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RESUMEN. Se revisa la totalidad de las especies del género Panochthus. Es uno de los gliptodontidos
mas importantes del Pleistoceno de la Argentina por la frecuencia de sus registros en las unidades
ensenadenses, bonaerenses y lujanenses, asi como por su amplia distribucion geografica, que abarca
desde la provincia de Santa Cruz hasta el norte argentino. También se extiende al Pleistoceno de
Bolivia, Brasil, Paraguay, Perd y Uruguay. Hasta este momento se consideraban validas un total de
diez especies de Panochthus. En esta contribucion se mantienen vigentes seis especies: (1) Panochthus
tuberculatus (Owen), (2) P. frenzelianus Ameghino, (3) P. intermedius Lydekker, (4) P.
subintermedius Castellanos, (5) P. greslebini Castellanos y (6) P. jaguaribensis Moreira. Se invalidan
cuatro especies: (1) P. lundii Burmeister, por estar basada en material correspondiente a varias especies
de gliptodontidos ya conocidas; (2) P. (?) nodotianus Ameghino, un nomen dubium; (3) P. voghti
Ameghino y (4) P. rusconii Castellanos, ambas sinonimos de P. tuberculatus. Se discuten otras 15
especies que en alguna instancia fueron atribuidas a Panochthus, pero cuya ubicacion ya habia sido
rectificada con anterioridad a esta revision. Se consideran las distribuciones estratigraficas y
geograficas, y su relacion con los cambios climaticos pleistocenos en América del Sur.
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ABSTRACT. Revision of the genus Panochthus (Xenarthra, Glyptodontidae). All the species of the
genus Panochthus are reviewed. This taxon is one of the most important glyptodontid genus of the
Pleistocene of Argentina because of its high frequency in the Ensenadan, Bonaerian and Lujanian
units, as well as because of its wide geographical distribution that spans from the Santa Cruz province
to the northern Argentina. Its record also extends to the Pleistocene of Bolivia, Brazil, Paraguay, Peru
and Uruguay. Up to now, a total of ten species of Panochthus remained in force. In this contribution
only six species are considered to be valid, and they are: (1) Panochthus tuberculatus (Owen), (2) P.
frenzelianus Ameghino, (3) P. intermedius Lydekker, (4) P. subintermedius Castellanos, (5) P.
greslebini Castellanos and (6) P. jaguaribensis Moreira. Conversely, four species are invalidated, and
they are: (1) P. lundii Burmeister, because it is based on different species of already known
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glyptodontid material; (2) P. (?) nodotianus Ameghino, a nomen dubium; (3) P. voghti Ameghino, and
(4) P. rusconii Castellanos, both synonyms of P. tuberculatus. Other 15 species that in some instance
were attributed to Panochthus are discussed, but whose location had been rectified prior to this
review. Finally, we consider the stratigraphic and geographic distribution of the species of Panochthus
and its relation to the Pleistocene climate changes in South America.

Key words: Panochthus, Systematics, Anatomy, Pleistocene, Distribution.

Introduccion

La Familia Glyptodontidae constituye el grupo de xenartros acorazados cuyos representantes
alcanzan mayor tamarfio, a veces gigantesco (Scillato-Yané & Carlini, 1998; Farifia, 2000; Soibelzon et
al., 2012). Son caracteristicos de América del Sur (Eoceno tardio-Holoceno temprano) y alcanzan
durante el Plioceno América Central y América del Norte como inmigrantes de origen austral en el
curso del Gran Intercambio Bidtico Americano (GABI) (Gillette & Ray, 1981; Carranza-Castaiieda &
Miller, 2004; Carlini et al., 2008).

En este contexto, Castellanos (1927) fue el primer autor en agrupar los géneros Nopachtus
Ameghino, 1888, Propanochthus Castellanos, 1925 y Panochthus Burmeister, 1866 en la Subfamilia
Panochthinae, incluyendo las subfamilias Panochthinae y Daedicurinae (sic) en la Familia
Doedicuridae (sic) (ver Castellanos, 1942). Simpson (1945) agrupo estos géneros en la Tribu
“Panochthini”, dentro de la subfamilia “Hoplophorinae”, actualmente considerada un grupo no natural
(ver Farifia, 1993; Fernicola, 2008; Porpino et al., 2010; Fernicola & Porpino, 2012). En este sentido,
una reciente revision de la tribu sugiere fuertemente también su condicion de grupo no natural, en
tanto que el género Panochthus si es un grupo monofilético (Zamorano, 2012a, 2012b; Zamorano &
Brandoni, 2012, 2013).

Desde una perspectiva historica y nomenclatural, Panochthus fue descripto originalmente como
un subgénero de Glyptodon Owen, 1839 (Burmeister 1866, p. 190-191). La especie tipo de
Panochthus es Glyptodon tuberculatus Owen, 1845. En la descripcion original, Burmeister (1866)
también incluyd en el género Panochthus la especie G. clavicaudatus Owen, 1847; mas tarde,
Burmeister (1874) incluy6 esta tltima especie dentro de Doedicurus Burmeister, 1874. Burmeister
(1872, p. 261-262) considerd Panochthus como género, que incluye los subgéneros: Panochthus y
Doedycura (sic). Con respecto a Doedycura ver Burmeister (1874, p. 394); Mones (1986, p. 242,
1994, p. 81); ICZN (1999, Art. 23.12, Art. 79.5) (vide infra).

Nodot (1855, p. 335-337) fundd el género Schistopleurum y su especie tipo S. tuberculatus
(Owen, 1845) (ver Mones 1994, p. 81-82); segun el ICZN (1999, Art. 61.1.3), si los taxones tienen la
misma especie tipo, sus nombres son sindnimos objetivos; en consecuencia, Schistopleurum y
Panochthus son sinonimos. Hoffstetter (1955) demostrd que el género Glyptodon Owen, 1838 (non
Owen, 1839) fue fundado sobre un diente aislado que pertenecia a una especie indeterminada de
Panochthus (Mones, 1994, p. 82-83). Por lo tanto, Panochthus es sinébnimo de Glyptodon Owen, 1838
(non Glyptodon Owen, 1839) y también es sinonimo de Schistopleurum y este nombre tendria
prioridad. Sin embargo, aplicando el criterio de estabilidad del ICZN (1999, 23.9.1), el nombre valido
es Panochthus.

En este trabajo se realiza una minuciosa revision sistematica de las especies de Panochthus,
proveyendo nuevas diagnosis y realizando una detallada descripcion anatdmica comparada; a su vez se
tratan las especies transferidas a la sinonimia y todas las que han sido mencionadas para este género.



M. Zamorano, G.J. Scillato-Yané y A.E. Zurita 3

Asimismo, se actualiza la distribucion estratigrafica y geografica de las especies.

Materiales y métodos

Para realizar las descripciones y comparaciones se siguio la terminologia anatomica utilizada por
Sisson & Grossman (1959). Asimismo, para caracteristicas particulares de los gliptodontes, se utilizo
la terminologia de Burmeister (1874), Gillette & Ray (1981), Porpino & Bergqvist (2002) y Zamorano
(2012a). Para la sistematica se siguid la recientemente expuesta por Zamorano et al. (2013a). Las
medidas realizadas de los materiales de las especies de Panochthus se detallan en el Apéndice 1, junto
con las tablas donde se expresan dichas medidas. Los materiales de otros géneros utilizados a fines
comparativos, y el ejemplar MLP 84-IX-2-11 (craneo), atribuido a Panochthus cf. subintermedius (ver
Zamorano, 2012a; Zamorano et al., 2013b), Gnico mencionado en todas las descripciones de este
trabajo como P. cf. subintermedius, se listan en el Apéndice 2, asi como todas las abreviaturas institucionales.

Todas las medidas estan expresadas en mm y fueron tomadas con calibre manual y con cinta
métrica en los materiales disponibles. En aquellos casos en que solamente se cont6 con fotografias y/o
dibujos, las medidas fueron tomadas con el software “ImageJ v.1.40a”.

Abreviaturas institucionales

MACN-Pv: Seccion Paleontologia Vertebrados, Museo Argentino de Ciencias Naturales
“Bernardino Rivadavia”, (Pv) — coleccion Paleovertebrados, Ciudad Auténoma de Buenos Aires,
Argentina. MD-FM: Museo Municipal de Ciencias Naturales Carlos Darwin (Punta Alta); coleccion
Farola Monte Hermoso, Buenos Aires, Argentina. MHM-P: Museo Histérico Municipal Alfredo
Enrique Mulgura, General Belgrano, Buenos Aires, Argentina. MLP: Museo de la Plata, Division
Paleontologia Vertebrados, Facultad de Ciencias Naturales y Museo, Universidad Nacional de La
Plata, Buenos Aires, Argentina. MMH-FMH: Museo Municipal de Ciencias Naturales de Monte
Hermoso (Monte Hermoso); coleccion Farola Monte Hermoso, Buenos Aires, Argentina. MMP:
Museo Municipal de Ciencias Naturales "Lorenzo Scaglia" (Mar del Plata), Buenos Aires, Argentina.
MDVS: Museo Dalmacio Vélez Sarsfield (Amboy, Calamuchita), Cordoba, Argentina. CTES-PZ
(UNNE): Paleozoologia Corrientes, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales y Agrimensura,
Universidad Nacional del Nordeste, Corrientes, Argentina, Entre Rios, Argentina. ICYTTP: Centro
de Investigaciones Cientificas y de Transferencia de Tecnologia a la Produccidon, Colecciones
paleontologicas, Diamante, Entre Rios, Argentina. UAP: Museo de la Universidad Adventista del
Plata, Villa Libertador General San Martin, Entre Rios, Argentina. MUFyCA: Museo Universitario
Florentino y Carlos Ameghino, Rosario, Santa Fe, Argentina. MMB: Museo Municipal de Barreal,
departamento de Barreal, San Juan, Argentina. MHNC: Museo de Historia Natural de Cochabamba
“Alcide d'Orbigny”, Bolivia. DGM: Divisdo de Geologia ¢ Mineralogia, Rio de Janeiro, Brasil. MCC:
Museu Camara Cascudo, Natal, Brasil. MNRJ: Museo Nacional, Rio de Janeiro, Brasil. MRFC:
Museu Rocha, Fortaleza, Ceara, Brasil. SGB: Servico Geologico de Rio de Janeiro, Brasil. AMNH:
American Museum of Natural History, Nueva York, EEUU. MHNP: Muséum National d’Histoire
Naturelle, Paris, Francia. BM(NH): British Museum (Natural History), Londres, Inglaterra. RCS:
Royal College of Surgeons Museum, Londres, Inglaterra. MHNG: Musée d Histoire Naturelle,
Ginebra, Suiza. UFRJ-DG...-M: Universidade Federal do Rio de Janeiro, Departamento de Geologia,
(M) — Colecao de mamiferos fosseis, Rio de Janeiro, Brazil.
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Paleontologia sistematica

Magnorden Xenarthra Cope, 1889
Orden Cingulata Illiger, 1811
Suborden Glyptodontia Ameghino, 1889
Superfamilia Glyptodontoidea Gray, 1869
Familia Glyptodontidae Gray, 1869
Tribu Hoplophorini Huxley, 1864
Género Panochthus Burmeister, 1866

Especie tipo. Panochthus tuberculatus (Owen, 1845).

1838. Glyptodon Owen, non Owen, 1839.

1855. Schistopleurum Nodot, p. 335-337.

1866. Glyptodon (Panochthus) Burmeister, p. 190-191; 1867, p. 529.

1872. Panochthus Burmeister, nuevo rango, p. 260-261.

1971. Parapanochthus Moreira, (especie tipo: Panochthus jaguaribensis Moreira, 1965; sindonimo
de Panochthus segiin Bergqvist [1993]; ver Porpino & Bergqvist [2002]).

Diagnosis. Gliptodontidos de gran tamafio. Area nasal del craneo muy inclinada antero-
ventralmente formando un angulo entre el plano palatal y el plano del area rostral superior a 45°.
Cocficiente largo/alto del craneo menor a 1% de la altura de este ultimo, sin tener en cuenta los
procesos descendentes de la arcada cigomatica. Orientacion antero-ventral de las aberturas nasales
externas. Distinto grado de neumatizacion de acuerdo a las especies. Molariformes trilobulados,
excepto el M1 del ejemplar MLP 84-1X-2-11 atribuido a P. cf. subintermedius. Escudete cefalico
subcircular y convexo, con osteodermos con figura central grande rodeada de una a siete hileras de
figuritas periféricas, segun las especies. Coraza dorsal con osteodermos gruesos, de superficie
poligonal, con tubérculos poligonales pequefios y tamafio similar, distribuidas por toda la superficie de
la coraza o rodeando una figura central plana, nunca elevada como en Nopachtus y Propanochthus.
Tubo caudal cilindrico en su regién proximal, luego fuertemente deprimido (excepto en P.
subintermedius); region dorsal con depresiones subelipticas rugosas sobre los margenes; sector medial
cubierto por figuritas, como en la coraza dorsal; las figuras centrales, en la region dorsal del tubo
caudal, son preponderantemente rugosas; extremidad distal roma o en punta; regioén lateral con
grandes figuras subelipticas rugosas, deprimidas, con una elevacion central.

Especies referidas. Panochthus tuberculatus; Panochthus frenzelianus; Panochthus intermedius;
Panochthus subintermedius; Panochthus greslebini; Panochthus jaguaribensis.

Distribucion estratigrafica y geografica. Ensenadense (Pleistoceno temprano tardio) a
Lujanense (hasta ahora solamente en el lapso Pleistoceno tardio de esta edad) de Argentina, Uruguay,
Brasil, Paraguay, Bolivia y Pert.

Panochthus tuberculatus (Owen, 1845)
Figuras 1-3 y ver Tablas 1-10

1855. Schistopleurum tuberculatum Nodot, p. 335-337.

1857. Glyptodon verrucosus Nodot, p. 100-101, pl 12, fig. 6-7).

1866. Glyptodon (Panochthus) tuberculatus Burmeister, p. 190-191; 1867, p. 529.
1889. Panochthus morenoi Ameghino, p. 834; non Ameghino, 1881.

1889. P. voghti Ameghino, p. 836-837.
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1942. P. rusconii, Castellanos, p. 566-570, figs. 224-227.

Diagnosis (enmendada de Zamorano et al., 2012, p. 116). Craneo muy abovedado y de perfil
dorsal muy convexo; nasales oblicuamente descendentes hacia delante; grado de neumatizacion mayor
que el resto de las especies del género. Fosas orbitaria y temporal separadas por un proceso postorbital
completo. Techo del paladar plano, formando un angulo recto con las paredes alveolares. Todos los
molariformes trilobulados (menos evidente en el M1). Bordes de la cresta deltopectoral del himero
casi rectos y convergentes distalmente, moldeando una “V” casi perfecta, a diferencia de P.
subintermedius. Fémur mas gracil que en P. subintermedius y de robustez similar a P. greslebini.
Escudete cefalico subcircular, con el borde posterior mas truncado que el anterior, convexo; con
osteodermos con una gran figura central rodeada hasta por cinco hileras de figuritas. Coraza dorsal
elevada anteriormente y comprimida lateralmente; osteodermos de contorno poligonal, con tubérculos
poligonales pequefios y tamafio similar entre si, formando un patrdn reticular, distribuido por toda la
coraza, sin figura central (excepto en los osteodermos mas cercanos a los margenes laterales), al igual
que en todas las especies del género, salvo P. intermedius y P. jaguaribensis. Tubo caudal cilindrico
en su region proximal, y fuertemente deprimido hacia el extremo distal. Region distal del dorso del
tubo con dos grandes depresiones subelipticas rugosas, una de cada lado; por detras de ellas, dos
depresiones mas pequeias y subcirculares (solo una en P. subintermedius y P. greslebini), no
simétricas (simétricas en P. jaguaribensis). Laterales del tubo con una depresion rugosa subcircular
proximal, seguida por cuatro figuras subelipticas rugosas mas grandes y deprimidas, con una elevacion
central.

