgue la distal pero dado que los extremos de ambas raices no peesenvadpla
longitud real relativa entre laaices es incierta

Un diente aislado (MPEF-PV2364) representaria el ultimo molariforme superi
(M4) (Fig. 4.101J). Provisionalmentese propone que este diente corresponderia a
Argentoconodorariasorumen base a su tamafo (aproximadamente 57% dehtama
del M3 de Argentoconodon (Tabla 42) y a la morfologia de sus cuspides
Considerando el desplazamiento lateral de la cuspide mas mesial del supuegfoeM4 y
el patron de imbricacion reconocido en los molariformes anteriores se mantuviese en |
elemenos mas posteriores de la serie dentagapuede inferir que el ejemplar MREF
PV2364se trata dl ultimo molariforme superior derechBlPERPV2364 aun no ha
sido completamente liberado dentaatriz rocosa por lo que solo puede ser analizado
labialmente Es un diente comprimido labiolingualmenteon tres cuspides
interpretadas coma, C y D alineadas mesiodistalmentea cUspideB estaria ausente
La hipétesis alternativa que implica reconocer las cuspides presentesAc@ng C
seria menos probable dadéas proporciones entre las cuspidea cuspideA es
recumbente y posee el margen mesial convexo y el distal recto en vista Edtxal
cuspide es tan alta como la cuspitie ligeramente mayor pewmnsiderablemente mas
robusta.La cuspideC no es reambentesus margenes mesial y distal son convexos en
vista lateral La cuspideD es aproximadamente la mitad de alta que la cuspige
menos recumbente que la cuspiklecon un margen mesial ligeramente convexo y uno
distal recto en vista laterdla cugpide D excede el margen distal de la rdia cuspide
E es diminuta y se desarrolla basalmente en el margen mesiolingual de la dldide
cuspideE y la porcion mesial de la cuspideno estan sostenidas por la rdia Gnica
raiz es mesiodistalmente raprimida y ovoide en seccion transversahaciéndose

angosta basalmente
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Argentoconodormposee tres molariformes inferiores; sin embasgto el m1 y m2
derecho e izquierdo fueron recuperad®® los molares inferiores derechos (no
figurados),sélo se haeservado la porcion basal del m1 en su alveolo en el dentario y
un diente asociado al dentario derecho interpretado como.dtste ultimo elemento
no esta perfectamente preservddaaiz posterior se ha perdido y sélo el molde externo
de la cuspide ha podido ser recuperado a partir de su impresion en la nhatsidos

raices del m3 derbo se reconocen posteriormente.

Figura 4.11. Maxilar izquiedo fragmentario dé&rgentoconodon fariasorufMPEFRPV2362)
Fotografia y esquema lineal d&:D, maxilar izquierdo con M3 en posicion en viséa-B) lateral y C—
D) medial Las lineas de puntos corresponden a margenes no naturales; las areeadsmmagsentan

restos de matriz
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Los molariformes inferiores izquierdos estan mejor preservados y aun situados en
posicion original Fig. 4.2, 4.12AP). El ml y el m2 son biradiculados,
extremadamente comprimidos labiolingualmente y poseen cuatro cuspideslaalinea
mesiodistalmente en la corona: tres principates, b y ¢ — y una cuspide accesoria
posterior —d. La corona es casi plana lingualmente mientras que es ligeramente mas
redondeada labialment&odas las cuspides surgen al mismo nivel en la colcm
cuspides principales son recumbente®s caracteristica que se incrementa ligeramente
distalmente en cada dienttéa cuspidea eda centrada entre las raices de los
molariformes Esta cuspide es ligeramente mayor que las cusbiglas las cuales son
subiguales en el m2 pero la cuspliles mas robusta que ¢aen el ml La cuspide
accesoria distald) sélo esta claramente expuestavista lateral en el m2s conica y
alcanza 1/3 de la altura de la cuspideNo hay cuspides accesorias anteriores
Mesialmentela cara mesial de la cuspitbeforma una eminencia redondeada que se
proyecta anteriormente a la raiz definiendo una superficie conspicua de aspecto laminar
No hay indicios delesgasten ninguno de estos molariform&n aspecto labiael m2
es parcialmente cubierto por el proceso ascendente del derthripatron de
interrelacion dental entre m1 y m2 es imbricado al ligiee en los molariformes
superiores: la cuspide del diente precedente es labial a la cuspidizl molariforme
siguiente

A pesar de las similitudes entre el m1l y el, m@sten algunas diferencias entre
estos molariformed€En el m2 la cuspidb esta ligeramente desplazada labialmente con
respecto a la cuspidemientras que en el ml se observa lo opuéstcel m1l el valle
separando las cuspidasy b no es tan profundo en el m2l m1 posee una extension
labiolingual constante mientras que el m2 seoataydistalmenteEl m2 es mas ancho
labiolingualmente y mas largo mesiodistahite (aproximadamente 25% mas largo) que
el m1l Ademas el mlesta posicionado mas labialmente y surge mas basalmente en el
dentario que el m2.

Un tercer molariforme inferior estrepresentado sélo por dos raices en el dentario
derecho Sdlo los alveolos del m3 se han preservado en el dentario izquierdaiz
anterior es mas anchanesiodistalmenteque la posterior. Este diente era
considerablemente mas pequefio que el m1y 2 y probablemente el proceso coronoideo

lo cubria completamenen vista labial
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Figura 4.12. Molariformes inferiores dérgentoconodon fariasoruMPERPV2363) Fotografia y
esquema lineal d&-D, m1 y m2 izquierdos en vist&{B) labial y C-D) lingual Las lineas de
puntos corresponden a margenes narass y fracturas; las areas sombreadas representan restos de

matriz

IV .2.a. Analisis comparativo

Las caracteristicas constitutivas de los dientes los hacen elementos con un alto
potencial de fosilizacianEsto se ve eflejado en su abundante registro fosil
constituyendo los elementos esqueletales mejor conocidos entre los mamaiajor
particularmente entre los mesozoicqaienes estan principalmente representados por
restos dentarios (véase Kieldaworowskaet al., 2004 para una revisionpe este
modo, las caracteristicas dentarias conforman una gran proporcién de los caracteres
considerados en los analisis cladisticos tendientes a resolver las relaciones filogenéticas
entre estos taxonesd., Rougier et al 2001).El analisis de las caracteristicas dentarias
en un contexto evolutivo es fundamental para establecer las homologias entre las
estructuras presentes en los dientes de diferentes taeapeBdvis 2011).Asimismq

el estudio de algunos estados adgacter es relevante parderpretar el origen y la
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evolucion de clados de mamaliaformes como Tribosphenida y TleayiaRougier et

al., 2007b) tradicionalmente importantes por su diversidad pasada y presente asi como
por su representacion actu@las aun las morfologias dentarias y las facetas de
desgaste han sido utilizadas para inferir los modos de procesamiento oral ydsibles
probables habitos alimenticios de cada taxég.,(Simpson, 19331936; Gregory
1934; Butler 1952,1961; Mills, 1955, 1964, 1966, 1961&a,Patterson1956; Kermack
etal., 1965; Crompton y Jenkind967, 1968, 1973Xermack 1967; Crompton1968,
1971,1974; Jenkins1969; Hopson y Cromptori969; Every1970; Clemens y Mills
1971; Krebs 1971; Kay y Hiiemag 1974; Crompton y KielanJaworowska, 1978;
Crompton y Parkerl978; Kielandaworowska y Dashzeve$998; SigogneaiRussel)
2003).

Los triconodontes son principalmente conocidos a través de su degtitiochas
veces un diente aislado constituye el Unico remigie un taxdon (Tabla 4. véase
Capitulo 1) Sin embargpexisten formas cuya denticion es realmente fragmentaria o
pobremente conocid&ntre los triconodontes derivados estas formas ldangjinia,
conocida unicamente por un dentario en el que se harpae® la base de la corona del
primer postcanino y donde la morfologia del Ultimo postcanino sélo puede ser
observada a través de rayos X (Godefroit y Gl899); Triconolestesdel que sélo se
ha hallado la porcién mesial de un probable molariforme (Eragen y Callison1998);

y Liaotherium representado actualmente solo por un dentario edéntulo dado que el
altimo molariforme inferior presente y descripto al momento del hallazgo fue luego
perdido (Zhowetal., 1991).

El hallazgo de especimenes que inaluyelementos craneanos y postcraneanos
ademas de dientese restringe a unos pocos ejemplos representantes de sélo algunos
taxones la mayoria provenientes de China y preservados bidimensionalnieria (

4.1; véase Capitulo l) De esta maneralas relaones filogenéticas entre los
triconodontes estan principalmente basadas en el estudio diéestes €.9., Marsh
1887; Osborn1888ady; Simpson 1925a,b, 1928, 1929&rompton y Jenkins1968;
Crompton, 19711974, Mills, 1971; Kermaclet al., 1973; Rogjier etal., 2001, 2007a;
Montellanoetal., 2008; Gaeetal., 2010; Mengetal., 2011).

A continuacion se abordan las comparaciones entre la denticAngyeletoconodon
con las formas mas cercanamente relacionadas de acuerdo a los resultados de los

analiss filogenéticos obtenidos (véase Capitulo V).
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Incisivos — Los incisivos son los dientes de triconodontes registrado con menor
frecuencia (véase Kielalaworowskaet al., 2004 para una revisionProbablemente,
debido a su relativamente bajo potencial dservacion o a la dificultad para encontrar
e identificar a estos dientes cuando se trata de piezas aisdaldesente se conocen
incisivos de unos pocos taxones de triconodontes derivadps $impson, 1928;
Jenkins y Schaff1988; Cifelli y Madsen1998;Turnbull y Cifelli, 1998;Ji etal., 1999;

Li etal., 2003; Huetal., 2005; Mengetal., 2005, 2006, 2011; Luetal., 2007;Gaoet
al., 201Q véase Tabla.4).

Ninguno de los incisivos dargentoconodoriue hallado en posicién de vida y la
posicién sugerida aqui (véase mas arriba) para cada uno de los elementos es soélo
tentativa

Los incisivos conocidos d&rgentoconodorposeen una morfologia relativamente
simple y generalizada; sin embargmveen informacion filogetiéa (e.g., caracter 2
del Analisis Filogenético,lvéase Capitulo V)S6lo se conocen dos supuestos incisivos
inferiores y dos superiores dagentoconodonEl estudio del dentario y maxilar no
aporta informacién con respecto al nimero total de incisivos presentes en este taxén
Por lotantg el nUmero de incisivos superiores e inferiores no es til en la distincion de
Argentoconodoion respecto a otros taxon&s asi que las comparaciones soélo pueden
ser abordadas desde un punto de vista morfologico.

Argentoconodory Volaticotheriumcomparten la presencia de un I1 grande en
comparacion a los incisivos mas posterio&a embargpsdo en Argentoconodorel
I1 estd hipertrofiadoPor otro ladp en Gobiconodon Juchilestes Liaoconodony
Repenomamuy®l 11 es mas pequefio que los incisiwguientesArgentoconodores
anico entre los triconodontes derivagus la presencia de un 11 comprimide 12 de
Argentoconodontratandose de un diente pequefio con una Unica cuspide recurebente,
similar a los incisivos superiores digchilestey Volaticotherium

Un incisivo aislado CNHM-PM 643) probablemente de posicién superior fue
hallado en los mismos niveles que ejemplaresAdeoconodondenisoni pero la
asignacion a este taxén no puede ser asegurada (Turnbull y, @98lf).En caso de
comprobarse su pertenenciaAatroconodon CNHM-PM 643 corresponderia al Unico
registro de incisivos superiores de un alticonodontino norteameriCaitéM-PM 643
es un diente espatulado que se asemeja a los incisivos Aegentoconodony

Volaticotheriuma pesar de ser formas cercanamente relacionadas (véase Capitulo V)
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En cuanto a los incisivos inferioreArgentoconodoncomparte conHangjinia,
JeholodensRepenomamug Volaticotheriumla presencia de un incisivo mesial mayor
gue los distalefEn GobiconodonMeemanodoty Yanoconodomstacaracteristica esta
exacerbada ya que presentan un il hipertrofidélor otro lado los restantes
triconodontes derivadgslos triconodontes basales poseen un incisivo m&smar en
tamafioo mas pequefio que los incisivos subsiguientes.

La presencia de incisivos simples con una Unica cuspide conica y recumbente esta
ampliamente distribuida entre los mamaliaformes basales (véase-B&aglanowskaet
al.,, 2004 para una revisién)Entre los triconodontes derivado®mphilestes
Argentoconodon Gobiconodon Liaoconodon Repenomamus Volaticotherium y
Yanoconodoiposeen incisivos con estas caracteristisagologicasplesiomaérficasEn
Trioracodon se reconocen pequefias variaciones de esta morfologia pues presenta
incisivos con un cingulo distaPor otro ladp Hangjinia, JeholodensMeemanodon
Phascolotheriumy Triconodon presentan incisivos espatuladdsn Juchilesteslos
incisivos de posicidn anterior presentan una Unica cuspide de aspecto conico mientras
que los posteriores son espatuladdsincisivo conocido delugulator es un diente
complejo en forma de copkinalmente el incisivo CNHM-PM 643es una pieza muy
pequefia con una cuspide principal espatulada y recumbente acompafada de una

diminuta cuspide accesoria distal

Caninos — Sehan reportado caninos de unos poco triconodontes derjvsidado
los caninos inferiores mas abundantes que los supefi@kka 41). Los caninos de los
triconodontes derivados poseen una morfologia conservativa y no difieren en gran
medda de los caninos presentes en triconodontes basalesMorganucodon Los
caninos deArgentoconodorse asemejan a los de otros mamaliaforeesérminos
generales solo reconociéndose diferencias sutiles

La mayoria de los triconodontes derivados comparten Argentoconodona
presencia de caninos inferiores con una Unica cuspide recumbente y aproximadamente
conica en secciéon transversalnque enJuchilesteslos caninos inferiores son casi
erectos(i.e., la cuspide es solo ligeramente recumbere) oto ladqg a diferermia de
Argentoconodon Gobiconodon Meemanodony Repenomamusposeen caninos
inferiores fuertemente reducidase(, menores que los incisivos).

Argentoconodon comparte con lostriconodntes derivados (excepto por

Acinacodusy Hakusanodohpla presencia de caninos inferiores uniradiculadoscaso
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particular esTriconodon que presenta caninos inferiores permanentes uniradiculados
pero los deciduos poseen dos raices divergentes.

En ArgentoconodonGobiconodon Juchilestes Repenomamugd/olaticotheriumy
Yanoconodoros caninos superiores poseen una morfologia similar a los inferiores en
cuanto a ldormade la corona y al nimero de raicEsto no ocurre efirioracodon
cuyos caninos superiores son biradiculadomprimidos labiolingualmea y poseen la
base de la corona expandida mesiodistalmerégitras que los caninos inferiores son
uniradiculados y conicosEn Liaoconodonla corona de los caninos superiores e
inferiores es similar pero mientras que los caninos inferiores poseen anaigdbs
superiores son biradiculados.

En los caninos superiores d&rgentoconodonse observa lingualmente una
constriccion central en la raiEsta condicion también habria estado presente en
Priacodondada la presencia de una cresta interna al alweotespondiente (Simpspn
1925b). Desafortunadamentéos caninos superiores d&iacodonno se han hallado

aun haciendo imposible una comparacion mas detallada.

Premolariformes — Los premolariformes de los triconodontes derivados estan bien
representadoy han sido reportados para la mayoria de los taxones con(tatda
4.1). Aunquese reconoce un sesgo hacia el hallazgo de elementos infeexisten
numerosos registros de premolariformes superiores.

Los premolariformes deArgentoconodon son muy 9gnilares a los de
Volaticotheriumpor lo que el analisis comparativo de estos taxones contribuy6 a la
identificacion de losoci correspondientes a los premolariformeAdgentoconodonSi
bien hay diferencias en las proporciones relativas entre las esdpitbs mencionado
taxones ambos comparten el numero de cuspides y la morfologia ge@Gerab en
Argentoconodontodos los premolariformes déolaticotheriumcarecen de cingulos y
la cUspide accesoria anterior esta ausente en los premolariformesasféeixcepto por
el pl) Por otro ladp a diferencia de lo que se observa Argentoconodon
Volaticotheriumpresenta una cuspide accesoria mesial en los premolares superiores 2 a
4 tal como ocurre en los premolariformésferiores y/o superioresde otros
triconodontes derivados (excefdit@oconodon Meemanodory en algunos elementos
de Gobiconodory Repenomamis

Argentoconodon comparte con Liaoconodon Meemanodon Repenomamuys

Victoriaconodon Volaticotheriumy algunas especies d@&obiconodona presen@ de
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premolariformes con una Unica raiz y con dos raices en la misma hilera démaria
contraposicionen todos los restantes triconodontes derivados los premolariformes son

siempre biradiculados.

Molariformes — Los triconodontes estan principalmente representados por restos
dentarios,en particular por molariformeéTabla 41). Por lo tantp a pesar de su
aparentemente simple morfologia y sus caracteristicas generales plesiomtiicas
molariformes de los triconodontes son la fuente mas abundanteiddncia para
abordar las relaciones filogenéticas de estos taxones

Los molariformes dérgentoconodomoseen el patron comun de los triconodontes
(i.e., compresion labiolingual y dominancia de tres cuspides principales
mesiodistalmente alineadas) que puede ser reconocido en formas basales de
mamaliaformes(como Sinoconodony Morganucodoh asi como en taxones mas
derivad® incluyendo grupos hermanos a Thesa.( anfiléstido$ e incluso euterios
(e.g., Lobodon carcinophagisSin embargpmuchas caractesticas particulares hacen
posible distinguir los molariformes dérgentoconodonde aquellosde otros
mamaliaformegvéase mas arriba)

Los molariformes dérgentoconodoison muy similares a los dehthyoconodory
Volaticotherium Estos taxones poseen nrifiermes inferiores extremadamente
comprimidos labiolingualmenteuatro cuspides recumbentea-d) y sin cuspide
accesoria anterioe), diferencidndose asi de los otros tricomtiios.Adicionalmente
en Argentoconodony Volaticotherium se puede observague los molariformes
inferiores adyacentes estan imbricados entre si

Argentoconodonichthyoconodory Volaticotheriumcomparten con los restantes
alticonodontinoda presencia de una cuspide accesoria postebi@ita e incorporada a
la corona;sin emlargg enlas formas laurasicas (excepsoundelconodopla cuspide
(d) es relativamente mas alta en comparacion con las otras cuspides prinequales (
gue lo observado enArgentoconodon e Ichthyoconodon Por otro lado
Argentoconodon Ichthyoconodon y Voaticotherium difieren de los otros
alticonodontinos por carecer de cingulos bien desarrollados y de cuatro cuspides
mayores #&-d) fusionadas o separadas por valles relativamente poco irensdss
molariformes inferiores

A diferencia deArgentoconodonVolaticotheriumposee molariformes inferiores

con las cuspides principales separadas por valles mas angostos y con cingulos bien
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desarrolladosMéas aun el tamafio de los molariformes inferiores \delaticotherium
decrece posteriormente mientras que Argentoconodon aumentan de tamano
distalmenteLos molariformes inferiores d&rgentoconodory Volaticotheriumtambién
se diferencian por el tamafio relativo de las cuspides

Determinado como ?Eutriconodontesertaesedispor KielanJaworowskeaet al.
(2004), Ichthyoconodonesta repregntado por dos dientes aisladascialmente
descriptos como molariformes inferioréSigogneatRussel] 1995). Posteriormente
Meng et al. (2006) los interpretaron como superiores a través del reconocimiento de
semejanzas conVolaticotherium aunque estos autores no especificaron qué
caracteristicas sustentabanpsapuestalchthyoconodorse asemeja a los molariformes
inferiores de Argentoconodonpor la carencia de cuspide accesoria megiala
caracteristica también observada lea molariformes inferiores d&olaticotherium
(pero no en los superiores donde esta cuspide esta prePentl) tanto se considera
aqui qudchthyoconodorestg hasta el momentoepresentado por dientes inferiarAs
pesar de las similitudeks mohkriformes inferiores dArgentoconodorlifieren de los
de Ichthyoconodoren la presencia de una cuspalmayorquelas cuspide® y cy de
unacuspide accesoria posteriol) felativamentgequefa.

Los molariformes superiores dagentoconodory Volaticotheriumcomparten la
compresion labiolingualde la coronala presencia de cuspidgwincipales altas
incisamente separadals presencia de unelspideD que cuelga distalmenty la
ausencia de cinguldabiales y lingualesTodas estas caracteristicas ttistinguen de
los restantesalticonodontinosAsimismq la presencia de una cuspilerelativamente
bien desarrollada permite diferenciarlos de dta®s triconodontidosPor otro ladpa
diferencia deArgentoconodojla cuspideB de Volaticotheriumes reumbentesn grado
similar alas otras cuspides principalésimisma enVolaticotheriumla cuspideD esta
ausente en el M1 mientras gee todos los molariformes superiores conocidos de
Argentoconodonesta presenteOtras diferencias entre el primer y ekgundo
molariforme superiode Argentoconodory Volaticotheriumcorresponden a variantes
en el tamafio relativo entre las cuspidésalmente se reconocen diferencias entre el
altimo molariforme superior dargentoconodorfM4) y deVolaticotherium(M3). Enel
M3 de Volaticotheriumla cuspide centralA) es mas alta que las adyacentey C) y
no se observan cuspidBsni E, mientras que eal M4 deArgentoconodotas cuspides
D y E estan presentela cuspideB esta ausente y la cluspiflees ligeramentenayor a

la cuspideC. La presencia de una cuspide mayor de posicion mésial {le cuspides
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decrecientes en tamafio distalmeateel Ultimo molariforme superiggs compartido
por ArgentoconodonPriacodon (YPM 13625 y Trioracodon (NHMUK M 47774,
NHMUK M 10474).

IV .3.Férmula dentaria

Solo se conoce la denticibn completa de unos pocos triconodontes por lo que las
formulas dentarias son usualmente incompletas o reconstraatasludas (véase
Kielan-Jaworowskaet al., 2004 para una revision; ktal., 20@; Hu et al 2005; Meng
etal., 2005, 20062011; Luoetal., 2007; Rougieet al 2007c; Kusuhashet al., 2009;

Gao et al.,, 2010; Lopatin et al.,, 2010). En base al material disponible de
Argentoconodonla formula dentaria de este taxén serid?.C1.P4M4/i2.cl.p4.m3
(Fig. 4.3).

Argentoconodory Volaticotheriumse diferencian del resto de los triconodontes
derivados (exceptdrioracodony Yanoconodonpor presentar un reducido numero de
molariformes inferiores (tres 0 menos) mientras kpsedltimos poseenuatro 0 mas
molariformes inferioresal igual que los docodontes y formas mas derivadas, (i
Amphitherium Tinodon espalacotéridos yzhangheotéridos).La presencia de
numerosos molariformes es reconocida es una caracteristica ancestral para los
mamalidormes dado que esta presente en las formas mas basales

Al comparar el nimero de premolariformes con el de molariformes se olgserva
Argentoconodonal igual queTriconodon Trioracodony Volaticotherium posee el
mismo numero o mas premolariformes qgulariformes diferencidndose de los
restantes triconodontes derivados los cuales poseen menos premolariformes que
molariformes En los triconodonteshasalesErythrotheriumy Megazostrodory en el
cladoterioAmphidonel nimero de premolariformes es iguhlda molariformesPor
otro ladg en el mamaliaforme basal Dinnetherium los docodontesDocodon y
Haldanodony los taxones mas derivaddsnphiterium Tinodon espalacotéridos y
zhangheotéridose observa un mayor numero de molariformes que de prematsgor
De acuerdo a lo expuests posible concluir que no habtiaa sefial filogenética clara

vinculada da relaciéon entre el nimero de premolariformes y molariformes
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IV .4. Anatomia postcraneana

Los elementos postcraneanos recuperadosrgientoconodorson pocos algunos
de los cuales estdaun incompletamente preparad@mntre aquellos disponiblesel
fémur es ehue resulta mas informativ&e adopta aquilos términos dorsal y ventral
(en lugar de anterior y posterior) para referirse a los aspectos cranial y caudal del fémur
respectivamenteEsta terminologia es coincidente con la utilizada en otros estudios
sobre triconodontes.., Jenkins y Parringtqrii976; Jenkins y Schaft988; Menget
al., 2006).

El fémur derecho deArgentoconodon (Fig. 4.13), anque comprimido
artificialmente se preserva completo y se puede reconocer gran parte de la morfologia
original. Los sectores proximal y distal de este hueso son relativamente cortos
(proximodistalmente) y anchos (lateralmente) con respecto a laigliéfita altima no
es extremadamente delgada ni largatas caracteristicas le confieren al fémur un
aspecto moderadamente gracil

El extremo proximal es triangulasunque el margen proximal en vista dorsal es
convexo. En este sector se reconocen la cabeza femerarocantermayor y el
trocantemmenor.

No hay un cuello definido de modo que la cabeza del fémur se presenta como un
abultamiento de su superficie dordad cabeza femoral es ovalada en vista dorsal y esta
ligeramente desplazada medialmehge superficie articular parece estar restringida a la
cara dorsal y proximal del fémur y orientada aproximadan@®témedidos desde su
punto central) con respecto al eje mayor del fémorse distingue una févea para el
ligamento de la cabeza femoral

Una depresion angosta y una concavidad en el margen proximal separan a la cabeza
femoral del trocanter mayogue ocupa la mitad lateral del fém@e trata de una
estructura redondeada y poco promingntg/a proyeccion proximal no es suficiente
para sobrepasar a la cabeza femdtaiste sobre el trocanter mayaspecialmente
visible hacia su parte medijain sector rugoso que podria indiehpunto de insercién
de la musculatura glutea profundeg(, Pearson1926 Appleton, 19284; Simpson y
Elftman, 1928; Elftman 1929; Ellsworth 1974; Rougier1993; véase mas abajda
presencia de una cresta glutea es dudosa ya que si bien se observa que el margen lateral
de la porcion proximal del fémur en vista dorsal esta ligeramente elevathay una

cresta prominente en este sedmtercer trocanter esta ausente
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Figura 4.13. Fémurde Argentoconodon fariasoruMPERPV2363) Fotografia y esquema lineal:de
A-D, fémur derecho en vist&{B) dorsal y C-D) ventral Abreviaturas: cf, cabeza femml; cfib,
coéndilo fibular;ctib, céndilo tibial;tma, trocanter mayortme, trocanter menoiLas areas sombreadas

representan restos de matriz o restos 6seos indeterminados fuera.de lugar
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El trocanter menor esta mejor definido que el malsrun proceso relativamente
angosto lateromedialmente que se encuentra separado de la cabeza femoral por una
muesca bien desarrollada aunque angdsstd orientado medialmente con un angulo
aproximado de 45° con respecto al eje mayor del féBwrsector mas proximal es
romo y de posicién distal al comienzo de la cabeza fepntmiindose a la altura del
sectormas distal del trocanter mayare(, su extremo lateral)En vista dorsalno se
observan rugosidades sobrerekcantermenor que sugieran un punto de insercion del
musculo ilio psoase(g., Pearson1926 Appleton, 1928d; Simpson y Elftman1928;

Elftman 1929; Ellsworth, 1974; Rougier, 1993).

