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Analisis morfométrico y morfofuncional del esqueleto
apendicular de Paedotherium (Mammalia, Notoungulata)

Andrea ELISSAMBURU!

Abstract. MORPHOMETRIC AND MORPHOFUNCTIONAL ANALYSIS OF THE APENDICULAR SKELETON OF PAEDOTHERIUM
(MAaMMALIA, NOTOUNGULATA). Paedotherium is recorded from the late Miocene to the early Pleistocene. Two
Plio-Pleistocene species, P. typicum Ameghino and P. bonaerense Ameghino are recognised. Paedotherium is fre-
quently registered within paleoburrows of the Chapadmalal Formation (Upper Pliocene), suggesting possi-
ble fossorial habits for these species. The fossorial habits of these species are evaluated through morphome-
tric and biomechanical analyses. Comparison with extant caviomorph rodents and other small notoungulates
are presented. Seven functional indices are calculated: humerus and ulna robustness, humerus deltoid and
epicondyle development, olecranon proportion, and femur and tibia robustness. Principal component, discri-
minate, Pearson correlations and Mann-Whitney mean difference analyses are used to interpret data.
Humerus robustness, epicondyle development, olecranon proportion and ulna robustness, are clearly corre-
lated with limb function in living caviomorph rodents and become useful to understand limb function in
Paedotherium. Both species are better prepared to develop force rather than speed, and a fossorial habit can be
assigned to them, although P. typicum was probably more cursorial. The capacity of the limbs for developing
force is present in different lineages of typothere notoungulates, as Hegetotheriidae and Interatheriidae.

Resumen. El género Paedotherium se registra desde el Mioceno Tardio al Pleistoceno Temprano. Se reconocen
dos especies plio-pleistocenas: P. typicum Ameghino y P. bonaerense Ameghino. Paedotherium tiene registros
frecuentes dentro de paleocuevas presentes en estratos de la Formacién Chapadmalal (Plioceno Superior). La
presencia de Paedotherium en las paleocuevas sugiere un posible habito cavador para las especies de este gé-
nero. En este trabajo se analiza la aptitud fosorial de las especies de Paedotherium teniendo en cuenta caracte-
risticas morfométricas y biomecénicas del esqueleto apendicular. Se compara con roedores caviomorfos vi-
vientes y con otros notoungulados hegetotéridos e interatéridos. Se utilizan siete indices funcionales: robus-
tez del himero y de la ulna, desarrollo deltoideo y epicondilar del htimero, proporciéon del olécranon, y ro-
bustez del fémur y de la tibia. Se efectdan anélisis de componentes principales, discriminante, correlaciones
de Pearson y test no paramétrico de Mann-Whitney de diferencia de medias. La robustez del htimero, desa-
rrollo epicondilar del humero, proporcién del olécranon y robustez de la ulna, tienen una clara asociacion con
la variacién funcional del esqueleto apendicular en roedores caviomorfos vivientes y son importantes para in-
terpretar funcionalmente las extremidades de Paedotherium. Ambas especies de Paedotherium tienen potencia-
lidad para generar fuerza més que velocidad y pueden asociarse con un habito cavador, aunque P. typicum
seria mds cursorial. La potencialidad de las extremidades para generar fuerza se encuentra presente en dis-
tintos linajes de notoungulados tipoterios, como algunos hegetotéridos e interatéridos.
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Introduccion

El género Paedotherium Burmeister (Hegetothe-
riidae, Pachyrukhinae) retine a pequefios ungulados
extinguidos nativos de América del Sur pertenecien-
tes al Orden Notoungulata (Suborden Typotheria).
Entre la gran variedad de ungulados nativos, los no-
toungulados constituyen uno de los linajes taxoné-
mica y numéricamente mas abundantes desde el Pa-
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le6égeno hasta el Pleistoceno Tardio (Bond, 1986). Al
igual que lo sucedido con otros grupos de ungulados
nativos, la diversidad del orden comenzé a dismi-
nuir a partir del Neégeno y, hacia fines de este peri-
odo, quedé representado solamente por formas es-
pecializadas y distintivas (Bond, 1986).

El género Paedotherium corresponde al ultimo re-
presentante de los Hegetotheriidae (Cerdefio y Bond,
1998). Su registro se extiende desde el Mioceno Tar-
dio al Pleistoceno Temprano (figura 1) y se conside-
ra al Piso/Edad Uquiense (Marplatense sensu Cione
y Tonni, 1995) como tltimo momento de abundancia
del género. Han sido reconocidas dos especies plio-
pleistocenas, P. typicum Ameghino y P. bonaerense
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Ameghino, ambas descendientes de la especie mioce-
na P. minor Cabrera (Cerdefio y Bond, 1998). Paedo-
therium bonaerense y P. typicum tienen un registro
muy frecuente desde el Plioceno al Pleistoceno Tem-
prano y son los mamiferos mas abundantes de la pro-
vincia de Buenos Aires en los Pisos/Edades Mon-
tehermosense (5,8-4 Ma) y Chapadmalalense (4-3,2
Ma). El registro de estas especies es continuo tempo-
ralmente. Durante el Chapadmalalense Superior, P.
bonaerense, considerada la especie mas derivada, pre-
domina sobre P. typicum (Bond et al., 1995; Cerdefio y
Bond, 1998).

Los Typotheria y en especial los Pachyrukhinae
muestran marcadas adaptaciones rodentiformes en
el craneo y el esqueleto postcraneal, caracteristicas
enfatizadas desde los primeros estudios sobre el gé-
nero (Ameghino, 1889). En estratos de la Formacién
Chapadmalal (Plioceno Superior), aflorantes en los
acantilados que se extienden entre Mar del Plata y
Miramar (provincia de Buenos Aires, Argentina), se
encuentran paleocuevas tradicionalmente asignadas
al género Actenomys Burmeister (Rodentia, Octodon-
tidae) (Kraglievich, 1952). Dentro de estas paleocue-
vas también se han hallado restos de Paedotherium
(Ameghino, 1908; Frenguelli, 1921; Genise, 1989;
Scognamillo, 1993), siendo, después de Actenomys, el
mamifero mds estrechamente ligado a ellas (Genise,
1989). Aunque son escasos los datos para especular
sobre la relacion de Paedotherium con las cuevas (Ge-
nise, 1989; Scognamillo, 1993), este hecho podria in-
dicar la existencia de un héabito cavador para Paedo-
therium, pero son necesarios estudios detallados de
su anatomia funcional para aclarar el tema (Cerdefio
y Bond, 1998).

En este trabajo se analiza la aptitud fosorial de las
especies de Paedotherium. Se tienen en cuenta caracte-
risticas morfométricas y biomecanicas del esqueleto
apendicular y se utilizan indices funcionales que
mostraron tener relevancia en la interpretaciéon del
esqueleto apendicular de roedores caviomorfos vi-
vientes (Elissamburu, 2000, 2001; Elissamburu y
Vizcaino, 2004). Los roedores caviomorfos resultan
un buen grupo de comparacién entre los mamiferos
con representantes actuales, ya que las caracteristicas
generales del esqueleto apendicular y la masa corpo-
ral son similares a las de Paedotherium (presencia de
clavicula, radio y ulna no fusionados, autopodio sin
reducciones importantes y disposicién de los miem-
bros apta para cavar por rascado). También se efec-
tdan comparaciones entre Paedotherium y otros Ty-
potheria Hegetotheriidae (Hegetotherium Ameghino y
Pachyrukos Ameghino) e Interatheriidae (Proty-
potherium Ameghino e Interatherium Ameghino).