Holotipo. RCS 3607 (ex RCS 558); RCS 3609 (ex RCS 559); corresponderian a dos trozos de
coraza dorsal (extraviados). Procedencia estratigrafica y geografica: “From the tertiary (sic) deposits
in the Pampas of Buenos Ayres” (Depdsitos “terciarios” en las Pampas de Buenos Aires), son los
unicos datos que brinda Owen (1845, p. 120).

Neotipo. MLP 16-29: craneo, mandibula, esqueleto postcraneal muy completo, coraza dorsal,
anillos caudales y tubo caudal. Procedencia estratigrafica y geografica: Bonaerense (Pleistoceno

medio) de Tapalqué (Partido de Tapalqué, centro de la Provincia de Buenos Aires) (ver Ameghino,
1895, 1898; Figini et al., 1998). Zamorano et al., 2012, habian incluido bajo el mismo nimero la
figura de un tubo caudal de otro ejemplar (por un cambio no intencional ocurrido al exhibir el
material). Cruz et al. (2013a, p. 34) advierten que, bajo dicho nimero de repositorio, MLP 16-29, “se
encuentran representados mds de un individuo”. Los autores admiten esta objecion y rectifican lo
atinente al tubo en cuestion. A su vez, hacen constar que lo afirmado por Cruz et al. (2013a, p. 34):
“En consecuencia, el neotipo propuesto por Zamorano y colaboradores no se encuentra disponible de
acuerdo con la normativa vigente del Codigo Internacional de Nomenclatura Zoologica”, no es
correcto, puesto que no se viola el Art. 75.3 del ICZN (1999) (ver Cruz et al., 2013b, publicado
cuando el presente trabajo estaba en arbitraje).

Material referido. El neotipo y CICYTTP-PV-M-1-78, fragmento de coraza; CICYTTP-PV-M-
1-69, fragmentos de tubo caudal; MACN-Pv 10145, osteodermos y tubo caudal; MACN-Pv 1745, tubo
caudal; MACN-Pv 5014, porcién distal de tubo caudal; MD-FM 08-02, craneo incompleto; MD-FM
90-11, coraza dorsal casi completa asociada a un tubo caudal fragmentario, MD-FM 90-37, coraza
dorsal casi completa asociada a una mandibula parcial, anillos caudales fragmentarios y un escudete
cefalico completo (la mandibula es MD-FM 90-370-C; la coraza dorsal, MD-FM 90-37-A; el escudete
cefalico, MD-FM 90-37-B y los anillos caudales, MD-FM 90-37-D); MHGN 633/02, escudete
cefalico y trozo de la coraza dorsal, craneo casi completo sin la apofisis maxilar descendente derecha,
parte del esqueleto postcraneal (htimero izquierdo, radio, ulna, autopodio posterior izquierdo, fémur
izquierdo, tibia-fibula, autopodio posterior izquierdo y algunas vértebras caudales); MLP 16-30,
esqueleto postcraneal incompleto; MLP 16-31, tubo caudal; MLLP 16-33, tubo caudal; MLP 10-XI-1-1,
tubo caudal; MLP 16-382, coraza dorsal y anillos caudales (Cruz et al., 2011, fig. 1c, como P.
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morenoi); MLP 80-VIII-13-30, osteodermos; MLP 86-I11-25-5, osteodermos; MLP 91-1V-15-36,
osteodermos; UAP 1099, fragmentos de tubo caudal.

Distribucion estratigrafica y geografica. Bonaerense y Lujanense (Pleistoceno medio-
Pleistoceno tardio) de Argentina (regiones chaco-pampeana, mesopotamica, subandina y patagonica
septentrional, el limite austral es la localidad de Fitz Roy, Departamento Deseado, Provincia de Santa
Cruz [Tauber & Palacios, 2007]); Uruguay (Mones & Francis, 1973; Ubilla ef al., 2004), sur de Brasil
(Rio Grande do Sul; Kerber & Oliveira, 2008), Paraguay (Hoffstetter, 1978); Bolivia (valle de Tarija,
como P. cf. tuberculatus; Hoffstetter, 1963, 1964; Zurita et al., 2009; o como Panochthus sp.; Tonni et
al., 2009).

Descripcion comparativa

Crdneo. La conformacion y dimensiones generales son similares a las de Panochthus intermedius,
y notoriamente diferentes de P. cf. subintermedius, cuyo craneo es evidentemente menos neumatizado
y de tamafio mayor.

En vista anterior, los nasales son descendentes, en consecuencia la region naso-frontal se inclina
notablemente hacia abajo, en un angulo superior a 45° con respecto al plano palatal. Esta region naso-
frontal posee un mayor grado de neumatizacion comparada con P. frenzelianus y P. cf.
subintermedius. La escotadura orbitaria es semicircular, como en P. intermedius, y a diferencia de P.
cf. subintermedius, en la que es alargada dorso-ventralmente. La fosa orbitaria y la fosa temporal estan
separadas por un proceso postorbital completo; en cambio, en P. frenzelianus, P. intermedius y P. cf.
subintermedius, a semejanza de Glyptodon, dicho proceso es incompleto. En el contorno de la
escotadura orbitaria sobresale el tubérculo lacrimal, a diferencia de P. frenzelianus. La apoéfisis
descendente del maxilar y el foramen infraorbitario tienen tamafios y formas similares a los de P.
intermedius y P. frenzelianus.

En vista lateral (Fig 1A), el arco cigomatico aumenta su didmetro dorso-ventral a nivel de la fosa
temporal, a diferencia de P. frenzelianus y P. cf. subintermedius. La robustez del arco es similar a P.
intermedius y mucho menor que en P. cf. subintermedius. En P. frenzelianus y P. cf. subintermedius,
el arco cigomatico sobresale lateralmente menos que en P. tuberculatus. El arco cigomatico, por detras
de la orbita, y hasta poco antes de su insercion, es horizontalmente recto, a diferencia de P.
frenzelianus y de P. cf. subintermedius, en los cuales es curvo. Los huesos frontales y nasales se
expanden lateralmente, en correspondencia con la gran neumatizacion observada.

En vista dorsal el craneo es muy abovedado, se asemeja al de P. intermedius.

En vista posterior los dos condilos tienen forma subcuadrada y delimitan el foramen magnum, el
cual es eliptico, con el diametro mayor horizontal. El contorno de la abertura de ambas coanas es
rectangular, con el diametro mayor vertical, a diferencia de P. cf. subintermedius, en el cual el
diametro horizontal es ligeramente mayor que el vertical.

En vista ventral (Fig. 1B), el paladar es plano y se une a las paredes alveolares abruptamente,
formando un angulo recto; en cambio, en P. cf. subintermedius el paladar es concavo
transversalmente, la unioén es gradual y el angulo resultante es obtuso. Como consecuencia, en P.
tuberculatus, el paladar esta circunscripto por paredes alveolares rectas y presenta el aspecto de un
canal invertido de seccion rectangular.

Mandibula. Es semejante a la de las otras especies del género. Es robusta, similar a la de las mas
grandes especies de Glyptodon (e.g. G. munizi, G. reticulatus; ver Soibelzon et al., 2006). Las ramas
ascendentes, en vista lateral, ocultan los dos molariformes mas posteriores (Fig. 1.3). Estas ramas,
dirigidas hacia adelante, forman un angulo ligeramente agudo con respecto a las ramas horizontales.
Las apofisis coronoides tienen la misma altura que los condilos mandibulares. El borde alveolar de la
rama horizontal es sigmoide horizontalmente y alcanza su maxima altura a nivel del m3. La escotadura
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sigmoidea es mas amplia y mas profunda que la de Glyptodon y levemente mas profunda que la de
Neosclerocalyptus.

Denticion. La serie dentaria superior esta compuesta por ocho molariformes, todos trilobulados
(el M1 no presenta una trilobulacion tan marcada como los M2-M8 y varia ligeramente en algunos
ejemplares), y con sus loébulos alineados y de dimensiones similares (ver Fig. 1B); a diferencia de P.
cf. subintermedius, en el cual el M1 es de seccion subeliptica.

En la serie dentaria inferior, el ml es trilobulado solo labialmente y sin surcos longitudinales
linguales. Como sucede con el M1, el grado de trilobulacion del m1 también puede variar ligeramente
en distintos ejemplares, en tanto que los m2-m8 son totalmente trilobulados (labial y lingualmente)
(Fig. 1D).

Esqueleto postcraneal. Hay muchos elementos del esqueleto postcraneal que no se conocen en
otras especies de Panochthus, por lo cual aqui solamente se describiran comparativamente hiimero y
fémur, con los cuales el cotejo si es posible. Luego se describira el resto del esqueleto postcraneal que
en P. tuberculatus si es conocido.

Humero (Fig. 1E). Tamaifio menor que el de P. subintermedius. El diametro trasverso y el antero-
posterior de la cabeza humeral son similares; en cambio, en P. subintermedius el diametro trasverso es
mayor que el antero-posterior. La cabeza humeral de Panochthus no esta circunscripta por un cuello
bien acentuado. La corredera bicipital estd bien marcada, aunque no es tan profunda como en
Glyptodon. En P. tuberculatus, la cresta deltopectoral estd muy desarrollada y sus bordes son
practicamente rectos, formando una “V” casi perfecta, a diferencia de P. subintermedius, en el cual su
borde postero-lateral es convexo y dirigido hacia afuera. La superficie de la cresta deltopectoral es lisa
en todas las especies del género; es ligeramente concava en P. tuberculatus y mas pronunciadamente
en P. subintermedius. Por debajo de la “V”, la diafisis presenta forma subcilindrica, que se va
aplanando hacia la epifisis distal. Dicha epifisis presenta el foramen entepicondiliano, como en
Neosclerocalyptus, Doedicurus y la mayoria de los géneros de gliptodontidos, y a diferencia de
Glyptodon. Este ultimo foramen estd ubicado en la zona antero-ventral de la epifisis y tiene un
contorno subcircular. Inmediatamente por debajo, y mas hacia el centro, existe una depresion
subcircular, la cavidad coronoide, la que, como en los gliptodontidos que poseen foramen
entepicondiliano, no es muy profunda, a diferencia de Glyprodon, en el cual la cavidad coronoides es
casi tan profunda como la cavidad olecraneana. En la cara posterior del hiimero, a nivel de la epifisis
distal, se aprecia que la cavidad olecraneana es amplia y esta bien excavada, aunque no tanto como en
Glyptodon. Presenta una forma subtriangular con su eje mayor ubicado en sentido transverso.

Fémur (Fig. 1F). Es ligeramente mas gracil que el de P. subintermedius, de robustez similar al de
P. greslebini. En las epifisis, como en los demas Glyptodontidae, presenta un mayor desarrollo
transverso que antero-posterior. En la epifisis proximal, la superficie articular de la cabeza femoral
presenta forma subcircular, como en P. greslebini y P. subintermedius. En el sector externo de esta
epifisis se encuentra el trocanter mayor, cuya superficie tiene forma mas laminar que en P. greslebini.
El trocanter mayor esta ubicado, al igual que en P. greslebini, y a diferencia de Neosclerocalyptus y
Propalaehoplophorus, en un plano ligeramente mas elevado respecto de la cabeza femoral. Separando
ambas estructuras no se aprecia (sobre el borde superior) una concavidad marcada, como si se ve en
Panochthus subintermedius. La superficie del hueso (en esta separacion) es plana en Panochthus. En
la cara anterior, al igual que en P. greslebini, la depresion triangular ubicada por debajo de la epifisis
proximal es levemente mas profunda que en P. subintermedius. La zona mas distal de la diafisis es de
seccion subcircular; aqui el hueso exhibe el menor diametro. A este nivel, y antes de la epifisis distal,
se encuentra sobre el borde externo el tercer trocanter, de forma subtriangular, con su vértice
ligeramente inclinado anteriormente; toda su morfologia es muy similar a la de Neosclerocalyptus. En
la epifisis distal estan los condilos medial y lateral y, entre ambos, la troclea femoral. Inmediatamente
por encima de esta troclea esta el hueco supratroclear, muy evidente en las especies de este género. El
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condilo medial esta situado en un plano mas bajo que el lateral. La cara posterior del fémur en este
género es plana y su superficie es bastante lisa. En la epifisis proximal, la cabeza femoral y el trocanter
mayor sobresalen lateralmente. En vista posterior, en la epifisis distal, los condilos son las dos zonas
mas conspicuas. La diafisis es mas plana que en la cara anterior, sin accidentes de relevancia; sobre
todo, se puede apreciar una region plana rectangular que ocupa unos dos tercios del ancho de la
diéfisis, delimitada por los margenes del tercer trocanter que se une al epicondilo externo. En otros
gliptodontidos, como Propalaechoplophorus australis, el tercer trocanter es mas elevado y no se une al
epicondilo externo, de manera que no aparece la zona rectangular plana mencionada. En vista
posterior, en la epifisis distal, los condilos son los dos elementos mas proyectados que se pueden
apreciar en el fémur.

Resto del esqueleto postcraneal. Como en el resto de los gliptodontidos, la columna vertebral
presenta extensa fusion de piezas. El atlas esta libre y es relativamente mas pequefio que el de
Glyptodon. El axis se fusiona con las tres (o cuatro) vértebras cervicales siguientes, formando el hueso
mesocervical, el cual presenta una alta y gruesa apodfisis espinosa, que esta ausente en Glyptodon.
Contintia la sexta vértebra cervical, la cual es libre. Posteriormente el hueso postcervical, formado por
la séptima vértebra cervical, la primera dorsal y la segunda. Lo sigue el tubo dorsal (10 vértebras); de
este modo, el nimero total de vértebras dorsales es de doce. El tubo lumbar consta de ocho vértebras.
Hay costillas que articulan con el tubo dorsal. El sinsacro es largo y poco convexo, casi recto en su
perfil posterior, en tanto que en Glyptodon reticulatus Owen esta region es acentuadamente convexa.
Existen 21 vértebras caudales, de las cuales 7 son libres y las otras 14 estan incluidas en el tubo caudal.

Hay 12 pares de costillas; los dos pares mas posteriores no contactan con el esternon.

En lo que atafie a la cintura escapular, la escapula de P. tuberculatus es muy similar al de G.
reticulatus, salvo por la espina, que es recurvada, concava hacia delante en la primera especie citada, y
practicamente recta en la segunda.