A pesar de las deficiencias en la preservacion del féreatralmente se reconoce
una depresion suave pero extendida sobre el sector proximal ensanchado del féemur que
se interpreta aqui como la fosa trocantérica cresta intertrocantérica limitando
ventralmente a la mencionada fosa esta ausente

La diafisis es esbelta, ya pesar de la deformaciépuede reconocerse que su
diametro era homogéneo en toda su extensiones posible distinguir la presencia de
una zona rugosa ventral ni foramenes nutricios en la diéfisis.

El sector distal del fémur es relativamente corto (proxiistalmente) e incluye a
los céndilos fibular (lateral) y tibial (medialNo existe torsién del extremo proximal
del fémur con respectd distal, los trocanteres (mayor y menor) y los condilos distales
(tibial y fibular) se encuentran en el mismo plano

Distalmente la diafisis se ensancha lateralmente de forma mas abrupta que
medialmente por lo que el céndilo lateral se aparta en maytidangel eje longitudinal
del fémur que el condilo mediaEl margen distal del fémur es moderadamente
convexo.

Dorsalmentglos condilos son poco protruyenteésdemas si bien este sector no
estd bien preservadese puede inferir que las crestas patelagstaban poco
desarrolladas o ausentes y que el surco patelar seria una depresion panda restringida a la
zona dorsal entre los condilos y desplazada medialmente con respecto a la linea media
del fémur

El condilo medial es comparativamente mas angosterglaiedialmente) y largo
(proximodistalmente) que el condilo later@lsimismg el céndilo medial esta mas
proyectado distal y ventralmente en relacion al latevantralmente el sector

correspondiente a la fosa intercondilar o poplitea esta pobremergervado Sin
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embarggse trataba de una estructura pobremente céncava y soélo limitada por una cresta

continua con el céndilo medial.

IV .4.a. Analisis comparativo

Conocidos principalmente a través de sus dientss restos postcraneanos de
mamaliaformesnesozoicos son relativamente escasos (véase Kialaorowskaet al.,
2004 para una sintesis de las formas conociBasje los triconodontes mas basates
han reportado restos postcraneanos asignablésytrotherium Megazostrodon
(Jenkins y Parringn, 1976) Morganucodon(analizado por Jenkins y Parringtdr®76
como Eozostrodonparvug y Sinoconodon(Patterson y Olsqnl961; Young 1982;
Kielan-Jaworowskatal., 2004).

En cuanto a los triconodontes derivadademas deArgentoconodonsolo se
conae total o parcialmente el esqueleto postcraneano de unos pocos i@ablas
4.1). Volaticotheriumes conocido por un Unico esqueleto fragmentario y parcialmente
articulado preservado en una laja correspondiente a las capas de Daafogmites
en elcondado de Ningchen@hina (Mengetal., 2006).Jeholodeny YanoconodorJi
et al.,, 1999; Luoet al., 2007) se conocen a partir de dos esqueletos casi completos
preservados en lajas provenientes de la Formacion Yixian en la localidad Daluozigou
provincia de HebeiChina.También de la Formacion Yixiapero de afloramientos de
la provincia de LiaoningChina,provienen los especimenes parcialmente completos que
representan dos especies del gémeepenomamufLi et al, 2000; Huet al, 2005
véase Hu 2006 para una descripcion del esqueleto postcraheAndiferencia de
Jeholodens y Yanoconodon los ejemplares deRepenomamusconservan la
tridimensionalidad Liaoconodon de la Formacién Jiufotangprovincia de Liaoning
China, también estad representad@rpun unico ejemplar completo y articulado
preservado en una laja (Mergj al., 2011). Si bien se han hallado varios restos
craneanosmandibulares y dentaripsl esqueleto postcraneano@ebiconodores sélo
conocido por dos especimenes fragmentape® con muy buena preservacion
tridimersional provenientes de la Formacion Cloverlontana, Estados Unidos
(Jenkins y Schaff1988).De manera similaaunque representado por numerosos restos
dentarios y mandibularesélo se ha exhumado un espécimenTdieonodon que
incluye restos postcraneanos muy fragmentarios entre los que s6lo puedenerseono

restos vertebrales y un probable radio (Simpson, 1928).
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Patterson (1951) reportd el hallazgo de un fragmento de humero asignable a un
mamaliaforme muy cerca de un espécimemsieoconodordenisoni A pesar de que
en esta localidad no se han encontrado restos de otros taxones de mamaliEformes
asignacion taxonomica a@stroconodonno puede asegurarse (Pattersdr951).
Asimismqg restos postcraneanos de mamaliaformes de afinidades inciertas fueron
hallados en Stonesfield (Stonesfield Slate) y Durdlestone Bay (niveledVidid|é
Purbeckian”), Inglaterra (Simpsan1928), dondetambién se harexhumado restos
asignados driconodontes derivados.€., AmphilestesPhascolotheriumTriconodon
Trioracodor). Sin embargpdado el hallazgo de mamaliaformes no triconodontes en los
mismos niveles y la pobre representacion de la anatomia no dentaria de estos taxones
no es posible realizar una asignacion taxonémica confiable de los restos pastisane
mencionados (Simpson, 1928).

Se abordara aqui el andlisis comparativo entre el fémArgentoconodory los
restantes triconodontes para los que este elemento sea coBscidgortante aclarar
que aunque muchas veces la informacion no-dentaria ha sido incluida en matrices de
datos y analizada cladisticamente siempre se proveen descripciones detalladas de los
elementos recuperaddsn particulay esto representa un problema al analizar aquellos
taxones que no han podido ser observados directamente por el autor pues no siempre se
cuenta con toda la informacion para un estudio de detalle a través de lassnairice
datos y/o las ilustraciones publicadas.

El fémur deArgentoconodores extremadamente parecido al\ddaticaherium
La morfologia femoral de dichos taxones es marcadamente distinta de la presente en
otros triconodontes (Erythrotherium Gobiconodon Jeholodens Liaoconodon
MegazostrodonMorganucodonRepenomamusSinoconodory Yanoconodony Unica
entre los mmaliaformes conocidos (Mengt al., 2006), especialmente en lo que
respecta a su area proximal

Al igual queVolaticotherium Argentoconodomposee un sector proximal de aspecto
triangular En estas formas la pobre separacion entre la cabeza femoratoctogdres
da lugar a un margen proximal convexo en vista dotsa caracteristica que los
distingue de losotros triconodonteen los cuales la cabeza femoral se proyecta
proximalmente con respecto a los condil@gdicionalmente Argentoconodony
Volaticotheriumse diferencian del resto de lw&onodontes conocidgsor la ausencia
de cuello femoral o de una constriccion limitando la cabeza del fémur y por carecer de

una cresta conectando el trocanter mayor con la cabeza femoral
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A diferencia de los otis taxones analizadasxceptoJeholodensel diametro de la
diafisis de Argentoconodory Volaticotheriumes homogéneo en toda su extension
Asimismqg estos dos ultimos taxoneal igual queYanoconodonposeen el trocanter
menor en posicion medijallifiiendo del resto de los triconodontes analizados en los
que se encuentra ventromedialmenD® manera similar a lo que se observa en
Liaoconodon Argentoconodony Volaticotherium presentan eltrocanter menor de
aspecto triangular y de un tamafo que correspaquroximadamente a 1/6 de la
longitud total del fémur mientras que en los otros triconodonbesipa
aproximadamente entre 1/4 y 1/5 de la longitud femoral.

Argentoconodony Volaticotherium comparten conJeholodens Liaoconodony
Yanoconodoria pobre separacion entre el trocanter mayor y la cabeza feopoeads
aproximadamente ovalada diferencia de lo que se observa en los triconodontes mas
basalesy en los gobiconodéntidpsjue poseen una cabeza femoral esferoidal o
hemisférica bien separada de los trocanteres

La ausencia de tercer trocanter es compartida por los triconodontes analizados
excepto Gobiconodon y Repenomamus Estos Ultimos se diferencian de
Argentoconodory los restantes triconodontes por la notable extension distal del sector
proximal dé fémur, dando lugar a una diafisis relativamente corta.

A diferencia de los triconodontes mas basaa#rgentoconodoyVolaticotherium
y los otros triconodontes derivados donde esta caracteristica puede analizarse
(Gobiconodon Liaoconodony Repenomamiisel trocanter mayor no esta deflectado
dorsalmente.

Argentoconodony Volaticotherium difieren en unas pocas caracteristicas
femorales En primer lugar el fémur deArgentoconodores mas robusto que el de
Volaticotheriumi.e., presenta una diafisis relativamente mas ancha (lateromedialmente)
y corta (proximodistalmente) con respecto al desarrollo de los sectoremairgxi
distal Finalmente a diferencia dé/olaticotherium el trocanter menor en el fémur de
Argentoconodores mas esbelto y esta separado de la cabeza femoral por una muesca

mas profunda y por un surco en la superficie dorsal menos pronunciado.

IV .5. Andlisis paleobiolégico
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Alimentacién — El andlisisde la denticion de los triconodontes mesozoicos sugiere
que se trataba de formas principahte animalivoras (Simpsod933; Jenkins y
Crompton, 1979; KielanJaworowska et al., 2004). En particulay en los
triconodontidos)a compresion labiolingual y las cuspides filosas de los molariformes
sugieren que estos elementos habrian funcionado comosistema de corte
extremadamente eficiente (Simpsoh933). Mas aun la interrelacion entre los
molariformes adyacentes observada en los triconodontes habria dado lugar a una
superficie de corteontinuaextendida anteroposteriormente y contribuido aeimentar
la resistencia de la denticion a los esfuerzos laterales durante la oclusion (Slaughter
1969),lo cual podria asociarse a habitos carnivoktés aun el recurvamiento de las
cuspides en algunos triconodéntidos estaria relacionado con evisaapeale la presa
de la boca y con direccionar el alimento posteriormente (Hik@®0).Por lo expuesto
y dada la morfologia de los postcaninosAdgentoconodonse sugiere que este taxén
también habria tenido habitos animalivoasque la inclusionaedmateria vegetal en la
dieta no puede ser excluida dado que se ha observado que formas carnivoras actuales
con una denticion especializada consumen una elevada proporcion de mantas (
zorros; véase Catlil988 y referencias alli citadagjn particlar, el pequefio tamafio
de Argentoconodoly la aparente fragilidad de sus molariformes a los esfuerzos laterales
y de torsidn sugiere que sus presas preferidas habrian sido invertebralbgpotesis
también avalada por la relativa marcag@adeza de lasispides de los postcaninesa
caracteristica coman en organismos insectivoros actuales (T,H80s Nowak 1991)

Ademas de los triconodontes mesozaidos Unicos mamaliaformes que poseen
molariformes de tipo triconodonte son los arqueocétidos fptidos (Slaughterl969;
Kielan-Jaworowskaet al., 2004).La alimentacion piscivora casi exclusiva de estas
ultimas formas llevo a Slaughter (1969) a proponer que al menos algunos triconodontes
en particular Astrotriconodondenisonj podrian haber compé#o esta preferencia
alimentaria Asimismq este autor sugirié que la presencia de una mandibula elongada
con dientes supernumerarios o con una denticién cortante como la que se ob8erva en
denisonies comun entre las formas que se alimentan primariamente de P&cefo
lado, las formas carnivoras no piscivoras especializadas generalmente presentan una
reduccion del numero de postcaninos y un acortamiento del dengambas
caracteristicas ausentes &ndenisoni(Slaughtey 1969).En oposicién a lo propuesto
por Slaughter (1969Yyarios autores sefialaron la problematica de comparar taxones tan

lejanamente relacionados y claramente diferentes anatomicamente (Jenkins y Grompton
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1979; Cifelli y Madsen 1998; KielanJaworowskaet al., 2004), resaltand varias
diferencias sustanciales en cuanto a la denticion de los triconodontes con respecto a la
de arqueodidos y fécidos Mientras que en estos ultimos los dientes estan separados
entre si y carecen de un patron de oclusion regsi@ndo su principafunciéon la
captura y manipulacién de la prekss triconodontes poseen una oclusién caracteristica
con el desarrollo subsecuente de facetas de desgaste particulares y mecanismos de
interrelacion entre dientes adyacentes que sugieren una especializacion asociada al corte
de los alimentos que se encontraria ausente en las formas piscivoras especializadas pero
presente en taxones animalivoros (no particularmente piscivoros).

En apoyo a la teoria del habito piscivoro de algunos triconodantgsarticular
Adroconodondenisonie Ichthyoconodonse ha postulado un habito acuatico para ellos
en base a argumentos tafondmicos (Slaughi®69; Sigognea®ussel] 1995). El
nacleo de los mismos era el hallazgo de estos taxones en depdsitos de ambientes
acuaticos dode también se han encontrado restos de p&iasembargp estos
argumentos fueron refutados dado que las asociaciones de taxones acuaticos y terrestres
en el mismo depdsito podrian responder a causas diferentes a la preferencia de habitat
(Jenkins y Cromptorl,979; Cifelli y Madsen1998; Kielan-Jaworowsket al., 2004).

Finalmente en el caso particular dérgentoconodon la propuesta deuna
alimentacion piscivorao se condice con la propuestautehabitat arboricola (véase

mas abajp

Locomocion y anatomia funcional femoral La gran similitud reconocida entre
el fémur de Argentoconodony Volaticotheriumen combinacion con su cercania
filogenética (véase Capitulo V) avala la posibilidad de que estos taxones compartieran
capacidades locomotoras semejantesmismq las particularidades de su morfologia
femoral sugieren que se trata de formas altamente especializadas en cuanto a la
locomocion.

Meng et al. (2006) propusieron guéolaticotheriumhabria sido capaz de planear
pasivamente lanzandose desde amrde arboles fundamentando esta hipotesis en el
reconocimiento de ciertas caracteristicas Oseas y tegumentBsass autores
consideraron a las estructuras filiformes que acompafian a los restos Oseos de
Volaticotherium como evidencia de la presencia de pedsimismg en base al
reconocimiento de fibras orientadas paralelamente a algunas vértebras caudales

concluyeron que se ha preservado la relacion anatomica original entre, é&h petd y
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los huesosSi bien esto podria ser cierto en algunos sectores del espécienean(
parte de la region caudalla ausencia de numerosas vértebras dorsatesillas
elementos de la cintura pélvica y gran parte del miembro anterior en comunta c
desarticulacion y disposicion de los elementos 0seos preservados sugieren que gran
parte de las relaciones naturales entre los elementos preservadmsperlitio.El
ambiente depositacional habria presentado condiciones Optimas para la fosilizacion no
disturbada del espécimen delaticotheriumdado que junto a esejemplarademas de
conchostracosse preservan excelentemente y con gran detalle anatdmico insectos
odonatos.De esta manerdas caracteristicas del espécimen hallado sugieren que los
restos dé/olaticotheriumhabrian sido transportados antes de su depositacion final.

En base al reconocimiento de estructuras tegumentarias alrededor de los elementos
0seos y su extension hacia las falanges del autopodio pogtenwplviendo la region
tarsal] Mengetal. (2006) interpretaron la presencia de un braquiopatagio soportado por
ambos miembrosApoyando esta hipotesifbs mencionados autores indicaron que la
impresion de tegumento es mayor que laEdenysquercyi Comte y VianeylLiaud,
1987, un roedor que hipotéticamente habria tenido la capacidad de plStaah et
al., 1996).Adicionalmente Meng et al. utilizaron la relacion de las vértebras caudales
con la impresién tegumentaria para avalar la presencia de un uropatagio entre la cola y
los miembros posteriore€omo si indicd anteriormentka preservacion del espécimen
de Volaticotheriumno es pristina y la posicion natural de las estructuras halladas puede
ser cuestionada por lo que la utilizacion de las relaciones posicionales entre elementos
0seo0s y estructuras tegumentarias constituye un aval #hikpgerir la presencia de un
braquio y un uropatagi®@e este moddas hipoétesis relativas a la identificacion de estas
estructuragresentan cierto grado de ambigledacktletinico espécimen conocido de
Volaticotherium

Si bien la evidencia mas fuertombse la que descansa la hipotesis de que
Volaticotheriumera capaz de una locomocion planeadora (Metngl., 2006) es la
identificacion de un patagi@®stos autores reconocieron ademas varias caracteristicas
osteolOgicas que apoyarian esta te@apriner lugar Mengetal. (2006)analizaron el
largo relativo de los miembros &olaticotheriumutilizando la relacion entre el largo
de los huesos de las extremidades y el largo del dentario para estudiar la elongacion
relativa de los mismos en comparacion con la de otros mamaliafdéstes autores
concluyeron que los miembros Welaticotheriumserian comparativamente mas largos

que los de otros mamaliaformes mesozoicosussamente incapaces de planear
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sugiriendo questo estaria relacionado con la cagad de sostener un patagio de gran
superficie tal como ocurre en los mamiferos planeadores actBalesmbargpMeng
et al., 2006 reconocieron quéas proporciones de los miembros delaticotherium
serian intermedias entre la presente en mamiferoml@stcapaces e incapaces de
planear Esto ultimo permite cuestionar la capacidad de que el supuesto patagio de
Volaticotherium en el caso de existifuera capaz de sustentar al animal durante el
planeo considerando su reducida superficie con respdo® raamiferos planeadores
actuales

Al analizar las proporciones entre el largo del fémur y del dentario de akstint
taxones (véasMlenget al., 200§ se observa que no existe una correlacion entre esta
relacion ylos habitos locomotores de un taxdguor lo que no pueden realizarse
inferencias directas sobre este ultimo puStegun los datos provistos pdengetal.,
2006, los mamiferos actuales con capacidad de plaGésrcomysvolans Linnaeus,
1758y Petaurusnorfolcensis(Kerr, 1792) poseen una reléo relativamente elevada
entre el largo del fémur y del dentarig32 y 139 respectivamente) al igual que la
forma trepadora pero no planead&auruscarolinensisGmelin 1788(1,37). Por otro
lado, en otras formas trepadoras no planeadoras actulMEdufeus demerarae
[Thomas, 1905]Caluromysphilander [Linnaeus, 1758]Eutamiasminimusoperarius
Merriam, 1905y Tamiasstriatus Linnaeus, 1758)l fémur y el dentario son casi de la
misma longitugdcon proporciones que varian entr@Qy 1,06. Adicionalmenteen las
formas extintas supuestamente arboricolas pero no plane&sonasascansoriali et
al., 2002y SinodelphysszalayiLuo et al, 2003,el fémur es proporcionalmente mas
corto que el dentario (relaciones de 0,65,660respectivamente) alompararlos con
Jeholodensjenkinsi Maotherium sinensis Rougier et al.,, 2003b, Repenomamus
giganticus Repenomamusobustusy Zhangheotheriunquiquecuspidendiu et al.,
1997, animales hipotéticamente no arboricolas (terrestres) con proporciones entre el
largo del fémur y del dentario de78, 0,85, 0,74, 88 y Q73,respectivamentdor otro
lado, Gobiconodorostromj una forma posiblemente no arboriggasee una relacion
(0,92) entre el largo del fémur y del dentario muy similar a la de algunos masnife
arboricolas actualesvi{coureusdemerarag Caluromysphilander, Eutamiasminimus
operariusy Tamiasstriatug. Volaticotheriumpresenta una proporcién entre el largo del
fémur y del dentario (08). Este valor es inferior al de los mamiferos planeadore
actuales analizadosslaucomysvolansy Petaurusnorfolcensiy pero similar a la de

algunas formas arboricolas moderndicéureus demerarae Caluromys philander,
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Eutamias minimus operarius y Tamias striatug y al del posiblemente terrestre
Gobiconodonostromi ElI fémur de Argentoconodones mas corto (288 mm de
longitud méaxima) que el dentario (26 mm de longitud entre el extremo anterior y el
condilo) dando lugar a una relacion entre estos elem@8s similar a la observada
en Maotherium sinensis y Repenomamusobustus dos taxones probablemente
terrestres y menor a la deVolaticotheriumy de las formas arboricolas actuales
analizadasNlicoureusdemerarae Caluromysphilander, Eutamiasminimusoperarius

y Tamiasstriatug.

Adicionalmente la presencia de vértebras caudales largaschas vy
dorsoventralmente planas con una cresta longitudinal dorsal y baja y de arcos hemales
largos y planos posicionados entre veértebras adyacentes permitieron aetving
(2006) inferir que la cola d¥&olaticotheriumhabria sido relativamente rigida con
limitada capacidad para realizar movimientos laterales y dorsoventvideg et al.

(2006) interpretaron esta rigidez como una ventaja adaptativa al ptanédéndole a
Volaticotherium estabilidad al realizar sée tipo de locomocion; una sugerencia
consistente con la hipotesis de que el control longitudinal y la estabilidad de wh anim
planeador son adquiridas més facilmente a través de una cola larga y dorsoventralmente
deprimida (JohnsoMurray, 1977; Norberg1985a,b Lindenmayer 2002).En el caso

de que la biomecanica de la region cauda/diaticotheriumhaya sido correctamente
interpretada por Menegt al., 2006,esta constituye la evidencia mas sélida a favor de la
capacidad de planeo d®laticotheriumaunque supeditada a la presencia de patagio

Meng et al. (2006) también sugirieron que la morfologia del fémur de
Volaticotherium(i.e., cabeza femoral pequefa y ovalada y ausencia de cuello femoral)
estaria relacionada con la capacidad de extender eibroeposterior lateralmente y
mantenerlo firme en esa posicion durante el plademkinsy Camazine(1977)
sugirieron que en los taxones donde existe una componente importante de abduccion
(extension) del fémur durante la locomogitansuperficie articular de la cabeza femoral
se encuentra extendida en direccion al trocanter mayor y a la fosa intertrocalBtérica
el caso deVolaticotherium estas caracteristicas estan exacerbadas l& cabeza
femoral es casi confluente con el trocanter mayor y esta orientada proximalmente en
continuidad con la superficie dorsal del fémur debido a la ausencia de cuello femoral)
sugiriendo la posibilidad de abducir el miembro posterior en gran mellidéen se
considera que en las formas planeadoras la abduccionad® rmmas pronunciada que

en las formas de locomocion terresime es exclusiva de las mismas sino que esta
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capacidad también se encuentra presente en taxones arboricolas no planeatarss (J
y Camazine 1977; Argot 2002); por lo tantg la estructura mximal del fémur no
permiteasegurasin ambigledades la capacidadvibdaticotheriumde planear

Finalmente Meng et al. (2006) consideraron de importancia para avalar su
hipétesis el reconocimiento de caracteristicas osteoldgicas sugerentes de lidgubsibi
de una locomocion arboricola para este takineste sentigdasados en la morfologia
del autopodio anterior y posterjolos mencionados autores indicaron que
Volaticotherium diferia notablemente de taxones con un tipo de locomocién mas
generalizdo asemejandose a formas arboricolas y planeadoras como resultado de la
adaptacion a adoptar postunearticales y a trepar en ambientes arbdreos similares
(véase Mengtal., 2006 y citas alli mencionadas)

De acuerdo a la orientacion de la cabeza femobalervada en cinodontes
derivados del Mesozoicel eje femoral se habria orientado anterolateralmente con un
angulo oblicuo con respecto al plano sagital correspondiente a una postueacstai-
(e.g., Jenkins, 1970b1971; Jenkins y Parringtpri976; Ridmore 1985; Krause y
Jenkins, 1983; Rougier 1993 similar a la observada en monotremas y terios no
cursoriales actualesJé€nkins, 1970a,1971; Pridmore 1985). Por otro lado en
Argentoconodory Volaticotheriumel area articular de la cabeza femoraldsspone
proximomedialmente sugiriendo que el eje mayor del fémur formaba un angulo
relativamente alto con respecto al plano sagital del cuerm postion similar a la
hipotetizada para los terapsidos basales (Jenk8¥0b).En estas forma®l trocaner
mayor adoptaria una orientacion posteromedial y el trocanter menor una antakomedi
En concordancia con lo sugerido por Meigl., 2006 paravolaticotheriumen base a
la peculiar estructura de la cabeza femoral de este,tixdiexibilidad del mienbro
posterior deArgentoconodortambién habria estado relativamente restringida en cuanto
a los movimientos rotacionales en comparacion con otros mamaliaformes pero la
capacidad de abducir el miembro posterior se habria visto exacerbada tal como ocurre
envarios mamiferos actuales adaptados a la vida arboriai&igsy Camazing1977;
Argot, 2002).En estos ultimgda mayor capacidad de abduccion del fémur reduce la
distancia entre el tronco del animal y el punto de apoyo contribuyendo a slidestabi
(Muizon, 1998).

En los mamiferos actualeslos grandes grupos musculares participan en la
extension del fémurGregory y Camp1918; Romer 1922; Pearson1926 Appleton,
1928a,b; Elftman, 1929; Ellsworth 1974; Argot 2002 Gambaryan 2003: los
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musculoggluteos (.e., m. gluteussuperficialis m. gluteusmedius m. gluteusprofundus
y m. gluteus minimug y los musculos tendinosod.g, m. biceps femoris m.
semimembranosysm. semitendinosys

Los musculos tendinosos se originan en el isquion y sdansen el sector medial
de la cresta tibial anterigoroximalmente por debajo del ligamento fembbaal o en la
aponeurosis que cubre superficialmente la ceus, Gregory y Camp1918; Romer
1922; Pearson 1926 Appleton, 1928a,bElftman 1929; Rinker, 1954; Klingener,
1964; Ellsworth, 1974; Walter, 1988; Ryan 1989; Argot, 2002 Gambaryan 2002).
Debido a que no se insertan en el fénestos musculos no seran tratados con detalle
aqui.

El m. gluteussuperficialis en combinacién con eh. femorecoccygeusabduce y
extiende el fémur durante la primera etapa del ciclo de maechaGregory y Camp
1918; Romerl922;Pearson1926 Appleton, 1928a,bElftman 1929;Ellsworth, 1974;
Argot, 2002).En las formas arboricolasl m. femorecoccygeusontribuye a acercar el
miembro posterior a la cola o funcionar como un flexor lateral esta ultima (Elftman
1929).Estos musculos se insertan a lo largo del margen lateral del fémur en el area del
tercer trocantefe.g., Gregory y Camp1918; Romer1922;Pearson 1926 Appleton,
1928ab; Elftman 1929; Ellsworth 1974; Argot 2002 Gambaryan2002).Cuando el
tercer trocanter estd ausenteomo ocurre por ejemplo erArgentoconodon
Volaticotheriumy los didélfidos (Szalay y Sargig001),la insercion esrela zona distal
al trocanter mayor (Argp2002).En Argentoconodopal igual que etvolaticotherium
no se reconoce una cresta glutea distalmente al trocanter,sagoiendo que la
musculatura glutea superficial yml femorecoccygeusio estaban mugtesarrollados;
un factor opuesto a la hipotesis de una locomocion arboricolaApgeatoconodory
Volaticotherium Por otro ladpen el caso de que la insercion delfemoracoccygeus
sea en la tibia como ocurre en el monotreraahyglossudlliger, 1811 (Ellsworth
1974 véase tambiérRinker, 1954; Klingener, 1964 Ryan 1989),la afirmacion
anterior no puede ser puesta a prueba con el material disponible y la presencia de una
fuerte musculatura fémofmoxigea no puede ser descartada

Los musculos gluteos profundase(, m. gluteusprofundus m. gluteusmediusy m.
gluteusminimug, originados en el iliorse insertan en el extremo proximal del trocanter
mayor €.g., Gregory y Camp1918; Romer1922;Pearson1926 Appleton, 1928a,b;
Elftman 1929;Rinker, 1954; Klingener, 196£llsworth, 1974;Walter, 1988; Ryan
1989; Argot, 2002 Gambaryan 2002). La musculatura glatea profunda cumple una
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funcién semejante a la del gluteussuperficialisy m. femorecoccygeusabduciendo y
extendiendo el fémumero durante la segunda fase de propulsion la cual comienza
cuando la linea de soporte del miembro posterior es vertical (véase A09@).
Adicionalmente contribuye a la rotacion lateral de la pelvis (WatermB®29), un
movimiento importante en las foas ambulatorias (Argot2002). En Didelphis
Linnaeus, 1758los musculos gluteos profundos son los principales inversoees (
movimiento de rotacion medial) del fémur durante la locomocion arboricola (Blswor
1974). En Argentoconodonel sector de risercion de estos musculos podria estar
indicado por la superficie rugosa reconocida en el trocanter msygiriendo que
estaban bien desarrolladgspyr lo tanto, avalando la hipétesis de un habitat arboricola.