Los objetivos del trabajo son: a) evaluar la utilidad
de los indices para interpretar funcionalmente el es-
queleto apendicular en roedores caviomorfos vivien-
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tes y su aplicacion a pequenios ungulados nativos; b)
analizar la aptitud fosorial de las especies plio-pleis-
tocenas de Paedotherium, P. typicum y P. bonaerense, y
las posibles diferencias funcionales entre ellas; y c)
comparar la aptitud fosorial de las especies de
Paedotherium con las de otros notoungulados rodenti-
formes de similar tamafio (otros hegetotéridos e inte-
ratéridos).

Material y métodos

En el material fésil se incluyen 34 ejemplares de
Paedotherium (tres determinados como P. typicum y
seis como P. bonaerense), seis ejemplares de Hegeto-
therium, nueve de Pachyrukos, dos de Protypotheriumy
tres de Interatherium (Apéndice 1). Entre los roedores
caviomorfos utilizados para la comparacién, se inclu-
yen 23 ejemplares (Apéndice 2) correspondientes a
cinco géneros con representantes vivientes y distin-
tas adaptaciones funcionales del esqueleto apendicu-
lar (tabla 1). El material se halla depositado en el
Museo de Ciencias Naturales de Mar del Plata, Mu-
seo de La Plata, Museo Argentino de Ciencias Natu-
rales (Buenos Aires) y en el American Museum of
Natural History de Nueva York (EE.UU.).

Reconstruccion del esqueleto apendicular de
Paedotherium

La disposicién de los segmentos de las extremida-
des y los principales musculos apendiculares de las
especies de Paedotherium se reconstruyen teniendo en
cuenta los patrones anatémicos observados en ma-
miferos actuales. Se consideran principalmente las
disposiciones osteo-musculares de roedores (Woods,
1972; Ryan, 1989) y de mamiferos terios de pequefio
tamafio (Fischer et al., 2002; Witte et al., 2002).

Andlisis morfométrico y morfofuncional

Se tomaron 12 medidas de los huesos largos (fi-
gura 2), correspondientes a diametros y longitudes
funcionales de los huesos y a sitios de insercién mus-
cular, y dos medidas dentarias, con calibre digital de

Tabla 1. Roedores caviomorfos usados en la comparacién. Se indi-
can el habito, la masa corporal estimada (en kg), el desvio estan-
dart (Sd) y el nimero de ejemplares (n) / List of caviomorph rodents
for comparison, including habits, body mass (in kg), standard deviation
(5d), and number of specimens (n).

Especie Habito Masa Sd n
Lagostomus maximus Cavador 5,97 0,83 4
Muyocastor coypus Cavador ocasional 3,73 0,67 4
Cavia aperea Generalista 1,67 0,97 7
Dasyprocta sp. Cursorial 2,97 01 3
Dolichotis patagonum Cursorial 9,18 1,76 5
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Figura 1. Distribucion temporal de las especies de Paedotherium (Cerdefio y Bond, 1998) / Temporal distribution of Paedotherium species

(Cerderio and Bond, 1998).

precisiéon 0,01 mm. Se midieron la longitud del ha-
mero (LH), el didmetro transverso del hdmero
(DTH), el diametro anteroposterior del humero
(DAPH), la longitud deltoidea (LDH), el ancho epi-
condilar (DEH), la longitud del olécranon (LO), la
longitud funcional de la ulna (LFU), el diametro
transverso de la ulna (DTU), la longitud funcional
del fémur (LF), el diametro transverso del fémur
(DTEF), la longitud de la tibia (LT), el didmetro trans-
verso de la tibia (DTT), la longitud del segundo mo-
lar superior (SUML) y la longitud de los molares in-
feriores (LMRL).

Once de estas medidas se utilizan para calcular
siete indices funcionales. Los indices incluidos, lis-
tando los de la extremidad anterior desde la porcién
proximal a la distal y seguidos por los de la extremi-
dad posterior en el mismo orden, son:

Indice de Momento del Hombro (SMI): es la longitud

LDH T

LH DAPH DTH LFU

DEH

L

deltoidea dividida por la longitud del htmero
(LDH/LH x100). Es un indicador de la ventaja mecé-
nica de los musculos deltoides y pectoral mayor que
acttian sobre la articulacién del hombro.

Indice de Robustez del Hiimero (HRI): es el didmetro
transverso del himero dividido por la longitud fun-
cional del htimero (DTH / LH x100). Es un indicador
de la robustez del brazo.

Indice Epicondilar (EI): es el ancho epicondilar del ha-
mero dividido por la longitud funcional del htimero
[DEH /LH x 100]. Es un indicador de la superficie re-
lativa disponible para el origen de musculos flexores,
pronadores y supinadores del antebrazo.

Indice de Habilidad Fosorial (IFA): es la longitud del
olécranon dividida por la longitud funcional de la ul-
na (LO/LFU x 100). Es un indicador de la ventaja
mecénica de los musculos triceps y dorsoepitroclea-
ris en la extensioén del codo.

DTU LF DTF LT DTT

Figura 2. Medidas de los huesos largos. LH, longitud del humero; LDH, longitud deltoidea; DTH, didmetro transverso del htumero;
DAPH, didmetro anteroposterior del himero; DEH, ancho epicondilar; LO, longitud del olécranon; LFU, longitud funcional de la ulna;
DTU, diametro transverso de la ulna; LF, longitud funcional del fémur; DTF, didmetro transverso del fémur; LT, longitud de la tibia;
DTT, didmetro transverso de la tibia / Measurements of the long bones. LH, functional humerus length; LDH, deltoid length of the humerus;
DTH, transverse diameter of the humerus; DAPH, anteroposterior diameter of the humerus; DEH, diameter of the epicondyles; LO, olecranon length;
LFU, functional ulna length; DTU, transverse diameter of the ulna; LF, functional femur length; DTF, transverse diameter of the femur; LT, tibia

length; DTT, transverse diameter of the tibia.
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Indice de Robustez de la Ulna (URI): es el diametro
transverso de la ulna dividido por la longitud fun-
cional de la ulna (DTU/LFU x 100). Es un indicador
de la robustez del antebrazo y del ancho relativo dis-
ponible para la inserciéon de los musculos relaciona-
dos con la pronacién y supinacién del antebrazo y
flexién de la mano y digitos.

Indice de Robustez del Fémur (FRI): es el didmetro
transverso del fémur dividido por la longitud funcio-
nal del fémur (DTF/LF x 100). Es un indicador de la
robustez de la porcién proximal del miembro poste-
rior.

Indice de Robustez de la Tibia (TRI): es el didmetro trans-
verso de la tibia dividido por la longitud de la tibia
(DTT/LT x 100). Es un indicador de la robustez de la
tibia y del ancho relativo disponible para la insercién
de los musculos que acttian a través del tobillo.