En cuanto al miembro anterior, el hiimero de esta especie ya fue descripto en detalle y comparado
con el de otros taxones (vide supra). El radio y la ulna estan firmemente articulados entre si. La ulna
es posterior, mas gruesa y aproximadamente un tercio mas larga que el radio (Fig. 2A, Fig. 2C); en
Glyptodon estos huesos son relativamente mas gruesos y cortos. El autopodio anterior posee cuatro
dedos, los cuales corresponden al I, III, IV y V, como en todos los gliptodontidos (ver Burmeister,
1874; Vinacci Thul, 1943; Gillette & Ray, 1981).

La pelvis es relativamente mas grande que la de Glyptodon. El perfil anterior del ala ascendente
de los iliones esta recurvado, concavo hacia delante, en tanto que es casi recto en G. reticulatus. El ala
ascendente de los isquiones, en la articulacién con la coraza dorsal, es levemente oblicua, dirigida
hacia arriba, mientras que esta dirigida mas bien hacia atras en G. reficulatus. El fémur fue descripto
detalladamente (vide supra). A diferencia del zeugopodio del miembro anterior, en el del posterior la
unidn es dsea, tanto proximal como distal; la tibia y la fibula estan separadas por una gran ventana
oval (Fig. 2D).

El autopodio del miembro posterior posee cuatro dedos (también II, III, IV y V, segiin Burmeister
[1874]), los cuales son mas finos y alargados que los de Glyptodon.

Escudete cefilico (Fig. 2B). La forma general es subcircular, con el borde posterior subcuadrado
y el anterior subcircular, como en P. frenzelianus y P. intermedius. Esta integrado por
aproximadamente 20 osteodermos, todos de tamafio semejante, similares a los de P. frenzelianus y
menores que los de P. intermedius; poseen una gran figura central rodeada, en los osteodermos
centrales, hasta por cinco hileras de figuritas periféricas; en cambio, en P. frenzelianus y P.
intermedius nunca estan rodeadas por mas de dos hileras (Fig. 2C).

Coraza dorsal (Fig. 3A). Su tamafio es semejante a la de de P. frenzelianus y menor que la de P.
intermedius. Aunque la coraza de P. subintermedius no estd completa, pareceria ser similar o
levemente mayor que la de P. tuberculatus (Cruz et al., 2011). La coraza es de perfil mas elevado y es
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mas comprimida lateralmente que la de P. fremzelianus y P. intermedius, semejante a la de P.
subintermedius. Los osteodermos son poligonales, tendiendo a ser hexagonales en la zona dorsal y
cuadrangulares en los laterales (casi rectangulares) y en la zona cercana a las escotaduras anterior y
posterior (Fig. 3A). La ornamentacion, en toda la coraza excepto en los margenes, consiste en
tubérculos poligonales pequefios y similares en tamafo entre si, distribuidas por toda la superficie, sin
que aparentemente exista un patrén de ordenamiento, como en P. frenzelianus y P. subintermedius; en
cambio, en el unico fragmento de coraza conservado (region dorsal segin Moreira, 1971 y Porpino &
Bergqvist, 2002) de P. jaguaribensis, y en las regiones antero-dorsal y postero-dorsal de P.
intermedius, los osteodermos presentan una figura central distinguible. Los ejemplares de esta especie
(como en una gran parte de los gliptodontidos conservados) tienen los margenes laterales de la coraza
dorsal no preservados. En las cuatro hileras de osteodermos mas cercanos al margen lateral de P.
tuberculatus, se observa, segin Burmeister (1874), una notable figura central rodeada por figuritas
periféricas; en la coraza de P. frenzelianus, la cual esta preservada completamente, también se
observan estas cuatro hileras de osteodermos con figura central. La hilera marginal posterior posee
osteodermos con figura central, en tanto que en la pentltima la presencia de estas figuras puede variar.

Anillos caudales. Panochthus tuberculatus posee seis anillos, el mas distal articulado con el tubo
caudal. Cada anillo esta formado por dos series de osteodermos, cuya ornamentacion es similar a
aquellos de la coraza dorsal. Aparte del ejemplar MLP 16-382), los autores no han observado otros
ejemplares de esta especie en los que se preserven completamente todos los anillos. Burmeister (1874,
pl. 13, fig. 1) presenta un ejemplar de P. tuberculatus con siete anillos, pero esa reconstruccion es muy
dudosa, por la presencia de varias caracteristicas anatomicas que no coinciden en absoluto con las de
esta especie, documentadas por ejemplares adecuadamente reconstruidos. Por desgracia, tampoco en
ninguna otra especie del género se han conservado estos anillos. Es por ello que no se puede aseverar
si el taxon de la figura de Burmeister tiene realmente siete anillos, en cuyo caso podria tratarse de un
espécimen de Panochthus indeterminado.

Tubo caudal. Presenta un tamafio y una morfologia similar al de las especies del género
conocidas para el lapso Bonaerense-Lujanense; posee un contorno conico-cilindrico en su extremo
proximal y disminuye su diametro dorso-ventral en sentido distal; el largo absoluto es bastante menor
que el de P. subintermedius.

En vista dorsal se observan, desde la region proximal, depresiones circulares rugosas, cercanas a
ambos margenes laterales (figuras marginales [ver Porpino & Bergqvist, 2002, p. 55, fig. 3, para P.
greslebini y P. jaguaribensis)]); sin embargo, en P. tuberculatus son mucho mas profundas que en P.
Jjaguaribensis y mas, aunque no tanto, que en P. greslebini, especies en las cuales se encuentran en
menor cantidad. En P. tuberculatus, la profundidad y cantidad de estas depresiones circulares rugosas
es semejante a las de P. frenzelianus, a diferencia de P. subintermedius, en el que son mas grandes y
se encuentran aun mas cercanas a los bordes laterales. Desde esta vista, ubicadas simétricamente una a
cada lado, las cuales logran apreciarse desde la vista lateral (figuras dorsales [ver Porpino &
Bergqvist, 2002, p. 55, fig. 3]). Estas dos grandes depresiones subelipticas rugosas se presentan en
todas las especies de Panochthus. En el extremo distal, posteriormente a las grandes depresiones
recién mencionadas, hay dos depresiones mas pequeias y subcirculares (figuras apicales [ver Porpino
& Bergqvist, 2002, p. 55, fig. 3]), no simétricas; en P. jaguaribensis estas son simétricas; en P.
greslebini y P. subintermedius en este lugar hay una sola depresion, la cual esta ubicada en el centro y
posee un diametro mayor.

En vista ventral tanto en los materiales de la especie que aqui se describe como en todos los
conocidos para el género, se observa un disefio similar al de la cara dorsal, aunque con las figuritas y
las rugosidades menos marcadas.

En vista lateral (Fig. 3B) existe una depresion rugosa y subcircular, seguida distalmente por
cuatro figuras subelipticas rugosas mas grandes, deprimidas y elevadas en el centro; estas se
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encuentran rodeadas por varias hileras de figuritas similares a las de la cara dorsal. En P. frenzelianus
y P. greslebini también hay cuatro, en P. jaguaribensis hay cinco figuras subelipticas a continuacion
de la mencionada depresion subcircular, aunque una de ellas corresponde al par dorsal-ventral (ver
Porpino & Bergqvist, 2002); P. subintermedius presenta seis figuras laterales en la porcion izquierda y
cinco en la porcion derecha.

Figura 1. Panochthus tuberculatus, neotipo (MPL 16-29). A-B, craneo; A, vista lateral derecha; B, vista ventral; C-D,
mandibular; C, vista lateral derecha; D, vista dorsal; E, himero izquierdo, vista anterior; F, fémur izquierdo, vista anterior.
Escala grafica= 100 mm.



M. Zamorano, G.J. Scillato-Yané y A.E. Zurita 11

Figura 2. Panochthus tuberculatus (MHGN 633/02). A, ulna izquierda, vista anterior; B, escudete cefélico, vista dorsal; C,
radio izquierdo, vista anterior; D, tibia-fibula izquierda, vista. posterior. Escala grafica = 100 mm.

Comentarios. El estudio comparativo de los materiales de esta especie permite reconocer una
combinacion exclusiva de caracteres anatomicos. Entre ellos se destacan craneo con proceso
postorbital completo combinado con osteodermos de la coraza dorsal sin figura central (excepto los de
los margenes); craneo con alto grado de neumatizacion combinado con un escudete cefalico con
osteodermos de tamafios similares (Zamorano ef al., 2012).

Burmeister (1874, pl. 13, fig. 3) figura un dibujo de un escudete cefalico que atribuye a esta
especie, con mas de cien osteodermos, con las figuras centrales rodeadas en su mayoria solamente por
una hilera de figuritas periféricas; la forma y dimensiones difieren notablemente de aquellas de los
escudetes de los gliptodontidos conocidos. Es dificil imaginarse con qué estructura anatomica se
confundio el sabio aleman para llegar a esa reconstruccion.
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Figura 3. Panochthus tuberculatus, neotipo (MLP 16-29). A, vista lateral izquierda de la coraza dorsal, con detalles de la
region anterior y posterior. B, vista lateral izquierda del tubo caudal, tomado de Lydekker, 1895, pl. XX (alli hay una vista
especular). Escala grafica= 100 mm.

Rusconi (1948, 1949) figura y da las medidas de tres piezas que atribuye a Panochthus: 1)
Rusconi (1948, p. 88), bajo el N.° 516 de su coleccion, menciona un osteodermo como de Panochthus
indet., figurado en 1949 (lam. 12, fig. 4). 2) Considera y figura: “N.° 5396 (fig. 27). “Molar superior,
posiblemente el 5°; semeja al de Panochthus tuberculatus, pero podria tratarse también de
Nopachthus” (Rusconi, 1948, p. 89, sic). 3) En esa misma pagina, ilustra (fig. 28) lo que estima es un
molar inferior de un Panochthus? sp. juvenil (N.° 1397, sic). Todos los materiales mencionados
proceden del “Puelchense” sensu Rusconi (1948, 1949) de Villa Ballester (provincia de Buenos
Aires). El osteodermo seguramente es de Panochthus sp., pero los molariformes corresponden a
Glyptodontidae indet.
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Cruz et al. (2011, fig. 1A) figuran, bajo el nimero de repositorio MLP 16-382, la coraza dorsal
del material MLP 16-29 en vista lateral izquierda, designado por Zamorano et al. (2012) como neotipo
de P. tuberculatus.

Cabe sefialar que el tubo caudal MLP 16-29 (neotipo), pese a revisiones minuciosas, no ha sido
hallado en las colecciones del MLP. El tubo que se colocé en la figura 3 (ver 3B) fue extraido de Lydekker,
1895, pl. XX; la figura fue corregida, ya que este autor presentd una imagen especular del
exoesqueleto.

Panochthus frenzelianus Ameghino, 1889
Figura 4 y ver Tablas 1, 2, 10

1895. Panochthus tuberculatus Lydekker, partim, pl. 24.

Diagnosis. Conformacion y dimension del craneo similares a las de Panochthus tuberculatus,
pero con menor grado de neumatizacion. Proceso postorbital incompleto, como en P. intermedius y en
el ejemplar MLP 84-1X-2-11 (Panochthus cf. subintermedius), a diferencia de P. tuberculatus. En la
escotadura orbitaria el tubérculo lacrimal no sobresale lateralmente, a diferencia de P. tuberculatus.
Arco cigomatico, a nivel de la fosa temporal, de diametro dorso-ventral constante, a diferencia de P.
tuberculatus. El arco cigomatico sobresale lateralmente menos que en P. tuberculatus y su borde
superior traza una diagonal ascendente hacia atras y arriba. Osteodermos del escudete cefalico con una
gran figura central rodeada por dos hileras de figuritas periféricas, a diferencia de P. tuberculatus en el
que se observan hasta cinco hileras. Perfil de la coraza dorsal uniformemente convexo. Coraza menos
comprimida que en P. tuberculatus, con la superficie expuesta mostrando el mismo patron de
ornamentacion. Osteodermos que delimitan la apertura caudal alargados, a nivel distal se abultan y
finalizan en seccion redondeada, casi cilindricos.

Holotipo. AMNH 11243, craneo y mandibula; esqueleto postcraneal casi completo (fide
Ameghino, 1889); escudete cefalico, coraza dorsal y tubo caudal (ver Fernicola ef al., 2014, publicado
cuando el presente trabajo estaba en arbitraje). Procedencia estratigrafica y geografica: Ni en
Ameghino (1889) ni en ninguna otra publicacion se sefiala la procedencia exacta de este material. Vide
infra, Distribucion.

Material referido. Solamente el holotipo.

Distribucion estratigrafica y geografica. Ameghino (1889, p. 836) dice que se han encontrado
restos de esta especie en la provincia de Buenos Aires y en los alrededores de Montevideo, del piso
Bonaerense y piso “Belgranense” de la formacion pampeana, sin aclarar puntualmente de dénde
proviene el holotipo.

Descripcion comparativa

Crdneo. La conformacion y la dimension son similares a las del craneo de Panochthus
tuberculatus, pero el grado de neumatizacion es menor. La principal diferencia radica en que P.
frenzelianus presenta el proceso postorbital incompleto.

En vista anterior los nasales son descendentes; la zona naso-frontal se inclina hacia abajo. En esta
ultima la neumatizacion posee menor desarrollo que en P. tuberculatus. La escotadura orbitaria es
semicircular, como en P. tuberculatus, y a diferencia de P. cf. subintermedius, que presenta mayor
diametro dorso-ventral. En el holotipo (AMNH 11243) no se puede desmontar el escudete cefalico y
no se puede apreciar esta condicion tan importante, pero si en Ameghino (1889, pl. LIX, figs. 1, 3-4).
Se presenta aqui un fragmento de la descripcion original realizada por Ameghino (1889, p. 835) al
respecto, la cual no deja lugar a dudas: “Esta especie tenia la talla de Panochthus Morenii, pero se
distingue inmediatamente tanto de ¢l como de P. tuberculatus, por las orbitas abiertas atrdas, que
comunican libremente con las fosas temporales, en vez de estar cerradas por un arco oseo completo
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como en las mencionadas especies”. El tubérculo lacrimal no sobresale al contorno orbitario, a
diferencia de P. tuberculatus. La apéfisis descendente del maxilar y el foramen infraorbitario tienen
tamanos y formas similares a los de P. tuberculatus.

En vista lateral (Fig. 4A) el arco cigomatico mantiene su diametro dorso-ventral constante a nivel
de la fosa temporal, como en P. cf. subintermedius y a diferencia de P. tuberculatus. La robustez del
arco es menor que en P. cf. subintermedius y similar a la de P. tuberculatus. El arco cigomatico no
sobresale lateralmente tanto como en P. tuberculatus, a semejanza de P. cf. subintermedius. Dicho
arco, como en P. cf. subintermedius, por detras de la oOrbita y hasta poco antes de su insercion
posterior, describe una diagonal ascendente, en contraste a P. tuberculatus.

A causa de las condiciones de exhibicion en AMNH, resulta imposible observar el craneo en
vistas dorsal, ventral y posterior.

Mandibula. Las caracteristicas son semejantes a aquellas de P. tuberculatus, sin diferencias
significativas.

Denticion. Puesto que al ejemplar no se le puede quitar la mandibula, de la serie dentaria
solamente se puede apreciar que los ocho molariformes son trilobulados, al menos labialmente.