Dada su insercion cercana a la articidacentre la pelvis y el fémur y al corto
brazo de palanca que represetganusculatura glutea contribuye a la estabilizacion de
la mencionada articulacion (especialmente cuando el otro miembro esta elevado) y
absorbe el exceso de energia cinética al fieda fase de recuperacion del paso (Coues,
1869; Argot 2002). Debido a la relativamente corta distancia de momento de los
musculos glateos en relacion al acetap@stos muasculos actian como extensores
rapidos (a diferencia de los musculos tendinosos que son poderosos pero
comparativamente poco veloces; Maynard Smith y Savag86). La musculatura
glutea generaria un movimiento rapido durante la segunda parte del ciclo del paso
(Argot, 2002).Sin embargpcuando el animal se encuentra en cuclillas masculos
gluteos son los que se encentran en tension (no los tendinosos) por lo que son los
primeros en actuar para extender el fémur (Waterd@20).En las formas arboricolas
donde es usual el pasaje de una postura en cuclillas o cuadripeda a una seloserecta
musculos asociados a la extension del miembro posterior actian para mantener el tronco
elevado aproximadamente paralelo al crus (Water@20).

Los principales musculos relacionados con la flexién y rotacion lateral del fémur en
los mamifere actualesgg., m. psoasmajor y m. iliacus) corresponden al complejo
ilio-psoas €.9., Gregory y Camp1918; Romerl1922; Ellsworth 1924; Elftman 1929;

Rinker, 1954; Klingener, 196&Kyan 1989;Argot, 2002).El m. psoasmajor se origina

en el sector ventral de las vértebras sacragry iibcus proviene de este sector y de la
fosa iliaca del iliond.g., Gregory y Campl1918; Romer1922;Pearson192§ Elftman
1929; Rinker, 1954Klingener, 1964; Ellsworth, 1974; Ryan 1989; Argot, 2002
Gambaryan2002).El m. iliacus se inserta en el trocanter menor del fémur mientras que

el m. psoasmajor lo hace en la zona de contacto entre el trocanter menor y la diafisis
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(e.g., Gregory y Camp1918; Romer 1922; Pearson 1926 Elftman 1929; Rinker,
1954;Klingeney 1964;Ellsworth 1974;Ryan 1989;Argot, 2002 Gambaryan2002).

Se ha sugerido que la prominencia medial del trocanter menor y su cercania a la cabeza
femoral estarian relacionadas con la agilidad y el desplazamiento en el medio arboreo a
travésde la capacidad de flexionar rapidamente el miembro posterior (véase Argot
2002).Si bien enrArgentoconodomo se observarugosidades sobre el trocanter menor

que sugieran un punto de insercion melliacus y m. psoasmajor, esta estructura esta
relativamente bien desarrollada medialmente y se encuentra cerca de la cabeza femoral
apoyando la hipoétesis de una locomocion arboricola para este taxén.

Los musculossartoriusy rectusfemoristambién son importantes en cuanto a la
flexion del fémur €.9., Elftman 1929; Klingener, 196Zllsworth, 1974; Argot 2002)
insertandose en la zona de articulacion entre el fémur y lagigiaGregory y Camp
1918; Romer 1922; Pearson 1926 Elftman 1929; Rinker, 1954Klingener, 1964,
Ellsworth, 1974;Ryan 1989;Argot, 2002).Durante la fase de recuperacion del paso
los musculos del complejo ilipsoas y em. sartoriusson los principales involucrados
en desplazar el miembro posterior hacia adelante (AR§@2).El m. rectusfemoris
posee poca participaciéon durante la primera etapa de la fase de recuperacion pero
durante la segunda etapa de esta fase su accidon se torna poderosa contrariamente a lo
gue sucede con los musculos del complejogioas (Elftmanl1929; Argot, 2002).

El m. quadratusfemoris participa activamente en la rotacion lateral del fémur
(Elftman, 1929; Argot 2002).Proveniente de la cintura pélvjcse inserta en la fosa
intertrocantérica €g., Gregory y Camp 1918; Romer 1922; Appleton, 1928a,b;
Elftman 1929; Argot 2002). Una insercionamplia ha sido relacionada con la
posibilidad aumentada de rotar el fémur en la forma arb@adaromysAllen, 1900
(Argot, 2002).En Argentoconodona presencia de una fosa intertrocantérica amplia y
panda habria provisto un area extensa para la insetei@ste musculo avalando la
capacidad de locomocién arboricola en este taxén

La capacidad de las formas arboricolas actuales para rotar lateralmente el fémur
tiene consecuencias en la posicion del autopodio posterior (0 en la movilidad del troco
cuando el autopodio esté fijo) contribuyendo favorablemente a la habilidad de trepar
(Argot, 2002) pues la abduccion y rotacion lateral del fémur permiten alcanzar la
postura mas eficiente para trepae.{ el fémur es abduciddlexionado y lateralmente
rotado mientras que el zeugopodio se encuentra flexionado y el lado plantar del

autopodio posterior esta en contacto medialmente con el sustrato; McEvoy, 1982).
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La musculatura aductora del fémur se inserta principalmente en el sector ventral
(posterior) de esteamento €.9., Gregory y Campl918; Romerl1922;Pearson1926
Appleton, 1928a,b;Elftman, 1929; Ellsworth 1974; Ryan 1989; Argot, 2002
Gambaryan 2002). En Argentoconodomo se reconocen rugosidades en esta region
sugiriendo que los musculos aductores no habrian estado particularmente ddearroll

La morfologia del sector distal del fémur permite realizar inferencias sobre la
agilidad de los animales mas que sobre sus preferencias de sustrato (NIO8&n
Szalay y Sargis 2001); sin embargose puéen realizar algunas generalizaciones en
cuanto a este ultimo punte.d., Argot, 2002).En taxones arboricolas actualed como
se observa emrgentoconodonlos coéndilos distales del fémur son asimétricos en
comparacion con aquellos de habitos masstnes (Argqt2002).Esto da lugar a una
articulacion menos estable que permite la cierta rotacion independiente de la tibia con
respecto al fémure(g., Haines 1942) y estaria relacionado con el desplazamiento
lateral del centro de masaonsistente coruna posicion femoral marcadamente
abducida (Szalay y Sargig001).

De acuerdo a lo expueste concluye quArgentoconodoty Volaticotheriumeran
capaces de desplazarse a través de la vegetacion arborea en base al reconocimiento de
varias estructuras que representarian una ventaja adaptativa para este tipo de
locomocion.Por otro ladpla capacidad de planear de estas formas no esta claramente
sustentada por la evidencia disponible y pronunciarse en este sentido delreia afjua
hallazgo de fésiles apen datos no ambiguos al respecto.

Dado que los especimenes conocidos Amentoconodon habrian sido
transportados previamente al soterramighipodtesis sobre el habitat de este taxon a
partir del analisis del ambiente depositacional no pueden sep@attas directamente
Por otro ladp la preservacion de elementos asociados correspondientes a un mismo
individuo de Argentoconodorsugiere que no habria sido transportado por grandes
distancias o durante un tiempo prolongado por lo que podria haber enidas
cercanias del lugar donde fue sepultab se acepta esta Ultima inferencia y se
consideran autéctonos los troncos fragmentarios hallados en el tope del nivaddrporta
de los especimenes conocidosAdgentoconodoren la localidad de Queso Rallads
posible sugerir que este taxén podria haber habitado ambientes arb®iadaebargp
es importante notar qua existencia de vegetacion arboreaes suficiente para inferir

un habito arboricola parergentoconodon
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Masa corporal — Existen numerosas férmulas de regresion que permiten aproximar
la masa corporal de un taxémartir de mediciones osteologidas., Alexanderet al,
1979; Andersoret al., 1985; Janis1990; Scott1990; Van Valkenburghl990; Farifia
et al, 1998).Entre ellasla prgouesta porAlexanderet al (1979)fue elegida para
calcular el peso aproximado é@e&gentoconodonEstaecuacion fuegenerada para ser
aplicada a mamiferos terrestres en geneparmite utilizar la longitud o el didmetro de
los huesos de las extremidadesno estimadore&n la presente contribucion se utiliz
el largo del fémur como estimador de la masa corpdadio que en el caso de
Argentoconodon se trata del elemento postcraneano mejor preservado y que la
compresiorsufridano haafectado su exteis proximodistal Asimismq el analisis de
la longitud del fémur en relacion a la del dentario indica guerimero de estos
elementoo seria particularmente corto ni largo en comparacion con las otras formas
analizadas ypor lo tantg podria constituir un buen estimador de la masa corporal
utilizando una ecuacién concebida para mamiferos terrestres en géaefatmula
propuesta poAlexanderet al, 1979que fue empleada aqui @as unidades de longitud

son milimetros y lade masaon kilogramos)
Log(masa corporal) = [Log(longitud femoral).og63]/0,36
Como resultadose obtuvo quéArgentoconodorhabria pesado aproximadamente
53 gr Un peso corporal que esta incluido en el rango de pesos de los mamiferos

actuales planeadores pero también erdee muchos otros de variados habitos no

planeadores incluyendo arboricolas y terrestres (véase NdQ@ik).
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L. C. Gaetano Cap. V- Analisis Filogenético

on el objetivo de evaluar las relaciones filogenéticas entre los

triconodontes, yarticularmente dérgentoconodofiariasorum se realizé

un andlisis cladistico incluyendo gran parte de los triconodontes dosoci
(Andlisis Filogenético |) Para este analisis han sido considerados mayoritariamente
caracteres dentarios y mandibulares debido a la gran representacion deepwtntosl|
entre los triconodonte®e este modgpudo analizarse una amplia muestra taxaoa
evitando un nimero elevado de entradas faltahtemayor representacion taxonémica
es intrinsecamente mas informativa y seria la forma mas eficiente de recuperar
topologias éptimas relativamente bien sustentddascuales pueden ser oscurecidas
por datos faltantes en forma variable (Meadn, 1993; Kearney 2002; Wens,
2003a,b).Asimismg se llevdé a cabo un segundo analiBisgenético orientado al
estudiode las relaciones de los triconodontes con otros grupos de mamaliaformes
(Analisis Filogengéco Il). En este ultimpse considerargrademas de las caracteristicas
del dentario y la denticigmn gran nimero de caracteres craneanos y postcraneanos

V.1. Analisis Filogenético I: relaciones entre los triconodontes
V.l.a. Metodologia

El primero @ los andlisis filogenéticos realizados esta basado en la matriz de datos
desarrollada por Rougiet al. (2001) en conjunto con las modificaciones introducidas
posteriormente por Rougiest al. (2007a) para incluir nuevos taxonessimismq
algunos de losaracteres propuestos por Gaal. (2010)y Gaetano y Rougier (2011)
fueron considerado#\dicionalmenteseincorporaon 11 taxonesle triconodontes y 29
caracteres (caracteres 63 al 92 realizarororreccionesadiciones ymodificaciones
menores a las definiciones de algunos caracteres y estados (véase Apéndice |

La utilizacion de una matriz fundamentalmente integrada por caracteres dentarios y
mandibulares responde a la elevada representacion de estos elementos en el registro
fésil de los trionodontes en comparacién con otras regiones esquel&aleien la
particion anatémica de los datos no puede ser justificagt@dologicamentde.g.,
Hulsenbecket al., 1996; Bakeretal., 1998;Kearney 2002; Wiens, 2003a,liHodges y
Zamudio, 2004)se decidio utilizar para este analisis un subconjunto de caracteres
debido a las caracteristicas del material disponii@imizando asi el nimero de
entradas faltantes en la matriz de ddeos, Wiens 2003a,b Norell y Wheeler 2003).
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Por otro ladpa pesar que la consideracion de taxones muy fragmentarios en los analisis
filogenéticos también implica la codificacibn de muchos caracteres como
incertidumbres,en la presente contribucion se han adicionado a la matriz de datos
original algunos triconodonteepresentados Unicamente por molariformes aislados
(i.e., Condorodon Ichthyoconodory Tendagurodonvéase mas abajolEn particulay
Condorodonfue considerado en el andlisis filogenético debido a que es uno de los dos
triconodontes mesozoicos indiscutidos conocidos enriéméel Sur(véase Capitulo
Vi) .

Asimismq Ichthyoconodory Tendagurodoriambién fueron incluidosn la matriz
de datos evaluada a pesar de su fragmentario registro debido a la gran similitud
morfologicaque presentan colirgentoconodory Condorodonrespectivamentévéase
Capitulo IVy VII).

La matriz de datos resultantmn 92 caracteres y 39 taxones la mas inclusivde
las compiladas hasta el momento en cuanto a numero de triconoctomgeterado<El
analisisfilogenético fue realizada través del programa TNT versiorl 1Goloboffet
al., 2003, 2008)Algunos de los caracterdse., 1, 5, 10, 12, 19, 23, 24 3% fueron
tratados como ordenados siguiendo a Rougfiet (2007a).Las busquedas heuristicas
implicaron 100 secueras de adicion al azar (RASpnservando hasta 100 arboles en
memoria para cada una de ellas y aplicando el algofit@eBisectionReconnection
(TBR).

V.1.b. Andlisis de los resultados

La busqueda dio como resultado dos arboles mas parsimoniosos pas86xon
un indice de consistencia (Cl) de 0,367 y un indice de retencién (RL68@&. Das
topologias Optimas recuperadas soélo difieren en las relaciones del claptadotpor
Docodony Haldanodon estando la topologia del consenso estricto bien ltas{ieg.
5.1).

Los resultados del andlisis filogenético sugieren Ayggntoconodorse encuentra
cercanamente relacionado cdalaticotherium Estos taxones forman parte de un clado
aqui reconocido como la tribu Volaticotherimombre derivadalel recongimiento
monotipico del orden Volaticotheria y la familia Volaticotheridae por Menhgl.
(2006). En la presente contribucion se defielaticotherini como el grupanenos

inclusivo que contiene al ancestro comun dérgentoconodon Ichthyoconodony
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Volaticotheriumy todos sus descendientdsste clado est4d anidado dentro de la
tradicional subfamilia de triconodontino&lticonodontinaeja cual también incluye a
un conjunto monofilético de triconodontes del Cretadid® esta manerda inclusion
de Argentoconodomntre los alticonodontinos indica un extenso biocron para este linaje
(Jurdsico Temprane- Cretacico Tardio) Asimismq las caracteristicas locomotoras
derivadas reconocidas pakegentoconodory Volaticotheriumsugiere la existencia de
un clado de triconodontes derivados de amplia distribucion geogréfica y edtcatigra
El hallazgo deArgentoconodoren rocas del Jurasico Temprano resalta la existencia de
linajes fantasma dada la presencia de uartéan derivado en rocas tan antiguas

La agrupaion de Argentoconodon-lchthyoconodon-Volaticotheriunesta
sustentada por cuatro sinapomorfias no ambigr@mocidas en los molariformégna
de las sinapomorfias mas notorias de este clado es la presencia de una cuspide accesoria
posterior () extendiédose posteriormente mala dela raiz distal*“overhanging) en
los molariformes inferiores (caracter 7)1:$i bien esta caracteristica esta presente en
otros mamaliaformesen estas formas la proyeccion distal de la cusgid® es tan
pronunciala comoen los volaticoterinasEl aspecto simétrico de las cuspides de los
molariformes inferiores en seccién transversal (caracter 35:@}itty)e también una
sinapomorfia no ambigua de los volaticoteririshien esta caracteristica esta presente
en cinodorgs no mamaliaformes y en los mamaliaformes bagdalesndicion derivada
para este caractére., cuspides de los molariformes inferiores con la cara lingual plana)
permite diagnosticar de modo no ambiguo el nodo Alticonodonfirésse Rougieet
al., 2007a).De este modoa condicidon observada en los volaticoterinos representaria
una reversion al estado ancest@tra caracteristica derivada los volaticoterinos ea |
extrema compresion labiolingual caracter 83:0y caracter 84:p observada en sus
molariformes La presencia de dientes postcaninos comprimidos lateralmente es
plesiomérfica para los mamaliaforme&n los triconodontidos la compresién
labiolingual de las cuspides y su tendencia a la pobre separaciéon da lugatea di
filosos que habrianactuado como hojas de corte (Simpsd®33). Entre los
triconodontidos,la compresion labiolinguagsta extremadamentiesarrollada en los
volaticoterinos,aunque en estos taxonkes cuspides estan bien separadas por valles
incisos.En contraposiciom las cuspides y molariformes delgados y estilbsde los
volaticoterinosen el linaje delos anfiléstidoslas cuspides son globosas; sieneio,las

formas mas derivadasapaces de actuar a modo de morigrg., Patterson 1951,
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Simpson,1961; Crompton yJenkins,1968; Crompton1971; Rougieret al., 2001,
2003a, 2007b).

Figura 5.1. Consenso estricto de los dos arboles mas parsimoniosos obtmielo&nalisis Filogenético
I. Las letras en los nodos indican los cladosAmphilestheriaAl, AlticonodontinaeEu,
EutriconodontaMf, Mammaliaformes;Tr, TriconodontidaeY, Volaticotherini Los nimeros

corresponden al soporte de Bremer
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El clado integrado poirgentoconodoty Volaticotheriumes recuperado en los dos
cladogramas mas parsimoniosos y estd sustentado de manera no ambigua por la
ausencia de cingulos linguales en los molariformes inferiores (caracter &e0)
constituye una caracteristica derivada entre los mamaliaformdgquirida
independientemente en varios de los taxones analizades Amphitherium
AstroconodonCondorodonMeiconodoi. Otros caracteregaungque ambiguogroveen
soporte para este grupOcho de ellos se reconocen en la denticién presencia de
incisivos inferiores subigualesse halla ampliamente distribuida entre los
mamaliaformes mesozoicosepresentaso la condicion plesiomérfica observada en
cinodontes no mamaliaformdsntre las formaanaliza@s,s6lo unos pocos taxones se
apartan de este patréirgentoconodoly Volaticotheriumcomparten codeholodeny
los zhangheotéridosel estado derivado en donde el i1 es notoriamente mayor que los
incisivos mas distaleggaracter 2:1aunque no alcanza el grado de desarrollo observado
enGobiconodory Repenomamuan los que el il esta hipertrofiado.

La presencia de una cuspide accesoria anterior en los prédorates inferiores es
caracteristica de gran parte de los mamaliaformes analizados y constituye el estado
ancestral para este cladBn Amphilestesy Phascolotheriumlos premolariformes
inferiores tienen un aspecto simétrico en vista lateral con umadeUmesial y otra
distal a la cuspide principalSimpson, 1928)Por otro ladp en la mayoria de los
mamaliaformes analizado$os premolariformes inferiores son asimétricos en vista
lateral dado que poseen una Unica cuspide accesoria mesial y varias. distales
Argentoconodory Volaticotherium esta asimetria se hace ain mas marcada por la
ausencia de cuspide accesoria mesial a la cuspide principal de los premolariformes
inferiores (caracter 64:0); una condicibn adquirida independientemente por
Amphitherium

Una caracteristica derivada de los triconoddntidos es la presencia de un ultimo
premolariforme relativamente mayor que el primer molariforArgentoconodory
Volaticotheriumposeen en cambig el estado ancestral y mas distribuido entre los
mamaliafemes (véase por ejemplo Rougiat al., 2007a) donde el ultimo
premolariforme es subigual o menor al primer molariforfoaracter 8:1) En los
restantes alticonodontinosesta caracteristica so6lo puede ser evaluada en
Arundelconodonque comparte el estaderivado con los triconodontidos mas basales.

La presencia de cuspidésy c de similar tamafio en los molariformes inferiores

(caracter 21:1) es también una sinapomorfia ambigua del clado integrado por
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Argentoconodony Volaticotheriumrepresentando unawersion al estado ancestral
compartido por muchos de los triconodontesivados yDinnetherium Entre los
triconodontidossolo enlchthyoconodory Jugulator, las cuspide® y ¢ sonde altura
desigual

Los molarifornes inferiores de los triconodontes es&n estrecho contacto entre si
generando una superficmntinuapara laoclusion. Asimismqg Slaughter (1969) ha
hipotetizado que este tipo de mecanismos fortaleceria a la hilera dentaria frente a
esfuerzos transversales durante la alimenta&inrostriconodontes basalga cuspide
d es alojada en una muesca entre la cuspigieb del molariforme siguienteUna
morfologia similar se reconoce en varios anfiléstigeso en estos taxones la cuspide
es rodeada por lagispidesey f. En los triconodonihos, la cluspide accesoria distal es
albergada en una concavidad mesial limitada por crestas de la cbsphde los
alticonodontinos no volaticoterinok morfologia observada en los triconodontinos se
hace nds compleja y la concavidad mesialamtinuacon un surco en la raiz anterior
complementario a una cresta en el alvedodiferencia de lostriconodontinos y
alticonodontinos no volaticoterino8rgentoconodory Volaticotheriumcarecen de un
mecanismo de interrelacion dental de este(tpoacterl4:0), estandsus molariformes
imbricadodabialmente

La agrupaciomrgentoconodorVolaticotheriumpuede ser también diagnosticada
por la presencia de una cuspide accesoria anterior en los molariformes superiores
identificada comd (caracter 75:1)Por otro ladq en los restantes alticonodontinos y
varios eutriconodontes se reconoce el estado derivado de este caejaeasencia de
cuspideE.

La recumbencia de las cuspides en los molariformes superiores (caracter 80:1) es
una caracteristica derivada Argentoconodory Volaticotherium Fuera de este clado
entre los alticonodontinpsesta caracteristica s6lo se conaz® Astroconodony
Corviconodon Mientras que Astroconodon comparte con Argentoconodony
Volaticotheriumla presencia de cuspides retaentes en los molariformes superigres
en Corviconodonse observa el estado ancestral para los mamaliafopressente en
todos los otros taxones analizados.

Entre los mamaliaformes estudiados la ausencia de cingnltss molariformes
superiores (caraate 77:1) solo ha sido reconocida erArgentoconodony
Volaticotherium Los triconodontes basales poseen cingulos bien desarrollados con

cuspulas en los molariformes superiordsn los triconodontes derivados no
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volaticoterinos,los cingulos en los molarifoms superiores estan relativamente bien
desarrollados pero carecen de numerosas cuspulas conspicuas como las observadas e
formas mas basales

La ausencia de una superficie plana labial en los molariformes superiores (caracter
59:9) es una caracteristicaegpermite distinguir @&rgentoconodory Volaticotherium
del resto de los triconoddntidogEsta caracteristica es plesiomoérfica para los
mamaliaformesque en su mayoria poseen cuspides aproximadamente conicas en los
molariformes superiores?or otro ladp los triconoddntidos pueden diagnosticarse de
manera no ambigua por la presencia de superficies planas labiales en los molariformes
superiorespyna morfologia que ha sido asociada con una dieta carnivora especializada
(Cifelli y Madsen 1998; Kielan-Jaworogkaetal., 2004; Rougieetal., 2007a).

Adicionalmente tres sinapomorfias ambiguas del clad@rgentoconodon
Volaticotheriumse reconocen en el dentarlesta ambigledad responde a la falta de
datos con respecto al miembro mas basal de VolaticotheginichthyoconodonUna
de estas sinapomorfias esta relacionada con el numero de forAmenes mentonianos
Argentoconodoty Volaticotheriumposeen tres 0 mas foramenes mentonianos grandes
(caracter 41:1)una condicién derivada entre los triconodontidosspiearacterizan por
presentar el numero ancestral (menos de .trEsje estado es compartido por
Dinnetherium los gobiconoddntidos y los anfiléstidd?ougieret al., 2007a asociaron
la presencia de un namero relativamente elevado de foramenes mentaoianos
musculatura bucal y facial bien desarrollada en formas con la porciéon anterior del
dentario larga y delgada

Meng et al (2006) consideraron la presencia de un proceso angular del dentario
(caracter 57:1xomo un rasgo distintivo déolaticotherium que se hallaba ausente en
todos los otros triconodonteterivados conocidosmplicando que se trataba de una
caracteristica apomorfica de Volaticotheria (Tribu Volaticotherini em@sitribucion
Sin embargpel andlisis deArgentoconodorsugiere queel proceso angular es una
caracteristica derivla compartida poArgentoconodoly Volaticotherium

La presencia de un alto angulo entre la sinfisis y el eje mayor del dentario (caracter
87:1) es otra de las caracteristicas que permiten diagnosticanpaeign integrada por
Argentoconodorny Volaticotherium Este estado de caracter es compartido por los
triconodontidos basales Pijacodon y Triconodor) y otros alticonodontinos
(Astroconodojh asi como también paduchilestes un anfiléstido Sin embargp el

reconocimiento del estado ancestral (angulo relativamente bajo) dmioracodon(un
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triconodontino derivado) y la falta de informacién con respecto a otros triconoddntidos
hacen que el alto &ngulo de la sinfisis con respecto a la horizontal seaapoansrfia
ambigua del cladargentoconodorVolaticotherium

La ambigiedad de muchas de las sinapomorfias del clado integrado por
Argentoconodony Volaticotherium responde al pobre registro de los restantes
alticonodontinosEn este contextao se pueddescartar que estas caracteristicas,sean
en realidagddiagndsticas de clados mas inclusiviée particulay la falta de datos con
respecto a los premolariformes y al modo de interrelacion dentah#ryoconodon
(caracteres 14 y 64) impiden determinarestos caracteres podrian diagnosticar de
manera no ambigua al clado Volaticotheram lugar de restringirseArgentoconodon
y Volaticotherium

En la hipotesis filogenética aqui presentada se apoya la monofilia de la familia
Triconodontidaedefinida como el grupo menos inclusivo que contief&iacodony
Triconodon su ancestro comun y a todos sus descendiérdaseGaetano y Rougier
2011).Lo mismo es cierto para la subfamilia Alticonodontiragefinida como el grupo
que incluye al ancestro comunagsreciente deArundelconodony Alticonodonmas
todos sus descendienteBor otro lade la clasica subfamilia Triconodontinae es
recuperada como un conjunto parafilético de triconoddntidos sucesivamente mas
cercanamente relacionados a los alticonodontinos.