La masa corporal de Paedotherium es estimada
mediante ecuaciones alométricas construidas sobre la
base de medidas dentarias (LMRL, SUML; Janis, 1990)
y medidas de los huesos largos de ungulados actua-
les (LH, DTH, LF y DTF; Scott, 1990) y de roedores
caviomorfos (DAPH, DTF; Biknevicius, 1999, Bikne-
vicius et al., 1993). La estimacién de masas para las
especies del género Paedotherium se obtiene al pro-
mediar las estimaciones para cada ecuacién, seguida
del promedio dentro de cada grupo de ecuaciones
(ecuaciones dentarias, ecuaciones de huesos largos
de ungulados y ecuaciones de huesos largos de roe-
dores) y, finalmente, promediando las estimaciones
obtenidas de cada grupo. La estimacién de masa ob-
tenida se compara con la estimacién promedio dada
por cada ecuacién y las ecuaciones que generan las
estimaciones mas préximas al promedio final se se-
leccionan para estimar la masa de cada ejemplar fosil
de Paedotherium y de los restantes hegetotéridos e in-
teratéridos, incluida en los posteriores andlisis. La
masa de los ejemplares de roedores caviomorfos se
estima con las ecuaciones citadas de Biknevicius
(1999) y Biknevicius et al. (1993).

Los indices se correlacionan entre si y con la masa
corporal (coeficiente de Pearson) en el género Paedo-
therium y en el grupo de roedores caviomorfos para
evaluar la similitud de asociacién entre las variables
en ambos grupos. Se construye un Analisis de Com-
ponentes Principales (PCA) en el grupo de roedores
caviomorfos para analizar la relacién entre los indi-
ces y la funcién de las extremidades. Los indices que
muestran una clara relacién con la funcion de las ex-
tremidades en los roedores caviomorfos y presentan
correlaciones similares entre si tanto en el grupo de
roedores como en Paedotherium, son seleccionados
para construir un Anadlisis Discriminante (DA) entre
los grupos de roedores caviomorfos. Los valores pro-
medio para los ejemplares de P. typicum, P. bonaeren-
se y Paedotherium spp. son incorporados al DA con el
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fin de analizar las adaptaciones funcionales del es-
queleto apendicular en base a la asignacién de dichos
taxa a alguna de las categorias funcionales reconoci-
das entre los roedores caviomorfos. Los promedios
del resto de los representantes fosiles (Pachyrukhos,
Hegetotherium, Protypotherium e Interatherium) tam-
bién son incorporados al DA para evaluar su asigna-
cién a alguna de las categorias. Las diferencias entre
las especies de Paedotherium se analizan por medio
del test no paramétrico de Mann-Whitney de dife-
rencia de medias (Zar, 1984). En este altimo caso, se
trabaja s6lo con los indices del himero y del fémur
por tratarse del material mas representativo entre los
ejemplares fosiles. Se construyen un PCA y un anali-
sis de correlaciones de Pearson con los valores pro-
medio de los indices para cada género fésil con el fin
de explorar las variaciones principales del esqueleto
apendicular entre los notoungulados.

Resultados

Descripcion osteologica y reconstruccion muscular

Se detallan los caracteres anatémicos mas relevantes, asi como
las diferencias entre las especies P. typicum y P. bonaerense. En ca-
da descripcion se especifican los ejemplares evaluados (figura 3).
En la figura 4 se detallan las inserciones musculares y en la figura
5 se reconstruyen las extremidades de Paedotherium con los princi-
pales musculos apendiculares.

Escapula. Espécimen: 1008-M (P. typicum). El material no se en-
cuentra completo, falta la porcién posterior de la regién supra y
subescapular, asi como el extremo anterior de la espina escapular.
Las proporciones de las porciones supra y subescapular son seme-
jantes, correspondiéndose con un desarrollo similar de los muscu-
los supra e infraespinoso (Smith y Savage, 1955). El acromion es
prominente, por lo que el musculo acromiodeltoides habria sido
importante. El proceso coracoides es poco conspicuo, se corres-
ponde con el sitio de insercién de los musculos coracobrachial y
porcién corta del biceps.

Estilopodio: Himero. Especimenes: 607-M, 723-S, 158-S, 361-S,
710-S (P. bonaerense); 226-S, 698-S, 1008-M (P. typicum); 462-S (sin
determinar, S/D). El cuerpo del himero es sigmoideo en vista la-
teral. La tuberosidad mayor y menor son prominentes. La tubero-
sidad mayor es mas conspicua en P. typicum que en P. bonaerense y
con un mayor distanciamiento de la cabeza articular. Sobre ésta se
insertarfan los musculos infraespinoso y teres minor. La tuberosi-
dad menor, asociada con la insercién del musculo subescapular,
tiene una superficie plana en su cara lateral, estriada en P. typicum.
La cresta deltoidea es continua con la tuberosidad mayor, similar
a lo observado en Cavia Pallas, Dasyprocta llliger y Dolichotis
Desmarest, y se extiende hasta aproximadamente la mitad de la
diéfisis. En P. bonaerense la cresta alcanza un desarrollo anteropos-
terior mayor que en P. typicum. Sobre ésta se insertan los miisculos
del complejo deltoideo. Paedotherium typicum presenta una espina
angosta, continua con la cresta deltoidea, que se prolonga hasta el
cuarto distal del hiimero y posiblemente se relaciona con la inser-
cién del musculo pectoral mayor. Sobre la cara medial de la diafi-
sis, proxima al extremo distal de la cresta deltoidea, se distingue
una superficie de insercién muscular posiblemente asociada a los
musculos latissimus dorsi y teres major. En la epifisis distal, el epi-
condilo medial predomina sobre el lateral. Sobre éstos se insertan
los musculos pronadores, flexores y supinadores del autopodio.
En P. bonaerense el desarrollo de los epicéndilos es mas conspicuo
que en P. typicum y similar al observado en Muyocastor Kerr,
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Figura 3. Elementos 6seos de las extremidades de Paedotherium. A-J, P. typicum: a, escipula (MMdP1008-M); B-D, htimero (MMdP226-
S); E-G, radio y ulna (MMdP1008-M); H, cintura pélvica (MMdP226-S); I, fémur (MMdP226-S); J, tibia (MMdP226-S); K-O, P. bonaeren-
se (MMdP710-S): K-M, himero; N, fémur; O, tibia / Skeletal limbs bones of Paedotherium. A-]J, P. typicum: A, scapula (MMdP1008-M); B-
D, humerus (MMdAP226-S); E-G, radio and ulna (MMdP1008-M); H, pelvic girdle (MMdP226-S); 1, femur (MMdAdP226-S); ], tibia (MMdAP226-S);

K-O, P. bonaerense (MMdP710-S): K-M, humerus; N, femur; O, tibia.

Lagostomus Brookes e Hydrochaeris. En la tréclea, el margen interno
se proyecta distalmente y conforma una superficie articular mas
angosta y vertical en P. typicum. La fosa olecraneana es profunda y
se encuentra perforada en los especimenes 723-S (P. bonaerense) y
226-S, 698-S y 1008-M (P. typicum); suele ser profunda y perforada
en Cavia y Dasyprocta.

Zeugopodio o propodio: ulna y radio. Ulna: Especimenes: 361-S,
723-S (P. bonaerense); 698-S, 1008-M (P. typicum). Radio:
Especimenes: 361-S, 723-S (P. bonaerense); 1008-M (P. typicum); 500-
S, 1719-M (S/D). El cuerpo de la ulna y radio es curvo, con las ca-
ras de articulacion proximal y distal entre ambos reducidas. En la
ulna, la superficie de articulacién proximal se ubica anteriormen-
te, es lisa y levemente céncava, por lo que seria posible el libre mo-
vimiento del radio, al igual de lo que sucede en la mayoria de los
roedores caviomorfos. El olécranon tiene crestas pronunciadas en
el extremo terminal y en su borde medial, asociadas con la inser-
cién de los musculos triceps y dorsoepitroclear, en la parte termi-
nal, y con los principales musculos flexores del autopodio, en la
porcién medial. Sobre la superficie medial de la porcién proximal
de la diafisis, se desarrolla una cresta ésea asociada posiblemente

a la insercién del masculo braquial anterior. Distalmente, el borde
frontal se ensancha hacia el lado interno y serviria de insercion al
miusculo pronador cuadrado. En el radio, en el extremo proximal
de la diéfisis, se distingue la tuberosidad bicipital, asociada con la
insercion del musculo biceps.