Esqueleto postcraneal. Castellanos (1942, p. 502) sostiene que el material tipo sobre el cual se
bas6 Ameghino para fundar la especie es un esqueleto casi completo, pero Ameghino solamente figura
el craneo, la mandibula, el escudete cefélico, un fragmento de la regidén postero-dorsal con parte del
borde de la apertura caudal y porciones de anillos caudales. Sin embargo, nunca aclaran, ni Ameghino
(1889, p. 835) ni Castellanos (1942, p. 502), ni en la descripcion original ni en publicaciones
posteriores, cuales huesos del postcraneo contenia el holotipo. En el ejemplar exhibido solamente se
ven claramente los cuatro autopodios, los cuales, como en P. tuberculatus, tienen cuatro dedos
cada uno.

Escudete cefidlico. El contorno general, como en P. tuberculatus, es subcircular, con el borde
posterior truncado como en todas las especies de Panochthus, es convexo. El tamafio de los
osteodermos que conforman el escudete es similar al de los de P. tuberculatus y menor que en P.
intermedius. Sin embargo, la ornamentacion de los osteodermos se asemeja mas a la de P.
intermedius: el nimero de hileras de figuritas periféricas que rodean la gran figura central es de
dos como maximo, en tanto que en P. tuberculatus es posible observar hasta cinco hileras de
figuritas periféricas.

Coraza dorsal. Su tamano es semejante a la de P. tuberculatus, levemente menor que la de P.
subintermedius y claramente menor que la de P. intermedius. El perfil dorsal de la coraza es convexo,
similar a la de P. intermedius. La coraza es transversalmente menos comprimida que la de P.
tuberculatus y P. subintermedius, a semejanza de P. intermedius.

Como en P. tuberculatus, los osteodermos de P. frenzelianus son poligonales, mas hexagonales en
la zona dorsal y cuadrangulares, casi rectangulares, en la zona lateral; asimismo, son de menor tamaiio
y cuadrangulares en la zona cercana a las escotaduras cefalica y caudal. La ornamentacion consiste en
tubérculos poligonales pequefios y similares en tamafio entre si, distribuidos por toda la superficie, sin
que aparentemente exista un patron de ordenamiento, como en P. tuberculatus y P. subintermedius,
esto lo diferencia de P. jaguaribensis y de P. intermedius, taxones que, en ciertas regiones presentan
una figura central distinguible. Los osteodermos de las cuatro filas mas ventrales del borde lateral
poseen una figura central rodeada por figuritas periféricas, como en P. tuberculatus (Fig. 4B). Los
osteodermos que forman la fila mas posterior de la coraza, es decir caudal, son alargados, se abultan y
finalizan con seccion redondeada, de aspecto cilindrico (Fig. 4C).

Tubo caudal. No puede ser figurado ni descripto en detalle debido a las caracteristicas de la
exhibicion del holotipo (Fig. 4C). Ameghino (1889, p. 834) y Castellanos (1942, p. 506) sostienen que
no hay marcadas diferencias con el tubo caudal de P. tuberculatus, observacion con la cual acordamos.
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Figura 4. Panochthus frenzelianus, holotipo (AMNH 11243). A, vista lateral derecha del craneo, mandibula y escudete
cefalico; B, coraza dorsal, vista antero-lateral izquierda; C, Aproximadamente 2/3 del tubo caudal, tal como puede observarse
en las actuales condiciones de exhibicion; vista lateral izquierda. El tubo caudal esta artificialmente “clavado” en la coraza
dorsal. Asi se halla exhibido en el AMNH. Escala grafica= 100 mm.

Comentarios. Ameghino vendi6é a Cope el holotipo (AMNH 11243), que formaba parte de su
coleccion personal y que se encuentra actualmente exhibido en el AMNH. Alli también hay varios
osteodermos (AMNH 11245) determinados como de esta especie; sin embargo, no es posible
confirmar su pertenencia a esta especie. En el AMNH no se encuentran los anillos caudales; a pesar de
esto, Ameghino (1889, pl. 68, figs. 7 y 9) figura dos anillos y Castellanos (1942, p. 506) los describe,
sin proveer detalles significativos.

Castellanos (1942, p. 506-507) describe y figura detalladamente un tubo caudal perteneciente al
“Instituto de Fisiografia y Geologia de Rosario”, el cual procede del Bonaerense de la margen
izquierda del Rio Carcarafa, sin fundamentar por qué lo atribuye a P. frenzelianus y sin indicar el
numero de repositorio. Tiempo después, Castellanos (1944, p. 27) refiere a esta especie otro tubo
caudal completo (MUFyCA 383) e indica que procede de sedimentos pampeanos (sic) de las barrancas
de Pizarro, en la margen derecha del Rio Grande de Nono en el valle de Nono, Cérdoba, Argentina.
No pudiéndose comprobar la asignacion taxonomica de los dos tltimos materiales a esta especie se
opta, por ahora, por no considerarlos parte del material referido.
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Rusconi (1929) atribuye a P. ?Frenzelianus (sic) varios osteodermos hallados en el Ensenadense
de Olivos (provincia de Buenos Aires). En ausencia de repositorio, de una descripcion y de
fotografias, es imposible comprobar si esta asignacion es correcta.

Panochthus intermedius Lydekker, 1895
Figuras 5-7 y ver Tablas 1-6, 8-9

1895. Panochthus bullifer Ameghino, vol. 3, p. 172.

Diagnosis (enmendada de Zurita et al., 2011, p. 657). Glyptodontidae de gran tamafo. Craneo
con menor neumatizacion fronto-nasal que P. tuberculatus y mayor que el ejemplar MLP 84-1X-2-11
(Panochthus cf. subintermedius). Frontales y nasales no tan ventralmente inclinados como en P.
tuberculatus. Sin proceso postorbital completo, al igual que en P. frenzelianus y P. cf. subintermedius.
Arcos cigomaticos y la mitad superior del proceso descendente de los maxilares mucho mas robustos
que en P. tuberculatus y P. frenzelianus, similares a P. cf. subintermedius en su morfologia. Escudete
cefalico con osteodermos grandes; cada figura central rodeada por una o dos hileras de figuritas
periféricas, como en P. frenzelianus. Perfil de la coraza dorsal regularmente convexo. Coraza dorsal
ancha, sin elevacion anterior, a diferencia de P. tuberculatus. Osteodermos de la coraza dorsal con
figura central distinguible, rodeada de figuritas periféricas, en las regiones postero-dorsal, antero-
dorsal y lateral, y una ornamentacion con pequeflos tubérculos poligonales, sin figura central, en las
otras regiones, como en P. tuberculatus. Tubo caudal diferente al de otras especies de Panochthus, con
figuras centrales rodeadas por una o dos hileras de figuras periféricas, tanto en su superficie dorsal
como en la ventral. Himero y fémur ligeramente mas graciles que los de P. tuberculatus.

Holotipo. MLP 16-36, coraza dorsal casi completa. Procedencia estratigrafica y geografica:
Segun Lydekker (1895, p. 34). “Pampeano del Puerto de Buenos Aires”. Ensenadense (Pleistoceno
temprano-medio) del Puerto de Buenos Aires (actualmente “Ciudad Autéonoma de Buenos Aires”),
Argentina.

Material referido. El holotipo y MHNC-13491, un espécimen casi completo, consistente en el

craneo y la mandibula, parte del esqueleto postcraneal, escudete cefalico, coraza dorsal casi completa
(aunque sumamente fragmentada), excepto parte de la region postero-dorsal, fragmentos de algunos
anillos caudales y fragmento proximal del tubo caudal.

Distribucion estratigrafica y geografica. Ensenadense (Pleistoceno temprano-medio) del Puerto
de Buenos Aires (actualmente “Ciudad Auténoma de Buenos Aires”), Argentina; y Formacion Sacaba
(Pleistoceno medio-tardio [ver Soruco y Diaz Martinez, 1996]) de Cochabamba, Bolivia.

Descripcion comparativa

Crdneo. Esta casi completo; faltan las regiones frontal y parietal. La conformacion y dimension
son similares a las del craneo de Panochthus tuberculatus. Es de tamafio mas pequefio que P. cf.
subintermedius. La neumatizacion es intermedia entre P. cf. subintermedius y las especies presentes en
el lapso Bonaerense-Lujanense (P. tuberculatus y P. frenzelianus).

En vista anterior (Fig. SA) la zona rostral es mas ancha que en P. tuberculatus y P. frenzelianus.
Las aberturas nasales son mas amplias que en las demas especies del género. La escotadura orbitaria
es dorso-ventralmente alargada y morfologicamente similar a la de P. frenzelianus y P. cf.
subintermedius, pero diferente a la de P. tuberculatus, en la cual esta estructura es mas circular. Como
en P. frenzelianus y P. cf. subintermedius, la fosa orbitaria y la fosa temporal estan separadas por un
proceso postorbital incompleto, a diferencia de P. tuberculatus. El borde anterior de la fosa orbitaria
presenta algunos osteodermos faciales irregulares, con morfologia comparable a la observada en
Glyptodon munizi (ver Soibelzon et al., 2006). Los frontales y los nasales estan ventralmente
inclinados, aunque no tanto como en P. tuberculatus y P. frenzelianus.
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En vista lateral (Fig. 5B) el arco cigomatico y la mitad superior del proceso descendente de los
maxilares son claramente mas robustos que los de P. tuberculatus y de P. frenzelianus, asemejandose
a los de P. cf. subintermedius. Como ocurre en P. frenzelianus y en P. cf. subintermedius, el arco
cigomatico no sobresale lateralmente; a diferencia de P. tuberculatus.

En vista dorsal (Fig. SC) su morfologia es similar a la de P. tuberculatus. Al igual que en
vista posterior.

En vista ventral el techo del paladar no es tan plano como en P. tuberculatus, pero tampoco es
concavo transversalmente como en P. cf. subintermedius. Las paredes alveolares tampoco son tan
altas; asi es como no tiene aspecto de “canaleta de seccion rectangular”, como en P. fuberculatus.

Mandibula. La morfologia de la mandibula es semejante a la de las otras especies del género. Su
tamafio es similar a P. tuberculatus y por su robustez se asemeja a las mas grandes especies de
Glyptodon. Las ramas ascendentes, en vista lateral (Fig. SE), ocultan completamente los dos
molariformes mas posteriores (m7-m8) y parte del m6. El borde alveolar es mas recto horizontalmente
que en P. tuberculatus. La escotadura sigmoidea es similar a la de P. fuberculatus, mas amplia y mas
profunda que la de Glyptodon y levemente mas profunda que la de Neosclerocalyptus.

Denticion. Solamente se preservan el M1-M4 del maxilar derecho y el M1 del izquierdo. E1 M1
muestra una morfologia mas compleja que la de P. cf. subintermedius. E1 M1 es morfologicamente
similar al de P. tuberculatus, aunque no tan alargado antero-posteriormente y semejante al M2 de P.
cf. subintermedius. E1 M3 y M4 son similares a los del P. tuberculatus y de P. cf. subintermedius, pero
se diferencian principalmente en su tercer lobulo, donde hay dos muescas evidentes ubicadas en los
margenes labiales, las cuales no existen en las dos tltimas especies citadas.

A nivel de la mandibula, entre el m1-m3 es posible observar algunas imbricaciones (ver Fig. 5F)
que no estan presentes en las otras especies del género (cabe recordar que no se conoce la mandibula
de P. cf. subintermedius). El m1 es similar al de P. tuberculatus, aunque menos lobulado. El m2 es
mas alargado antero-posteriormente que en P. tuberculatus, con menor lobulacion, especialmente en
su lado lingual. El m3 y m4 son similares a los de P. tuberculatus, pero con el margen anterior del
primer lobulo levemente mas recto. Los molariformes restantes (m4 - m8) son similares a los de
P. tuberculatus.

Esqueleto postcraneal. Se preservan los humeros, los fémures y la escapula derecha casi completa.

Humero (Fig. 6H). Es mas gracil que en P. tuberculatus y dorso-ventralmente mas expandido. Su
morfologia general se asemeja a la de P. tuberculatus y a la de la porcion proximal preservada de P.
subintermedius. La cresta deltopectoral abarca, aproximadamente, la mitad de la longitud total de la
diafisis, a diferencia de P. tuberculatus, en el cual ocupa 2/3 de la longitud total.

Fémur (Fig. 6]). Es ligeramente mas gracil que el de P. subintermedius y de tamafio y robustez
similares a los de P. tuberculatus y P. greslebini. Antero-posteriormente es mas expandido
lateralmente que el de P. tuberculatus y P. greslebini, pero menos que el de P. subintermedius. En la
cara anterior, los margenes divergen levemente hacia el extremo proximo de la constriccidon maxima
de la diafisis, mientras que en P. tuberculatus, P. subintermedius y P. greslebini esta divergencia es
marcada, formando una estructura triangular en la mitad proximal del fémur. El trocanter mayor se
encuentra levemente mas alto que la cabeza femoral, mientras que en P. tuberculatus, P.
subintermedius y P. greslebini esta ligeramente mas bajo. La lamina que forma el tercer trocanter con
el condilo interno se amplia menos que en P. tuberculatus y P. greslebini. La fosa supracondilea es
mas estrecha y mas extendida que en P. tuberculatus y P. greslebini.

Escapula (Fig. 6G). El fragmento preservado es similar al de P. tuberculatus.

Escudete cefilico. El tamano es similar a los de P. tuberculatus y P. frenzelianus; lateralmente se
aprecia una convexidad mas evidente que en P. tuberculatus y P. frenzelianus, y los osteodermos son
mas grandes que en ellos. Ademas, cada figura central estd rodeada por una o dos hileras de figuritas
periféricas, como en P. frenzelianus, a diferencia de P. tuberculatus.
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Coraza dorsal (Fig. 7). Su tamafio es mayor que el de todas las especies del género. Es convexa,
similar a la de P. frenzelianus, aunque mas alargada antero-posteriormente, y no tan comprimida
lateralmente como en P. tuberculatus y P. subintermedius. Los osteodermos son poligonales,
tendiendo a ser hexagonales a nivel dorsal y cuadrangulares en los laterales y en la zona cercana a las
escotaduras anterior y posterior. La ornamentacion de los osteodermos de las regiones antero-dorsal,
postero-dorsal en los laterales de la coraza consiste en una figura central claramente distinguible
rodeada de hasta siete hileras de figuritas periféricas; en los osteodermos del tinico fragmento de
coraza conservado de P. jaguaribensis (region dorsal segun Moreira, 1971), también se distingue una
figura central. La ornamentacion en el resto de las regiones de la coraza consiste en tubérculos
poligonales pequefios y similares en tamafio entre si, como en P. tuberculatus, P. frenzelianus y P.
subintermedius.

Figura 5. Panochthus intermedius (MHNC-13491). A-3, craneo; A, vista anterior; B, vista lateral; C, vista dorsal; D,
escudete cefalico, vista dorsal; E-F, mandibula; E, vista lateral; F, vista dorsal. Escala grafica= 100 mm.

Anillos caudales. Hay solamente tres anillos parcialmente preservados, similares a los de P.
tuberculatus. Cada anillo caudal esta formado por dos filas de osteodermos. Los proximales son de
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menor tamafio que los de la fila distal. La ornamentacién de estos ultimos osteodermos es similar a los
de la region medio-dorsal de la coraza dorsal. La ornamentacion de la fila de osteodermos distales
presenta una figura central en la zona mas distal y esta precedida por uno o dos hileras de figuritas
periféricas (Fig. 6E). Esta morfologia particular se asemeja a la de la coraza de los Glyptatelinae
(Scillato-Yané, 1977, 1986).