Los gobiconodontidosi.€., Gobiconodony Repenomamuisconstituyen un grupo
monofilético bien sustentado que estaria mas cercanamente relacionado con los
triconoddntidos que con los anfiléstidos formando parte del daddconodonta,
definido como el grpo masinclusivo integrado por aquellos taxones mas cercanamente
relacionadosTriconodon que a los cladoteriose.§., Amphitheriun). La cercania
filogenética deGobiconodony Repenomamuson los triconoddntidos esta sustentada
de forma no ambigugor cuato caracteristicas dentarias y mandibulaEgscuanto a la
denticion,si bien el nUmero total de incisivos inferiores no es conocido en muchos de
los taxones analizadpo$a presencia de un numero reducido de incisivos inferiores
(caracter 1:2ps recupeida como una sinapomorfia del clado uniendo gobiconodontes
y triconodontidos (véase Rougitral., 2007a). Por otro lado, los anfiléstidos conservan
la condicién basal y poseen un namero relativamente elevado de incisivos inf&ores
cuanto a los caramtes mandibulare$a presencia de un dentario relativamente robusto
(caracter 16:1) cuya rama horizontal aumenta de altura posteriormente (caracter 42:1)

relaciona de manera no ambigua a los gobiconoddntidos con los triconoddntidos
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diferenciandolos de los anfiléstidos (excefatinacodusy Juchilestesque conservan la
condicion ancestral Finalmente al igual que los triconoddntidpsen los
gobiconodontidos el condilo mandibular esta aproximadamente al mismo nivel que el
margen alveolarcaracter 73:0)Si bien esta caracteristica también se observa en
algunos anfiléstidosAMmphilestesy Phascolotheriumy en Jeholodensesta es una
condicionderivada entre logtegrantes del nodo que incluye a anfiléstidos y formas
mas derivadasque se caracteriza pgresentarel estadoancestral i(e.,, condilo
mandibular de posicién dorsal al margen alveolar).

Busquedas restringidas excluyendo a los gobiconodontes de Eutriconodonta y
vinculandolos con los anfiléstidos (como postulan otros aytemgs Rougieret al,
2007ab; Menget al,, 2006; Montellancet al,, 2008; Kusuhashet al, 2009 resultan en
topologias que son sélo dos pasos mas lafgste hipdtesis alternativa se basa en
cuatro sinapomorfias no ambiguesconocidas en los postcaninds reduccién o
ausencia de la cuspide en los premolariformes inferiorearacter 9:1)es una
caracteristica derivada compartida por los gobiconodontidos y algunfitéstidos a
diferencia de los triconoddntidos en los que se observa una cuspide accesoria posterior
(c) bien desarrolladalLos anfiléstidos (exceptécinacodu} y los gobiconodéntidos
poseen cuspides principales de los molariformes de aspecto lanceolado en vista lateral
(i.e,, con margenes mesial y distal convexecaracter 82:L mientras que en los
triconodontidos la cuspides son conisaEn cuanto a los molariformes inferioyéa
presencia de cuspides separadas por valles poco incisos (caracteagd8dph) aos
gobiconodontidos con los anfiléstid®@or otro ladpen los triconodoéntidos las cuspides
estan bien separadas entre si excepto en un conjunto de alticonodontinos derivados
donde estan casi completamente fusionageiaalmentela triangulacion de las cuspides
de los molariformes superiordsaracter 63:1June a los gobiconododntidos con los
anfiléstidos En contraposicigrios triconod@tidosposeemmolariformes superiores con
cuspides alineadamesiodistalmente

Asimismg se reconocen seis sinapomorfias ambiguas del clado que agruparia
gobiconodontinos y anfiléstidoslna de las caracteristicas mas notorias @soelo de
oclusion.Los gobiconodontes presentan al igual quealdgéstidosun tipo de oclusion
de tipo alternado donde la cuspide de los molariformes superiores ocluye
posteriormente a la cuspidey/o en la cara mesial de la cuspliéde los molariformes
inferiores (caracter 11:1fEste tipo de contacto entre dientes inferiores y superiores no

se observa en los triconodéntidogsie presentan una oclusién diente a diahtigual
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que los cinodontes no mamaliaformes (véase Roetjar, 2007a para un revision de
esta caracteristica)

A diferencia de los triconodontidos que presentan el estado ancestral para los
mamaliaformes los gobiconododntidos poseen molariformes inferiores en donde la
cuspidef estd presente y las cuspidesy ¢ son divergenteqcaracter 90:0)y se
desarrollan sobre los margenes de la cusp{daracter 91:0); todas estas caracteristicas
derivadas compartidas también con el cladgue pertenecen los anfiléstidos

En cuanto das sinapomorfias mandibulards, presencia de un nimero elevado de
foramenes mentonianos (caracter 41:1) permite diagnosticar al nodo dotquya
gobiconodontidos y loainfiléstidos aunque también estad presenteBinnetherium
Argentoconodoly Volaticotherium(véase mas arribajdicionalmente la presencia de
una cresta pterigoidea curva alrededor del margen ventral del ddontaéoter 55:2)
vincula a los gobiconodéntidos con los anfiléstidos.

De acuerdo a lo expuesia hipétesis alternativa vinculando a los gobiconodontes
con los anfiléstidos no implica un niumero elevado de pasos adicionales con respecto a
los cladogramas mas parsimoniosos y muestra que existen numerosas caracteristicas
comunes entre estos taxonkas caracteristicas compartidas entre los gobiconodéntidos
y los restantes triconodontes derivados sugieren que las dos hipétesis de relaciones
discutidas mas arriba.€., gobiconoddntidos + triconodontides gobiconodéntidos +
anfiléstidos) podrian ser defendidas desde un punto de vista morfoldgido que &
posidon filogenética de los gobiconodontesconflictiva. Sin embargpde acuerdo a
los resultados obtenidos en esta tqsis el momento se considera que la hipétesis de
relaciones mas probable es aquella en la que los gobiconoddntidos n&stan
cercanamest relacionados con los triconoddntidos que con los anfiléstidos.

Los triconodontes anfiléstidos yeholodensestan agrupados en un clado que
también incluye “simetrodontes” Afnphidon Tinodon espalacotéridos vy
zhangheotériddsy a Amphitherium Esta agrupcion recuperada previamente por
varios autorese(g., Rougieret al., 2001,2007a; Montellancet al., 2008; Gaoet al.,
2010),ha sido denominadamphilestherigGaetano y Rougier, 201%)se definecomo
el grupo mas inclusivo que contiene a aquellosrtag mas cercanamente relacionados
con Cladotheria gg., Amphitheriunp que con Triconodon Amphilestheria es
recuperado como el grupo hermano de los eutriconodontes implicando la exidéencia

un clado derivado de triconodontes (Eutriconodosésu stricto) y una serie
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parafilética de triconodontes y “simetrodontes” que constituyen sucesivos grupos
hermano®n el linaje de los terios

La agrupacion de triconodontidos y anfiléstidos sugerida por otros estadios (
Kermacketal., 1973; Luoetal., 2002,2007; Menget al., 2006) no es avalada por los
resultados més parsimoniosos aqui obtenidos; sin emisigmente se requiere un
paso adicional para recuperar dicha topololfiacual esta sostenida por una Unica
sinapomorfia relacionada con la comprad@biolingual de los molariformes (caracter
84:1).

Una sinapomorfimmbiguade Amphilestheria es la expansion labial de la base de
la cuspidea en los molariformes inferiores (caracter ,189n caracter reconocido
inicialmente porOsborn (1988a) yimpson (1925b, 1928, 192%)e se presenta en
diferentes grados en los taxones incluidos y es también reconocida en los docodontes
Kuehneotheriunmy Woutersia Aunque muchos anfilesterios poseen esta caracteristica
en conjunto con un ligero desplazamiento lali@lla cuspidea con respecto a las
cuspided y ¢, sélo los taxones mas derivaddsnphitheriumTinodon espalacotéridos
y zhangheotérid® y Amphidonse caracterizan por una triangulacion real de las
cuspides de los molariformes inferiores.

Los resultads del andlisis filogenético llevado a cabo muestran dos grandes clados
de anfilesteriosUno de ellos esta integrado por triconodontes anfiléstickamphidon
mientras que el otro incluy@ademas de anfiléstidoa Jeholodensa un conjunto de
taxones cordenticibn mas compleja que estarian mas cercanamente relacionados con
los terios que con los anfiléstidos.

La posicion filogenética ddeholodenses variable de acuerdo a los andlisis
realizados por distintos autoresg(, Ji et al, 1999; Rougieret al, 2001, 2007a,b;
Wanget al, 2001; Hy 2006; Menget al, 2006; Luoet al 2007; Montellancet al.,

2008; Kusuhashet al, 2009; Menget al. 2011). Los resultados obtenidos adioi
muestran como uranfilesterio mientras que su inclusion entre los tridomtidos
implica topologias cuatro pasos mas largas sinapomorfias no ambiguas sustentando
esta hipotesis alternativa son: menos de cinco molariformes inferiores (caracter 10:0)
altimo molariforme inferior medial al proceso coronoideo (caracter 3®@priformes
inferiores moderadamente comprimidos (caracter 84uigencia de cuspide en los
molariformes superiores (caracter 75y0rondilo mandibular al mismo nivel que el

margen alveolar (caracter 73.@dicionalmente la presencia de una Unica raiz en los
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caninos inferiores (caracter 4:0) es recuperada como una sinapomorfia ambigua de este
grupo.

Dado que ademas deArgentoconodon Condorodon spanios es el Unico
triconodonte jurasico de Argentinge considera importante discudnuilas afinidales
de Condorodonsegun la hipotesis de relaciones obtenielaconsenso estricto refleja
las similitudes entreCondorodony Tendagurodon(véase Capitulo VII) donde se
muestran como taxones hermanasa agrupacion sustentada por tres sinapomorfias no
ambguas La presencia de molariformes inferiores corclspideb menor que lac
(caracter 21:pes uno de los caracteres diagraastide este clad&sta sinapomorfia es
compartida por los triconodontes mas basaleslo que representa el estado ancestral
para los mamaliaforme&in embargpen los morganucodontidos y formas afinas
cuspideb esta usualmente incluida en un cingulo mesial mientras qGeretorodory
Tendagurodonesta cuspide forma parte de la coroba ausencia de la cuspide
(caracter29:0 enCondorodony Tendagurodores una caracteristica derivada entre los
anfilesterios pero estatambién presente en los triconodontes basales y en los
triconodontidosFinalmente si bienen los anfilesterios se mantiene el estado ancestral
para los mamaliaformes en cuanto a la presem@lariformes expandidos
labiolingualmentecon cuspides globosaSondorodony Tendagurodorcomparten con
los volaticoterinos el estado derivado para este caracter y presentan cuspides
comprimidas labiolingualmente yedseccion transversal ovaladearacter 83:0)
Finalmente una sinapomorfia ambigua del clado integrado @andorodony
Tendagurodores la presencia de molariformes inferiol@gos mesiodistalmente en
relacion a su altura(caracter 13:1) una caracteristica derivada adquirida
independientemente en el linaje de los triconodontidos.

Condorodony Tendagurodorson los dos taxones mas derivados de un clado que
ademas incluye taxones asiaticos del Cretacico Tempraeq Acinacodus
Hakusanodorny Juchilestel y formas pobremente cocidas delJurasico Tardio de
Estados UnidogAmphidonSimpson, 1925¢ Comodon. Sinapomorfias no ambiguas
que apoyan este clado son el ultimo molariforme inferior reducido (caractery3a:1)
tamafio de los molariformes inferigrdecreciente en sentido posterior (caracter 37:1);
siendo la presencia del ultimo molariforme inferior alineado con el procesooideo
(caracter 39:1) la unica sinapomorfia ambigua reconocida para este agrupaBsento
notable que ninguna de estas cwgdsticas puesh observarse erCondorodono

Tendagurodordebido a la pobreepresentacion de estas formas
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Simpson (1925csefald algunas similitudes en&ephidon TinodonMarsh 1979
y SpalacotheriumOwen 1854. Entre estas semejanzas se hallan el tamafo y las
proporciones de la rama horizontal del dentario, la férmula dentaria y las poopsrg
distribucion triangular de las cuspidgsb y c; todas ellagepresentadas por caracteres
en la matriz de datos aqui utilizadin embargplos resultadoslel analisis cladistico
muestran queAmphidon estd mas cercanamente relacionado a los triconodontes
anfiléestidos que aAmphitherium Tinodon espalacotéridos yhangheotéridos, una
topologia recuperada también por otros autoegs, (Rougieret al., 2001, 2007a;
Montellanoet al., 2008; Kusuhashet al., 2009; Gacet al., 2010; Gaetano y Rougier
2011; Menget al., 2011). Esta hip6tesis de parentesco responde principalmente al
arreglo oclusal entre los molariformes y al concomitante patron de cuspédes
disposicion triangularcaracteristicas que unen a los trecnoterios entre si (McKenna
1975; Prothero 1981).

V.2. Andlisis Filogenético I1l: relaciones de los triconodontes con otros
mamaliaformes
V.2.a. Metodologia

El objetivo del AndlisiFFilogenético lles analizatas relaciones de parentesco de
los triconodontes con respecto a otros mamaliaformes mesozoicos y evaluar la
monofilia de los triconodontes derivad@on tal fin se utilizGcomo punto de partida la
matriz presentada por Rougiet al. (2007b). Estos autores consideraron un gran
namero de caracteres dentari@saneanos ypostcraneanos asi como un amplio
muestreo  taxonomico incluyendo entre otros triconodontes, docodontes,
multituberculadosmonotremas y terioda matriz de datos publicager Rougieret al.
(2007b) estéd basada primariamente en aquelsnpilada por Luo et al. (2002)
considerando las modificaciones de Woodburne (200&)odburneet al. (2003),
Martin y Rauhut (2005) y Wood y Rougier (200Bpugieretal. (2007b) agregaron dos
caracteres y dos taxones adicionalesoglificaronla definicion y codificacion de varios
delos caracteresriginales Asimismq estos autores decidieron no incluir en su analisis
un conjunto de 17 caracterase( caractere®, 3, 12, 14, 15, 37, 40, 60, 69, 86, 100,
103, 106, 118, 177, 208, 221, 2296ppresentes en la matriz tleo et al. (2002) por

considerarlos redundantes o no informatifuesase Apéndicdl).
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En la presente contribucipse incorporaron 26 géneros de triconodontes y 38
caraceres la matriz publicada por Rougigtral., 2007b (véase Apéndice llIComo
resultado la matriz de datos que se utiliza aqui consta de 328 caracteres (17 de ellos
inactivos para el analiseensuRougieret al., 2007b) y 74 taxonePe esta manerda
matriz de datos utilizada para el Analigitogenético Il es la primera en considerar un
elevado numero de triconodontes en combinacion con un amplio muestreo de otros
mamaliaformes mesozoicos y una vasta representacion de caracteres esquadgtales (
dentarioscraneanos y postcraneanos)

La busqueda heuristica fue realizada mediant@pregrama TNT version .1
(Goloboff et al., 2003,2008) partiendo de 100 secuencias de adicion al azar (RAS) y
conservando hasta 100 arboles en memoria para cada una deaetiasqueda de los
arboles mas parsimoniosos implico la utilizacion del algoritiiree Bisection
Reconnection(TBR) dos veces consecutivas dado que la cantidad de éarboles mas
parsimoniosos hallados en la primera instancia supero6 la memoria disponible.

En su andlisisRougieret al. (2007b) exploraron las implicancias en los resultados
del analisis de considerar a todos los caracteres como no aditivos 0 a un subconjunto de

ellos como aditivos (véase Apéndice IEsta metodologia fue también aplicadaia

V.2.b. Andlisis de los resultados

El analisis considerando todos los caracteres multiestado como no ordenados
resulté en 36 arboles mas parsimoniosos de 1250.gastdadograma fundamental de
consenso generado a partir de los mismos estda muy paftenresuelto
Adicionalmente la remocion de taxones pobremente conocidos del arbol de consenso
estricto no contribuyé significativamente a la resolucién de las politomias.

La implementacion de las aditividadg®., caractere®, 25, 34, 42, 45, 52, 56, 61,

63, 64, 74, 75, 79, 80, 93, 95, 97, 98, 108, 110, 111, 141, 147, 149, 150, 164 170, 172,
191, 193, 194, 202, 204, 206, 237, 240, 241, 252, 254, 256, 259, 264, 278, 379, 282
utilizadas por Rougieet al., 2007bdurante la busqueda dio lugar a 12870k® mas
parsimoniosos de 224 pasos con un indice de consistencia (Cl) de 0,339 y uno de
retencion (RI) de J08. Si bien el consenso estricto resultd poco resuatba
comparativamente mas estructurado que si se consideran todos los caracteres como no

aditivos. La remocion de dos taxones pobremente conocidog/o(tersia y
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Victoriaconodon del arbol de consenso estriatiio lugar al cladograma relativamente
bien resuelto que se analizaréomtinuacion (Fig. 5.2).

Latopologia generalel cladograma mostila en la figura 2 esen su mayor parte
consistente conla obtenida en el Andlisis ilbgenético | (Fig. 5.1). La tribu
Volaticotherini integrada poArgentoconodonlichthyoconodony Volaticotheriumes
mostrada como monofiléticeEste clado esta sustentagor 10 sinapomorfias no
ambiguas Entre ellassolo una fue también recuperada en el AnaligmgEnético )

i.e., presencia de molariformes inferiores con la cusdiéxcediendo el margen distal
(caracter 314:1) de la raid bien la relevancia de ctra@ de estasinapomorfiapara la
caracterizaciorde los volaticoterinos ya fue reconocida en el Anakdizgenético )

existen diferencias en cuanto a los nodos que permiten diagno&istarse debe
principalmente a que no pueden ser estudiadasctghyoconodondado su pobre
registra En el AnalisisFilogenético J la posicion basal dehthyoconodorton respecto

a Argentoconodoty Volaticotheriumimposibilita establecer con certeza la codificacion
correspondiente al nodo VolaticotheriRior otro lao, en el AnalisigFilogenético I la

falta de resolucion en cuanto a las relaciones de parergaseolos volaticoterinos
implica que estas caracteristicas sean recuperadas “artificialmente” como sinapomorfias
no ambiguas de este cladbres de estas caracteristicas corresponden a estructuras
dentarias:ausencia de cuspide accesoria mesial en los premolariformes inferiores
(caracter: 36:0compartido porSinoconodon Trioracodon Priacodon Amphilestes
gobiconodontidos, Tinodon Shuotherium driolestoideos, Henosferus Obdurodon
Vincelestes Peramus Kielantherium y Therig; molariformes inferiores sin un
mecanismo deinterconexion (caracter 294:0; coincidente con lo observado en
Probainognathus triteleddntidos, Haramiyavig tritilodontidos, Sinoconodon
Hadrocodium  Tendagurodon Condorodon Hakusanodon espalacotéridgs
zhangheotéridosshuotheriumdriolestoideos y la mayoria de los taxones incluidos en
Mammalia) cuspides principales de los molariformes superiores recumkieatéster
318:1;regidrado también erlaramiyavia tritilodontidos yAstroconodoh Finalmente

la presencia de un proceso angular en el dentario (ausente en la mayoria de los
mamaliaformes basales) es reconocida como una caracteristica diagnoéstica de los
volaticoterinos aungu no pueda analizarse esta condicionl@rthyoconodon En
Argentoconodony Volaticotherium este procescesta presente s relativamente

pequefio (caracter 8;luna caracteristica compartida con otros mamaliaformes mas
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cercanamente relacionados con logiote (.e, driolestoideos, Amphitherium
VincelestesPeramusKielantherium Erinaceusy Prokennalestes

En muchos cinodontes no mamalianos y mamaliaformes basales se reconoce un
proceso ventral en el sector posterior del dentario denominado procadogsgilar.

A diferencia del proceso angulal proceso pseudoangular estaria en una posicion
relativamente anterior aunque la homologia entre ambos procesos es dudosa (véase
Miao, 1988; Jenkinset al., 1983; Cromptony Luo, 1993 Rougier et al., 2007a).
Algunos autores han sugerido que el proceso pseudoangular constituia un punto de
insercion para el masculo masetérico superficial (Hiiemae y Cromp@&3; Crompton

y Hylander 1986; Barghusenl986; Kemp 1982,2005) mientras que otros proponen

que estda relacionado con el sustento de los huesos postdentdeo&ins y
Crompton, 1993)Por otro ladpla presencia de un proceso angular estaria relacionada
con el desarrollo de la musculatura pterigojdesociada a la rotacion del dentario
durante el proeso de masticacion (véase por ejemplo Jerddias., 1983; Jenkins y
Crompton,1993; Rougieetal., 2007a) Sin embargpla ausencia de este proceso en los
espalacotéridos y su presencialienetheriumsugiere que el desarrollo de un proceso
angular de dentario no estaria directamente correlacionado con un movimiento
masticatoridransversal (Rougiestal., 2007a).

Adicionalmente dos caracteres fueron identificados como sinapomorfias no
ambiguas del clado Volaticotherini en el AnalBigenético | aunque su presencia no
pudiera ser evaluada érhthyoconodonUna de ellas corresponde a la presencia de un
namero reducido de molariformes inferiores (caracter 110:.. E&B) caracteristica esta
presente en Argentoconodon y Volaticotherium y habria glo adquirida
independientemente eHaramiyavig Trioracodony Mammalia Por otro lado la
mayoria de los mamaliaformes no mamalianos se caracterizan por presentar un namero
relativamente elevado de molariformes inferiorea otra esta relacionada con la
posicion del foramen mandibular con respecto al margen anterior del proceso
coronoideo. En Argentoconodony Volaticotherium dicho foramen presenta una
posicion relativamente posteri@raracter 277:1) al igual que en los trecnoteyiosos
pocos anfilesterios basalese( Juchilestesy espalacotéridos)Esta estructura es
desconocida en los restantes alticonodontiegsepto enCorviconodon taxénen el
guetambién se obsenestacondicion derivada.

Las Unicas tres caracteristicas reconocidas comoasir@aficas de Volaticotherini

y que pueden observarse en todos los miembros de este clado corresponden a

-121-



L. C. Gaetano Cap. V- Analisis Filogenético

estructuras de los molariformes inferioréa de ellas es la presencia de cuspides
principales recumbentes (caracter 296H3ta caracteristicgplesomorfica para los
mamaliaformesse reconoce también en los restantes alticonodontinos (excepto por
Alticonodor) y es recuperada como una sinapomorfia no ambigua de este clado en el

AndlisisFilogenético |

Figura 5.2. Consenso estricto de los arboles mas parsimoniosos obteniégbsnalisis Filogenético Il
considerando las aditividades propuestas por Roatal., 2007b y del que se han excluido los taxones
Victoriaconodory WoutersiaLas letras en los nodos indican los cladiosAmphilestheriaAl,
Alticonodontinae Eu, EutriconodontaMf, MammaliaformesTr, Triconodontidae)/, Volaticotherini
Los nimeros corresponden al soporte de BrefBkasterisco indica el taxon expandido en la figura

segunda parte de la figura
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Figura 5.2 (continua). Consenso estricto de los arboles mas parsimoniosos obtenigb#&nalisis
Filogenético Il considerando lasitiddades propuestas por Rougetial., 2007b y del que se han
excluido los taxone¥ictoriaconodory Woutersia Las letras en los nodos indican los cladas;

AustralosphenidaCl, CladotheriaM, Mammalia;Mu, Multituberculata;Tc, TrechnotheriaTh, Theria

Los nimeros corresponden al soporte de Bremer

Por altimq la presencia de una cuspidialta digitiforme e incorpoaida a la corona
(caracteres 298 y 299:1) ha sido recuperada como una sinapomorfia no ambigua de
los volaticoterinos en el Analisigilogenético Il; sin embargode acuerdoa los
resultados del AnalisiBilogenético | esta morfologigodria ser sinapomorfica de una
clado mayor que incluya a todos los alticonodontinos exdapitadelconodon

La familia Triconodontidae y la subfamilia Alticonodontirsmrecuperadasomo
mondiléticas en el AnalisisFilogenético Il Estas hipotesis de relaciones son también
avaladas por el AndlisiBilogenético I; sin embargdos resultados de estos andlisis
difieren en la posicion de los volaticoterinos entre los eutriconodoG@®o se
discuti6 previamente segun los resultadosdel Analisis Filogenético | los
volaticoterinos esirian anidados entre los triconodontidos alticonodontifiag. 5.1).

Por otro ladglas hipoétesis filogenéticas mas parsimoniosas obtenidas en el Analisis
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Filogendico Il muestran al clado Volaticotherini como el grupo hermano de los
triconodontidos.De esta manerael conjunto monofilético Eutriconodonta estaria
integrado por los triconodontidos y los volaticoterinos.

De acuerda los resultados del Analisis Filag#ico I, los eutriconodontes pueden
diagnosticarse a través de seis sinapomorfias no amblignesle ellas se relaciona con
la ausencia de hueso coronoides (caracter .1Bril)os eutriconodontaso se reconoce
una osificacion separada de este elemeB&ta caracteristica los distingue de los
anfilestidos (except@mphilestesy Juchilestey y otros mamaliaformes basaldsa
presencia de un coronoides independiente estaria ampliamente distribuideoentre |
taxones analizados y este elemento habria sddidn independientemente en varios
taxones

Otra de las sinapomorfias de los eutriconodontda psesencia denolariformes
mediamenteal proceso coronoide(caracter 315:1+2)una caracteristica quéabria
sido adquirida independientemente en tritiloiidos, triteledontidos yDeltatheridium
Estamorfologia estaria relacionada con un desfasaje entre el crecimielmogitud del
dentario y el surgimiento de nuevos dientes posteriormpote lo que podria
corresponder a un estadio ontogenético sub@dulin proceso neaté&o en el cuala
condicion juvenil es retenida en el adulttha morfologia de este tipo también podria
ser el resultado de un periodo prolongado o continuo de adicion de dientes
posteriormentecomo el observado en algunos cinodontes mamaliaformes y
mamaliaformes basales (véagser ejemplo Crompton y Lyadl993 y referencias alli
citadag en combinacion con una trayectoria de crecimiento somatica del deBtdre
los eutriconodontesTrioracodones el Unico taxdn que posee el dstancestral para
los mamaliaformesdonde todos los molariformes inferiores son anteriores al comienzo
del proceso coronoideo.