Cintura pélvica. Espécimen: 226-S (P. typicum). Las longitudes de
las porciones iliaca e isquioptibica son semejantes, al igual que lo
observado en los roedores caviomorfos. La superficie lateral exter-
na del ileon, donde se insertan los musculos gliteo menor y gla-
teo medio, es concava. La espina posterior del ileon es prominen-
te, en relacion con el sitio de insercién del musculo gliteo méaximo.
Sobre la cara interna del ileon, se distingue la zona de articulacion
con las vértebras sacras y, en la porcién anterior a ésta, la superfi-
cie de origen del musculo ilfaco, flexor del fémur. En la porcién
media del ileon, continua al acetabulo, se encuentran una corta es-
pina y dos fosas profundas, una superior y otra inferior a la espi-
na, sobre las que se inserta el muasculo recto femoral, extensor de
la extremidad. En el isquion, la espina isquial y el tubérculo infe-
rior se encuentran bien desarrollados. La espina y la superficie
préxima a ésta se corresponde con el sitio de insercién de los mus-
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Figura 4. Inserciones de los principales musculos apendiculares de Paedotherium / Principal muscular insertions of apendicular skeleton of

Paedotherium.

culos gemelos superior e inferior, abductores y obturadores del fé-
mur. Sobre el tubérculo inferior se inserta el musculo biceps femo-
ral, principal flexor de la tibia. La porcion posterior a la espina se
corresponderia con los sitios de insercion de los musculos semi-
tendinoso y semimembranoso, flexores de la tibia. Las caracteristi-
cas son similares entre P. typicum y P. bonaerense.

Estilopodio: fémur. Especimenes: 361-S, 723-S, 710-S (P. bonaeren-
se); 226-S (P. typicum); 158-S, 195-S, 1719-M, 724-S (S/D). El cuerpo
principal del fémur es aplanado antero-posteriormente. El eje es
recto en P. typicum y curvado distalmente hacia el margen lateral
en P. bonaerense. La cabeza articular proximal es semiesférica y con
la fovea capitis de posicion casi ecuatorial. El trocanter mayor, el
trocanter menor y el tercer trocanter tienen un amplio desarrollo.
El trocanter mayor es mas conspicuo en P. typicum que en P. bona-
erense y sobrepasa la cabeza articular del fémur. En el trocanter
mayor de P. typicum se distingue, ademads, una cara antero lateral
plana que estaria asociada con el sitio de insercion del musculo
gliteo medio; en P. bonaerense, esta misma superficie es céncava.
El desarrollo del trocanter mayor en las especies de Paedotherium
es comparable al de Cavia. El trocanter menor se prolonga hacia la
parte posterior del fémur y presenta un borde superior irregular
que aumentaria la superficie de inserciéon de los musculos iliaco y
psoas mayor. El tercer trocénter, sitio de insercién del gliiteo ma-
yor, es de posicion mas distal en P. typicum. La presencia del ter-
cer trocanter, ausente en la gran mayoria de los roedores cavio-
morfos, es comparable, aunque con menor desarrollo proporcio-
nal, al de los ungulados perisodactilos actuales. Este es un carécter
compartido por todos los notoungulados tipotéridos. La fosa in-
tertrocantérica es pronunciada; en ella se insertan los principales
miusculos aductores y obturadores del fémur: musculos gemelos,
femoral cuadrado y obturadores.

Zeugopodio: tibio-fibula. Especimenes: 361-S, 710-S (P. bonaeren-
se); 226-S (P. typicumy); 98-S, 158-S, 500-S, 1648-M (S/D). La tibia y
la fibula se encuentran fusionadas en sus extremos proximal y dis-
tal y constituyen un tinico cuerpo 6seo en el tercio distal del hue-
so. Continua con la tuberosidad tibial, sitio de insercion del tendon
patelar, se extiende la espina anterior de la tibia hasta aproxima-
damente un tercio del hueso. La espina es mas conspicua en P. bo-
naerense que en P. typicum, con una mayor extension distal y la ca-
ra interna mas céncava. Sobre la zona interna de la espina se in-
sertan los musculos flexores del autopodio y sobre el filo anterior
de la misma los musculos gracil (aductor), semitendinoso y semi-
membranoso. La fibula es reducida en grosor y aplanada trans-
versalmente. Los maleolos medial y lateral se encuentran igual-
mente desarrollados y conforman una superficie articular para el
astragalo con pronunciadas crestas y hendiduras que limitan el

movimiento del autopodio a un plano antero posterior.
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Andlisis morfométrico y morfofuncional

Estimacion de la masa corporal. Las ecuaciones alo-
métricas basadas en medidas de huesos largos y me-
didas dentarias de ungulados y medidas de huesos
largos de roedores caviomorfos dieron valores de
masa corporal para el género Paedotherium que varia-
ron entre 0,96 y 3,6 kg (tabla 2), correspondiéndole al
grupo de ecuaciones basadas en medidas dentarias el
valor promedio mas bajo de estimacién (0,98). La ma-
sa calculada sobre los promedios de los grupos de
ecuaciones, considerada como una aproximacién a la
masa promedio del género Paedotherium, fue de 1,86
kg y se encuentra dentro del rango de masa de los ro-
edores caviomorfos considerados para la compara-
cién (tabla 1).

Dada la variacién entre los valores de masa esti-
mados por cada ecuacién alométrica y debido a que
no todas las medidas estdn disponibles para cada
uno de los ejemplares, para calcular la masa indivi-
dual de los ejemplares de Paedotherium, Pachyrukos,
Hegetotherium, Interatherium y Protypotherium utiliza-
das en los analisis posteriores (Apéndice 3), se selec-
cionaron las ecuaciones que dieron valores de esti-
macién similares y mds préximos al valor de masa
promedio calculado para Paedotherium. Estas ecua-
ciones corresponden a las de Scott (1990) basadas en
medidas del hiamero, LH y DTH, y a la de
Biknevicius (1999) basada en el didmetro transverso
del fémur (DTF).

Correlaciones entre los indices y con la masa corpo-
ral. En la tabla 3 se dan los promedios de los indices
obtenidos para cada taxén considerado. En los roe-
dores caviomorfos, en general, los valores de los in-
dices son mayores en Lagostormus y menores en Do-
lichotis. El indice TRI presenta muy poca variacion.
Para las especies de Paedotherium, los valores quedan
comprendidos entre los observados para Cavia, Myo-
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Figura 5. Reconstruccion muscular del esqueleto apendicular de Paedotherium. A, extremidad anterior: a, supraespinoso; b, infraespino-
so; ¢, teres major; d, latissimus dorsi; e, biceps braquial; f-g-h, triceps; i, dorsoepitroclear; j-k, deltoides (espinodeltoides, acromiodeltoi-
des); 1, pectoral mayor. B, extremidad posterior: a, glateo medio; b, glateo menor; ¢, glateo mayor; d, recto femoral; e, gracil; f, semi-
tendinoso; g, semimembranoso; h, caudofemoral; i, biceps femoral / Muscular reconstruction of apendicular skeleton of Paedotherium. A,
fore limb: a, supraspinatus; b, infraspinatus; ¢, teres major; d, latissimus dorsi; e, biceps brachii; f-g-h, triceps; i, dorsoepitroclearis; j-k, deltoideus
(spinodeltoideus, acromiodeltoideus); I, pectoralis major. B, hind limb: a, gluteus medius; b, gluteus minimus (g. profundus); c, gluteus maximus (g.
supetficialis); d, rectus femoris; e, gracilis; f, semitendinosus; g, semimembranosus; h, caudofemoris; i, biceps femoris.

castor y Lagostomus, salvo para el FRI y TRI. Paedo-
therium bonaerense tiene valores de los indices mayo-
res que los de P. typicum, excepto para el FRI. En los
demas notoungulados, los indices quedan compren-
didos dentro del rango de las especies de Paedothe-
rium o son mas elevados, salvo para el HRI y FRI en
Pachyruhos, HRI en Hegetotherium e IFA en Protypo-
therium que tienen valores menores. El valor de los
indices para cada ejemplar f6sil se detalla en el Apé-
ndice 4.