Tubo caudal. Se preserva solamente la mitad proximal, con una morfologia diferente de aquellas
de las especies de Panochthus, esta es mas parecida a la de Propanochthus bullifer (Fig. 6F). El
contorno general es deprimido, como en P. tuberculatus, a diferencia de P. subintermedius.

En vista dorsal, el tubo caudal presenta figuras deprimidas y rugosas en toda la superficie
preservada. Estas son circulares en las dos filas mas proximales, y luego se alargan antero-
posteriormente y se comprimen levemente. Cada figura esta rodeada por una o dos hileras de figuritas
periféricas. Esta ornamentacion difiere del resto de las especies de Panochthus, en las cuales la
superficie dorsal presenta un patron reticular evidente, similar al de la region dorsal de la
coraza dorsal.

La region lateral del tubo caudal es similar a la de las otras especies de Panochthus.

A B

Figure 6. Panochthus intermedius
(MHNC-13491). A-D, coraza dorsal;
A-B, vista antero-dorsal; C, vista lateral;
D, vista medio-dorsal; E, anillo caudal,
vista dorsal; F, tubo caudal, vista dorsal;
G, escapula derecha, vista lateral,

H, htimero izquierdo, vista anterior;

I, fémur derecho, vista anterior. Escala
grafica= 100 mm.
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Figura 7. Panochthus intermedius, holotipo (MLP 16-36). A, coraza dorsal. Escala grafica= 250 mm. B, detalle de
osteodermos de la zona anterior; C, detalle de osteodermos de la zona posterior. Escala grafica = 50 mm

Comentarios. De acuerdo a Lydekker (1895, p. 34) el ejemplar tipo de P. intermedius esta:
“...conservado actualmente en el Museo de San Fernando”. Se ignora lo acaecido, pero la coraza se
encuentra hoy en el Museo de La Plata (MLP 16-36) (Scillato-Yané & Carlini, 1998; Zamorano &
Scillato-Yané, 2006; Soibelzon et al., 2010; Zamorano, 2012a).

Fernicola (2008) menciona como perteneciente a P. intermedius el craneo MLP 16-36, el cual esta
exhibido junto con la coraza dorsal (holotipo) de P. intermedius; en realidad ese craneo corresponde al
MLP 16-37 (P. tuberculatus).

Cabe sefalar que los materiales mencionado por Scillato-Yané et al. (1998) (CTES-PZ 7496 y
CTES-PZ 7500), asignados a Panochthus cf. intermedius, que consisten en osteodermos aislados que
proceden del Arroyo Toropi y de la Formacion Yupoi (Pleistoceno tardio, Corrientes, Argentina) son
considerados en esta contribucion como asignables a Panochthus sp. Finalmente, Zurita et al. (2009)
atribuyeron inicialmente el ejemplar procedente de Bolivia como perteneciente una posible nueva
especie de Panochthus. Luego (Zurita et al., 2011) lo consideran asignable a P. intermedius.

Panochthus subintermedius Castellanos, 1937
Figura 8 y Tablas ver 3, 6, 10
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Diagnosis (enmendada de Cruz et al., 2011, p. 148). Especie de grandes dimensiones; tamafio
levemente menor que P. intermedius y mayor que P. tuberculatus. Coraza dorsal de forma
similar a la de P. tuberculatus, elevada anteriormente y comprimida lateralmente, diferente de aquellas
de P. intermedius y P. frenzelianus. Osteodermos de la coraza dorsal con figuritas poligonales y sin
figura central distinguible, a semejanza de P. tuberculatus y P. frenzelianus, y a diferencia de P.
intermedius 'y P. jaguaribensis. Osteodermos de la penultima hilera lateral sin figura central, a
diferencia de P. tuberculatus y P. frenzelianus. Tubo caudal con la extremidad distal en punta, a
diferencia de P. tuberculatus, P. frenzelianus y P. jaguaribensis. Superficie dorsal del tubo con una
figura apical en su extremo distal, entre los primeros pares de figuras dorso-ventrales.

Holotipo. MACN-Pv 5130: Humero derecho, sin la porcion distal; fémur izquierdo, sin el
segundo trocanter y parte del tercero; fragmento de la pelvis; varios fragmentos de la coraza dorsal
correspondientes a la region antero-dorsal (dos filas solamente) y a las regiones media y postero-
dorsal; tubo caudal completo, con el ultimo anillo distal fusionado. Procedencia estratigrafica y

geografica: Ensenadense (Pleistoceno temprano-medio) de la Ciudad Auténoma de Buenos
Aires, Argentina.

Material referido. Solamente el holotipo.

Distribucion estratigrafica y geografica. Ensenadense (Pleistoceno temprano-medio) de la
Ciudad Autéonoma de Buenos Aires.

Descripcion comparativa

Esqueleto postcraneal. Comprende un fragmento proximal del humero derecho, el fémur
izquierdo y un fragmento de la pelvis.

Humero (Fig. 8A). Solamente se preserva el derecho, sin su porcion distal, de la que solo se
conserva el fragmento proximal del canal epitroclear. Presenta algunas de las secciones de sus
superficies erosionadas, el borde de la articulacion proximal (la cabeza) y parte del borde anterior de la
tuberosidad mayor. Su tamafo es ligeramente superior al de P. tuberculatus. En la cabeza humeral, el
diametro trasverso es mayor que el antero-posterior; en cambio, en P. tuberculatus ambos diametros
son similares. La corredera bicipital de la cabeza humeral esta bien marcada, aunque no es tan
profunda como en Glyptodon. Cresta deltopectoral bien desarrollada, cuyo borde postero-lateral es
convexo y dirigido hacia afuera, a diferencia de P. tuberculatus. La superficiec de la cresta
deltopectoral es lisa y su concavidad es mas acentuada que en P. fuberculatus. Por debajo de la cresta
deltopectoral, la diafisis presenta seccion triangular cuya region mas delgada se verifica hacia su
porcion distal.

Fémur (Fig. 8B). Se conoce el fémur izquierdo casi completo. Esta quebrado el segundo trocanter
y parte del tercero. Al igual que en el humero algunas protuberancias del hueso estan deterioradas
parcialmente por rodamiento; en este caso, los limites de la cabeza del fémur y ambos condilos
distales. El fémur es mas robusto que los de P. tuberculatus y P. greslebini. En la epifisis proximal, la
superficie articular de la cabeza femoral presenta una forma subcircular, a semejanza de P.
tuberculatus y P. greslebini. En el sector externo de esta epifisis se encuentra el trocanter mayor, cuya
superficie, como en P. tuberculatus, presenta una morfologia mas laminar que en P. greslebini. El
trocanter mayor esta ubicado en un plano mas elevado respecto de la cabeza femoral, al igual que en
Neosclerocalyptus y Propalachoplophorus. Separa ambas estructuras una concavidad bien marcada;
esta concavidad no se distingue en P. tuberculatus. La cara anterior del fémur es concava en la porcion
proximal, haciéndose convexa hacia la region distal, por el gran desarrollo del condilo distal externo;
en P. tuberculatus y P. greslebini, la depresion triangular ubicada por debajo de la epifisis proximal es
menos evidente. Entre ambos condilos distales se encuentra una gran fosa para la articulacion de la
rotula. Como en P. tuberculatus, la porcion mas distal de la diafisis es de seccion subcircular; adquiere
aqui el menor diametro. La cara posterior del fémur, como en P. tuberculatus, es plana y de superficie
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lisa. También, al igual que en P. tuberculatus y P. greslebini, la diafisis presenta aqui un aspecto mas
plano que en la cara anterior, sin accidentes de relevancia.

Pelvis (8C). El fragmento conservado no presenta ninguna cresta iliaca completa y tampoco se
distinguen fenestras.

Coraza dorsal. Se preserva una gran porcion, que incluye la region antero-dorsal hasta los
osteodermos del borde posterior de la region postero-dorsal, pero faltan ambos margenes laterales. Su
tamafio, aunque la coraza no estd completa, pareceria ser similar o levemente mayor que la de P.
tuberculatus (ver Cruz et al., 2011). La forma general de la coraza es similar a la de P. tuberculatus,
ambas especies presentan un perfil elevado anteriormente y son comprimidas lateralmente, a
diferencia de las de P. intermedius y P. frenzelianus.

Los osteodermos son de forma similar a los de P. tuberculatus. Su ornamentacion (excepto los del
borde posterior) consiste en tubérculos poligonales pequefios y similares entre si, algunos levemente
deprimidos en el centro, sin figura central (Fig. 8D). Erroneamente (se ignora por qué) Castellanos
(1942, p. 492) en su descripcion original indicod: ‘‘Su escultura externa se caracteriza por presentar en
cada placa figuras centrales, como en Panochthus intermedius Lyd., pero se diferencian de las de éste
porque son de menores dimensiones y la zona de la coraza que ofrecen estas figuras es mas reducida.
Por consiguiente, resulta una transicion entre el Panochthus intermedius y los P. frenzelianus y P.
tuberculatus, estos dos ultimos con la ornamentacion de sus caparazones muy semejante’’.

La coraza dorsal de P. intermedius y la de P. subintermedius se diferencian claramente: los
osteodermos de P. intermedius presentan en las regiones antero-dorsal y postero-dorsal una figura
central distinguible, mientras que los de P. subintermedius no poseen figura central; en P.
subintermedius la figura central Unicamente esta presente en el borde posterior de la coraza. Esta
abarca casi toda la superficie y esta rodeada por una hilera de figuritas poligonales (en algunas
regiones puede haber dos hileras). Aunque se preservan solamente algunos osteodermos del borde
posterior, es posible observar que se diferencian dependiendo de la region de la coraza en que se
encuentren: la figura central es mas pequefia en los que se ubican mas cerca de los bordes laterales.

Tubo caudal. Es el mas largo entre las especie del género, tanto en términos proporcionales como
absolutos. El extremo proximal es casi circular, su didmetro dorso-ventral disminuye notablemente en
el primer tercio de su longitud y el tubo se hace algo mas deprimido, aunque no tanto como en P.
tuberculatus 'y P. frenzelianus. Su extremo distal muestra una morfologia menos roma que en P.
tuberculatus y P. jaguaribensis (Fig. 5SE, Fig. 5G).

En vista dorsal (Fig. 5E) se observa que la superficie esta cubierta por pequefias figuras
poligonales (como en la coraza dorsal, pero mas planas) y numerosas figuras centrales sin un patrén de
ordenamiento definido, mientras que en Propanochthus bullifer se encuentran transversalmente
alineadas. En Panochthus subintermedius el nimero de figuras centrales es mayor que en P.
Jjaguaribensis. En el extremo proximal existen dos hileras anulares de figuras practicamente circulares
y rugosas, en tanto que en la extremidad distal se distingue una sola figura apical entre ambas
depresiones subelipticas rugosas, caracter compartido solamente con P. greslebini. En P. tuberculatus,
P. frenzelianus y P. jaguaribensis estas figuras apicales dorsales son pares. En vista ventral (Fig. 5G),
como es comun a todas las especies de Panochthus se observa un disefio similar al de la cara dorsal,
aunque con las figuritas y las rugosidades menos marcadas. La diferencia que desde esta vista se
puede apreciar es que las grandes figuras laterales presentes en la extremidad distal son adyacentes,
mientras que en Propanochthus bullifer, Panochthus tuberculatus, P. frenzelianus y P. jaguaribensis
no contactan entre si.

En vista lateral (Fig. 5F) existe una depresion rugosa y subcircular seguida, hacia el extremo
distal, por seis grandes figuras subelipticas rugosas en la porcion izquierda y solamente cinco en la
porcion derecha; en Propanochthus bullifer, Panochthus tuberculatus, P. frenzelianus y P. greslebini
existen cuatro de estas figuras a cada lado; en P. jaguaribensis hay cinco.
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Figura 8. Panochthus subintermedius, holotipo (MACN-Pv 5130). A, humero derecho , sin la porcion distal, vista anterior;
B, fémur izquierdo, vista anterior; C, fragmento de la pelvis; D, coraza dorsal, fragmento lateral izquierdo, la flecha indica la
parte anterior; E-G, tubo caudal, con el tltimo anillo distal fusionado; E, vista dorsal; F, vista lateral derecha; G, vista
ventral. Escala grafica= 100 mm.

Comentarios. En Cruz et al. (2011) esta especie aparece como “P. subintermedius Castellanos,
1936”. La fecha correcta de publicacion es 1937, segun reza en el colofon “se termind de imprimir el
27 de febrero de 19377, lo cual no se advirtié en su momento, ya que esta aclaracion se encuentra en la
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contratapa; en la tapa dice “1936”, pero la de 1937 es la fecha valida (Mones, com. pers., 2011) (ver
ICZN, 1999).

Zamorano et al. (2013) presentan material craneano del Ensenadense de la Cantera de Hernandez
y lo atribuyen a P. cf. subintermedius.

Panochthus greslebini Castellanos, 1942
Figura 9 y ver Tablas 6, 10

1942. Panochthus oliveiraroxoi Castellanos, p. 570-583, figs. 229-234.

1954. Panochthus rochai Paula Couto, p. 195-209, figs 1-2.

Diagnosis (enmendada de Moreira, 1971, p. 540). Fémur mas corto y levemente menos robusto
que el de P. tuberculatus, y mas largo y mas robusto que el de Glyptodon clavipes. Osteodermos de la
region medio-dorsal de la coraza dorsal sin limites externos visibles. Osteodermos poligonales, sin
figura central distinguible y con patron reticular sin un ordenamiento determinado. Tubo caudal
deprimido, curvado hacia arriba en el sector distal. Extremidad distal en punta, menos aguda que en P.
subintermedius, pero no roma como en P. tuberculatus, P. frenzelianus y P. jaguaribensis. Posee una
figura apexiana en el extremo distal. Superficie dorsal con una figura apical en su extremo distal, entre los
primeros pares de figuras dorso-ventrales, similar a P. subintermedius. Cuatro figuras subelipticas
rugosas mas grandes, deprimidas y elevadas en el centro, en las caras laterales.

Holotipo. DGM 1-M (ex SGB1784 [ver Mones, 1986, p. 239]). Tubo caudal casi completo.
Procedencia estratigrafica y geografica: Castellanos (1942, p. 584): “El tubo caudal procede del estado
de Ceara (Brasil), pero se desconoce el horizonte y también los sedimentos que los contenian” (sic).

Material referido. El holotipo y MNRJ 2760/1V, tubo caudal; MNRJ 2760/2V, fémur derecho;
MNRIJ 2760/3V, fémur izquierdo; MNRJ 2760/4V, fragmento de tibia-fibula derecha; MNRJ
2760/5V, coraza dorsal incompleta; MNRJ 292-V, fragmento de tubo caudal (non vide); MNRJ 2136-
V, fragmento distal de tubo caudal (non vide); MNRJ 281-V (holotipo de P. oliveraroxoi), tubo
caudal; MRFC s/n, trozo de tubo caudal. (Paula Couto (1962) indica que los restos MNRJ 2760
[divididos por Bergqvist (1993), /1V, /2V, /3V, /AV y /5V] corresponden a un mismo individuo).