En los eutriconodonteka cuspidec es relativamente alta comparada con la cuspide
a (caracter 44:1)Si bien esta sinapomorfés paralelizada en algunos anfiléstidas, (
Condorodon Phascolotherium Comodon Juchilestes a diferencia de los
eutriconodontesgstos taxones no muestran una tendencia a molariformes con cuspides
subiguales Asimismqg una relacion de altura entre las cuspidenetacénido) ya
(protoconido) similar a la de los eutriconodontes es también recuperada como
diagndstica de los cladoterios

La presencia de una cuspide accesoria antedoreg plesiomérfica para los

mamaliaformesEn los triconodontes bales y anfiléstidos esta cuspide forma parte del
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mecanismo de interrelacion dentahitando lingualmentéa concavidad que alberga a
la cuspided del diente anteriorPor otro ladpen los eutriconodontes esta cuspide se
pierde (caracter 53:1) tal conmaxurre en los cladoteriogEn los triconodontidgsla
presencia de una cresta mesial de la cadpaenple la funcién de limitar lingualmente
el surco mesial asociado al mecanismo de interrelacion dental; por otretatis
volaticoterinos los molarifones estaban imbricados entre rgd reconociéndose una
estructura mesial concava que recibiera a la cuspide distal del diente precedente

En los eutricondontesl maxilar estéxtendidoposteriormente participando de la
arcada zigomatic&sto esta acompado por la extensidon posterior de la hilera dentaria
superior de modo que los ultimos molariformes se desarrollan sobre el arco mgomat
(caracter 321:1)Si bien esta caracteristica exuperada como una sinapomorfia no
ambigua delos eutriconodonteses soélo conocida en unos pocos taxones, (
AstroconodonPriacodon Trioracodony Volaticotheriun). Por otro ladoen el resto de
los taxones analizada®nde esta caracteristica puede evaluéasgenticion estéo se
extiende sobre la barra zigontai

Soélo uno delos caracteres recuperasl en el Andlisis ifogenético Il como
sinapomorfico de los eutriconodontba sido identificado como tal en Alnalisis
Filogenético | Esta caracteristica corresponde al aumento de la altura de la rama
horizontal @&l dentario posteriormen{earacter 308:1)La presencia de este estado de
caracter en los gobiconododntidos contribuyd a la asociacion de estas formas con los
triconododntidos en el Analisidlbgenético I; sin embargen los resultados del Analisis
Filogenético Il implican que la distribucion de esta morfologia es homoplasiahria
sido adquirida independientemente en eutriconodpgtdsiconodontesiAcinacodusy
Juchilestes

A diferencia de los resultados del Analisis Filogenéticdas hipotesis mas
parsimoniosas obtenidas a través del Analigigyenético lIsugiera queGobiconodon
y Repenomamusstarian mas cercanamente relacionados con los anfiléstidos que con
los triconoddntidos De esta formalos gobiconodontidos estarian incluidos en
Amphilestheria como parte den clado de taxones relativamente basales junto con
Jeholodens Amphilestes Amphidon y Hakusanodon La inclusiébn forzada de
Gobiconodony Repenomamusntre los eutriconodontes resulta en 176 arboles mas
parsimoniosos de 1301 pasos (14 pasos mas largos que las topologias no forzadas) cuyo

consenso estricto los muestra basales a dicho.dPadmtro ladpen concordancia con

—-125-



L. C. Gaetano Cap. V- Analisis Filogenético

el Analisis Filogenético, lel AnalisisFilogenético llapoya la inclusién ddeholodens
en Amphilestheria

Amphilestheria es mostrado como el grupo hermano de los eutriconodontes y
representa un conjunto monofilético que inclyieiatre otros taxonea los anfiléstidos
los gobiconoddntidgs Jeholodens los driolestoideas los multituberculadgs
monotremas y tems. La monofilia de los anfilestérios estd sustentada por 10
sinapomorfias no ambiguasntre estas caracteristicas se reconoce la presencia de un
proceso coronoideo levemente inclinado posteriorm@atgécter 25:2)Esta condicion
es revertida en losgohiconodéntidos y Jeholodens que comparten con los
eutriconodontes la condicion basal para los mamaliaforimes rhayor inclinacion
posteriordel margen anterior deroceso coronoideolor otro ladpen el linaje de los
terios este proceso es aproximadamente vertical

Un namero relativamente reducido de premolariformes inferiores (caf3e2)
es también una sinapomorfia no ambigua de lo anfilesteBios embargp varios
anfiléstidos .e., Amphilestesy Hakusanodoj y Gobiconodonpresentanel estado
plesiomoérfico para los mamaliaformes al igual que los eutriconodongégsc(atro
premolariformes inferioreskEs interesante remarcar que la distribucion observada de
los estados de este caracter muestra muchos eventos de homoplasia con numerosos
ejemplos de reversiones al estado ancestral entre los anfilesterios

Otras caracteristicas ya fueron reconocidas como sinapomorficas de los
anfilesterios en el AnalisiBilogenético | La oclusion alternada de los molariformes
(caracter 43:2véase Rougiegtal., 2007a para un revision de esta caracteristica) es una
de ellas Si bien esta condicion es adquirida independientememtalgunas formas
basalesrepresenta la condicion derivada con respecto a la mayoria de los cinodontes
mesozoicosAsimismq el desarollo de las cuspidels y ¢ sobre alguna de las caras de
la cuspidea (caracter 326:0hue identificada como una caracteristica diagndéstica de los
anfilesterios en ambos analis&n embargpen los anfilesterios derivados esta presente
el estado ancesirpara los mamaliaformes observado también en los eutriconodontes.

Los anfilesterios también pueden diagnosticarse de manera no ambigua por
presentar la rama horizontal del dentario relativamente robusta (caracter 295:0); una
caracteristica compartida cdas triconodontes mas basald®or otro lado en los
eutriconodontes se observa la condicion plesiomorfica para los mamaliaforenes (
rama horizontal del dentario relativamente eshelfge fue recuperada como una

sinapomorfia no ambigua de este cladcel AndlisigFilogenético |
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Finalmente cinco caracteristicas de la regién auditiva y de los hemisferios
cerebrales son reconocidas como sinapomorficas de los anfilessét@en ninguna de
estas estructuras pueden observarse en los anfilestesaeshalebido a su pobre
registro fési| la identificacion de las mismas como sinapomorfias de Amphilestheria se
debe a la posicion filogenética éfadrocodium Este génerousualmente relacionado
con los mamaliaformes mas basakeg.( Luoetal., 2002, D07; KielanJaworowskaet
al., 2004; Luo y Wible 2005),es recuperado aqui como el anfilesterio mas basal y esta
representado por especimenes que permiten evaluar la regién posterior delD@aneo
este modplos anfilesterios pueden distinguirse de lesmmaliaformes mas basales por
presentael petroso continuo cola crista parética o el proceso paparoccipital anterior
(caracter 210:2) un foramen pterigoparaoccipital cerrado (caracter 211ub)
hemisferio cerebral lateral (caract269:1), una expansion del hemisferio cerebral
posterior (caracter 273:1) y por carecerudeproceso paraoccipital bifurcado (caracter
213:0).Es importante notar que estas caracteristicas son desconocidas en la mayoria de
los mamaliaformes mesozoicos analizadesr o que E hallazgo de fosiles mas
completos podria eventualmente modificar la codificacion de los nodos ancestrales para
estos estados de caracter

A diferencia del Andlisid-ilogenético ] el Andlisis Filogenético Il incluye a los
multituberculadosEstudios previos sugieren que los multituberculados se encuentran
mas cercanamente relacionados con los terios que los triconodomiel €tal., 1999;
Luo etal., 2002; Woodburng2003; Woodburnetal., 2003;Luo y Wible, 2005; Wood
y Rougier 2005; Rougieetal., 2007k véase_uo etal., 2002para una discusion sobre
las posibles afinidades de los multituberculaddAsimismq adgunos de estos estudios
(e.g., Rougieretal., 1996; Wangetal., 2001; Luoetal., 2002,2007; Woodburne2003;
Woodburneet al., 2003;Luo y Wible 2005; Wood y Rougie2005; Gacet al., 2010)
reconocen ademas la existencia de un clado integrado por triconodontes derigados (
Eutriconodonta en el sentido de Kermaatlkal., 1973).Si estas topologias resultasen
correctasel cladoAmphilestheria incluiria a los multituberculadesroexcluiria a los
anfiléstidos y triconoddntidosLos resultados aqui obtenidos sugieren que los
multituberculados serian el grupo hermano @enithorhynchusy Obdurodon
profundamente anidados entre msstralosfénidosEste agrupamiento esta sostenido
por una unica sinapomorfia no ambigua (caracter 5:2) relacionada con la presencia
vestigial o la ausencia del surco de Meckel en los adultos; una caracteristica que

presentavarios eventos de homoplasidarerlas formas analizaddgn analisis forzando

-127-



L. C. Gaetano Cap. V- Analisis Filogenético

la no pertenencia de los multituberculados a Australosphenida resulta en 96 aésoles m
parsimoniosos de 1290 pasos (tres pasos mas largos que las topologias no constrefiidas)
Un consenso estricto de estadtimas hipotesis muestra a loanfiléstidos y
multituberculados como anfilesterios; en particules anfiléstidos serian un conjunto

de formas basales mientras que los multituberculados seria relativamente derivados
participando de una politomia entre &sgotéridos zhangheotéridn Tinodon
ShuotheriumAustralosphenida lps cladoterios.

Las relaciones filogenéticas de los multituberculados con otros grupos de
cinodontes soronflictivas (véase Lucet al., 2002 y Kielan-Jaworowskat al., 2004
para unarevision). Algunos autoresbasados principalmente en caracteristicas del
petroso y el oido medi@abogan por una relacion cercana entre los monotremas y los
multituberculadosdg., Wible y Hopson 1993; Meng y Wyss1995),una proposicion
coincidente co los cladogramas mas parsimoniosos del Andfisigenético Il de la
presente contribucién Por otro ladp otros analisis integradores incluyendo
caracteristicas craneanas y postcraneanas sugieren que la cercania filogenética entre
monotremas y multitulbeulados es poco probable y que las caracteristicas comunes
entre estos taxones son superadas por el nUmero de caracteres contradictorios a esta
agrupacioné.g., Rougieretal., 1996b; Luocetal., 2002).

En concordancia con la hipdtesis alternativa aqopuyesta con respecto a la
posicion filogenética de los multituberculadotros autores han sugeridm base a
caracteristicas postcraneag@® estos taxones estarian cercanamente relaogadds
anfilesterios derivados (véase por ejemplo Row886, 1988,1993; Rowe vy
Greenwald 1987; Kielandaworowska y Gambaryah994; Sereno y M€enna, 1995;

Hu et al., 1997); sin embargaestudios posteriores han demostrado que muchas de las
sinapomorfias que sustentan esta agrupacion estarian mas ampliamebigddstr
(véase Lucetal., 2002)

Los conflictos relacionados con las relaciones filogenéticas de los
multituberculadosadican fundamentalmente knpresencia de caracteristicas basales y
derivadas en tikrentes secciones de su esqueleto y denticionrehicacion con el alto
grado de especializacion de estas formas y la falta de datos con respecto a las
caracteristicas anatomicas de los taxones bagaledo que no es posible decidir al
momento por una de las hipotesis propuestas étal., 2002).

De acuerdo a las hipdtesis obtenidas en el AnallEisgenético 1| los

triconodontes derivados no forman un conjunto monofilético como el propuesto por
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otros autoreg¢e.g., Kermacketal., 1973; Luoetal., 2002,2007; Mengetal., 2006)sino

gue se reconoce un clado integrado por triconodontidos mientras que los anfiléstidos
constituirian formas basales de anfilesteriBsisquedas constrefiidas forzando la
monofilia de los triconodontes derivadosn(el sentidode Kermacket al., 1973)
resultaron en 1912 arboles méas parsimoniosos 23 pasos mas largos (1310 pasos) que las
basquedas sin limitacioneSe reconocieron 12 sinapomorfias no ambiguas comunes a
todos los cladogramas mas parsimoniosos soportando dicho agrupamiento (
caracteres: 1118, 19, 30, 44, 53, 58, 59, 278, 3685 y 321) El consenso estricto de

estos cladogramas muestra a los triconodontes derivados como el grupo hermano de
AmphilestheriaEn este contexiddAmphilestheria incluiria los multituberculados pero

no a los anfiléstidoAsimisma los resultados de las busquedas constrefiidas muestran a
los anfiléstidos nucleados en un clado terminal de triconodontes derivados mientras que
las relaciones entréos eutriconodontesensu stricto(i.e.,, esta contribucidn)son
conflictivas entre lasliferentes hipotesis mas parsimonio$ss notable que incluso en

esta situacionGobiconodony Repenomamuse muestrenen todas las hipotesis mas

parsimoniosas anidados entre los triconodontes anfiléstidos.

V.3. Tendencias generales en los triconodontes

En lineas generales lo largo de la filogenia de los triconodontes se observan
algunas caracteristicas particulares de diferentes grupos de triconodongebigmeno
necesariamente constituyen sinapomorfias de los migmeasiten caracterizarlos\
continuacion exponen algunas de las particularidades caracteristicas de diferentes

triconodontes.

Dentario—EI dentario de los triconodontes basales se caracteriza por la presencia
de un surco abierto asociado con la presencia de una lamina dental persistente en el
adulto.Esta estructura esta ausente en las formas mas derikadas formas basales
el sector posterior del dentario no esta expandido posteriormente soportando el condilo
mandibular como se observa en los triconodontes deriveti@®ndilo mandibular se
encuentra por encima del nivel del margen alveolar en los triconodontes basales
mientras que esta aproximadamente a la misma altura en los derivatifesencia de
los triconodontes basalesn los derivados la fosa pterigoidea esta besadollada y
carece de surcos Yy crestas asociados a la presencia de huesos postdentarios unidos a la
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mandibula.En los triconodontes derivadosl proceso coronoideo es relativamente
extenso mesiodistalmente y su margen posterior es casi vertical ocomeanras que
en los basales es angosto y con un margen posterior orientado anteriormente.

Otras caracteristicas del dentario tienen una distribucidon menos consecuente con la
sefial filogenética esperadeeconociéndose adquisiciones independientes para la
distintas condiciones; sin embarg@s posible reconocer algunas tendencias generales
gue se enuncian a continuacion.

La presencia de un proceso angular en el dentario es compartida por algunos
triconodontes basales y por alticonodontinos derivados.

Cuardo presenteel surco interno o de Meckel de los triconodéntidos es paallel
margen ventral del dentariBsto permite distinguir a los representantes de esta familia
de los anfiléstidgs gobiconoddntidos y eutriconodontes no tricobrtgtos.
Adicionalmente el aumento progresivo en sentido posterior de la extension
dorsoventral de la rama horizontal del dentario y la presencia de una fosa masetérica
bien definida ventralmente por una prominente cresta masetérica son caracteristicas
distintivas de los tconodontidos.Por otro lado los triconodontes derivados no
triconodontidos se distinguen de las restantes formas por la presencia dentiss o
forAmenes mentonianos

Si bien a diferencia de los restantes triconodontes derivdao®$riconodontidos se
caracterizan por presentar el margen ventral del dentario aproximadamentdosecto
alticonodontinos basales presentan el estado comudn entre los anfiléstidogrgen
ventral curvo Los triconoddntidos basales y los alticonodontinos derivados prasenta
un angulo relativamente alto entre la sinfisis y el margen ventral del dentaao
caracteristica que los distingue de los restantes triconodontes derivados.

Finalmente en los anfiléstidgsal igual que en los triconodontes basalasama
horizontaldel dentario es relativamente robusta mientras que en los eutriconodontes es

comparativamente esbelta

Numero de dientes postcanines-El andlisis de la formula dentarias muestra que
el nimero de dientes postcaninos es una variable continua entre losdmici@s, no
observandose discontinuidades que permiten definir estados discretos de. daeacter
este modpla caracterizacion de conjuntos de triconodontes a través de diferencias
relativas en el numero de postcaninos no es pogidieionalmentela digribucion de

estados considerando el numero de dientes no muestra una fisege@hética
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coincidente con las topologias mas parsimoniosas obtenidas en esta contriducion
pesar de lo expuestes posible reconocer algunas tendencias gengralggjue
compartidas por taxones aparentemente no cercanamente relacionados

Los triconodontes basales se caracterizan por la presencia de un elevado namero de
postcaninosEsta condicién es compartida por algunos triconodontes derivadgs (
AmphilestesAstroconodonGobiconodony Juchilestes Sin embargpla mayoria de
los trioconodontes derivados presentan un namero ligeramente inferior de postcaninos
(ArgentoconodonAcinacodus HakusanodonHangjinia, PhascolotheriumPriacodon
Triconodon Trioracodon Repenmamusy Volaticotherium. Por otro lado los
jeholodontidos y algunos eutriconodontégaéconodony Meiconodon se distinguen
del resto de los taxones analizados por la presencia de un nimero marcadamente menor
de postcaninos.

En los triconodontes basaleg¢Erythrotherium y Megazostrodon y los
triconoddntidos Argentoconodon Triconodon Trioracodon y Volaticotheriunm, el
namero de premolariformes es igual o mayor al nimero de molarifoPoestro lado
los anfiléstidos comparten con los restantes atditeos Acinacodus Amphilestes
HakusanodonHangjinia, JeholodensJuchilestes Phascolotheriuny Yanoconodo)
Dinnetherium los gobiconoddntidosGobiconodon Meemanodony Repenomamiisy
algunos eutriconodonteAgtroconodonLiaoconodory Priacodon) la presencia de mas
molariformes que premolariformes

Los triconodontes derivados se caracterizan por la presencia de cuatro o mas
molariformes inferiores Esta caracteristica permite distinguir a los volaticoterinos
derivados.en los quese reconoce un namero relativamente reducido de molariformes

inferiores (tres 0 menas)

Caracteristicas de los molariformes-Los triconodontes basales poseen
molariformes relativamente poco comprimidos en comparacion con las formas
derivadas Asimismq los taxones basalgwesentan cingulos amplios con numerosas
cuspulas cingulares bien desarrolladBsr otro lado los triconodontes derivados
poseen molariformes al menos moderadamente comprimados cingulos menos
expandidos y sin grandes y numerosas cuspulas cingulares.

En los anfiléstidos las cuspides principales de los molariformes son relativamente
globosasal igual que lo observado en los triconodontes basatasotro ladpen los
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triconodontidos|as cuspides son comprimidasa caracteristica que se acentudosn
volaticoterinos.

Los anfiléstidos y gobiconoddntidos se caracterizan por la presencia de suspide
principales en los molariformes de contorno lanceolado en vista l&stas cuspides
estan separadas por valles poco inci8olicionalmente en estogaxoneslas cuspides
b y c se desarrollan sobre la cuspide central y son divergentes con respecto a esta
altima. Por otro ladpen los triconodontidgdas cuspides son conicaadependientes
entre si y estan comparativamente mejor separadas por ivaikess (excepto en un
grupo de alticonodontinos derivados en donde se observa una tendencia a la fusion de
las cuspides)

Las cuspides principales de los molariformes estan perfectamente alineadas en los
molariformes de los triconodéntidos mientras que ‘edrios anfiléstidos y
gobiconodontidos se observa cierta triangulacion de estas cuspides.

Los alticonodontinos se caracterizan por la presencia de una cuspide accesoria
distal en los molariformes inferiored)(alta e incorporada en la corona mientrasejue
los otros triconodontes esta relativamente menos desarrollagla glgunas formas
puede formar parte de un cingulo.

Los volaticoterinos se distinguen de los restantes alticonodontinos por la presencia
de cuspides principales recumbentasausencia de cuspide accesoria mesial en los
molariformes inferiores y la falta de cinguld&n cuanto a las caracteristicas de los
molariformes superiores diferencia de los otros triconodontigddéss volaticoterinos
presentan una cuspide accesoria medtl lien desarrolladaAdicionalmente los
volaticoterinos se caracterizan por presentar molariformes superioresocmrasc
relativamente comprimidas labiolingualmensen cingulos y con una cuspide que

cuelga distalmentalistinguiéndose asi de los restantes alticonodontinos.

Interrelacion dental—En los triconodontes se reconoce caracteristicamente un
mecanismo de interrelacion entre molariformes inferiores que ocurre a través del
contacto de la cuspide accesoria posterrde un molariforme con una supeid
concava en la cara mesial del molariforme siguidBtelos triconodontes basales
sector concavo mesial esta limitado por las cuspidgse, distinguiéndose de los
anfiléstidos en donde las cuspides que participan sery I f. Por otro ladopen los
triconodontidos)a cuspidee esta ausente por lo que la cUspidee inserta en un area

concava limitada por crestas de la cuspide
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En los alticonodontinos no volaticoterinoga condiciobn general de los
triconoddntidos se complejizde modo ga la concavidad mesial no esta restringida a
la corona sino que continua en un surco sobre la cara mesial de la raiz.daterior
contraposicion con esta tendencia a la complejizaciéon del mecanismo de interrelacion
dental a través de estructuras mesjaeslos volaticoteringdos molariformes estan

simplemente imbricados labialmente

Oclusion—Los triconodontes basales y los triconoddntidos presentan como los
cinodontes mas basales un contacto diente a diente entre molariformes superiores
inferiores De esta manetda cuspide principal de un molariforme superij pcluye
aproximadamente entre las cuspidegsc del correspondiente molariforme inferior.

Por otro ladpen los anfiléstidos y gobiconodéntigds oclusion eslternadaEn
estos taxonescada molariforme superior contacta dos molariformes inferiores
adyacentesParticularmentela cuspideA del molariforme superior contacta el sector
distal de la cuspide del molariforme anterior y/o la cara mesial de la cuspidkl

molariforme siguierd.

Caracteristicas del fémur—La morfologia postcraneana de los triconodontes es
desconocida o pobremente conocida para la mayoria de los takstessituacion
dificulta la caracterizacion de distintos conjuntos de triconodontes en base a la
morfologia fenoral

A diferencia de los triconodontes méas basales triconodontes derivados se
caracterizan porque el trocanter mayor no esta deflectado dorsalR@ambdéro ladpen
lineas generale®s triconodontes derivados comparten con los basales y tmdodites
no mamaliaformes derivados la morfologia general del féMauiste una cabeza
femoral limitada por una constriccion o cuello y relativamente bien proyectada
proximo-medialmente En estos taxonedos trocanteres mayor y menor estdn bien
separados de la cabeza femoral por valles conspicues general se proyectan
proximalmente en mayor medida que la cabeza del féElutrocanter menor es
ventromedial y su extension préxindistal representa aproximadamente entre 1/4 y 1/5
de la longitud femoral Ninguna de estas caracteristicas es compartida por los
representantes conocidos de VolaticotherArnigéntoconodory Volaticotheriun), los
que poseen una morfologia femoral notoriamente diferente del resto de los
triconodontes y Unica entre los mamaliaies conocidasLos volaticoterinos poseen

una cabeza femoral orientada proximalmente y no limitada por un cuello o constriccién
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En estas formados trocanteres mayor y menor estan pobremente separados de la
cabeza femoralAdicionalmente el trocanter meor tiene una posicion medial y su
extension corresponde aproximadamente a 1/6 de la longitud total del fémur.

Los gobiconododntidos se caracterizan por la presencia de un tercer trocanter y por
la comparativamente grande extension del sector proximal del fémur; caracteristicas que

permiten diferenciarlos del resto de los triconodontes conocidos.
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a biogeografia es el estudio de la distribucion geogréafica de los

organismos. Implica el reconocimiento de los patrones de distribucion

espacial de los organismos y el andlisis de los medios que dieron lugar a
esa distribucion (Rosen, 1978). Los objetivos de los analisis biogeograficos pueden
dividirse en dos grupos principales: aquellos cuyo fin es reconstruir la histoda de |
Tierra en base a la evidencia biolégica y los que intentan dilucidar laaddéamo o
mas grupos de organismos a través de una teoria establecida sobre la historia de |
Tierra (Hovenkamp, 1997kl primero de los objetivos (historia de la Tierra) implica
comparar diferentes cladogramas e identificar los elementos comunes a wslosaell
metodologia consiste en buscar correspondencias entre las filogenias y explicar dichas
coincidencias en base a la historia terrestre. Esta aproximacion se corresponde con la las
ideas desarrolladas por Rosen (1978) y coratw@disis de componenteesarrollados
por Nelson y Platnick (1981), Brooks (1990) y Page (1990).otro lado, el segundo
objetivo, la reconstruccién de la historia de los taxones, requiere comparar un
cladograma con una representacion de la historia de las areas geografiegafincda
identificar los elementos comunes explicandolos en referencia a una historia de la Tierra
conocida. Luego, los demas elementos pueden ser analizados en base a otroesendme
como la dispersion (ya sea migracion o expansion del area de distribucién), extincién
(contraccion del area de distribucion) o la estasis (falta de especidestm)idea se
relaciona con la biogeografia “tradicional” y con el Analisis de Parsimonia de Brooks
(Brooks Parsimony Analysis: BPA) formulado por Brooks y McLennaf91
(Hovenkamp, 1997).

Rosen (1978) ha sido el primero en relacionar los andlisis biogeogréficos y

cladisticos utilizand@omo base los trabajos de Croizat (1958, 1962) y Nelson)1979
El fundamento de esta perspectiva es que los componentes de los cladogramas, cuando
son analizados en el contexto de la distribucién de los taxones incluidos en grupos
monofiléticos, proveen informacién relevante para decidir cuando las distribuciones de
varios clados diferentes poseen alguna significancia general, exdedasi las
inferencias producto de observaciones empiricas de fendmenos de coincidencia
geografica. La busqueda de la explicacion causal de la cladogénesis en la historia
terrestre propone descubrir una secuencia de cambios geoldgicos o geogréficos (

eventos vicariantes; véase mas adelante) que se corresponde en edad relativa con la
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posicion relativa de los taxones en una secuencia cladistica y en posicion geografica con
la distribucién disyurat entre taxones.

Hovenkamp (1997) cuestiond la validez gedtocolo utilizado para las inferencias
biogeograficas basadas en la historia terrestre dadp equesu concepcignestos
métodos utilizan una analogia entre taxones y areas de un modo en el que se oscurecen
las verdaderas problematicas y se hace unnagwopiado de los datos (véase también
Cracraft, 1988; Sober, 1988; Page, 199BRecientemente, Ariaet al. (2011)
propusieron una metodologia denominada Spatial Analysis of Vicariance (SAV) que
consideralas ideas deHovenkamp (1997). El objetivo de asmetodologia es el
reconocimiento de distribuciones disyuntas entre los taxones analizados usando como
criterio de optimalidad la parsimonia (Ariesal., 2011).

Con el fin de evaluar las implicancias biogeograficas de las hipotesis filogenéticas
obtenichs en la presente contribucion se realizaron dos analisis: Tree Reconciliation
Analysis (Page, 1993) ypatial Analysis of Vicariance (Ariazet al., 2011). La
implementacion de la metodologia Tree Reconciliation Analysis a pesar de las
desventajas enumerasl por Hovenkamp (1997, 2001) y Arigisal. (2011) se debe a
que este tipo de andlisis ha sido llevado a cabo en otros estudios paleontolégicos
recientes€.9g., Upchurchetal., 2002; Turner, 2004; Ezcurra, 2010; Agnolin y Ezcurra,
2012.

La metodologia del TRA ha sido cuestionada. Uno de los principales problemas es
que no habria una razon objetiva para esperar que los taxones sean transmitidos
verticalmente en un cladograma de areas (Hovenkamp, 1997, 2001etAia011).

Es decir que tedricamentas|taxones pueden radiar libremente en cualquier direccion y
sélo la existencia de barreras ecolégicas o geograficas puede impedir la colonizacion de
determinadas areas; por lo tanto, solo cuando hay una correspondencia exacta entre las
areas habitadas yad barreras a la dispersion, la distribucion de un taxén sera
coincidente con el cladograma de areas y reflejara las distribuciones ancestrales (Arias
et al., 2011). Asimismo, la utilizacion de amplias éareas geograficas definidas
arbitrariamente sin consgdar fendmenos de superposicion o de heterogeneidad interna
es criticadgAriasetal., 2011).

Por otro lado, el SAV no requiere delimitar areas geograficas arbitrariamente ni
generar cladogramas de areas hipotéticos. Los resultados del SAV se basan en las

relaciones filogenéticas y la distribucion observada de los taxones cadssleSe
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centra en el andlisis de las distribuciones disyuntas para reconocer posieles lzala
dispersion (Ariagetal., 2011). La metodologia propuesta por Aegaal. (2011) no fue
utilizada hasta el momento excepto en el ejemplo provisto por dichos autores. En el
presente trabajo, se realizé un SAV con el fin de explorar los beneficios de esta nue
metodologia en la generacion de hipotesis biogeograficas.