En las tablas 4, 5 y 6, se muestran las correlaciones
de los indices entre si y con la masa corporal en el

grupo de roedores caviomorfos, dentro del género
Paedotherium y en el grupo de notoungulados, res-
pectivamente. Tanto los roedores caviomorfos como
el género Paedotherium presentan correlaciones posi-
tivas entre los pares HRI-EI, HRI-URI, HRI-IFA, IFA-
EI e IFA-URI (r>0,5, p<0,05); los valores de correla-
cién son mayores en el género Paedotherium, salvo pa-
ra el par HRI-EL

Los roedores y las especies de Paedotherium difie-
ren respecto a la correlacién entre algunos de los ca-
racteres apendiculares. En los roedores caviomorfos
se correlacionan positivamente los pares EI-URI, FRI-
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TRI e IFA-FRI (r>0,5; p<0,05). Por otro lado, en Paedo-
therium existe una correlacién positiva entre los pares
SMI-EI y HRI-FRI (r>0,5; p<0,05). Las restantes co-
rrelaciones tienen valores menores a 0,5. En los no-
toungulados, solamente se correlacionan el par HRI-
URI (al igual que sucede en roedores y Paedotherium)
y el par HRI-FRI (como sucede en Paedotherium).

La masa corporal, en los roedores, no presenta va-

lores de correlacién elevados con ninguno de los in-
dices. Existe baja correlacién negativa con el FRI (r:-
0,48; p<0,05) y el IFA (r:-0,42; p<0,05) y positiva con
el SMI (r:0,44; p<0,05). Dentro del género Paedo-
therium, la masa corporal no se correlaciona con nin-
guno de los indices. Entre los notoungulados, la ma-
sa se correlaciona positivamente con el TRI (r:0.82;
p<0,05).
Analisis de Componentes Principales. En el grupo
de roedores caviomorfos, el PCA se construye con las
variables SMI, HRI, EI, IFA, URI, FRI, TRI y la masa
corporal. Los dos primeros componentes (tabla 7) tie-
nen autovalores mayores a 1 y se corresponden con
porcentajes de varianza mayores a los predichos por
el modelo de broken stick (A1:37, 04; \2: 22,76; p=7),
por lo que se consideran relevantes para la interpreta-
cién de los datos (Legendre y Legendre, 1998).

El PC 1 separa los taxa de roedores segtin los tipos
funcionales entre cavadores y cursoriales (figura 6).
El componente tiene un elevado factor de carga de
las variables HRI, EI, IFA y URL Las variables FRI y
TRI tienen un factor de carga moderado. La masa
corporal no influye sobre la variaciéon de los datos en
el componente. Dolichotis presenta los valores meno-
res, seguidos por los de Dasyprocta, y Lagostomus los
mayores. Myocastor y Cavia tienen valores interme-
dios, superpuestos con los menores valores de Lagos-
tomus. Las formas cavadoras quedan caracterizadas
principalmente por una mayor robustez de la por-
cion proximal y distal de la extremidad anterior, ma-
yor desarrollo del olécranon y mayor desarrollo mus-
cular del antebrazo que las formas cursoriales.
Poseen, ademas, el fémur y la tibia mas robustos. El
PC 2 separa a los generalistas, con los menores valo-
res sobre el componente, de los restantes taxa. Sobre
este componente, las variables SMI y la masa corpo-
ral tienen la mayor carga, mientras que las variables
El y FRI tienen carga moderada.

A diferencia de lo que sucede con los indices vin-
culados al PC1, los indices que explican la variacién
sobre el PC2 no presentan correlaciones similares en-
tre los roedores y el género Paedotherium. La varia-
cion sobre el segundo componente responde a carac-
teristicas particulares del grupo de roedores y, por lo
tanto, no se considera relevante para interpretar fun-
cionalmente las extremidades de las especies de Pae-
dotherium. La interpretacién del esqueleto apendicu-
lar de Paedotherium se analiza teniendo en cuenta los
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indices que tuvieron importancia sobre el primer
componente.

En el grupo de notoungulados, el PCA se cons-

truy6 con las variables HRI, EI, URI, IFA, FRI. Se ex-
cluyeron el SMI y TRI por no tener datos para todos
los géneros considerados. Se obtuvieron dos compo-
nentes con autovalores mayores a 1 (tabla 8) y con
porcentajes de la varianza total significativos de
acuerdo con el modelo de broken stick (p=5; A1,A2:
71,3). La variacién sobre el PC1 se asocia con el in-
cremento de las variables HRI, EI, IFA, URI y FRI.
Sobre este componente, Pachyrukos tiene el menor
valor e Interatherium el mayor (figura 7). Entre ellos
se ubican P. typicum seguido de P. bonaerense junto
con Hegetotherium y Protypotherium. En el segundo
componente, el HRI tiene carga moderada positiva
y el IFA carga moderada negativa. Sobre este com-
ponente Hegetotherium tiene el menor valor y
Protypotherium el mayor. Entre ellos se ubican
Pachyrukos y P. bonaerense seguidos por Intera-
therium y P. typicum.
Analisis Discriminante. El andlisis discriminante en-
tre los grupos de roedores caviomorfos se construye
con las variables HRI, EI, IFA y URI. Estas variables
mostraron estar altamente relacionadas con la fun-
cion de las extremidades en los roedores caviomorfos
(ver PCA) y presentaron correlaciones similares en
roedores caviomorfos y Paedotherium. La funcion dis-
criminante es altamente significativa (Wilks” Lamb-
da: 0,02247, F (12,47)=12,770; p< 0,001). Los ejempla-
res de roedores de los grupos cursoriales, generalis-
tas, cavadores ocasionales y cavadores son reasigna-
dos correctamente en el 100% de los casos.

El promedio de los indices entre las especies de
Paedotherium asi como el promedio para los ejempla-
res de P. bonaerense son asignados por la funcién dis-
criminante al grupo de los cavadores ocasionales. El
promedio para los ejemplares de P. typicum es asig-
nado al grupo de los generalistas. Entre los restantes
notoungulados comparados, el promedio para
Pachyrukos y para Protypotherium se asigna al grupo
cavador ocasional, mientras que el promedio para
Hegetotherium y para Interatherium se asigna al grupo
de los cavadores.