Distribucion estratigrafica y geografica. Pleistoceno del Noreste de Brasil, estados de Bahia,
Ceara, Paraiba, Pernambuco, Piaui y Rio Grande del Norte (ver Da Costa Pereira et al, en prensa).

Descripcion comparativa

Esqueleto postcraneal. De esta especie se conocen ambos fémures del mismo individuo, bien
preservados, y un pequeiio fragmento de tibia-fibula derecha.

Fémur (Fig. 9A, Fig. 9B). La configuracion general es similar a la de P. tuberculatus, pero es un
poco mas corto y levemente menos robusto y es mas largo y mas robusto que en Glyptodon clavipes.
Como ocurre en P. tuberculatus y P. subintermedius, en la epifisis proximal, la superficie articular de
la cabeza femoral presenta forma subcircular. En el sector externo de esta epifisis se observa que la
superficie del trocanter mayor es mas rugosa que en P. tuberculatus. Al igual que en
Neosclerocalyptus 'y Propalaehoplophorus, el trocanter mayor esta en un plano por encima de la
cabeza femoral. La depresion triangular ubicada por debajo de la epifisis proximal es similar a la
de P. tuberculatus y levemente mas profunda que en P. subintermedius. La diafisis es de seccion
subcircular. En dicha diafisis, e inmediatamente por arriba de la epifisis distal, en el borde externo, se
halla el tercer trocanter. Como en P. tuberculatus, el tercer trocanter es de forma subtriangular, con su
vértice ligeramente inclinado hacia adelante; toda su morfologia es muy similar a la de
Neosclerocalyptus. El diametro transversal de la epifisis distal es menor que en P. tuberculatus, pero
mayor que en G. clavipes. Inmediatamente por encima de la troclea esta el hueco supratroclear, mas
profundo que en G. clavipes.
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Figura 9. Panochthus greslebini (MNRJ 2760/2V). A-B, fémur derecho; A, vista anterior; B, vista posterior; C, coraza
dorsal, fragmento; D-F, tubo caudal; D, vista dorsal; E, vista lateral derecha; F, vista ventral. Escala grafica= 100 mm.

Coraza dorsal. Se conserva una porcion reducida de la coraza. Alli los osteodermos son
poligonales (hexagonales, pentagonales o subcuadrangulares). Externamente no son visibles las
uniones entre los osteodermos, al igual que en P. jaguaribensis; estas suturas si son muy evidentes en
vista interna. La ornamentacion de los osteodermos no presenta figuras centrales distinguibles, como
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en P. tuberculatus, P. frenzelianus y P. subintermedius; es homogénea y los pequefios tubérculos no
mantienen ningin patréon de ordenamiento (Fig. 9C).

Tubo caudal. Tamafio semejante al de P. tuberculatus. Deprimido, recurvado hacia el sector
distal. La extremidad distal finaliza en punta aguzada, aunque es menos aguda que en P.
subintermedius, pero no es roma como en P. tuberculatus, P. frenzelianus y P. jaguaribensis. Las
figuritas que cubren la superficie del tubo son semejantes a las de la coraza dorsal.

En vista dorsal (Fig. 9D) se observan, desde la region proximal, depresiones circulares rugosas,
cercanas a ambos margenes laterales (figuras marginales [ver Porpino & Bergqvist, 2002, p. 55, fig.
3]), levemente mas profundas que en P. jaguaribensis y ligeramente menos que en P. tuberculatus,
ademas, en P. jaguaribensis dichas depresiones se hallan en mayor cantidad. En la zona distal se
evidencian dos grandes depresiones subelipticas rugosas, ubicadas simétricamente una de cada lado,
las cuales también se aprecian desde la vista lateral (figuras dorsales [ver Porpino & Bergqvist, 2002,
p.55, fig. 3]). En el extremo distal, por detras de las grandes depresiones recién mencionadas, hay una
depresion subcircular, la cual estd ubicada en el centro (figuras apicales [ver Porpino & Bergqvist,
2002, p. 55, fig. 3]), al igual que en P. subintermedius y a diferencia de P. tuberculatus y P.
Jjaguaribensis, en los cuales las depresiones subcirculares son dos y tienen menor diametro.

En vista ventral (Fig. 9F) se observa un disefio similar al de la cara dorsal, aunque con las
figuritas y las rugosidades menos marcadas.

En vista lateral (Fig. 9E), posteriormente a una depresion rugosa y subcircular, ubicada en la zona
proximal, se presentan cuatro grandes figuras subelipticas rugosas, deprimidas y con una elevacion
central, las cuales estan rodeadas por varias hileras de figuritas periféricas similares a las de la cara
dorsal; en P. tuberculatus y P. frenzelianus también se observan cuatro grandes figuras subelipticas;
en cambio, en P. jajuaribensis hay cinco figuras subelipticas a continuaciéon de la mencionada
depresion subcircular, mientras que en P. subintermedius existen seis figuras laterales en la cara
izquierda y cinco en la derecha.

Comentarios. Chimento & Agnolin (2011) describen un trozo distal de tubo caudal (MMB-005)
del Pleistoceno superior de Rio Dulce, localidad del Dique “Los Quiroga”, Santiago del Estero,
Argentina, y lo atribuyen a esta especie. En esta revision se duda de esta asignacion, ya que el tubo
caudal del holotipo no posee las figuras sefialadas por Chimento & Agnolin (2011, fig. 3).

Recientemente, Ferreira et al. (2013) describen osteodermos atribuidos a P. cf. greslebini
provenientes, algunos de ellos, del Pleistoceno tardio del Balneario Hermenegildo, Santa Vitoria do
Palmar (Sur de Brasil) (ver Lopes et al., 2010).

Panochthus jaguaribensis Moreira, 1965
Figura 10 y ver Tabla 10

Diagnosis (enmendada de Moreira, 1971, p. 531). Osteodermos de la coraza dorsal con figuras
centrales subcirculares de superficie irregular, mas grandes y rugosas que en P. intermedius. Figuras
centrales rodeadas por figuritas periféricas poligonales, semejantes a las de P. intermedius.
Externamente sin suturas visibles entre osteodermos. Fragmentos del anillo caudal mas distal con
grandes figuras centrales rodeadas por figuritas periféricas. Tubo caudal mas pequefio y mas gracil que
el de las especies de Panochthus del Bonaerense-Lujanense de Argentina. Figuritas poligonales en casi
la totalidad de la cara dorsal, con pocas y leves depresiones rugosas cercanas a los margenes. Extremo
distal del tubo romo, con dos depresiones pequefias y subcirculares, simétricas (asimétricas en P.
tuberculatus). En vista lateral hay cinco figuras subelipticas grandes, rugosas, deprimidas y elevadas
en el centro, posteriores a una depresion subcircular.
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Holotipo. IESC 1-PV, tubo caudal casi completo, con la extremidad proximal apenas
fragmentada. Procedencia estratigrafica y geografica: Segin Moreira (1965, p. 2), podria
corresponderse con el “Pampeano Superior” de Argentina. Municipio de Limoneiro del Norte, estado
de Ceara (Brasil).

Material referido. El holotipo y MMC 1089V, fragmento de coraza dorsal; MNRJ 2759-V, tubo
caudal completo, con vértebras incluidas y soldadas; fragmentos de anillos caudales; fragmentos de
osteodermos sueltos de la coraza dorsal. Bergqvist (1993, p. 150) ordena este material de la siguiente
manera: MNRJ 2759/1V, tubo caudal, MNRJ 2759/2V y MNRJ 2759/3V, partes del primer anillo
caudal semi-moévil; MNRJ 2759/5V, parte de coraza dorsal. MCC 1564V, osteodermos de la region
dorsal de la coraza dorsal (presentados aparentemente como del mismo individuo); UFRJ-DG 494-M,
osteodermos aislados.

Distribucion estratigrafica y geografica. Pleistoceno del Noreste de Brasil, estados de Ceara,
Paraiba, Pernambuco, Piaui y Rio Grande del Norte (ver Da Costa Pereira et al, en prensa).

Descripcion comparativa

Esqueleto postcraneal. En el material MNRJ 2759-V, segiin Moreira (1971, p. 531), nueve o diez
vértebras caudales estan incluidas y fusionadas con el tubo caudal; dichas vértebras disminuyen de
tamafio antero-posteriormente.

Coraza dorsal. En el mayor fragmento preservado (segin Moreira [1971, p. 531] correspondiente
a la region medio-dorsal), externamente no se observan suturas entre los osteodermos, aunque se
aprecian claramente en vista interna. La ornamentacion de los osteodermos consiste en grandes figuras
centrales subcirculares, rodeadas por figuritas periféricas poligonales. En los osteodermos aislados
también se presentan figuras centrales, las cuales son similares a las de P. intermedius. Las figuras
centrales son de superficie irregular, mas grandes y rugosas que las de P. intermedius (Fig. 10A).

Anillos caudales. Los fragmentos del anillo caudal mas distal presentan grandes figuras centrales
rodeadas por figuritas periféricas similares a las de la coraza dorsal

Tubo caudal. De tamafio menor y una morfologia similar, aunque mas gracil, que el de las
especies del género conocidas para el lapso Bonaerense-Lujanense de Argentina. Presenta un contorno
proximal cilindrico-conico y disminuye su diametro dorso-ventral en sentido distal. El largo es
bastante menor al de P. subintermedius. El extremo distal es romo, como en P. tuberculatus y P.
frenzelianus, a diferencia de P. subintermedius y P. greslebini. Las figuritas de la superficie dorsal del
tubo son semejantes a las periféricas de los osteodermos de la coraza dorsal.

En vista dorsal (Fig. 10B) se observan, desde la region proximal, depresiones circulares rugosas,
cercanas a ambos laterales (figuras marginales [ver Porpino & Bergqvist, 2002, p. 55, fig. 3]), menos
profundas que en P. tuberculatus y P. greslebini; en estas ultimas especies dichas depresiones se
encuentran en mayor cantidad; en P. subintermedius tienen mayor diametro y mayor profundidad y se
hallan mas cercanas a los bordes laterales. Excepto estas leves depresiones, en la vista dorsal
solamente se observan figuritas poligonales, a diferencia de P. tuberculatus, P. frenzelianus, P.
greslebini y P. subintermedius, en las cuales se aprecian figuras centrales. Distalmente se distinguen
dos grandes depresiones subelipticas rugosas, ubicadas simétricamente, las cuales también se pueden
observar lateralmente (figuras dorsales [ver Porpino & Bergqvist, 2002, p. 55, fig. 3]). En el extremo
distal, por detras y entre estas grandes depresiones, hay dos depresiones mas pequefias y subcirculares
(figuras apicales [ver Porpino & Bergqvist, 2002, p. 55, fig. 3]), simétricas; en P. tuberculatus estas no
son simétricas; en P. greslebini y P. subintermedius, solo una de mayor diametro.

En vista ventral (Fig. 10D), se observa un disefio similar al de la cara dorsal, aunque con las
figuritas y las rugosidades menos marcadas.

En vista lateral (Fig. 10C), existe una depresion rugosa y subcircular seguida, hacia el extremo
distal, por cinco figuras subelipticas mas grandes y rugosas que la depresion subcircular mas proximal,
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las cuales son deprimidas y elevadas en el centro (segiin Porpino & Bergqvist [2002, p. 55, fig. 3] una
de ellas corresponde a la figura ventral del par dorso-ventral). Las grandes figuras estan rodeadas por
varias hileras de figuritas poligonales, similares a las de la cara dorsal.

Figura 10. Panochthus jaguaribensis (MNRJ 2759-V). A, fragmentos de la coraza. Escala grafica= 50 mm. B-D, tubo
caudal; B, vista dorsal; C, vista lateral derecha; D, vista ventral. Escala grafica= 100 mm

Comentarios. Moreira (1965, p. 42), basandose en un tubo caudal procedente del estado de
Ceara, reconoce una nueva especie que incluye en el género Panochthus, P. jaguaribensis: “Este é um
Nome geografico, escolhido pelo fato do fosil haver sido recolhido as margenes do rio Jaguaribe, no
Estado de Ceard” (Moreira, 1965, p. 42). Mas tarde, Moreira (1971, p. 530) atribuye a esta especie el
ejemplar MNRJ 2759-V, que incluye, segin dicho autor, un tubo caudal completo con vértebras
caudales soldadas, fragmentos de osteodermos sueltos de la coraza dorsal y fragmentos de anillos
caudales, colectados en Taperod, estado de Paraiba. El mismo autor propone, considerando estos
nuevos restos, un nuevo género, Parapanochthus, y reconoce asi la nueva combinacion
Parapanochthus jaguaribensis.

Bergqvist (1993, p. 150) examina los materiales y no observa diferencias que justifiquen
reconocer un nuevo género para dicha especie. En consecuencia, los asigna nuevamente a Panochthus,
sinonimizando Parapanochthus con Panochthus.
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Especies de Panochthus no validas o que no pertenecen a Panochthus
Panochthus giganteus (Serres, 1866) (in Pouchet, 1866) Burmeister, 1874.

Holotipo. Repositorio desconocido; corresponderia a elementos del craneo y postcraneo, incluida
la pelvis. Procedencia estratigrafica y geografica: Desconocida.

Comentarios. En su obra de 1866, Burmeister (1866, p. 194) consideré que el Glyptodon
giganteus descripto por Pouchet (1866) —quien aclara en ese trabajo que dicha especie pertenece a

Serres-, es un sinénimo de Panochthus tuberculatus. Después de estudiar el esqueleto completo de P.
tuberculatus, Burmeister (1874, p. 140) se rectifica y considera a G. giganteus como sindénimo de G.
clavicaudatus (=Doedicurus clavicaudatus). En la siguiente pagina, Burmeister (1874, p. 141) declara
que, al leer la corta descripcion de Owen (1846) sobre G. clavicaudatus, no encuentra en esta tltima
caracteristicas para considerar que G. clavicaudatus y G. giganteus sean la misma especie. Asimismo,
le parece mas apropiado denominarla Panochthus giganteus, “...segun nuestros conocimientos
actuales ella es en verdad la mas grande de todos los Glyptodontes” (Burmeister, 1874, p. 141).
Finalmente, Burmeister (1874, p. 394) reconocio el género Doedicurus para incluir esta especie.

Panochthus bullifer Burmeister, 1874

Holotipo. MACN-Pv 1761, fragmento de la region postero-dorsal de la coraza dorsal, incluido
parte del borde posterior, y tubo caudal. Procedencia estratigrafica y geografica: Formacion Brochero
(“Brocherense”, sensu Castellanos, 1942 [Mioceno tardio-Plioceno?]) de las sierras de Coérdoba, en las
cercanias de Villa Cura Brochero (ver Cruz, 2011 y Zamorano, 2013, para Propanochthus bullifer).

Comentarios. Burmeister (1874, p. 5) reconoci6é originalmente esta especie, mientras que
Castellanos (1925) fundd para esta el género Propanochthus, mostrando las marcadas diferencias
existentes con el género Panochthus. Aunque tradicionalmente Pr. bullifer fue incluido dentro de la

tribu Panochthini, Zamorano (2012a) y Zamorano & Brandoni (2013) demostraron que este taxon se
encuentra mas vinculado filogenéticamente a ciertas especies de “Hoplophorinae” “Plohophorini”.

Panochthus lundii Burmeister, 1874

Holotipo. Repositorio desconocido, fragmentos de un craneo, de un autopodio y de una coraza.
Procedencia estratigrafica y geografica: Desconocida.