Es importante mncionar que el TRA y el SAV son afectados por los problemas de
muestreo como la pobre representacion de areas geogréficas o de lapsos temporales. En
este sentido, la es&ssde representantes en los continentes del Hemisferio Sur de
aquellos grupos de maitmformes analizados hacen que la presencia de barreras a la

dispersion en direccion norger sea dificil de evaluar.

VI.1.Tree Reconciliation Analysis (TRA)
VI.1l.a. Metodologia

Con el objetivo de evaluar las implicancias biogeograficas derelaciones
filogenética entre los triconodontestravés de una metodologia tradicional se realizé
un analisis denominado Tree Reconciliation Analysis (TRA) (para una discuséétade
metodologia véase Page, 1988, 1993, 1994a,b; Van \&lkr, 1999, 200, 2001
2002; Ebach, 2001, Hunn y Upchurch, 2001; Upcheteth., 2002).

La realizaciéon del TRA requiere de varios pasos (véase Page, 1994a,b, 1995
Upchurchet al., 2002). En primer lugar, debe realizarse una busqueda de cladogramas
de areas Optimos. Luego, se reconstruyen los posibles eventos biogeograficadgara c
una de las topologias 6ptimas. Finalmente, se evalla estadisticamente |la gacbddili
gue cada una de las reconstrucciones obtenidas sea producto del azar.

Se incluyeron en el TRA aquelléaxones cuyo primer registro esta incluido en el
lapso Triasico Tardie- Cretacico Temprano (véase Upchumhal., 2002 para una
descripcion del protocolo de division temporal y la Tabla para los taxones
considerados). Durante este rango tempoi bloques que integraban Pangea
permanecieron relativamente cercanos, sugiriendo que la dispersion intercontinental era
al menos posible para las faunas terrestres. Luego del Cretacico Temprano, con el
desarrollo de cuencas oceanicas mas amplias (Zid§lé8, Royer y Sandwell, 1989;

Dore, 1991; Kent, 1991; Nurnberg y Mduller, 1991; Lawee¢ral.,, 1992; Lawver y

Gahagan, 1993; Golonkat al., 1994; Ricou, 1996; Golonka y Bocharova, 2000;
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Scotese, 2008), la dispersion intercontinental de faunas terrestreabda visto

dificultada. Es por esto que los taxones del Cretacico Tardio fueron excluidos del TRA

Caddigo Areas Lapso temporal Taxones
AFR Tr-dm Africa Triasico a.JuraS|co Erythrotherium
Medio
AFR X-Kte Africa JUI‘EiS_ICO Tardio a Ichthyoconodon, Tendagurodon
Cretacico Temprano
ARG Tr-dJm Argentina Trlasul\:/loezi\cl)urasmo Argentoconodon, Condorodon
ASIA Jt-Kte As_la (excepfo JUI‘EiS_ICO Tardio a AcinacodusGobiconodon
China y Japdn) Cretacico Temprano
CH Tr-dm China ylapn Triasico a_Jurasmo Volaticotherium
Medio
Gobiconodon, Hakusanodpn
CH Jt-Kte China y Japén Jurgs_lco Tardio a Jeholodens]uchllestqs
Cretacico Temprano Repenomamusgspalacotédos,
zhangheotéridos
. , . AmphilestesAmphitherium,
EUR Trrdm Europa Triasico a.Jurasmo KuehneotheriumMorganucodon
Medio . .
PhascolotheriumwWoutersia
Jurasico Tardio a GobiconodonHaldanodon
EUR I-Kte Europa Cretacico Temprano  espalacoéridos,Triconodon
América del  Triasico a Jurasico BocaconodonDinnetherium
NA Tr-dm . . )
Norte Medio Victoriaconodon
Amphidon Aploconodon
Ameérica del Jurasico Tardio a Arundelconoc_jonAstroconodon
NA Jt-Kte P ComodonCorviconodon, Docodgn
Norte Cretacico Temprano

GobiconodonPriacodon Tinodon
Trioracodon

Tabla 6.1. Datos ingresados en el TRA
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Algunas de las localidades donde fueron hallados taxonegamtds para el
presente estudio se encuentran geograficamente cercanas entre si. Por lo tanto, estas
localidades fueron nucleadas en la misma gran area geogréfica para los firiea gel
como resultado los taxones fueron asignados a seis amplias areas geogréficas (Tabla
6.1).

En este trabajo, se optd por no aplicar el protocolo de division temporal propuesto
por Upchurchet al. (2002) al lapso Triasice Cretacico Temprano dado que dicha
metodologia reduciria drasticamente el numero de taxones dispofiniesmbargo,
con la intenciéon de incluir la nocion temporal en el analisis, se distinguio erdreesax
de diferentes edades hallados en la misma area geografica asignandoles codigos de area
distintos. En este sentido, las seis areas geogréficas iniotalmefinidas fueron, a su
vez, subdivididas de acuerdo a la edad de los mamaliaformes hallados en cada una de
ellas. De esta manera, considerando soOlo el primer registro de cada taxon, se
diferenciaron aquellos taxones del Triasicdurasico Medio de agllos del Jurasico
Tardio — Cretacico Temprano (véase Tabla 6.1) considerando que del Triasico al
Jurasico Temprano las masas continentales se encontraban mas cercanas entre si que en
el Jurasico Tardio— Cretacico Temprano de acuerdo a las reconstruscione
paleogeograficas disponibles (véase Scotese, 2008 para una revision).

La busqueda de cladogramas de areas 6ptimos se realizd heuristicamente a través
del programa Component 2.0 (Page, 1993) utilizando el algoritmo Nearest Neighbor
Interchange y aplicandel criterio de optimalidad que minimiza las “pérdidas” (véase
Page, 1994a). Con este fin, ®#izO como base la matriz de datos correspondiente al
Andlisis Filogenético | (véase Capitulo V y Apéndice $in embargo, debido a que el
programa Component 2.0 solo puede analizar cladogramas totalmente resueltos, se
excluyd a Megazostrodonde la matriz original para obtener un cladograma
completamente dicotomico (Fig. 6.1; véase Apéndice@dno resultado se obtuwm
anico cladograma de areas optimeig( 6.2 véase ApéndiceM para los datos
introducidos y los resultados obtenidos con el programa Component 2.0).

Utilizado el programa TreeMap 1.0 (Page, 1995) se reconstruyeron los eventos
biogeograficos. Con este fige utilizaron el arbol de taxones mostradoadiglra 6.1
(y también utilizado en el estadio previo del TRA), el cladograma de areas obtenido
mediante Component 2.0 y la distribucion de taxones mostrada en la Tabla 6.1. El

—140-



L. C. Gaetano Cap. VI- Andlisis Biogeografico

analisis biogeogréafico reconstruyd 12 eventos de codivergencia, 21 eventos de

especiacion simpatrica, 1 evento de dispersion y 55 eventos de extincion.

Figura 6.1. Cladograma podado usado para los analisis biogeograficos. Los taxonetosdima un

asterisco fueron excluidos delRA.

El programa TreMap también fue utilizado para pbla significancia estadistica
de la reconstruccion biogeografica obtenida. Se produjeaatificaciones aleatorias de

los cladogramas de areas y de taxones. Utilizando la metodofogfeoftional — to —
—-141-



L. C. Gaetano Cap. VI- Andlisis Biogeografico

distinguishablg se realizaron 10.000 réplicas aleatorizadas. Se consider6 que el
namero de codivergencias reconstruidas inicialmente segtadisticamente
significativo si su probabilidad no superaba el 5% (p<0,05). El histograma

representando los resultados del analisis estadistico se muestra e |&.8gur

Figura 6.2. Cladograma de areéptimo obtenido a través del TRA.

VI.1.b. Anélisis de los resultados

Para el lapso temporal Triasice Cretacico Temprano se obtuvo un unico
cladograma de &reas Optimo estadisticamente signific&igo6(2). Lareconstruccion
biogeografica muestra que el 36% de los eventos pueden ser explicados paciéspeci

simpatrica (ya sea verda simpatria o eventos de vicarianza ocurrido dentro de las

areas definidas, una posibilidad que no puede ser descartada dada la extension de dichas

areas) y el 64% por fendbmenos de vicarianza.
Los resultados obtenidos no muestran un conjunto de areékehidferio Norte
como el grupo hermano de un clado de areas del Hemisferio Sum ®in el caso de

que se consider solamenteel lapso Jurasico Tardie Cretacico Temprano, lo cual
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sugiere que la dispersion de mamaliaformes en direccion swrtelurarg este

intervalo temporal no estaria impedida.

Figura 6.3. Histograma mostrando la frecuencia de arboles aleatorizados. La flechaindic
namero de eventos vicariantes (codivergencias) reconstruidas en el presilite les linea de

puntos marca el valor ¢e

En el rango Triasico Tardie Jurasico Medio las localidades argentinas y chinas
son recuperadas como el grupo hermano de las localidades africanas con taxones de
Juréasico Tardi — Cretacico Temprano formando un grupo monofilético cercanamente
relacionado con un clado integrado por localidades europeas con taxones ded Triasic
Tardio —Jurasico Medio y norteamericanas con taxones del Jurasico Fatdétacico
Temprano. Este esquema de relaciones sugiere la migracion de mamaliaformes a traves
de China y Argentina luego del establecimiento de una barrera a la idispante
estas regiones y las localidades africanas. Asimismo, América del Norte y Europa
habrian estado aisladas dfrica, Argentina y China cuando la dispersion entre estas
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tltimas tres areas era todavia posible. Estos resultados son sorprendendesacmiusi
las reconstrucciones paleogeograficas (DuToit, 1937; Ziegler, 1988; Royer yeHandw
1989; Doré, 1991; Kent, 1991; Nirnberg y Mdller, 1991; Hawkeswetrtd., 1992;
Lawver et al., 1992; Wilson, 1992; Lawver y Gahagan, 1993; Goloakal., 1994;
Ricou, 1996; Golonka y Bocharova, 2000; Scotese, 2008) que muestran a Sudamerica y
Africa unidas y distantes del bloque chino. Estas hipétesis biogeogréaficas estan
principalmente apoyadas en las relaciones eftgentoconodonlchthyoconodony
Volaticotherium las cuales estan relativamente bien sustentadas

La relacién de grupo hermano entre las areas de China, yaporopa para el
Jurasico Tardie- Cretacico Temprano indica que la dispersion entre ellas era posible
para los mamaliaformes considerados aqui. Este resultado contrasta coaos estudi
previos basados en faunas de arcosaurios que sugieren que Asia oriental (@pia y
del presente trabajo) estaba geograficamente aislada del resto de Laurasia desde el
Jurasico Medio al Cretacico Temprano (Milner y Norman, 1984; Dong, 1992; Russell,
1993, 1995; Russell y Zheng, 1993; Upchurch, 1995; Beetedt., 2002; Wison y
Upchurch, 2010; véase Barrettal., 2002 y Wilson y Upchurch, 2010 para la discusion
de una hipaétesis alternativa). En el caso de los mamaliaformes, se ha reconocido que la
formas del este asiatico representan una fauna endémica sélo duram&taeic&
Tardio (Rougieret al., 1997). Existe la posibilidad de que la incongruencia entre las
hipotesis referentes al intervalo temporal en el que Asia oriental estuvo aislada del resto
de Laurasia se deba a que los impedimentos a la dispersion actuaran de manera diferente
en los arcosaurios y en los mamaliaformes. Sin embargo, no es posible descéatar que
deficiencias del registro fosil sean la causa de las conclusiones no congruentes.

Se reconoce la existencia de linajes fantasma de varios de doggaanalizados.
Los linajes fantasma de los taxones africanos del Jurasico Tamhdagurodony
Ichthyoconodopy de aquellos registrados en rocas del Jurdsico Tardio al Cret4cico
Temprano en el area asiatic&cinacodusy Gobiconodoh se extenderian ahenos
hasta el Jurasico Temprano. Lo mismo es cierto para las formas del Jurasico Tardio al
Cretacico Temprano de las éareas asiatica, europea y norteamercaphidon
AploconodonArundelconodonAstroconodonComodon Corviconodon Gobiconodon
Hakusanodon Jeholodens Juchilestes Priacodon Repenomamys Tinodon
Triconodon Trioracodon espalacotéridos y zhangheotérsdo
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VI.2. Spatial Analysis of Vicariance (SAV)
VI.2.a. Metodologia

El método propuesto por Ariag al., 2011 (Spatial Analysis of Yariance, SAV)
ha sido implementado por Arias, 2010 en un programa computacional de acceso
gratuito (http://www.zmuc.dk/public/phylogeny/vip) denominado Vicariancerémfce
Program (VIP).

Aunque el programa VIP es capaz de analizar filogenias no complgam
dicotébmicas, se decididtilizar como base del SA\l mismo cladograma que el
empleado en el TRAvéase Fig. 6.1¢on el fin de hacer ambos métodos comparables.
Sin embargoa diferencia de la metodologia empleada en el TIé,taxones del
CretéacicoTardio fueron incluidos en el SAV de acuerdo a los argumentos provistos por
Ariasetal., 2011.

Arias et al. (2011) argumentaron en contra de reunir diferentes localidades
geograficas en una unica area compuesta. Sin embargo, dado que en los analisis
palediogeograficos como éste, los datos disponibles se ven sesgados en funcion de las
problematicas asociadas a un registro fosil incompleto, se propone aqui considerar
aguellas localidades muy cercanas paleogeograficamente como una unidad con el fin de
evitar generar conflictos durante el analisis que lleven a la proposicion de barreras a la
dispersion poco probables (véase la Tabla 6.2 para un detalle de la distribucién de los
taxones considerados en el SAV). Arbitrariamente, en la presente contribucdd se
por utilizar una reconstruccion paleogeogréafica del Jurasico Medio realpada
Scotese (2008) para representar la distribucion de los taxones. El programa VIP proveyo
las coordenadas hipotéticas aproximadas para la distribucion de los taxones.

A pesardel hecho que el VIP permita considerar las diferencias en la edad de los
taxones al reconstruir los eventos biogeograficos, no se empled aqui una metodologia de
pesado en detrimento de las diferencias temporales ni se aplicé un protocolo de division
temporal dado que Ariastal. (2011) postulé que para el SAV lo importante es el
reconocimiento de la existencia de un linaje, no su rango temporal.

Las caracteristicas de la grilla de distribucidon superpuesta al mapa responden a los
valores predeterminadogé@ase Ariagtal., 2011). Siguiendo las sugerencias de Arias
etal. (2011) el costo de remocion fue fijado en 1,5, el costo de eliminacion parcial en
25% y el costo de superposicion en 0,75. Se realizaron un total de 10.000 repeticiones,

almacenando hasi®0 reconstrucciones por cada repeticion. Dos hipotesis optimas de
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distribuciones disyuntas fueron halladas. El consenso de estas reconstrucciones
biogeograficas muestra 19 nodos vicariantes (Fig. 6.4). De acuerdo a los eventos
biogeograficos reconstruidan el consenso, barreras hipotéticas a la dispersion fueron

representadas para cada disyunto a través de lineas emulando la teselasion Voronoi.

Véase Apéndice IV para un detalle de los datos introducidos en el VIP.

Areas geograficas

Taxones

Canach

Alticonodon

Este de EEUU
(Maryland )

Arundelconodon

Oeste de EEUU y
México

Amphidon AploconodonAstroconodonBocaconodon
ComodonCorviconodon DinnetheriumDocodon
GobiconodonJugulator, MorganucodonPriacodon
espalacogridos,Tinodon Trioracodon Victoriaconodon

Reino Unido

MorganucodonDocodon KuehneotheriummAmphilestes
PhascolotheriumTinodon Amphitherium espalacoéridos,
Triconodon Trioracodon

Portugal yEspafha

GobiconodonHaldanodon Priacodon espalacoéridos,
Tinodon

Europa cetral

KuehneotheriummMorganucodonWoutersia

Siberia

AcinacodusGobiconodon

Asiacentral

Gobiconodonespalacoéridos

Norte deChina

Volaticotherium

GobiconodonHakusanodonJeholodensJuchilestes

Sur de China y JapénMeiconodonMorganucodonReenomamussspalacaoéridos,

zhangheotéridos

Norte de Africa

(Marruecoy Ichthyoconodon
Centro de Afrlca Tendagurodon
(Tanzania)
Sur de Africa Erythrotherium
Argentina ArgentoconodonCondorodon

Tabla 6.2 Datos ingresados en el SAV
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Figura 6.4. Cladograma consenso mostrando las reconstrucciones biogeogratradasbcon el
SAV. Los cuadrados negros representan nodos con distribucion alopatricaatirados blancos
representan nodos con distribucion alopétrica y removida y los circalusblrepresentan nodos o

taxones con distribucién removida en el analisis.

VI.2.b. Andlisis de los esultados

El SAV arroj6 dos reconstrucciones igualmente parsimoniosas con un costo de
20,5. El consenso muestra 19 nodos vicariantes, un nodo vicariante cuya distribucion

fue removida y dos taxones y un nodo con su distribucion removida (Fig. 6.5).
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Figura 6.5. Cladograma y reconstrucciones paleogeogréaficas mostrando Idadesuliogeogréaficos
obtenidos con el SAVA. Cladograma consenso obtenido con el SAV mostrando los nodos numerados
con distribucion disyuntd3-T. Barreras a la dispersién hipotéticas representadas sobre

reconstrucciones paleogeograficas para el Jurasico Medio correspondientesdadak a 19.
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En la base de la hipdtesis filogenética aqui recuperada, se reconoce un evento
vicariante en el nodo que urgythrotheriumy aquellos taxones mas cercanamente
relacionados con los triconodontes derivados que Monganucodon La barera
hipotética habria impedido la dispersion norte-sur, aislando al taxén africano
Erythrotheriumde los taxones mas derivados. Los resultados del TRA sugieren la
existencia de un impedimento a la dispersion entre las localidades africanas del Tridsico
Tardio —Jurasico Medio y las otras areas consideradas (incluyendo las de Africa para el
lapso Jurasico Tardie Cretacico Temprano). Sin embargo, el analisis TRA no permite
detectar para qué nodo del cladograma de taxones la barrera a la dispersion fue efectiva.

Entre los anfilesterios y los eutriconodontes, se reconocen distribuciones alisyunt
en la mayoria de los nodos recuperados (16 de 25 nodos fueron reconstruidos como
vicariantes), sugiriendo la presencia de géneros endémicos formando parte de clados
ampliamente distribuidos. En estos grupos, la mayoria de las barreras a laidisper
reconstruidas habrian actuado separando areas orientales de occidentales.

Las reconstrucciones biogeograficas para el clado de anfilestérios que incluye a
ComodonHakusanodonTendagurodory Condorodorsugieren la ausencia de barreras
a la dispersion entre el este asiatico, Africa y América del Sur en contraposicion a la
existencia de una masa norteamericana aislada. Lo mismo es cierto para el grupo de
alticonodontinos integrado porJugulator, Ichthyoconodon Volaticotherium y
ArgentoconodonLas conexiones continentales entre Gondwana y América del Norte
durante el Triasico y Jurasico (Ziegler, 1988; Ricou, 1996; Golonka y Bocharova, 2000)
sugieren que la dispersion de formas ancestrales podria ser una posible explicacién para
la cercania filogenética entre taxones gondwaniéagefitoconodon Condorodon
Ichthyoconodony Tendagurodon y norteamericanos Amphidon Comodon y
Jugulatoy.

Dada las reconstrucciones paleogeograficas propuestas para el Jurasico y el
Cretacico Temprano (Ziegler, 1988; Royer y Sandwell, 1989; Doré, 1991; Kent, 1991;
Nurnberg y Miller, 1991; Lawvest al., 1992; Lawver y Gahagan, 1993; Golordta
al., 1994; Ricou, 1996; Golonka y Bocharova, 20003, lesultados que sugieren la
ausencia de barreras para la dispersion entre el este de Asia y los continentes
gondwdicos (coincidentes con los obtenidos con el TRA) son dificiles de interpretar
basados en la evidencia disponible, siendo necesario plaipétesisad hoccomo la

presencia extensos linajes fantasma y la amplia distribucion de las formas ancestrales.
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Estas alternativas son razonables dado el incompleto conocimiento de las faunas de
mamiferos jurasicos gondwanicos.

Los eventos paleobiogeograficos reconstruidos a través del TRA indican que la
dispersion entre los bloques sudamericano y chino era todavia posible luego del
aislamiento de estas areas de Africa. Por otro lado, el SAV permite identificar la
presencia de barreras actuando diferente para distintos taxones. En este sergido, e
los anfilesérios, una barrera a la dispersion fue primero efectiva entre Asia oriental y
América del Sur (evidenciada por la distribucidon disyuntdddieusanodory el clado
CondorodorTendagurodopy luego ente Sudamérica y Africa. Por otro lado y en
coincidencia con los resultados del TRA, la dispersién de eutriconodontes derivados
africanos hacia areas asiaticas y sudamericanas estaba impedida antes del
establecimiento de una barrera entre Asia y Améric8uiel

Finalmente, los resultados del SAV sugieren que América del Sur y Africa no
habrian sido una unidad ecolégica homogénea dad€oneéorodony Tendagurodon
por un lado yArgentoconodore Ichthyoconodomor el otro, muestran distribuciones

disyuntas.

VI.3. Consideraciones generales

Los andlisis biogeogréficos sugieren que la radiaciotricenodontes derivados
(i.e,, anfilesterios y eutriconodonte®)currio en el Juradsico Temprano con una
configuracion continental que permitia la dispersion globastas formas y so6lo con
limitadas evidencias de provincialismo sugeridas por las afinidades filogenéticas entre
Argentoconodor Ichthyoconodory Condorodorny Tendagurodon

El TRA y el SAV demuestran ser utiles en la reconstruccion de eventos
biogeografios hipotéticos. Aunque se basan en conceptos diferentes, ambos andlisis

serian complementarios mas que mutuamente excluyentes.
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umerosos taxones han sido reconocidos como triconodontes
derivadosy muchos de ellos fueron sujetos a intensivos analisis por
parte de distintos autorewéase Capitulo II). Sin embargo, el
continuohallazgode nuevos especimenes lleva indefectiblementareothficacionde
las infeencias realizadas previamente.

En el contexto de esta tesis, ha sido posablalizar directamentsuchos de los
especimenes de triconodontemocidosactualmete (véase Capitulo Iy compilarla
informacion acerca de los restamta través de la lectura critica de las fuentes
bibliograficas. Los resultados de estproyecto hanrepercutido enel estudio
morfolégico deArgentoconodontaxdn principal sobre el guersa esta tesis, y en los
analisis filogenéticos llevados a cabo (véanse capitulos IV y V). Adio@mte,como
consecuencia directa de los analisis llevados a @bogconoce la necesidad de re
evaluar algunas de las hipétesis que han sido planteadasrespecto a varios
triconodontes meso0zoicos.

Se provee a continuacion la revision de los triconodontes que, en la vision del autor,
asi lo requierenLos taxones abordados en el presente capitulo fuarcllmente
incluidos en el AndlisigHilogenétio |I. Sin embargo, en muchos casos, su pobre
representacion ha dado lugar a numerosas hipotesis filogenéticas igualmente
parsimoniosas pero no congruentes. De este modo, se ha optado por excluirlos del
mencionado andlisis filogenético y abordar su estudio taxonémico desde un punto de

vista comparativo no cladistico.

VII.1. Mamaliaformes mesozoicosle Sudamérica

Casamiquela (1964) fue el primero en reconocer la presencia de mamaliaformes
mesozoicos en Sudameérica. Este autor describio el icnogéhereghinichnus
patagonicusde la Formacion La Matilde en la Provincia de Santa Cruz, Argentina,
considerada de edad Caloviano-Oxfordiano. Originalmente, Casamiquela Gtalsuy
huellas a “pantoterios”; sin embargo, Kiel#aworowska y Gambaryan (1994)
sugirieron que podrian haber sido producto de multituberculados y, mas recientemente,
de Valais (2009) propuso que el mencionado icnotaxon deberia ser considerado un
Mammaliaincertaesedis una conclusiéon que se comparte ggaase tambiéaetano
y Rougier, 2011Rougieretal., 2011b).
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Casi 40 afios después de los descubrimientos de Casamiquela, los primeros restos
corporeos de mamaliaformes jurdsicos sudamericanos fueron descubiertos en
afloramientos en la Provincia de Chubut, Argentina (Raetait, 2002; Rougieetal.,
2007b¢). El registro de mamaliaformes mesozoicos es relativamente escaso y solo
cinco taxones han sido reportados, todos ellos provenientemalé@nica localidad
(véase Capitulo llIRauhutet al., 2002; Rougieret al., 2007b,¢ Gaetano y Rougie
2010, 2012). Sélo dos de estos taxones fueron reconocidos como triconodontes (véase
Capitulo Ill;Rougieretal., 2007c; Gaetano y Rougier, 2012

En Sudameérica,l @egistro cretacico de mamaliaformes es mas rico y esta mejor
distribuido geograficamentgue el proveniente de rocmsasicagvéase Rougieet al.,
2011b para una revisiansto es cierto particularmente para el Cretacico Taddido
que solo se ha reportado un taxon del Cretacico Tempvamcelesteshieuquenianus
Bonaparte, 1986&stetaxén fue hallado en la Formacion La Amarga (Hauteriviano o
HauterivianeBarremiano) y esta representado por numerosos especimenes provenientes
de una unica localidad situada en las cercanias de Zapala, Provincia de Neuquén,
Argentina(Bonaparte, 1986d&onaparte y Rougier, 1987; Rougier, 1993)s registros
de mamaliaformes del Cretacico Tardio incluyen formas de Argentina, Bolivia, Brasil y
Peru (véase Kieladaworowskeet al., 2004y Rougieret al., 2011lb para unaevision
Fig. 10.). Las localidadesargentinas donde se han hallado mamaliaformes del
Cretéacico Tardio son: La Buitrera, Cerro Cuadrado, Paso Cérdoba y Cerro Tortaga en |
Provincia de Rio Negro y La Colonia en la Provincia de Chubut.

En La Buitrera afloran rocas incluidas en la Formaciondékeros (Cenomaniano).

Estos niveles son los Unicos correspondientes al Cretacico Tardio temprano donde se
han hallado mamaliaformes. Rougetral. (2011a) reportaron el hallazgo @eonopio
dentiacutusRougier et al., 2011a,un driolestoideo cercanamentelacionado con
formas halladas en Cerro Cuadrado, y de un taxén aun no descripto de afinidades
inciertas.

Cerro Cuadrado es la localidad en donde seximumadoel mayor nimero de
taxones de mamaliaformes del Cretacico de Sudam@Bioaaparte y Sorial985;
Bonaparte, 1986a,b,c, 1990, 1992, 1994, 2002; Bonaparte y Kielan-Jaworowska, 1987),
todos ellos provenientes de la Formacion Los Alamitos de edad Campaniano-
Maastrichtiano Bonaparte colectdna gran cantidad de especimenes asignandolos a 18
géneros distintos representando, en su Vvision, triconodontes, simetrodontes,

driolestoideos, multituberculados y gondwanaterios (vBaseuakt al., 1999; Kielan-
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Figura 10.1 Mapa de ubicacion de América del Sur con un detalle de la Patagonia, Argenti
indicando las localidades donde se han hallado mamaliaformes mesoRefesencias 1. Laguna
Manantiales, Fm. La Matilde, Provincia de Santa Cruz, Argertir@ueso Rallado, Fm. Cafiadén

Asfalto; Provinéa de Chubut, Argentin®. La Amarga, Fm. La Amarga, Provincia de Neuquén,
Argentina;4. La Buitrera, Fm. Candeleros, Provincia de Rio Negro, Argergir@erro Cuadrado,
Fm. Los Alamitos; Provincia de Rio Negro, Argenti6aCerro Tortuga, Fm. Allen,rBvincia de Rio
Negro, Argentina7. La Colonia, Fm. La Colonia, Provincia de Chubut, Argen8n&aso Cérdoba,
Fm. Rio Colorado, Provincia de Rio Negro, Argentth&m. Adamantina, Sao Paulo, Bra&i,
Pajcha Pata, Fm. El Molino, Bolivid)l. LagunaUmayo,Fm. Mufani, Peril.2, Fundo el Triunfo,
Fm. Fundo el Triunfo, Per(. Modificado de Rougieal., 2011b.
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Jaworowskeet al., 2007; Rougieret al., 2011lb y el presente estudio para una vision
alternativa). Estos taxones serian parte de una fauna de natugaledaanica
incluyendo varias formas endémicas de Sudam@gcaaparte, 1986a,b,c, 1990, 1992,
1994, 2002).