Diferencia de medias entre las especies de Paedo-
therium. Las diferencias de medias para los indices
del himero (SMI, HRI e EI) y del fémur (FRI) entre
las especies de Paedotherium (tabla 3), fueron signifi-
cativas sélo para el EI (Z= 1,936, p= 0,05), con valores
de 29,4 para P. bonaerense (SD=1,23, n=5) y 24,2 para
P. typicum (SD=1,71, n=2). Los valores que adquiere
este indice entre el material no determinado de
Paedotherium (8 ejemplares) son claramente préximos
al rango de variaciéon para una u otra especie, salvo
un caso con valores intermedios (Apéndice 4). El ana-
lisis morfométrico del esqueleto apendicular de
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Paedotherium sugiere que ambas especies son clara-
mente diferenciadas sobre la base de caracteres del
htmero (Elissamburu y Vizcaino, 2003).

Discusion
Caracterizacion de las especies de Paedotherium

Extremidad anterior. El desarrollo similar de las por-
ciones supra y subescapular de la escapula se corres-
ponde con lo observado en mamiferos con locomo-
cion generalizada (Smith y Savage, 1955). Asimismo,
el acromion prominente, si bien es un caracter varia-
ble en relacién a los diferentes modos de locomocion,
suele ser conspicuo en formas generalizadas y entre
las adaptadas a generar fuerzas (Smith y Savage,
1955). No se dispuso de material para la especie P.
bonaerense.

Aunque existen algunas diferencias entre las es-
pecies de Paedotherium, el htimero se caracteriza por
el desarrollo prominente de las tuberosidades mayor
y menor, la cresta deltoidea continua con la tuberosi-
dad mayor que se extiende hasta aproximadamente
la mitad de la diafisis, el epicéndilo medial mas de-
sarrollado que el lateral y una fosa olecraneana pro-
funda y perforada en algunos casos. Entre los roedo-
res caviomorfos, el desarrollo proximal de la cresta se
ha atribuido a una mayor importancia para el desa-
rrollo de los musculos que se insertan proximalmen-
te sobre ésta (musculos del complejo deltoideo), o al
acercamiento de las inserciones musculares hacia la
region articular, ambos relacionados con el habito
corredor (Horovitz, 1991). En P. typicum la tuberosi-
dad mayor es méas conspicua y la superficie lateral
de la tuberosidad menor es estriada, lo que se puede
asociar con una musculatura proximal mdas promi-
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nente. Esta especie presenta ademds una espina,
continua con la cresta deltoidea, que se relaciona con
la posible insercién del musculo pectoral mayor. El
desarrollo de la cresta deltoidea hacia la regioén pro-
ximal, asi como el distanciamiento de la insercién
del musculo pectoral mayor, podrian representar
una modificacion para el desarrollo de movimientos
veloces (Woods, 1972). En P. bonaerense, la cresta del-
toidea es mas extensa anteroposteriormente y el de-
sarrollo de los epicéndilos es mayor que en P. typi-
cum. El desarrollo de los epicéndilos se diferencia
significativamente entre ambas especies, revelando
una importante diferencia funcional en relacién con
el desarrollo de los musculos flexores, pronadores y
supinadores del antebrazo. Paedotherium bonaerense
tiene un desarrollo epicondilar similar al de las espe-
cies de roedores caviomorfos adaptadas a desarrollar
fuerzas en relacién con la actividad cavadora.

Las caracteristicas del radio y la ulna responden a
las de un mamifero generalizado. Las superficies de
articulacién son lisas y la articulacién proximal se
ubica sobre la cara anterior de la ulna, por lo que se-
ria posible el libre movimiento del radio (Hilde-
brand, 1988).

Extremidad posterior. En la cintura pélvica, el simi-
lar desarrollo de las porciones iliaca e isquioptibica,
condicién que se observa también entre los roedores,
responde a un modelo no especializado. La porcién
iliaca se asocia con el desarrollo de los musculos ex-
tensores del fémur y suele ser prominente en mami-
feros en los que domina la velocidad; por otro lado,
la porcién isquioptibica se asocia principalmente a
los muisculos extensores del fémur y los flexores de la
tibia y suele predominar en mamiferos en los que
prevalece el desarrollo de fuerzas para generar mo-
vimientos poderosos y relativamente lentos de la ex-

Tabla 2. Masa promedio en kg para Paedotherium spp., obtenida por ecuacién, por grupo de ecuaciones (Scott, 1990; Janis, 1990; Bikne-
vicius et al., 1993; Biknevicius, 1999) y en promedio total. Entre paréntesis se detalla el desvio estandar de cada estimacién. LH, longitud
funcional del himero; DTH, didmetro transverso del hamero; LF, longitud del fémur; DTF, didmetro transverso del fémur; LMRL, lon-
gitud de la serie molar inferior; SUML, longitud del M2; DAPH, didmetro anteroposterior del htimero. / Means and Sd of body mass in kg
estimated by each equations, equation groups and total average. LH, functional humerus length; DTH, transverse diameter of the humerus; LF, func-
tional femur length; DTF, transverse diameter of the femur; LMRL, lower molar row length; SUML, second upper molar length; DAPH, anteropos-

terior diameter of the humerus.

Estimaciones de masa Ecuacion Promedio por ecuaciéon |Promedio de ecuaciones |Promedio total

log M = 3,4026 * log (LH) - 2,3707 1,63 (0,56)
log M = 2,485 * log (DTH) + 1,0934 2,09 (0,48)

Scott (1990) 1,98 (0,95)
log M = 3,4855 * log (LF) - 2,9112 0,96 (0,62)
log M = 2,821 * log (DTF) + 0,9062 3,21 (1,47)

& & 1,86 (0,82)

log M = 3,265 * log (LMRL) - 0,536 0,98 (0,32)

Janis (1990) 0,98 (0,005)
log M = 3,184 * log (SUML) + 1,091 0,99 (0,48)

Biknevicius et al., (1993) log M = 2484 * log (DAPH) - 1,467 3,59 (0,85) 2,61 (1,38)

Biknevicius (1999) log M = 2,585 * log (DTF) - 2,002 1,64 (0,81) o
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Tabla 3. Promedios de los indices para cada taxén considerado. SMI, indice de momento del hombro; HRI, indice de robustez del hua-
mero; EI, indice epicondilar; URIL indice de robustez de la ulna; IFA, indice de habilidad fosorial; FRI, indice de robustez del fémur; TRI,
indice de robustez de la tibia / Means of indices for each taxon. SMI, shoulder moment index; HRI, humerus robustness index; EI, epicondyle in-
dex; URI, ulna robustness index; IFA, index of fossorial ability; FRI, femur robustness index; TRI, tibia robustness index.

Taxén SMI HRI EI URI IFA FRI TRI
» Dolichotis patagonum 44,09 7,54 17,41 1,13 17,30 10,01 6,57
%J Dasyprocta sp. 44,79 7,15 19,05 5,71 20,12 11,03 7,00
g Cavia aperea 40,64 8,33 19,21 5,93 26,45 13,06 7,26
r\-g Myocastor coypus 44,01 11,08 30,06 6,17 24,16 11,58 6,83
Lagostomus maximus 55,02 10,81 27,01 7,43 29,32 11,44 7,38
w Paedotherium spp. 52,65 8,5 26,71 6,0 24,40 10,6 53
’Egs P. typicum 48,91 8,6 24,20 6,0 24,37 11,2 -
'§D P. bonaerense 53,81 8,8 29,40 6,2 25,55 10,7 6,1
g Pachyrukos 48,93 8,2 25,55 6,1 24,49 9,7 53
% Hegetotherium 48,78 79 29,01 6,3 30,94 11,0 6,2
Z.  Interatherium 53,13 10,1 30,09 12 30,63 12,1 6,2
Protypotherium - 9,3 27,78 11,7 23,78 11,8 8,0

tremidad (Smith y Savage, 1955). Las caracteristicas
de la cintura pélvica son similares entre P. typicum y
P. bonaerense.