Comentarios. Burmeister (1874) reconocid esta especie a base de las figuras de la parte
anterior de un craneo y un pie dadas por Lund (1844), quien reunié estos materiales, junto con un
fragmento de coraza perteneciente, segin Burmeister (1874, p. 29), al género Glyptodon, bajo el
nombre de Hoplophorus euphractus Lund, 1839. Burmeister (1874, p. 29) aclara que dichas figuras
corresponden a una especie de Panochthus. diferente a P. tuberculatus. Mas adelante, Burmeister
(1874, p. 103) concluye, aunque con dudas, que ambas figuras pertenecen muy probablemente a una
especie por ¢l fundada, P. bullifer, pero como titubea de ello acepta la especie de Lund y se la dedica
(P. lundii). En esta ultima pagina Burmeister sefiala también que Lund (1844, non vide) figura una
“canilla” (sic; seguramente una tibia) y se la asigna a Scelidotherium Bucklandii (sic), pero que para ¢l
pertece a P. lundii.

Previamente, Lund (1839) refiere a Hoplophorus euphractus Lund un hueso mesocervical y

dientes, los cuales, segin Burmeister (1874, p. 30), pertenecen a Glyptodon. En consecuencia Lund
(1842, 1844) incluye erroneamente (segiin Burmeister, 1874, p. 29-30, 103), dentro de Hoplophorus
euphractus, materiales que corresponden tanto a especies de Panochthus y de Glyptodon.
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Ameghino (1889) ubica Hoplophorus euphractus en la sinonimia de Hoplophorus meyeri Lund,
1844. Esta ultima especie la fundé Lund basandose en partes del holotipo de H. euphractus (ver
Zurita, 2007). En trabajos mas modernos, e. g. Mones (1986, p. 236) y Porpino et al. (2010, p. 911), se
considera H. meyeri como sinonimo de H. euphractus.

En esta contribucion se descarta la validez de P. lundii Burmeister, 1874, por estar basada en
materiales correspondiente a diferentes especies.

Panochthus morenoi Ameghino, 1881

Holotipo. Repositorio desconocido; corresponderia, segin Ameghino (1877, p. 6) a osteodermos
de la coraza dorsal. Procedencia estratigrafica y geografica: “Cuaternario” de la Bahia de Montevideo.

Comentarios. Para fundar esta especie Ameghino se baso sobre restos colectados por €l en la
bahia de Montevideo, en diciembre de 1876, los cuales fueron los unicos de mamiferos fosiles
encontrados durante esa excursion (ver Ameghino 1877). Afios después, Ameghino (1881) reconocio
esta especie que denomind P. Morenoii (sic). Luego, el mismo Ameghino (1889), sin dar las razones,
modifica su ortografia a P. Morenii (sic). Si bien “morenoii” es la grafia original, Lydekker (1887, p.
125) la corrige correctamente a “morenoi”. Ameghino (1895, p. 177) acepta sin comentarios la
enmienda de Lydekker (Mones, com. pers., 2011), por lo cual practicamente todos los autores
continuaron refiriéndose a “P. morenoi”.

Anos después, Ameghino (1889, p. 834) atribuyo un ejemplar casi completo a P. morenoi. Las
caracteristicas que sefiala Ameghino (1881, p. 309) no se observan en el ejemplar atribuido por
Ameghino (1889, p. 834) (ver Zamorano et al., 2012).

En las publicaciones de los ultimos afios, en las que aparecen listas con las especies incluidas en
la Tribu “Panochthini”, esta especie es considerada valida (Scillato-Yané et al., 1995; Cione et al.,
1999; Zamorano & Scillato-Yané, 2006; Zurita et al., 2009). Zamorano (2012) y Zamorano et al.
(2012) proponen que P. morenoi Ameghino, 1889, non Ameghino, 1881, quede como un sinénimo de
P. tuberculatus; a su vez, se considera nomen dubium P. morenoi Ameghino, 1881, non
Ameghino, 1889.

Panochthus eocenus Scalabrini, 1887

Holotipo. Repositorio desconocido; corresponderia, segiin Scalabrini (1877, p. 7), a un fragmento
de tubo caudal. Procedencia estratigrafica y geografica: Oligoceno de Entre Rios.

Comentarios. Esta especie, considerada actualmente como nomen nudum (ICZN, 1999; ver
Mones, 1986, p. 238) fue reconocida por Scalabrini (1887), haciendo clara alusion a que el material
proviene del supuesto Oligoceno presente en las barrancas entrerrianas del rio Parana.

Panochthus beyrichi Roth, 1888

Holotipo. Repositorio y material desconocido. Procedencia estratigrafica: “Pampeano inferior”,
se desconoce la procedencia geografica.

Comentarios. Roth (1888, p. 401) reconoce P. beyrichi [originalmente con la grafia “Beyrichi”’],
actualmente considerada nomen nudum (ICZN, 1999) (ver Mones, 1986, p. 237). Ameghino (1908, p.
361) aclara que su “Pampeano inferior” y el de Roth se corresponden. El “Pampeano inferior” de
Ameghino (1881) es luego denominado por el mismo Ameghino (1889) como “ensenadense” y se
corresponden con el Piso/Edad Ensenadense de Cione & Tonni (1999) (ver Soibelzon, 2008).
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Panochthus brocherii Moreno, 1888

Holotipo. Desconocido.

Comentarios. Moreno (1888, p. 9) reconoce esta especie sin dar ninguna caracteristica ni figura,
que en consecuencia queda bajo la categoria de nomen nudum (ICZN, 1999) (ver Mones, 1986, p. 237).

El nombre especifico “brocherii” deriva del apellido del sacerdote catdlico José¢ Gabriel del
Rosario Brochero (Denaro, 2007).

Panochthus trouessarti Moreno, 1888
Holotipo. MACN Pv 2670, mitad lateral derecha de la coraza dorsal. Procedencia estratigrafica y

geografica: Formacion Monte Hermoso (Montehermosense, Mioceno tardio-Plioceno temprano?) del
SO de la provincia de Buenos Aires.

Comentarios. Castellanos (1925) ubico dicha especie en el género Nopachtus. Zamorano et al.
(2011) reconocen una nueva combinacidn para este material, Phlyctaenopyga trouessarti.

Panochthus vogti Roth, 1888

Holotipo. MHGN 633/02, craneo, escudete cefalico, un trozo de coraza dorsal y restos del
esqueleto postcraneal (hiimero izquierdo, radio, ulna, autopodio anterior izquierdo, fémur izquierdo,
tibia-fibula, autopodio posterior izquierdo, vértebras cervicales, atlas-axis) (ver Fig. 2).
Desafortunadamente no se ha podido hallar el tubo caudal que menciona Roth (ver Ameghino, 1889;
Castellanos, 1942). Procedencia estratigrafica y geografica: ‘“Pampeano inferior” del Arroyo
Pergamino (Norte de la Provincia de Buenos Aires).

Comentarios. Roth (1888, p. 401), en la misma lista en la cual aparece P. beyrichi, reconoce P.
vogti [originalmente con la grafia “Vogti '], también considerada nomen nudum (ICZN, 1999, Art. 12)

(ver Mones, 1986, p. 238). Roth (1888, p. 401) indica como procedencia estratigrafica ‘“Pampeano
inferior”. Ver lo expresado en “P. beyrichi” sobre el “Pampeano inferior” de Roth (vide supra).

Panochthus (?) nodotianus Ameghino, 1889

Holotipo. Sin repositorio, extremo distal de un tubo caudal. Procedencia estratigrafica y
geogréfica: “crag de Montevideo”, segun Nodot (1857, p. 103).

Comentarios. Nodot describié y figuré (1857, p. 102-103, lam. 8, fig. 4) el material sin
nominarlo. Henry M. D. de Blainville (1864), en su “Ostéographie”, reproduce la figura de Nodot
(1857) sin ninguna indicacion adicional. Afios después, Ameghino (1889, p. 834) reconoce el
fragmento como perteneciente a nueva especie de Panochthus, P. (?) nodotianus, aunque con dudas.

En esta contribucion se le da la categoria de nomen dubiun (ver ICZN, 1999). Claramente
expresado por Mayr (1969, p. 407): “The name of a nominal species for which available evidence is

insufficient to permit recognition of the zoological species to which it was applied” (ver Simpson,
1948; Chorn & Whetstone, 1978; Mones, 1989). Coincidiendo con “Ameghino, el fragmento
observado en la figura pertenece a una especie del género Panochthus. Sin embargo, y teniendo en
cuenta que dentro del género ¢ incluso dentro de una misma especie de Panochthus, la ornamentacion
del tubo caudal tiene un amplio rango de variabilidad y dada la insuficiencia de los caracteres
diagndsticos, no se puede atribuir el material en cuestion a una especie. Por ende, la extremidad del
tubo caudal mencionado y figurado por Ameghino (1889, p. 837, pl. LVIII, fig. 4) es clasificado como
Panochthus sp.
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Ameghino (1889), reproduciendo a Nodot (1857, p. 103), sostiene que dicha pieza fue colectada
por Vilardebo en los alrededores de Montevideo; y agrega que, dada la cercania con la Argentina del
sitio de hallazgo, se puede asegurar que la especie a la cual corresponde el material también debe
haber habitado la Republica Argentina. Ameghino (1889), atribuye este material a la Formacion
pampeana (sic).

Panochthus voghti Ameghino, 1889

Holotipo. Es el mencionado para P. vogti Roth, 1888 (vide supra).

Comentarios. Dicha especie fue reconocida por Ameghino (1889, p. 836-837, pl. LVII, fig. 4), a
base de la vista fotografica de un craneo completo. Roth le obsequid la fotografia a Ameghino y le
comunico que la especie se distingue principalmente de P. tuberculatus por su tamaifio bastante menor
y por el tubo caudal mas corto y mas grueso (ver Ameghino, 1889; Castellanos, 1942).

Ameghino (1889, p. 836) da a la especie el nombre de Panochthus Voghti (sic), luego en ese
mismo trabajo (1889, p. 837) lo nombra como Panochthus Voghtii (sic), diciendo: “He designado esta
especie con el nombre de Panochthus Voghtii, en honor a Carlos Voght (pero que en verdad es Karl Vogt
[Giessen, 1817-Ginebra, 1895]), uno de los mads ilustres naturalistas suizos contemporaneos”’. Siguiendo
el articulo 32.2 del ICZN (1999), P. vogthi es una grafia correcta, y también lo es P. voghtii, pues
ambas responden a la latinizacién del nombre Voght. Por lo tanto, la modificacion posterior es una
enmendato illegitima, como se observa en el articulo 33.4 del ICZN (1999) (ver Mones & Mehl,
1990). Cuando Ameghino reconoce esta especie expresa que se la dedica al naturalista suizo Carlos
Voght, pero que en verdad es Karl Vogt (Giessen, 1817-Ginebra, 1895), reconocido cientifico aleman.

En esta contribucion se coloca esta especie en la sinonimia de P. tuberculatus. Ni el craneo, ni el
resto del material mencionado, difieren significativamente de P. tuberculatus como para considerar
que este material corresponda a una especie distinta. En una comunicacion de Zamorano & Gois
(2010) se evidencia que, a nivel craneal, no existe disparidad entre ambas especies.

Panochthus interundatus (Ameghino, 1885) Lydekker, 1895

Holotipo. Repositorio desconocido; corresponderia a osteodermos aislados de la coraza dorsal.
Procedencia estratigrafica y geografica: “Capas terciarias” de Parana.

Comentarios. Lydekker (1895, p. 39) incluyo dentro del género Panochthus una especie
reconocida en 1885 por Ameghino, Euryurus interundatus. Lydekker afirma que el material
corresponde a individuos jovenes de Panochthus, pero que los restos no son diagnodsticos.

El género Euryurus Gervais & Ameghino, 1880, estaba ocupado designando un género de
Crustaceo, por lo cual Ameghino (1889) nomina dicha especie como Neuryurus interundatus.
Actualmente esta especie es incluida en el género Urotherium Castellanos, 1926, Urotherium
interundatus (ver Gonzalez Ruiz et al., 2011; Scillato-Yané et al., 2013).

Panochthus oliveiraroxoi Castellanos, 1942

Holotipo. Repositorio desconocido, tubo caudal completo. Procedencia estratigrafica y
geografica: Pleistoceno del estado de Ceara (Brasil).

Comentarios.Castellanos (1942, p. 570) reconocid esta especie, que nomindé como P. oliveira-
roxoi (sic), en honor al paleontdlogo Mathias G. de Oliveira Roxo, quien le remiti6é fotografias y un
cuadro de medidas. Posteriormente, Moreira (1971, p. 551) y Porpino & Bergqvist (2002, p. 52)
ubican dicha especie como sinonimo de P. greslebini, coincidiendo en que no escapa del rango de
variabilidad de esta ultima especie.
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Panochthus rusconii Castellanos, 1942

Holotipo. Repositorio desconocido, tubo caudal. Procedencia estratigrafica: “Pampeano”, segun
Lydekker (1895), se desconoce la procedencia geografica.

Comentarios. Castellanos (1942, p. 565) reconocio, en honor a Carlos Rusconi, la especie P.
rusconii basandose en el tubo caudal figurado por Lydekker (1895, pl. XXIV, figs. 1 y 1a), atribuido
alli a P. tuberculatus.

En esta contribucion se observa el material sobre el que se baso Castellanos (1942) para fundar
esta especie posee los mismos caracteres diagnosticos vistos en el material tipo de P. tuberculatus. Por
lo tanto, se coloca esta especie en la sinonimia.

Panochthus rochai Paula Couto, 1954

Holotipo. Repositorio desconocido, fragmento distal de tubo caudal. Procedencia estratigrafica:
Pleistoceno del estado de Ceara (Brasil).

Comentarios. Este fragmento es descripto y figurado por Paula Couto (1954, p. 195-2009, figs. 1-
3), quien reconocio esta nueva especie. Posteriormente, Moreira (1971, p. 551) y Porpino & Bergqvist
(2002, p. 52) colocan esta especie, al igual que P. oliveiraroxoi, en la sinonimia de P. greslebini. La
porcion distal de tubo caudal no presenta caracteres diagnosticos que permitan distinguir esta material

de P. greslebini

Discusion

Los ultimos analisis filogenéticos efectuados sobre los Glyptodontidae han sugerido fuertemente
el hecho de que ni los Hoplophorinae (sensu Hoffstetter, 1958) (Farifia, 1993; Fernicola, 2005, 2008;
Porpino et al., 2009, 2010; Fernicola & Porpino, 2012) ni los Panochthini (sensu Hoffstetter, 1958)
(Zamorano, 2012a, 2012b; Zamorano & Brandoni, 2012, 2013) constituyen agrupaciones monofiléticas.

En algunas de estas contribuciones se han planteado distintas agrupaciones. Fernicola (2008)
realiza un analisis utilizando caracteres craneo-mandibulares en el que indica la estrecha relacion entre
Neosclerocalyptus Paula Couto, 1957 y Panochthus, clado con el mayor soporte en el cladograma
(Fernicola, 2008, fig. 5). Porpino et al. (2009) utilizan caracteres postcraneales y mantienen la estrecha
relacion entre Neosclerocalyptus y Panochthus. Finalmente, Porpino et al. (2010) y Fernicola &
Porpino (2012) reconocen un clado formado por Panochthus y Hoplophorus Lund, 1839, basado
principalmente en caracteres del tubo de caudal. Zamorano et al. (2013a) ubican este ultimo clado en
la Tribu Hoplophorini.