De la Formaciéon Rio ColoradoCémpanianéMaastrichtiand aflorante en la
localidad Paso Cdrdoba sélo se ha descripto dentario incompleto y edéntulo identificado
por Goinetal. (1986) como un marsupial, representando uno de los registros de terios
mas tempranos en Sudamérica. Por otro lado, este espécimen fue interpogtado
Martinelli y Forasiep(2004) como un probable driolestoideo.

En afloramientos de la Formacion Allen en la localidad Cerro Tortuga
(Maastrichtiano no terminal) se han hallado un total de siete dientes aislados de
mamaliaformes (Rougieet al., 20093. La fauna mamaliana de Cerro Tortuga es
comparable con la de la Formacién Los Alamit@Rougier et al., 2009a)
reconociéndose en ambas la presencia de driolestoideos y ferugliotéridos.dédos
taxones supraespecificos hallados en Cerro Tortuga son co-genéricos con tadagpor
de la Formacién Los Alamitosi.€., MesungulatumBonaparte y Soria, 198%
BarbereniaBonaparte, 1990pero representan especies diferentes, B. allenensis
Rougier et al., 2009a y M. lamarquensisRougier et al., 20093. También se han
reportado (Rougieret al., 200932 taxones comunes entre estas faunas., (
Groebertheriumstipanicici Bonaparte, 186ay cf. Brandonia Bonaparte, 1990asi
como formas hasta ahora soélo reconocidas en Cerro Torltegal(apalcotherium
matuastensifkougieretal., 20094

En la localidad La Colonia afloran rocas de la formacibn homoénima de probable
edad MaastrichtianaEn estas sedimentitag $ian halladaestos de mamaliaformes
correspondientes a taxones también presentes en la Formasidhldmitos y en la
localidad Cerro Tortuga i.., ferugliotéridos, driolestoideos mesungulatidos y
reigitéridos) (Rougier et al., 2009b). Los restos mas comunes han sido identificados
como pertenecientesGoloniatherium cilinskiiRougieretal., 2009b, un mesungulatido
s6lo hallado hasta el momento esta localidad/ representado por restos dentarios,
mandibulares y petrosos (Rougetal., 20091).

Hallazgos en la localidad Tiupampa en Bolivia fueron inicialmente considerados de
edadcretacica (Marshaly Muizon, 1988; Muizon, 1994; Muizoet al., 1997; Marshall
y SigogneatRussell, 1995); sin embargo, los niveles aflorantes en Tiupampa fueron

posteriormenteeconocidos como correspondiente®aledgeno temprano y asignados
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a la Formacion Santa Lucia §W Valen, 1988; Gayett al., 1991; Muizon, 1998).
Actualmente, la Unica localidad boliviana de edaetacica esPajcha Pata donde
afloran rocas del Maastrichtiano de la Formacion El Mofugase Kielarlaworowska

et al., 2004 y Rougier et al., 2011bpam una revision) En esta localidad se han
exhumado solamente dos dientes completos y uno fragmentario representando un
drioléstido y un terioGayetet al., 2001 véase Rougieet al., 2011b parauna vision
alternativa.

Bertini et al. (1993) reportaron urdentario fragmentario de la Formacion
Adamantina (Cenomaniano-Campaniano?), Sao Paulo, Brasil. Estos autores afribuyer
el espécimen a Eutheria; sin embargo, esta asignaciéon fue cuestionada dado que no se
pueden descartar afinidades con otros mamali&®mem base a la evidencia disponible
(Rougieretal., 20115.

Los hallazgos de mamaliaformes cretacicos en Peru (véase -Bast@nowskeaet
al., 2004 y Rougieetal., 2011b para una revision) estan restringidos a dos localidades:
Laguna Umayo (Formacion Muiani, Maastrichtiano) y Fundo el Triunfo (Fodmac
Fundo el Triunfo, Campaniandaastrichtiano). Se han descripto al menos cinco
taxones asignables a Theria de Laguna Umayo representados por dieatks aisl
fragmentarios(Grambastet al., 1967 Sigé, 1971, 1972; Van Valen, 1978Crochet,
198Q Marshall et al., 1983). Por otro lado, s6lo un diente de un terio de afinidades
inciertas ha sido reportado de Fundo el Triunfo (Sige, 1971).

De lo expuesto puede extraerse que mientras que las faunas de mamediaf
mesozoicos de Bolivia, Brasil y Pert estaban dominadas por terios, aquellasdiel s
Argentina estaban integradas principalmente por grupos relativamente basales con nula
o dudosa representacion de ter{@ougieret al., 2009a,b, 2011b)En particlar, €
registro de formas con denticion triconodonte en estratos del Mesozoico deaAdséric
Sur se restringe a los hallazgos realizados en la Patagonia, Arg@dinaparte,
1986,G 1992; Rougieetal., 2007c; Gaetano y Rougier, 2012).

VIl.1.a. Tri conodontesdel Jurésico

Los triconodontes registrados en afloramientos del Jurasico en Argentina proviene
de niveles de la Formacion Cafadon Asfalto en la localidad de Queso Rallado,
Provincia de ChubufRougieret al., 2007c; Gaetano y Rougier, 2012).t&da de dos

taxones Argentoconodotfiariasorumy Condorodornspanios que aunque representados
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por especimenes incompletos, constituirian los Unicos registros indudables de
triconodontes en Sudamérica y uno de los pocos registros de triconodontes en el
Hemisferio Sur. Asimismo, hallados en rocas probablemente del Jurasico Temprano,
Argentoconodory Condorodonestarian entre los triconodontes derivados (incluyendo
“anfiléstidos” y eutriconodontes) mas antiguos conoci@@sugier et al., 2007c;
Gaetano y Ragier, 2012).
Rango innominadMAMMALIAFORMES Rowe, 1988
Orden EUTRICONODONTA Kermack, Mussett y Rigney, 1973
FamiliaTRICONODONTIDAE Marsh, 1887

Subfamilia ALTICONODONTINAE Fox, 1976

Tribu VOLATICOTHERINI Meng, Hu, Wang, Wang y Li, 2006 (como familia
Volaticotheridae Meng, Hu, Wang, Wang y Li, 2006)

GénercARGENTOCONODOMRougier, Garrido, Gaetano, Puerta, Corbitt y Novacek,
2007

Especie tipe—Argentoconodon fariasorum

Diagnosis—La misma que la especifica por monotipia.

ARGENTOCONODON FARIASORWRbugier, Garrido, Gaetano, Puerta, Corbitt y
Novacek, 2007

Nota—Argentoconodorfariasorumes el taxon princi sobre el que versa esta tesis

para mas informacion sobre el misg&ansdos capitulos previos.

Rango innominadMAMMALIAFORMES Rowe, 1988

Rango innominadAMPHILESTHERIA Gaetano y Rougier, 2011
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Género)CONDORODON Gaetano y Rougier, 2012

Especie tipe—Condorodon spanios

Diagnosis—La misma que la especifica por monotipia.

CONDORODON SPANIOGaetano y Rougier, 2012

Holotipo—MPERPV 2365, molariforme inferior izquierdo completo.

Procedencia geografica y estratigrafica-El Gnico espécimen conocido ha sido
hallado en la localidad de Queso Rallado, Provincia de Chubut, Argeitimavel
fosilifero integraria el miembro inferior de la Formacién Canadonltasyase infiere

una edad Toarciana para el mismo (vénése arriba YCapitulos Il y IV).

Diagnosis—Triconodonte anfiléstido con un molariforme inferior con cinco cuspides
mesiodistalmente alineadas-€). Cuspidea dominante, centrada en la corona y
ligeramente recumbente. Cuspidlemas pequeiia que la cuspideCuspidesb y ¢
apuntan mesial y distalmentespectivamente. Cuspiddsy e relativamente pequenas.
Cuspidee no totalmente soportada por la raiz mesial. Estructuras de interrelacidn denta
ausentes. Capa de esmalte mas espegeal que labialmente.

Descripcion—Condorodon spanios es conocido por un uUnico diente (Gaetano y
Rougier, 2012). El espécimefrig. 7.2) es un molariforme completo aislado, casi
simétrico en vista lateral y con cinco cldgs 6-€) mesiodistalmente alineadas. La
determinacion de la posicion de este elemento dentario no es una tarea facil dado que no
se observan suficientes caracteristicas que permitan tomar una decision libre de
ambigledades. Las facetas de desgaste sngipre se trata de un diente superior
derecho o uno inferior izquierdo.

Los molariformes superiores de los anfiléstidos son solo conocidos a través de los
restos asignados Auchilestesy PaikasigudodonEn estos géneros, los molariformes
superiores presentan una ligera triangulacion de las cuspides principales, (spida ¢
A lingual a las cuspideB y C (Prasad y Manhas, 1997, 2002; Gaal., 2010). Lo

mismo es valido para aquellos molariformes superiores conocidos de gobiconodontes
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Figura 7.2. Fotografia y esquema lineal del molariforme inferioCdadorodorspaniogfMPEF
PV2365) en vista labiak), lingual B) y oclus&(C). Abreviaturas: cing, cingulo;fd, faceta de
desgasteEl area sombreadapresenta lauperficie desgastada.
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(Gobiconodon Huasteconodony Repenomamiisy Jeholodens los cuales también
presenta una corona pobremente comprimida (Jenkins y Schaff, 1988; Kielan-
Jaworowska y Dashzeveg, 1998; et al., 1999; Rougier et al., 2001; Sigogneau-
Russell, 2003Hu et al., 2005;Montellanoet al., 2008). Por otro lado, los molariformes
inferiores de los anfiléstidogXceptoJuchilestesKkemchugiay Kryptotheriun) y de los
gobiconodontidoy formasafines Ferganodon GobiconodonHangjinia, Jeholodens
Klameliaa, Meemanodon Repenomamusy Yanoconodon poseen las cuspides
principales mesiodistalmente alineadas con leve o ningun desplazamiento de las
cuspides y c con respecto a la cuspid¢Owen, 1838, 1859; Simpson, 1925a,b; Chow
y Rich, 1984; Jenkins y Schaft988; Engelman y Callison, 1998einrich, 1998;
Kielan-Jaworowska y Dashzeveg, 19¥8pdefroit y Guo, 1999Ji etal., 1999; Kretzoi
y Kretzoi, 2000; Rougieet al., 2001, 2007pSigogneatRussell, 2003 Averianov et
al., 2005 Hu et al., 2005; Menget al., 2005;Luo et al., 2007;Martin y Averianov,
2007, 201Q Gao et al., 201Q Lopatin et al., 2010). Por lo tanto, en base a las
comparaciones con taxones conocidos, se considera que el espécimen tipo de
Condorodon spanios es un molariforme inferior izquierdo dado el alineamiento
mesiodistal de las cuspides y la compresién labiolingual de la corona.

Este diente esta fracturado pero la mayoria de los fragmentos no estan desplazados.
Es asi que se considera que la morfologia original no se encuentra serafeetats,
siendo las principales caracteristicas de la corona y las raices todavia reconocibles. La
corona es ligeramente méas larga que alta (longitud: 2,54 mm; altura: 1,82 mm); las
cuspides mayores son redondeadas labialmente mientras que lingualmente s
ligeramente mas planas. No hay estructuras mesiates quspidef o surco) que
permitan inferir la presencia de un mecanismo de interrelacion dental entre
molariformesdonde la cuspidd del diente precedente encaje entre cuspides o crestas
mesialesLa clspide principald) estd centrada en la corona entre las raices y orientada
ligeramente en direccigposterior con su margen distal mas corto y pronunciado que el
mesial. Una comisura poco profunda esta presente en el margen cortante distal de la
cuspide a aproximadamente a 2/3 de su altura. La cuUspidesta separada de las
cuspidesh y ¢ por valles amplios; el valle que separa la cuspidie la cluspidea es
mas ancho y se extiende mas basalmente que aquel entre las caspided. as
cuspidesd y c son mas pequeiias que la cusgidedivergen de ella, apuntando mesial
y distalmente, respectivamente. La cuUspidees mas pequeiia que la cuspige

alcanzando aproximadamerité de la altura de la cuspide Esta cuspideb] posee un
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margen mesial caexo y un margen distal recto y mas corto. La cusmides
aproximadamente la mitad de la altura de la cUspides casi simétrica en vista lateral
dado que tanto el margen mesial como el distal son ligeramente convexos, aunque el
margen mesial es masrtmy posee una pendiente mayor que el margen distal.

Dos pequefias cuspides accesorihy, e, estan presentes en el extremo distal y
mesial del diente, respectivamente. La cUspide desarrolla en la interfase entre la
corona Yy la raiz; es mas basal dag cuspides principales y apunta distalmente. La
cuspidee ha sido casi totalmente desgastada y solo su sector mas basal esta preservado;
no era completamente soportada por la raiz mesial y parece haber sido mas pequefia y
de posicion mas basal que lapided.

Se reconoce desgaste en las superficies mesiales de las clispidesn vista
labial. Labialmente, un cingulo muy poco desarrollado esta presente por debajo de la
cuspidec. No se puede realizar una descripcidbn mas detallada del mismo debsdo a la
fracturas que afectan esta zona y a la presencia de restos de matriz. No se reconocen
cingulos linguales. La cubierta de esmalte es mas espesa lingual que labialmente.

Las raices estan totalmente separadas, son subiguales en diametro y divergen
ligerameme la una con respecto a la otra. Las raices parecen se comprimidas
lateralmente; sin embargo, esto podrian en parte deberse a deforpuastivartem

La inclusion de este material en un analisis filogenético indica que se trata del taxon
hermano ddendagurodonaneschi(véase Capitulo V)incluido entre los anfilesti®s,
un conjunto de formas con denticion triconodonta mas cercanamente relacionadas con
los terios que con los eutriconodont€ondorodony Tendagurodoncomparten la
presencia de molariforrmecomprimidos labiolingualmente con coronas mas largas que
altas con cinco cuspides mesiodistalmente alineagal Cuspidec mas alta que lay
posicionada a un nivel mas elevado, valle separando las cluapidesas amplio que
aquel entreaay ¢, cupided mayor que la, cuspidee no soportada por la raiz mesial y
margen distal de la cuspide principa) fnas corto que el distal y con una muesca poco
profunda. AdemasCondorodony Tendagurodortarecen de una concavidad mesial en
los molariformes inferiores una caracteristica también ausente &garios
eutriconodontes y triconodontes anfilester{géaseSimpson, 1925bChow y Rich,

1984; Engelman y Callison, 199&odefroit y Guo, 1999SigogneatRussell, 1995
SigogneatRussell, 2003Martin y Averianov, 2005; Menget al., 2006; Rougieetal.,
2007h Gaoet al, 2010 Lopatinetal., 2010), indicando que, de existir, el mecanismo

de interrelacion dental no habria ocurrido a través de cuspides o de un sistema de surco
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y cresta comacurririaen muchos triconodontes derivadogéseSimpson, 192&b,

1928, 1929aPatterson, 1951Fox, 1969; Jenkins y Schaff, 198BigogneatRussell,
1995; Cifelli y Madsen, 1998 Cifelli et al., 1998, 1999 Kielan-Jaworowska y
Dashzeveg, 1998 et al, 1999 Kretzoi yKretzoi, 2000 Rougieret. al., 2001 Prasad
y Manhas, 2002Averianovet al, 2005 Menget al, 2005 Luo et al, 2007 Kusuhashi
etal., 2009).

A continuacion se detallan las principales diferenciasCdedorodoncon los
taxones mas cercanamente relacionados. A diferenciemigagurodonCondorodon
posee cuspiddsy c relativamentanas altas en comparacion con la cluspidgispidec
mas alta que lb, clspided mas desarrollada, valles mas amplios y profundos entre las
cuspides principales, raices meésbeltas con respecto a la longitud de la corona y
orientadas mas verticalmente y carece de cingulos por debajo de las diispeldés
ausencia de la cuspide (una caracteristica comdn caluchilestes Aploconodon
espalacotéridos yhangheotérids) y el tamafio relativo de las cuspidésy c
(compartido conTendagurodon permite distinguir aCondorodon de los otros

anfilesterios.

VII.1.b. Triconodontesdel Cretacico

Bonaparte (1986a, 1992) identific6 como triconodores conjunto de dientes
aislade hallados en rocas del Cretacico Tardpoobablemente del Campaniano
(Bonaparte, 1986a, 1987correspondientes a la Formacion Los Alamitdedos los
especimenes provienen de la localidad de Cerro Cuagrddm sido hallados eel
faldeo sudoeste del Cerro Cuadrado, Estancia Los Alamitos, zona de Arroyo Verde,
sudeste de la Provincia de Rio Negro, Argentina. Los especimenes fuenauesig
una nueva familia de denominadaustrotriconodontidae (Bonaparte, 1992). Se
incluyen en esta familia dos espegi@ustrotriconodon mckennai Austrotriconodon
sepulvedai representadas por elementos identificados como premolariformes vy
molariformes inferiores y superiores.

De acuerdo a la interpretacion de Bonaparte (@9869Q 1992, 1994), ds
supuestos molarifmes inferiores dAustrotriconodorse caracterizan por la alineacion
mesiodistal de la cuspides con dominancia de una de &)laskfre las demad (y c)
que estan muy reducidas. La cuspaes sustancialmente menor queblgque no

supera el tercio iefrior de la cuspide principal en altura) y puede ser igual o
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ligeramente més alta que la cuspitleEsta distribucion de tamafio entre las cuspides
resulta en molariformes marcadamente asimétricos en vista lateral. Adicionalmente, se
reconoce en estos diestla presencia de cingulos bien desarrollados y de facetas de
desgasteUna morfologia similar se reconoce en el Unico premolariforme inferior
(MACNPV-RN240). Sin embargo, a diferencia de los molariformes inferiores, aqui la
cuspide principald) ocupa ua posicion mas central, la cuspide accesoria antdrjor (
es diminuta, existe una cuspide posterior (denominatlgpor Bonaparte, 1992)
relativamente grande y una cuspide accesoria en el extremo distal muy pequeiia y la raiz
anterior es mas robusta que tsterior.

En cuanto a los dientes superiogstrotriconodoresta representado por un Unico
molariforme cuyas caracteristicas serianicas entre los mamaliaforméBonaparte
1992). De acuerdo la mencionado autor (Bonaparte, 1992)stee diente esta
caracterizado por la presencia de cuatro cuspideB) dispuestas en “empalizada” y
poco diferenciadas entre si que decrecen en altura posteriorBeteG>D). Mas
aun, existe un cingulo lingual a lo largo de la mayor parte de la corona que rketemmi
esc#on donde supuestamente ocluiria el molariforme inferior y un surco en el margen
mesial que habria albergado al sector posterior del diente precedente (Bpth8pajte

Rougieret al. (2007c, 2011a) cuestionaron la asociaciédstrotriconodoncon
los triconodontes, incluyendo a la familia Austrotriconodontidae entre los
meridiolestoideos, un conjunto de driolestoideos endémicos de Argentina (Retugier
al., 2011a). Esta propuesta fue fundamentada en el reconocimiento de similitudes entre
los dientes irdriores asignados Austrotriconodony algunos premolariformes de
Coloniatherium cilinskii Rougier et al., 209b y Cronopio dentiacutus dos
meridiolestoideos; sin embarg®pugieretal. (20114 no hicieron explicitos los rasgos
compartidos detectadosna allh del patron de cuspides y forma general de los
elementos dentarios.

Se propone aqui realizar un andlisis morfolégico exhaustivo de estos especimenes

con el fin de intentar esclarecer sus afinidades.

Rango innominadMAMMALIAFORMES Rowe, 1988
ClaseMammalia Linnaeus, 1758

Rango innominado Cladotheria McKenna, 1975
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Superorden Dryolestoidea Butler, 1939
Rango innominado Meridiolestoidea Rougier, Apesteguia y Gaetano, 2011

GénercAUSTROTRICONODORBonaparte, 1986a

Especie tipe—Austrotriconodon mckennai

Diagnosis enmendada-La misma que la especie tipo.

AUSTROTRICONODONICKENNAIBonaparte, 1986

Holotipo—MACNPV-RN21, premolariforme inferior derecho completo.
Hipodigma—MACNPV-RN234, premolariforme inferior izquierdo completo.
Sindnimos—Austrotriconodorferox Bonaparte, 1986c.

Procedencia geografica y estratigrafica-Sector medio de la Formacién Los
Alamitos, bcalidad de Cerro Cuadrado, faldeo sudoeste del Cerro Cuadrado, Estancia
Los Alamitos, zona de Arroyo Verde, sudeste de la Provincia de Rio Negro, Argentina

probable edad Campaniana (Bonaparte, 1986a, 1987).

Diagnosis  enmendada-Driolestoideo con  premolariformes  comprimidos
labiolingualmente y asimétricos en vista lateral. Cara lingual mas concava que la labial
en vista oclusal. Presenta cuatro cuspida la coronapfotocénido, paracénido y
cuspides accesorias antenoposterioy. Protocénidomayor que las restantesispides

y de posicion mesial. Cuspi@ecesoria anteridsien desarrollada surge al mismo nivel
que el paraconido yla cuspide accesar posterior Cingulo labial bien desarrollado
entre el protocénidoy la cuspide accesoriposterior Presencia de dos raices, la
posterior mas desarrollada que la anterior.

Discusion—Bonaparte (1986: 53) designé al ejemplatMACNPV-RN21 como
holotipo de & especidustrotriconodormckennaiPor otro lado, Bonaparte (1986c¢: 86)
ilustrd este espécimedenominandoloAustrotriconodonferox e indicando que se

trataba del holotipo den taxén publicado por él en el mismo volungea, Bonaparte
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1986a: 53) De acuerdo al Cdadigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica (1999),
Austrotriconodorferox Bonaparte, 1986¢ es un nombre disponible (Articulo 13) y por

lo tanto sinbnimo objetivo dAustrotriconodonmckennai Sin embargo, el binomio
utilizado por Bonaparte, 1986¢c para referirseMACNPV-RN21 probablemente
responde a un error, dado que este autor no indicé que su intencion era realizar un acto
nomenclatorial ni acompafo a esta ilustracién de una descripcion apropiadanmsimi
ningun otro autor utilizd la deminacion Austrotriconodonferox Por lo tanto se
considera aqui quustrotriconodormckennaes el nombre valido de esta especie

Los molariformes inferiores dé&. mckennai(MACNPV-RN21 y 234) poseen
similitudes con el p2 deCronopia Si bien Bonapartenterpreté al espécimen
MACNPV-RN21 como un molariforme inferior izquierdo, las comparaciones con el p2
de Cronopioindican que se trata de un diente inferior derd€igp. 7.3) Al igual que el
p2 deCronopig MACNPV-RN21 (el holotipo deA. mckenngi es asnétrico en vista
lateral dado que el margen mesial de la cuspide principal es convexo y el distal concavo
y que el sector mesial a dicha cuspide es menos extenso que el distal. Asimismo, ambos
elementos comparten la compresion labiolingual, la presencia de una cara lingual mas
concava que la labial en vista oclusal y la posicion labial de la cluspide accesoria
posteriorcon respecto a las otras cuspides presentes. En alidiies la cuspide
principal (protoconidp domina la corona y se encuentra ligeramente desplazada
mesialmente con respecto a la mitad del diente en vista laierstacdnido es erecto
y se reconoce un cingulo labial ergtgorotoconidoy la cluspide accesorfgosterior.

A diferencia del p2 d€ronopia enMACNPV-RN21la cuspide acces@ anterior
(paracénido) & relativamente grande y surge aproximadamente al mismo nivell que
metaonido y la cuspide accesoriposterior (no mas basalmenteomo ocurre en
Cronopig. En comparacion coMACNPV-RN21, enCronopio el sectordistal a la
cuspde principal esta relativamente elevado con respecto a la base de la corona y el
margen distal de dicha cuspide es comparativamente mas corto en relacion a su margen
mesial. Finalmente, mientras que BMACNPV-RN21 la raiz posterior estd mas
desarrollada qeila anterior, lo opuesto se observa en el p2rdaopia

MACNPV-RN234 fue designado paratipo ée mckennaipor Bonaparte (1992)
quien lo reconoci6 como un molariforme inferior izquierlig. 7.4) Dadas las
comparaciones coOMACNPV-RN21 y con el p2 d€ronopiq se acepta aqui dicha
posicion. Al igual que eMACNPV-RN21 y en el p2 d€ronopia MACNPV-RN234
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Figura 7.3. Fotografia y esquema lineal del premolariforme inferior derechausgiotriconodon
mckenna(MACNPV-RN21) en vista labialX) y lingual B). Abreviaturas: cap, cuspide accesoria
posterior;cing, cingulo;med, metacdnidopad, paracénidoprd, protocénidoLas areas punteadas

corresponden a superfisieubierta.

es asimétrico en vista latedgbido al desplazamiento mesial del protocéndesenta

la coronacomprimich labiolingualmentecon la cara lingual mas céncava que la labial
en vista oclusaly poseeun cingulo labial de posicién distal a la cuspide mayor
(protocénidg. A diferencia deEMACNPV-RN21 y &l p2 deCronopig en MACNPV-
RN234 el paracénidoes procumbente y esta separatkl protocénidopor un valle
comparativamente amplio. Ademas, la cuspide accegosigrioresta alineada con las
restantes cuspides (no desplazada labialmente)lAADNPV-RN234 se reconocen las

mismas diferencias con el p2 @ronopio que enMACNPV-RN21. Sin embargo, a
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diferencia deMACNPV-RN21, enMACNPV-RN234 el sectodistal d protocénido
esta relativamente elevado con respecto a la base de la corona de forma similar a lo que

se observa en el p2 @zonopia

Figura 7.4. Fotografia y esquema lineal del premolariforme inferquierdo deAustrotriconodon
mckenna(MACNPV-RN234) en vista labial) y lingual B). Abreviaturas: cap, cUspide accesoria
posterior;cing, cingulo;med, metaconidopad, paracénidoprd, protoconidoLaséarea punteada
corresponden superficies cubigtas; lasarea sombreada representasuperficies desgastada

De acerdo a lo expuesto, se concluye aqui 4ustrotriconodommckennaiestaria
mas cercanamente relacionado con Ildsolestoideos (en particular con los
meridiolestoideos)que con los triconodontes en coincidencia con lo sugerido por
Rougieretal. (2011a) ddo que el holotipy el material referido &. mckennaes muy
similar al p2 deCronopio dentiacutus Sin embargo, es importante destacar que estos

especimenes fueron encontrados en rocas depositadas aproximadamente con 30
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millones de afos de diferenciastg& factor sugiere descartar posibles afinidades co
genéricas entre estos taxones, aunque probablemente se trate de formas cercanamente
relacionadasAsimismo, \arios taxones asignados a driolestoideos representados por
dientes aislados o denticiones incompletas han sido hallados en rocas de las fosmacione
Allen, La Colonia y Los AlamitosBonaparte y Soria, 1985; Bonaparte, 1986a, 1990,
1992, 1994, 200Rougieretal., 2009a,h Muchas de estas formas podrian representar

en realidad diferentes posiciorsentarias del mismo taxoa.q., Rougieretal., 2011q.