El fémur se caracteriza por presentar una cabeza
articular proximal semiesférica, con la fovea capitis de
posicion casi ecuatorial y los tres trocdnteres con un
amplio desarrollo. La posicién de la fovea capitis, sitio
de anclaje de la cabeza del fémur a la cavidad articu-
lar, se relaciona con la posicién que adoptan las ex-
tremidades durante la locomocién. En mamiferos
con disposicién vertical de los miembros, la fovea ca-
pitis es de posiciéon ecuatorial, mientras que en ma-
miferos generalizados tiende a desplazarse de esta
region, en relacion con la mayor abduccién de las ex-
tremidades (Jenkins y Camazine, 1977). La presencia
del tercer trocanter, ausente en la gran mayoria de los
roedores caviomorfos, es comparable a la de los un-
gulados perisodactilos actuales y estaria relacionada
con la adaptacién de la extremidad al modo de loco-
mocién cursorial. Este es un caracter compartido por
todos los notoungulados tipotéridos. Existen diferen-
cias entre las especies de Paedotherium. El eje princi-

pal del fémur es recto en P. typicum y curvado en P.
bonaerense. En P. typicum el trocanter mayor es mas
conspicuo y sobrepasa la cabeza articular, mientras
que el tercer trocanter es de posicién mas distal. En-
tre los roedores caviomorfos, el trocdnter mayor tie-
ne mas desarrollo en Dolichotis y Dasyprocta, en rela-
cién con la locomocién cursorial. Estas diferencias en
las caracteristicas del fémur podrian estar asociadas
con una mejor adaptacién de la extremidad posterior
para el desarrollo de mayor velocidad en la especie P.
typicum.

El zeugopodio se caracteriza por la fusién de la ti-
bia y la fibula en sus extremos proximal y distal, el
desarrollo de la espina tibial hasta aproximadamente
un tercio del hueso y el similar desarrollo de los ma-
léolos medial y lateral que conforman una superficie
articular con pronunciadas crestas y hendiduras. La
fusion de la tibia y la fibula es un cardcter presente
entre los mamiferos con marcadas adaptaciones a la
locomocién cursorial (Hildebrand, 1985) y se encuen-
tra ademads entre los mamiferos con adaptaciones de
la extremidad posterior para generar fuerzas podero-

Tabla 4. Correlaciones de los indices entre si y con la masa corporal en el grupo de roedores caviomorfos. El asterisco indica las corre-
laciones significativas (p<0,05) / Correlation among indices and with the body mass within caviomorph rodents. Asterisks indicate significant co-

rrelations (p < 0.05).

Correlaciones SMI HRI EI URI IFA FRI TRI Masa
Roedores corporal
SMI 1,00 0,37 0,39 0,23 0,28 20,17 0,13 0,44*

HRI 0,37 1,00 0,86* 0,57¢ 0,53* 0,25 0,31 0,13

EI 0,39 0,86* 1,00 0,54% 0,53* 0,12 0,13 0,08

URI 0,23 0,57% 0,54% 1,00 0,72¢ 0,43% 0,36 -0,41
IFA 0,28 0,53* 0,53¢ 0,72¢ 1,00 0,67% 0,42¢ -0,42¢
FRI 0,17 0,25 0,12 0,43¢ 0,67¢ 1,00 0,58* -0,48*

TRI 0,13 0,31 0,13 0,36 0,42¢ 0,58* 1,00 20,13

Masa corporal 0,44 0,13 0,08 0,41 -0,42* -0,48* 0,13 1,00
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Tabla 5. Correlaciones de los indices entre si y con la masa corporal en el género Paedotherium. El asterisco indica las correlaciones sig-
nificativas (p<0,05) / Correlation among indices and with the body mass within Paedotherium. Asterisks indicate significant correlations (p <

0.05).
Correlaciones SMI HRI EI URI IFA FRI TRI Masa
Paedotherium corporal
SMI 1,00 0,35 0,52* -0,07 0,34 0,37 0,7 -0,28
HRI 0,35 1,00 0,64* 0,81* 0,83* 0,74* 0,74 0,14
EI 0,52* 0,64* 1,00 0,77 0,94* 0,15 0,93 -0,35
URI -0,07 0,81* 0,77 1,00 0,87 0,46 0,99 -0,05
IFA 0,34 0,83* 0,94 0,87 1,00 05 0,99 -0,39
FRI 0,37 0,74* 0,15 0,46 0,5 1,00 0,78 0,06
TRI 0,7 0,74 0,93 0,99 0,99 0,78 1,00 -0,67
Masa corporal -0,28 0,14 -0,35 -0,05 -0,39 0,06 -0,67 1,00

sas, como los armadillos. Este es un caracter primiti-
vo entre los Hegetotheriidae (Simpson, 1945), ya pre-
sente en el género menos derivado Hegetotherium. La
presencia de crestas y hendiduras en la articulacion
para el astragalo es un caracter propio de las formas
que limitan el movimiento de los miembros a un pla-
no antero-posterior para evitar dislocaciones o redu-
cir el esfuerzo locomotor a un solo plano de movi-
miento (Hildebrand, 1985). Las especies de Paedo-
therium difieren en relacién con el desarrollo de la es-
pina tibial; es mas conspicua en P. bonaerense, con
mayor extension distal y mayor desarrollo de la con-
cavidad de su superficie interna. Paedotherium bonae-
rense tendria méas desarrollados los muisculos flexores
del autopodio, gracil (adductor), semitendinoso y se-
mimembranoso, funcionalmente importantes en la
primera fase de movimiento durante el paso (EIlft-
man, 1929).

Analisis morfométrico y morfofuncional. De acuer-
do con el anélisis de correlaciones, en los roedores ca-
viomorfos y en las especies de Paedotherium, la ro-
bustez del himero crece con el desarrollo epicondilar
(HRI-EI) y con la robustez de la porcién distal de la
extremidad anterior (HRI-URI). Ademas, la eficiencia
mecénica del antebrazo incrementa al aumentar el
desarrollo muscular del mismo (IFA-URI, IFA-EI) y
la robustez del himero (IFA-HRI). En los roedores

caviomorfos existe una asociacion entre la robustez y
el desarrollo muscular del antebrazo (EI-URI), entre
la robustez de los segmentos proximal y distal de la
extremidad posterior (FRI-TRI) y entre la eficiencia
mecénica del antebrazo y la robustez del segmento
proximal de la extremidad posterior (IFA-FRI). Por
otro lado, en el género Paedotherium incrementan el
desarrollo deltoideo junto al epicondilar (SMI-EI), asi
como la robustez del himero y del fémur (HRI-FRI).

La masa corporal no se correlaciona en forma re-
levante con ninguno de los indices, tanto en el grupo
de roedores como en el género Paedotherium. En los
roedores, a diferencia de lo observado en un trabajo
previo (Elissamburu y Vizcaino, 2004), no existe co-
rrelacién con el TRI, probablemente debido a la me-
nor variaciéon de la masa corporal en la presente
muestra. La masa sélo tiene valores bajos de correla-
cion negativa con el FRI y el IFA y positiva con el SMI
entre los roedores caviomorfos.