Desde un punto de vista taxondémico y nomenclatural, Porpino et al. (2010) limitan la tribu
Hoplophorini al género Hoplophorus, considerandola grupo hermano de Panochthini, en la cual solo
incluye Panochthus, agrupando ambas tribus dentro de Panochthinae (= Hoplophorus + Panochthus);
a su vez, reconocen la subfamilia Neosclerocalyptinae, representada por Neosclerocalyptus, quedando
esta Gltima como el grupo hermano de Panochthinae. En este sentido, cabe sefialar que Fernicola
(2005, 2008), Porpino et al. (2009, 2010) y Fernicola & Porpino (2012) no incluyen en sus analisis
todas las especies de Panochthus, ni tampoco aquellas de Nopachtus y Propanochthus, géneros
tradicionalmente ubicados dentro del grupo polifilético Panochthini (Castellanos, 1942; Hoffstetter,
1958; Paula Couto, 1979; McKenna & Bell 1997; Zurita et al., 2011). En esta contribucion se adopta
la propuesta de Zamorano et al. (2013a), quienes, mediante la realizacion de analisis filogenéticos con
todos los taxones que constituyen la Tribu “Panochthini” (Nopachtus [dos especies], Propanochthus
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[una especie], Panochthus [seis especies]), sugieren la utilizacion de la Tribu Hoplophorini para
incluir los géneros Panochthus y Hoplophorus.
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Desde un punto de vista crono-estratigrafico, la mayoria de las especies no resultan buenos
indicadores, excepto de algunas de ellas (e. g P. tuberculatus, P. intermedius). Esto se debe
principalmente a la falta de precision estratigrafica de los materiales tipos del NE de Brasil (e. g. P.
greslebini, P. jaguaribensis) o a la escasez de informacion geografica y/o estratigrafica brindadas por
los colectores sobre la procedencia del holotipo (e. g P. subintermedius, P. frenzelianus).
Cronolégicamente, P. intermedius y P. subintermedius se registran en el lapso Pleistoceno temprano-
medio (Ensenadense), en tanto que P. tuberculatus y P. frenzelianus tienen sus biocrones limitados al
Pleistoceno medio-Pleistoceno tardio (Bonaerense-Lujanense). Finalmente, las restantes especies de
Panochthus (P. greslebini y P. jaguaribensis) solo pueden referirse al Pleistoceno sensu lato.

Junto con Glyptodon, constituye el Glyptodontidae pleistoceno de mayor distribucion latitudinal
en América del Sur (ver Zurita et al., 2009). La disposicion geografica de los registros de Panochthus
sefiala una marcada distribucion disyunta: los registros del noreste de Brasil y el resto de los registros,
sin que se lo halle en el resto de Brasil, salvo escasos restos en el sureste (Fig. 11). Caben dos
hipétesis: (1) Esta distribucion podria deberse a pobre prospeccion o a falta de registros por variables
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tafonomicas. (2) Sin embargo, es muy posible que se deba a que los gliptodontidos de gran porte se
movieron en areas abiertas, con ambientes aridos o de pastizales (Scillato-Yané et al., 1995), y a que
durante el Pleistoceno la region ocupada hoy por la Selva Amazonica tuvo elevada humedad y una
espesa vegetacion (Vivo & Camingnotto, 2004; Cione et al., 2009).

Conclusiones

Taxonomicas

De acuerdo a las contribuciones que hacen aportes al conocimiento de las especies de Panochthus
(Porpino & Berggqvist, 2002; Cruz et al., 2011; Zamorano et al., 2011; Zamorano et al., 2012) podian
contabilizarse un total de diez especies en Panochthus. La revision efectuada en esta contribucion
permite considerar validas seis especies: (1) P. tuberculatus, (2) P. frenzelianus, (3) P. intermedius,
(4) P. subintermedius, (5) P. greslebini y (6) P. jaguaribensis. A su vez, cuatro especies son
consideradas no validas. (1) P. lundii Burmeister, 1874 esta reconocida en materiales correspondientes
a varias especies de gliptodontidos ya conocidas (e.g., Hoplophorus euphractus, Panochthus sp. y
Glyptodon sp.); (2) P. morenoi Ameghino, 1881, considerada nomen dubium, en tanto que P. morenoi
Ameghino, 1889 es sindnimo de P. tuberculatus; P. (?) nodotianus Ameghino, 1889, considerada un
nomen dubium;, (3) P. voghti y (4) P. rusconii, ambas sinébnimos de P. tuberculatus.

Filogenéticas

El analisis filogenético realizado por Zamorano & Brandoni (2013) indica: (1) Panochthus es un
grupo monofilético; (2) Hoplophorus euphractus es su taxén hermano y juntos conforman la tribu
Hoplophorini (Hoplophoridae Huxley, 1864), que incluye los dos géneros citados por Zamorano et al
(2013a); (3) la tribu “Panochthini” (sensu Simpson, 1945 y Hoffstetter, 1958) no constituye un grupo
natural, pues resulta un grupo polifilético (Fig. 12).
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Figura 12. Cladograma mostrando la condicion de grupo natural de Panochthus y los taxones incluidos en la tribu
Hoplophorini.
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Paleobiogeograficas

Panochthus es un género con una amplia distribucion geografica. Se registra en las regiones
chaco-pampeana, mesopotamica, subandina y patagonica (Argentina); Uruguay; sureste y noreste de
Brasil; sureste de Paraguay; centro y sur de Bolivia; y sureste de Pert. Su limite mas austral es la
localidad de Fitz Roy, Departamento Deseado, provincia de Santa Cruz de Argentina (P.
tuberculatus), mientras que los registros del noreste de Brasil constituyen su limite norte (P. greslebini
y P. jaguaribensis) (Fig 11).

Cronoestratigraficas

Salvo en el caso de P. tuberculatus y P. intermedius, la procedencia estratigrafica de los
materiales tipo de las especies de Panochthus no es precisa. Cronolégicamente, el género abarca todo
el Pleistoceno; ademas, Zamorano et al. (2014) dan a conocer material del Plioceno tardio
(Chapadmalalense superior) de Mar del Plata, que atribuyen a Panochthus sp. P. intermedius y P.
subintermedius al lapso Pleistoceno temprano-medio (Ensenadense), P. tuberculatus y P. frenzelianus
al Pleistoceno medio-Pleistoceno tardio (Bonaerense-Lujanense), y P. greslebini y P. jaguaribensis al
Pleistoceno sensu lato (Fig. 13).
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Figura 13. Distribucion estratigrafica de las especies de Panochthus.
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Apéndice 1
Tablas de medidas (en mm) de los materiales estudiados de las especies de Panochthus.

Craneo: AB: ancho maximo bicigomatico. DACDO: diametro dorso-ventral del arco cigomatico
debajo de la orbita. DADFT: diametro dorso-ventral del arco cigomatico debajo de la fenestra
temporal. DAPFT: diametro antero-posterior maximo de la fenestra temporal. DDMAC: didmetro
dorso-ventral maximo de la apertura de las coanas. DDVFO: diametro dorso-ventral maximo de la
fosa orbitaria. DTBm: diametro transverso bicondilar minimo; minima distancia entre los condilos
occipitales. DTFO: diametro transverso maximo de la fosa orbitaria. DTFT: diametro transverso
maximo de la fenestra temporal. DTMAC: diametro transverso maximo de la apertura de las coanas.
DTP: diametro transverso del paladar, trazando un eje transversal entre los molariformes 7 y 8. LM:
longitud maxima; distancia extremo anterior de los nasales/borde superior del foramen magnum,
tomado sobre el plano sagital. LSD: longitud de la serie dentaria; distancia extremo anterior del
alveolo del M1/borde posterior del alveolo del MS.

Mandibula: DDVRA: diametro dorso-ventral maximo de la rama ascendente; distancia borde
superior del proceso coronoide a través del limite m7-m6 hasta el borde inferior de la rama horizontal.
DDVRH: diametro dorso-ventral maximo de la rama horizontal a nivel del 16bulo medio del m4. LM:
longitud méaxima (tomada a nivel alveolar); distancia extremo anterior de la sinfisis-borde posterior de
la rama ascendente. LSD: longitud de la serie dentaria; distancia extremo anterior del alveolo del
ml/borde posterior del alveolo del mS.

Postcraneanas. Humero, DTED: diametro transversode la epifisis distal; distancia
epitroclea/epicondilo. DTEP: didmetro transverso de la epifisis proximal. DTVD: diametro transverso
maximo de la “V” deltoidea. LM: longitud méaxima; distancia superficie articular proximal de la
cabeza humeral/extremidad distal de la faceta troclear. Ulna, DTm: diametro transverso minimo. LM:
longitud proximo-distal maxima. Radio, DTm: diametro transverso minimo. LM: longitud maxima;
distancia extremidad proximo-lateral/extremidad distal del proceso estiloides. Fémur, DTD: diametro
transverso de la diafisis (a nivel medio del tercer trocanter). DTED: diametro transverso de la epifisis
distal; condilo interno-condilo externo. DTmD: didmetro transverso minimo de la diafisis
(inmediatamente por arriba del tercer trocanter). DTEP: diametro transverso de la epifisis proximal,;
distancia borde interno de la cabeza articular/ borde latero-externo del trocanter mayor. LM: longitud
maxima; distancia borde superior del trocanter mayor/condilo interno. Tibia-fibula, DTmF: diametro
transverso minimo de la fibula. DTmT: diametro transverso minimo de la tibia. LM: longitud maxima
de la tibia-fibula; distancia margen posterior de la faceta articular proximal/margen distal.

Escudete  cefalico:. DAPM: diametro antero-posterior maximo. DTM: diametro
transverso maximo.
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Coraza dorsal: CSM: Contorno sagital maximo; distancia escotadura cefalica/escotadura caudal a
través de la curva dorsolumbar.

Tubo caudal: DDV: diametro dorso-ventral del tubo a nivel a) distal; b) medio; c) proximal. DT:
diametro transverso del tubo a nivel a) distal; b) medio; ¢) proximal. LM: longitud maxima. NFL:
numero de figuras laterales (incluyendo la mas distal [= terminal]) a) derecho; b) izquierdo.

Tabla 1. Medidas del craneo.

LM AB DIFO  DDVFO  DTET _ DAPFT _ DACDO  DADFT _ DIP _ LSD DDMAC DIMAC  DIBm

MLP
16-29
}\/6[&5}; 442 321 70 86 69 136 52 69 47 249 90 68 47
MLP
16-37b
MLP
16-38
MD 08-
02
MHGN
633/02

400 320 68 80 67 139 49 67 50 246 89 66 50

410 325 73 87 70 120 43 71 50 230 91 69 43

425 330 63 74 66 121 47 65 49 233 82 64 51

Panochthus
tuberculatus

394 --- 62 67 64 97 59 58 53 223 69 74 47

397 318 60 69 59 106 45 60 56 220 72 70 51

AMNH
gz 30— 50 70— 100 45 45 e e

Panochthus
frenzelinnus

hil?g?_ 420 310 49 82 47 111 57 103 105 201 95 82 53

Panochthus
intermedius

Tabla 2. Medidas de la mandibula.

LM DDVRH DDVRA LSD
MD 90-37-C 372 229
MHGN 633/02 354 141 288 203

Panochthus MLP 16-29 380 155 305 240
tuberculatus MLP 16-37 373 127 330 250

MLP 16-37b 370 109 300 225

MLP 16-38 368 115 310 199
Panochihus AMNH 11243 280 70 200
frenzelianus
Panochihus MHNC-13491 325 133 270 198
intermedius
Tabla 3. Medidas del humero.

LM DTEP DTVD DTmD DTED

MHGN 633/02 368 85 50 44 115
Panochihus MLP 16-29 370 93 89 45 123
tuberculatus

MLP 10-VIII-4-1 375 105 90 50 133

Panochthus MHNC-13491 352 63 45 31 100
intermedius
Panochihus MACN-Pv 5130 550 231 117 193

subintermedius
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Tabla 4. Medidas de la ulna.

LM DTm
MHGN 633/02 200 60
Panochthus tuberculatus
MLP 16-29 270 65
Panochthus intermedius MHNC-13491 265 73
Tabla 5. Medidas del radio.
LM DTm
MHGN 633/02 130 27
Panochthus tuberculatus
MLP 16-29 160 30
Panochthus intermedius MHNC-13491 130 27
Tabla 6. Medidas del fémur.
LM DTEP DTmD DTD DTED
Panochthus MHGN 633/02 485 220 88 150 177
tuberculatus MLP 16-29 490 260 101 172 207
Panochthus MHNC-13491 479 221 84 149 174
intermedius
Panochthus MACN-Py 5130 550 231 117 193
subintermedius
Panochthus MNRJ 2760/2V0 529 228 107 167 208
greslebini
Tabla 7. Medidas de la tibia-fibula de Panochthus tuberculatus.
LM DTmT DTmF
MHGN 633/02 300 95 83
MLP 16-29 306 100 94
Tabla 8. Medidas del escudete cefalico.
DTM DAPM
Panochthus tuberculatus MHGN 633/02 321 343
Panochthus intermedius MHNC-13491 340 328
Tabla 9. Medidas de la coraza dorsal.
DAPM
Panochthus tuberculatus MLP 16-29 1770
Panochthus intermedius MHNC-13491 2030
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Tabla 10. Medidas del tubo caudal.

LM DTa DIb) DIc DDVa) DDVb) DDVe) NFLa) NFLD)

MLP

loxLLp 78 106 176 164 82 93 152 4 4
% 2 MLP 9 113 184 173 85 124 194 4 4
EE 16-31
=3 MLP
25 1622 94 110 179 168 87 120 186 4 4
S
IR MLP 82 108 164 157 89 94 153 4 4
16-33
MLP
16374 78 121 181 178 97 95 4 4
D
S g no +
S AMNH  750a "0 A A
S 11243 800
SN 180
=3
[
w S
§§ MACN-P
S 5 si30 | 960 70 153 198 74 104 201 5 6
S =
NN
=3
. MNRJ
iz sty 746 1000197 180 73 94 121 4 4
R
S =«
g5 22\33 900 166 186 201 104 162 185 4 4
2
=2 MNRJ A A
: 5 sy 985 96 159 172 80 100 153 5(%) 5(%)
< ¥
S

(*) Tomado de Ameghino, 1889. (*) Una corresponde al par dorsal-ventral.

Apéndice 2

Material de comparacion/ Comparative materials.

e  Glyptodon cf. clavipes Owen, 1839 - MHM-P 34,
Glyptodon reticulatus Owen, 1845 - MACN-Pv 200 (holotipo).
Neosclerocalyptus ornatus (Owen, 1845) - MLP 16-28 (neotipo).
Nopachtus cabrerai Zamorano et al., 2011 - MACN-Pv 2670 (holotipo).
Panochthus cf. subintermedius Castellanos, 1937 - MLP 84-1X-2-11.
Propalaehoplophorus australis Ameghino, 1887 - MLP 16-15, MLP 91-11-25-6.
Propanochthus bullifer (Burmeister, 1874) - MACN-Pv 1761 (holotipo).
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