De este modo, a pesar de la similitud eMARCNPV-RN21 y MACNP\RN234y el

p2 de Cronopiqg no es posible descartar qWACNPV-RN21 y MACNPVRN234
correspondan a premolariformes o molariformes de taxones nombrados en base a otros
elementos dentariosDebido a la incertidumbre con respecto a las afinidades
taxonomicas de MACNPARN21 y MACNPVRN234, se prefiere aqui mantener la
asignacion especificarealizada por Bonaparte (1986a, 1992), reconociendd. a
mckennaicomo un taxon vélidaa la espera de especimenes mas complgbes
permitan decidir sobre los posibles casos de sinonimia con otros taxones de

driolestoideos.

Rango innominadMAMMALIAFORMES Rowe, 1988
Clase Mammalia Linnaeus, 1758
Rango innominado Cladotheria McKenna, 1975
Superorden Dryolestoidea Butler, 1939
FamiliaMesungulatidae Bonaparte, 1986b

Género' AUSTROTRICONODONBonaparte, 1992

Especie tipe—" Austrotriconodoi sepulvedai

Diagnosis enmendada-La misma que la especifica por monitip

“AUSTROTRICONODONSEPULVEDAIBonaparte, 1992
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Holotipo—MACNPV-RN239, P1 izquierdo.
Hipodigma—MACNPV-RN240, p1l izquierdo.

Procedencia geografica y estratigrafica-Sector medio de la Formacién Los
Alamitos, localidad de Cerro Cuadrado, faldeo sudoeste del Cerro Cuadrado,aEstanci
Los Alamitos, zona de Arroyo Verde, sudeste de la Provincia de Rio Negro, Argentina;

probable edad Campaniana (Bonaparte, 1986a, 1987).

Diagnosisenmendada—Driolestoideomesungulatidoelativamente gracil coooronas

y raices delP/pl labiolingualmentecomprimicas y con cuatro cuspides centradas y
alineadas mesiodistalmente. Muy similar al P/pl Qidoniatherium cilinskii pero
mucho mas pequefo. El P1 coargconodominante metastilo ycuspideaccesoria
anterior subiguales,estilocono reducid y desarrollad sobre el margen distal Ide
paracong cingulo labial y lingual continuos posteriormente y cingulo lingual en el
sector mesial conspicuaaiz posterior mas extensa anteroposteriormente que la
anterior.El pl posee un protoconido dominante y centrado en la corona, metaconido
bien desarrollado, paracénido pequefio similar en tamafio a la cuspide accesoga distal
cingulos posteriores muy conspicute raiz mesial es vertical mientras que la distal

esta orientada posteriormente.

Discusion—El holotipo de A. sepulvedai MACNPV-RN239, fue identificado por
Bonaparte (1992) como un molariforme inferior izquierdo. Este elemento muestra
marcadas similitudes ca P1 deColoniatheriumcilinskii (ilustrado por Rougieetal.,
2011acomo un diente inferior con fines comparativos), haciendo posible sugerir que
MACNPV-RN239 representa en realidad un diente superior interpretado aqui como
izquierdo(Fig. 7.5) Estos dientes comparteEncompresion labiolinguala presencia de
una cuspide prinpal (paraconoyle posicion mesiablos cuspidepequerasie tamafio
subigua) una mesial (cuspide accesoria antg¢njoptra distal (metastilo}ina cuspide
menor a las otragstilocono)desarrollada sobre la cresta que une el paracono con el
metastilo;cingulos labiales y linguales aletastilojy la raiz mesial menor a la distal.
MACNPV-RN240 ta sido descripto y figurado como un ultirpeemolariforme
inferior derecho (Bonaparte, 1992); sin embargo, la morfologia de MACNPV-RN240 es
comparable con la obsea en el pl1 d€oloniatheriumcilinskii (ejemplar nalustrado
por Rougier et al., 2009) y permite sugerir que MACNPRN240 es un
premolariforme inferioizquierdo de posicion anterior, probablemente el p1 (Fig. 7.6).
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Figura 7.5. Fotografia y esquema lineal del P1 izquierdoAlestrotriconodoi sepulvedalMACNPV-
RN239) en vista labialy) y lingual B). Abreviaturas: caa, cuspide accesoria anteriogp, clspide
accesoria posteriocjing, cingulo;cuspg cuispula cingulares estiloconoms, metastilojpa, paracono.
Las areas punteadas corresponden a supsifigiéerts; las areas rayadaspresentan superficiestas

Al igual que el pl deColoniatherium cilinskii, MACNPV-RN240 es un diente
comprimido labiolingualmentecon cuatro cuspides alineadas mesiodistalmeite
ambos casos, el metaconi@tmispidecd en MACNPV-RN240sensuBonaparte, 1992)
es relativamente grandg se desarrolla sobre el margen distal del protoconido. El
paraconido es pequefio y se ubicaetnextremo mas mesial del premolariforme
distanciado del protoconid®istalmenteesta presentena pequefia cuspide accesoria
(similar en tamafio al paracénidpeexcede el margen distal de la rdias raices son

relativamente comprimidas labiolingualment& faiz mesial es aproximadamente
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vertical y la distal estda orientada posteriormente. Por otro lado, a diferencia de lo
observado en el pl d€. dlinski, MACNPV-RN240 presenta cingulos bien

desarrollados; unearacteristica comun entre los mesungulatidos que tarhaisigo

Figura 7.6. Fotografia y esquema lineal del p1 izquierdoAlastrotriconodon sepulveda{MACNPV-
RN240) en vista lingualy) y labial B). Abreviaturas: cap, cuspide accesoria posterioing, cingulo;
med, metaconidopad, paraconidoprd, protoconidoArea punteada, superficie cubiertd_as areas
rayadascorresponden a superfisitas las areas sombreadas representan superficies desgastadas.

reconocida en los elementos postcaninos mas posterioesatiaskii. No obstanted

extrema semejanzante los especimenes asignadosAasepulvedaiy el Ppl de
Coloniatheriumcilinskii, este udltimo taxdn posee un tamafio marcadamente mayor. De
esta manera, incluso siendo aproximadamente coetaneos, se considera aqui que
MACNPV-RN239y MACNPV-RN240 represetan el P1 y el pl (respectivamente) de
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un driolestoideo diferente d& cilinskii, probablemente una forma mucho mas gracil de
mesungulatido.

La evidencia disponible impide comprobar MACNPV-RN239 y MACNPV
RN240 son co-especificos. Asimismo, debido al incompleto registro de los
driolestoideos sudamericanos, tampoco es posible asignar con certeza esioerepe
a algun taxén ya conocido. De este modo, se prefiere aqui inBAMACANPV-RN239 y
MACNPV-RN240 en una especie Unica y propia, siguiendo la intencién original de
Bonaparte (1992). Los resultados obtenidos en la presente contribucion indican que la
especie tipo del génerustrotriconodorcorresponde a una familia diferente a aquella
con la que se asocil sepulvedai De este modo, la combinacidwustrotriconodon
sepulvedaino es valida y debe cambiar. Sin embargo, con el fin de evitar la
proliferacion de nombres en un contexto donde los driolestoideos sudamericanos son
s6lo pobremente conocidos y a la espera de nuevos hallazgos que permitaceedala
taxonomia de estas formas, se opta aqui por utilizar informalmente el noméreae
Austrotriconodorentre comillas y la combinaciolstrotriconodoi sepulvedapara
incluir los especimen@dd ACNPV-RN239 y MACNPV-RN240.

Rango innominado Mammaliaformes Rowe, 1988
Clase Mammalia Linnaeus, 1758
Rango innominado Cladotheria McKenna, 1975
Superorden Dryolestoidea Butler, 1939
Rango innominado Meridiolestoidea Rougier, Apesteguia y Gaetano, 2011

Género y especie indeterminados

Material referido —MACNPV-RN241, premolariformesuperiorderechaccompleto

Procedencia geografica y estratigrafica-Sector medio de la Formacién Los
Alamitos, localidad de Cerro Cuadrado, faldeo sudoeste del Cerro Cuadrado,aEstanci
Los Alamitos, zona de Arroyo Verde, sudestdadBrovincia de Rio Negro, Argentina;

probable edad Campaniana (Bonaparte, 1986a, 1987).
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Descripcion—Si bien este ejemplar ha sido identificado y descripto inicialmente por
Bonaparte, 1992 como umolariformesuperior de triconodonte, de acuerdo al aisalis
realizado en el presente trabajo (véase mas abafgNPV-RN241 es considerando
aqui un premolariforme superior de driolestoideo y sera descripto como tal (Fig. 7.7)

La corona es comprimida labiolingualmente. En vista oclyszee un aspecto
triangdar, ahusado mesialmente, y se reconocen dos Iébulos, un I6bulo mesial y otro
distal. Esta dominada por tres cuspides principales (paracono, estilocono y metastilo)
comprimidas lateralmente y decrecientes en afhgsialmentgse encuentran alineadas
medsistalmente y conectadas por crestas, formando una lamina continua (disposicién
“en empalizada’sensuBonaparte, 1992). Bonaparte (1992), en la descripcion original
de este espécimen, identificé cuatro cuspides principal®y pero, a pesar del analisis
detallado llevado a cabaqui no se ha podido reconocer la presencia de la cuspide
identificada comdC por Bonaparte (1992).

El paraconoocupa casi la totalidad de la mitad distal del diente, excluyendo al
estilocono del I6bulo mesial de la corona.uBa cuspideecumbente y esta sepaaatk
las restantes cuspides principales por un valle mas inciso que aquel enttecehnesyi
el metastilo. La cara distal de esta cuspide corresponde a una superficie céncava
limitada lateralmente por crestas (que padicorresponder a la prg postparacrista) y
basalmente por un cingulo que incluye una cuspide accesoria de posicionHiabial.
estilocono y el metastilestan orientados distalmenteogupan el |6bulo mesial de la
corona No se reconoceun valle entre estas cuspidetas mismas pueden
individualizarse a través de la presencia de surcos pobremente definidos solae la car
labial y lingual del diente, siendo mas claramente distinguibles en vista labial.
Mesialmente al mestastilo (cUspiDesensuBonaparte,1992),se reconoce una pequefia
cuspide accesoria que no esta soportada por la raiz anterimdependencia de esta
cuspide con respecto al metastilo no puede evaluarse dado que la corona se encuentra
dafiada en la region entre estas cuspidaisialmente entre el paracono y la cuspide
accesoria anteripse observancingulo len desarrolladoEl desgaste esta restringido
a la cara lingual de la corona y se observa en el sector apical de las cuspides mayores y
de la cuspide accesoria anteri@ste diente presenta dos raices desiguales. La raiz
anterior es la de mayor tamafio y sustenta al I6bulo mesial de la corona (con excepcion
de la cuspide accesomaterio). Esta raiz es comprimida labiolingualmente y extendida
mesiodistalmente. Por otro lado, taiz posterior es mas pequefia y de seccion

subcircular, restringiéndose al sector correspondiente al |6bulo distatal®te.
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Figura 7.7. Fotografia y esquentimeal del premolariforme superior derecho de driolestoideo
(MACNPV-RN241) en vista labialX) y lingual B). Abreviaturas: caa cluspide accesoria anterior;
cap, cuspide accesoria posteriomg, cingulo;cuspg cuspula cingulares estiloconoms, metasilo;
pa, paraconoareapunteada, superficie cubiertd_as areas rayadasrresponden a superfisimtas;
las areas sombreadas representan superficies desgastadas.

Discusion—MACNPV-RN241 consiste en un diente completo excepto por el extremo
de sus raices. Pregaalgunas roturas en la corona, las cuales no impiden reconocer las
principales caracteristicas de la pieza dentafia.sido interpretado por Bonaparte
(1992) como un molariforme superior derecbarespondiente a un triconodonte
derivado y asignado aalespecieAustrotriconodonmckennai Las afinidades co
especificas dMACNPV-RN241 conMACNPV-RN21 y 234propuestas inicialmente

(Bonaparte, 1992) no pueden ser defendidas desde un punto de vista comparativo dado
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que MACNPV-RN241 esde mucho mayor tamafio yresenta una morfologia
notoriamente distintaDe este modo, en la presente contribucion se excluye a
MACNPV-RN241 del hipodigma dé. mckennaidado que probablemente representa
un taxén diferente. Con el fin de evitar la proliferacion de taxones basadtientes
aislados ydebido alas incertezas con respecto a la afinidad especifica del ejemplar
MACNPV-RN241 (véase mas abajo), el género y la especie de este espéutmen
consideradas como indeterminadas.

El espécimerMACNPV-RN241 posee una morfologiaepuliar que lo hace unico
entre los mamaliaformes mesozoicos conocidos hasta el momento.-Jelarowska
et al. (2004) sugirieron que este diente poseia un disefio de tipo “triconodonte”
avanzado y podria representar el ultimo molariforme superior, poreleu morfologia,
en especial las proporciones entre las cuspides, no seria representativa de la serie.
Asimismo, coincidiendo con Bonapart€l992), estos autoresinterpretaron la
concavidad en lgresuntacara mesial de lauspide mayor como una estuuet
relacionada con la interrelacién entre dientes adyacsiméar a laobservad en varios
triconodontes. Sin embargo, al orientar el espéciml8ENPV-RN241en posicion de
vida (.e., con la linea de la encia en posicion horizdntak evidencia queal
mencionada concavidad no estaria cercana al supuesto margen mesial del diente como
ocurre en los triconodontidos. Por lo tanto, su participacion en la interrelacion dental
resulta cuestionableLa ausencia de una morfologia comparable a la de los
triconadontes conocidos Ya carenciade una estructura que permita inferir un
mecanismo de interrelacion dental aefn efecto la evidencia utilizada por autores
previos (Bonaparte, 199Kjelan-Jaworowskaetal., 2004) para sustentar la hipétesis de
que MACNPV-RN241 representaria un molariforme de triconodonte deri\Raootro
lado, la morfologia deMACNPV-RN241 sugiere posibles afinidades con los
driolestoideos (véase mas abajo).

Bonaparte y Soria (1985) Bonaparte 1986a, 1990, 1994, 2002) desceitmn un
conjunto de taxones, en su mayoria representados por dientes aislados, hallaslos en |
mismos niveles de la Formacion Los Alamitos MECNPV-RN241 identificAndolos
como molariformes de driolestoideosPosteriormentegn base a comparaciones con
especimees mas completo®fe Arango, 2008Rougieretal., 20113, Rougieretal.,
2011a considaron que los holotipos dedos de estos taxoneBarbereniaaraujoae
Bonaparte, 199¢/ Quirogatheriummajor Bonaparte, 1990representan en realidad

premolariformes superiores. Su morfologia es comparable con la de los
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premolariformesdeciduos de los driolestoideos del Jurasico Tardio hallados en Europa
y América del Norte (Martin, 1999; Kielaraworowskaet al., 2004; Bonaparte y
Migale, 2010Q Rougieret al., 2011) y con el P3 de&Cronopio dentiacutusy el P2 de
Peligrotheriumtropicalis Bonaparteet al., 1993y Coloniatheriumcilinskii Rougieret
al., 2009b, tres driolestoideos de Argentina (Paez Arango, Fafifjieret al., 2009b,
2011). Al igual que MACNPV-RN241, estos los elementos presentan una 0 mas
cuspides rhesiale} relativamente bajas seguid@histalmentg por una cuspide mayor
que en algunas formasMACNPV-RN241, Barberenia araujoage Coloniatherium
Peligrotheriumy Quirogatheriun) puede estar acompafadi& un cingulodista) con
una 0 mas cuspides menores asociadas. AsimiBtAGNPV-RN241 comparte con
Barberenia araujoagColoniatherium Cronopioy Quirogatheriumla presencia de una
raiz extedida longitudinalmente yde otramas pequefia y de seccion cutular.
MACNPV-RN241 se asemeja aBarberenia araujoae Coloniatherium vy
Quirogatheriumen el aspecto triangular en vista oclusal y comparteGronopio la
compresionde la coronano tanmarcadaen Barberenia araujoagColoniatheriumy
Quirogatheriumy ausente en el P2 dReligrotherium

Adicionalmente, Bonaparte describlamitherium bishopi Bonaparte, 2002 y
RougietheriumtricuspesBonaparte, 2002ambién de la Formacion Los Alamites
base a probables molariformes superiores aisldektes taxonegstan representados
por elementosmuy similaresentre si por lo quéas variaciones reconocidas entre los
dientes recuperados podrian responddistintasposiciones dentales (véase Bonaparte,
2002 para una vision diferentélamitheriumfue identificadopor Bonaparte (2002)
como un driolestoideo. El holotipo de este tatdACNPV-RN10349 fue descripto por
Bonaparte (2002) orientando el eje mayor en sentido labiolingual, sin especificar las
razones de dicha decision. Un ejemplar no publicado pero idadbfi como
perteneciente a este taxpar BonaparteNJACNPV-RN1035) incluye un molariforme
muy similar al holotipcaunquede tamafio ligeramenteayoren posicion original sobre
un pequeno fragmento 6seo donde se reconocen también dos alibbONPV-
RN1035 muestra que la orientaciode los dientes conocidos d&lamitherium
comresponde a la propuesta por Bonaparte, 280Rigietheriumes conocido por un
Unicodiente aisladgMACNPV-RN162).OriginalmenteBonaparte (1990) describi6 al
espécimemMACNPV-RN162 como ummolariformesuperior del supuesto simetrodonte
Bondesius ferox Bonaparte, 1990 caracterizado por una corona comprimida

labiolingualmente con cuatro cuspides alineadas mesiodistalmente, un cingulo lingual

-176-



L. C. Gaetano Cap. VII- Revision de los triconodontes mesozoicos

pronunciado y una pequefia cuenca labial. Posteriormente, Bonaparte (2002) consideré
gue MACNPV-RN162 representaba el Unico diente conocido de una nueva especie de
driolestoideo,Rougietheriumreinterpretando a este espécimen comanotariforme
superiorcomprimido mesiodistalmente con las cuspidi@seadas labiolingualmente.

Esta ultima propuestzorresponde a una orientacion comadalos dientes asignados a
Alamitherium alos queMACNPV-RN162se asemeja en gran medigasconsistente

con las facetas de desgaste reconocidas en este ultimomesp@or lo que esta
interpretacion sera adoptada aqui.

MACNPV-RN241 es particularmente similar al espécimen asignado a
Rougietherium Ambos presentan coronas comprimidas con cuspides alineauas,
cingulo bien desarrollado alargado paralelamente a leahde cuspideda cuspide
mayor separada de otras dos menores por un valle mas pronunciado que el que separa a
estas dos ultimas entre sina raiz reducida de seccion subcircular en la region de la
cuspide mayor y una raiz alargada segun el eje longitudinal del diente sobre éa que s
apoyan las cuspides menoréglicionalmente, si bien en la cara mesiolingual de la
cuspide mayor (paracono) &Rougietheriunmse reconoce una superficie concava y un
pequefio cingulo basal, estas estructuras estan mucho messrsoldadas que las
identificadas en una supuesta posicion homoélogdA&BNPV-RN241 y no se observa
una cuspide en el mencionado cingulo basal comdADNPYV-RN241.Por otro lado,
en MACNPV-RN241 no se reconocen estructuras homologables a algunas de las
identificadas por Bonaparte (2002) Raugietheriumi.e., paracrista, cuenca anterior y
metacrista limitando la cuenca del tmgoAsimismo, h cuspide mayor de
Rougietheriumes recurvada hacia las cuspides menores, una situacion opuesta a la que
se obsera en MACNPV-RN241. Finalmente, a diferencia dRougietherium en
MACNPV-RN241 no se observa desgaste sobre la cara exkromgulo longitudinal
(cuenca del trigosensuBonaparte, 2002).

Las comparaciones realizadas sugieren BWCNPV-RN241 representaria un
diente superior de driolestoideo. Mas aun,pesar de las similitudes con los
molariformes superiores ddrougietheriumla relativa simplicidad de la coronaly
restriccion del desgaste a una de las caras del diertt@njunto cota presencia dana
cuspide comparable a aquella en posicion distaBarberenia araujoagel P2 de
Coloniatherium el P3 deCronopig el P2 dePeligrotheriumy en Quirogatherium
permiten concluigue la orientacion del eje mayor IACNPV-RN241 era mesiodistal

y que pdria tratarse de un premolariforme.
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Las similitudes reconocidas con ladsiolestoideossudamericanosnencionados
(i.e., Alamitherium Barberenia araujoagCronopiq Quirogatherium Peligrotheriumy
Rougietheriu sugieren queMIACNPV-RN241 representda un taxdn cercanamente
emparentado a estas form&8s embargo, debido a que la mayoria de estos taxones son
conocidos por dientes aislados, no puede descartardd AQBPV-RN241 constituya
una posicion dental aun no conocida de alguno de ellake otro dricdstoideo
sudamericanoEs por est que se prefiere no realizar una asignacion geneérica, y menos
aun especifica, del espécimdACNPV-RN241.

Rougier et al., 2011k reconocieron un conjunto monofilétiade driolestoideos
sudamericanoal que denominaroMeridiolestida Sin embargo, este clado excluye al
menos a un taxon hallado en la Formacién Los Alamitas, Groebertherium
stipanicici Bonaparte, 1986a)Adicionalmente, hsta el momento,as afinidades de
Alamitherium Barberenia araujoag Quirogatherium y Rougietherium con los
meridioléstidos son inciertas dado que no han sido todavia incluidos &misana
filogenétims. Por lo tanto, si bieMACNPV-RN241 representaria ypremolariforme
superior de driolestoideo, no es posible asegurar su inclusion entreetidioléstidgs
no obstantelas similitudes con taxones quehan sido incluidos en Bfidiolestida

sugieren que esta es la opcidasprobable.

VII.2. Triconodontes de otros continentes gondwanicos

Sin considerar América del Sur, el registro de triconodontes mesozoicos en los
continentes gondwanicos esta restringido a unas pocas fdqiaasDyskritodon
IchthyoconodonPaikasigudodory Tendagurodojpobremente representadies Africa
e India(véase Capitulo IEI andlisis de unostos taxone§.e., Dyskritodor) se provee

a continuacion.

Rango innominadMAMMALIAFORMES Rowe, 1988

GéneroDY SKRITODONSsIigogneatRussell, 1995

Especietipo—DyskritodonamazighiSigogneatRussell, 1995.
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Especiesncluid as—Especidipo y DyskritodonindicusPrasad y Mahas, 2002

Diagnosis enmendada-Dientes de aspectoatariforme conla corona comprimida y

altg de forma triangular y bilobulada en vista oclugaksencia de una raiz de seccién
subcircular yotracomprimida y alargada segun el eje longitudinal del diente. Cuspides
a, c y d de altura decrecienteCuspidesa y ¢ con bases relativamente expandidas
labialmentey margen distal ligeramente mas largo que el mesial. Presencia de una
concavidad mesial limitada lateralmente por las cusgges Cingulo lingualcontinuo

a lo largo de la corona. Cingulo labial y mesial ausentes.

DYSKRITODOMNMAZIGHI SigogneatRussell, 1995

Holotipo—SA 92 molariforme inferior derecho.

Procedencia geografica y estratigrafica-El Gnico espécimerconocido ha sido
hallado en la secuencia B de las Capas R@Berriasiano), localidad deysclinal

d'Anoual, provincia de Talsinnt, Marruecos (Sigogneau-Russell, 1995).

Diagnosis enmendada-Ligeramente mayor qud®. indicus Cuspideb ausente
Cuspides mayor que ld; ambagelativamente mas grandes quelerndicus Cingulo

lingual sin cuspulas y menos expandido qu®eindicus

DYSKRITODONNDICUS Prasad y Manhas, 2002
Holotipo—VPL/JU/KM/13, molariforme inferioizquierdo.

Procedencia geogréfica y estratigrafica-El holotipo provienale la Formacién Kota
(Jurasico Temprano/Medi®attg 1981; Yadagiri 1984,1985; Prasag Manhas 1997
al oeste de la aldea de Paikasigudem, aproximadamente 10 km al é&bbdma
Mandalm, districto de Adilabad, estado de Andhra Pradesh, India (Rradadhas,
2002).

Diagnosis enmendada-Ligeramentemenor que D. amazighi Cuspideb presente

Cuspidese y f subigualesambas relativamente magquefagjue enD. amazighiy
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dando lugar a una concavidad mesial comparativamente mas amplia. Cingulo lingual
con cuspulas ymas expandido que em. amazighi Raiz distal no tan elongada

anteroposteriormente como Bnamazighi

Discusion—Dyskritodonfue identificado como un triconodonte en base a la presencia
de cuspides principales alineadas mesiodistalmenteindeingulo lingual y de una
concavidad mesial asociada a un mecanismo de interrelacion (&gtgneatRussell,
1995; Prasad y Manhas, 2002). Comparaciones con otros triconodontes llevaron a
SigogneatRussell (1995 y Prasad y Manhaf002) a proponer ge las especies de
Dyskritodon constituianlas Unicas representantes de una familia hasta el momento
innominada. Posteriormente, Kieladaworowskaet al., 2004 concluyeron que los
especimenes deDyskritodon poseen una morfologia relativamente avanzada,
incluyéndolos entre los triconodontes derivados.

SigogneatRussell (1995kugirié que el espécimen @& amazighirepresenta el
altimo molariforme en funciodela morfologia dda corona ylas raicesDe acuerdo a
esta interpretacion, el mencionado taxon pase raizanteriorcorta mesiodistalmente
y subcircular en seccidimansversal yuna posteriomas extendida mesiodistalmente y
relativamente comprimida en corte transvernsalcorona estd dominada por un cingulo
lingual ytres cuspides mayores, € y d) alineadas mesiodistalmente y decrecientes en
altura distalmenteEn el sector mesial se reconoce un conjunto de cuspides accesorias
identificadas por SigowauRussell (1995) comd y f de posicién lingual y labial,
respectivamente. Adicionalmente, Pgavianhas (2002) ranalizaron este espécimen
y concluyeron que un pequefio abultamiento en la basendenlarada cuspide podria
ser interpretado como una cusp@ridimentaria.

Si bienPrasad y Manhas (200&conocieroruna morfologia similar eBD. indicus
estos autoreno asignaron a una posicion determinada al espécimen estudiado,
indicando que su morfologia era la tipica de un molariforme inferior de triconodbnte.
igual que D. amazighj Dyskritodon indicus posee raices desiguales y una corona
comprimida labiolingualmente con tres cuspides maydeesc y d) de tamafio
decreciente posteriormenyeun cingulo lingual Asimismo, las caracteristicas de las
cuspides mencionadas, su posicion relativa yptaporciones entrellas son similares.
Adicionalmente, ambos taxones presentan una estructura mesial que ha sido
interpretada como asociada a un mecanismo de interrelacion dental (Sigegssall,
1995; Prasad y Manhas, 2002).
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