EI PCA (construido con los roedores caviomorfos)
muestra que las formas cavadoras presentan las por-
ciones proximal y distal de la extremidad anterior
mas robustas, mayor desarrollo del olécranon y ma-
yor desarrollo muscular del antebrazo que las formas
cursoriales. Adicionalmente, el fémur y la tibia son
mads robustos en las formas cavadoras. El DA, que
demostré ser importante para discriminar funcional-

Tabla 6. Correlaciones de los indices entre si y con la masa corporal en el grupo de notoungulados. El asterisco indica las correlaciones
significativas (p<0,05) / Correlation among indices and with the body mass within notoungulate group. Asterisks indicate significant correlations

(p < 0.05).

Correlaciones SMI HRI EI URI IFA FRI TRI Masa

Notoungulados corporal
SMI 1,00 0,66 0,60 0,43 0,04 0,36 0,26 -0,3
HRI 0,66 1,00 0,44 0,80* 0,16 0,77* 0,45 0,18

EI 0,60 0,44 1,00 0,52 0,68 0,46 0,32 0,39

URI 0,43 0,80* 0,52 1,00 0,61 0,60 0,01 0,06
IFA 0,04 0,16 0,68 0,61 1,00 0,38 -0,09 0,33
FRI 0,36 0,77* 0,46 0,60 0,38 1,00 0,69 0,56
TRI 0,26 0,45 0,32 0,01 -0,09 0,69 1,00 0,82*

Masa corporal -0,3 0,18 0,39 0,06 0,33 0,56 0,82* 1,00
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Figura 6. Variacion de los datos sobre el PCA construido en el
grupo de roedores caviomorfos / Biplot of PC1 and PC2 values built
with the caviomorph rodent group.

mente el esqueleto apendicular de los roedores ca-
viomorfos en base a los indices HRI, EI, IFA y UR],
reconoce a P. typicum como generalista y a P. bonae-
rense como cavador. Esto permite inferir que P. typi-
cum presenta caracteristicas morfofuncionales simila-
res al de las especies generalistas, mientras que el es-
queleto apendicular de P. bonaerense se asemeja mas
al de las especies que presentan un claro compromi-
so funcional de la extremidad anterior en el desarro-
llo de fuerzas para cavar, como Myocastor y Lagos-
tormus.

Las especies de Paedotherium fueron consideradas
unguligradas cursoriales debido a caracteristicas del
esqueleto apendicular (profundidad de la tréclea as-
tragalar, presencia de quillas metapodiales desarro-
lladas, falanges terminales mas semejantes a pezufias
que a garras) y la analogia con el cérvido Tragulus
Brisson (Kraglievich, 1926). Sobre la base de los mis-
mos caracteres, otros autores las consideraron digiti-
gradas o posiblemente sub-unguligradas (Simpson,
1945) planteando una mayor analogia con Lepus Lin-

Tabla 7. Factores de carga de las variables SMI, HRI, EI, URI, IFA,
FRI, TRI y masa corporal del PCA construido con los roedores ca-
viomorfos. El asterisco indica los factores de carga mayores a 0,7.
Los acrénimos se dan en la tabla 3 / Factor loadings of SMI, HRI, EI,
URI, IFA, FRI, TRI and body mass, for the PCA of caviomorph rodents.
Asterisks indicate factor loadings > 0.7. Acronyms are shown in table 3.

naeus (Lagomorpha). Se ha propuesto ademdas un
comportamiento oportunista respecto al uso y modi-
ficaciéon de cuevas construidas por otros animales
(Genise, 1989). No obstante, hasta el momento se ca-
recia de un andlisis morfofuncional integral de las ex-
tremidades con respaldo estadistico en analogos vi-
vientes que permitiese interpretar funcionalmente
las extremidades de Paedotherium. De acuerdo al ta-
mafio corporal, las extremidades de Paedotherium res-
ponderian al patrén general de tres segmentos dis-
puestos en zigzag observado en mamiferos terios de
pequefio a mediano tamafio. Segun Fischer et al.
(2002), este patron también se observa en Tragulus 'y
es independiente de la posicién sistematica, el habi-
tat natural y las disposiciones anatémicas especificas
(como reducciones 6seas en las extremidades). Segtn
los estudios morfofuncionales y estadisticos realiza-
dos en este trabajo, las extremidades de Paedotherium
pueden considerarse generalizadas, con potenciali-
dad para desarrollar fuerzas para cavar en la extre-
midad anterior, similar a lo observado en roedores
caviomorfos, pero también con caracteristicas de la
extremidad posterior relacionadas con el desarrollo
de velocidad (como la presencia del tercer trocanter,
la fusién tibio-fibula y las pronunciadas crestas en el
maléolo tibial). Existen, ademads, diferencias funcio-
nales entre ambas especies: P. typicum tiene una ma-
yor especializacién de las extremidades para el desa-
rrollo de velocidad, mientras que en P. bonaerense,
considerada la especie mas derivada, prepondera el
desarrollo de fuerza.

Paedotherium typicum y P. bonaerense tendrian po-
tencialidad para cavar y, por lo tanto, la presencia de
restos de las especies de Paedotherium en las paleo-
cuevas de la Formacién Chapadmalal (Ameghino,
1908; Frenguelli, 1921; Genise, 1989; Scognamillo,
1993) puede asociarse con un hébito cavador para es-
tas especies. Cabe notar que Lagostomus (Rodentia,
Chinchillidae), género contemporaneo de hébitos ca-
vicolas, presenta menor frecuencia de registro dentro
de las paleocuevas que Paedotherium (Genise, 1989).

Tabla 8. Factores de carga de las variables HRI, EI, URI, IFA y FRI,
del PCA construido con los notoungulados. El asterisco indica los
factores de carga mayores a 0,7. Los acrénimos se dan en la tabla 3

Variable PC1 PC2 / Factor loadings of HRI, EI, URI, IFA y FRI, for the PCA of notoun-
SMI 0,32 0,71* gulates. Asterisks indicate factor loadings > 0.7. Acronyms are shown in
HRI 0,77 0,46 table 3.

I 0,72* 0,50 Variable PC1 PC2

URI 0,84* -0,07 HRI 0,81* 0,55

IFA 0,89* -0,15 EI 0,76* -0,43

FRI 0,65 -0,58 URI 0,9* 0,08

TRI 0,57 -0,22 IFA 0,69 -0,67
Masa corporal -0,31 0,8* FRI 0,81* 0,33
Expl.Var 3,57 2,02 Expl.Var 3,19 1,04
Prp.Totl 0,45 0,25 Prp.Totl 0,64 0,21

AMEGHINIANA 41 (3), 2004



Esqueleto apendicular de Paedotherium

PC2

Paedotherium
P bonaerense
P typicum
Pachyrukos
Hegetotherium
Protypotherium
Interatehrium

o
[=}
¢ mep o ooo

-1.5 -1.0 0.5 00 05 1.0 15 20 25
PC1
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the notoungulate group.

Si bien tanto P. typicum como P. bonaerense se asocian
con las paleocuevas (Scognamillo, 1993), las distintas
adaptaciones funcionales de las extremidades obser-
vadas entre ambas especies sugieren la existencia de
diferencias ecoldgicas. Es decir, cada especie podria
tener diferencias comportamentales respecto al uso
de las cuevas, asi como preferencia por distintos sus-
tratos o condiciones ambientales. Dada la estructura
apendicular de P. bonaerense, es de esperar que tuvie-
se una actividad mas exigente en el desarrollo de
fuerzas, posiblemente por estar mas estrechamente
ligado a la construccién de cuevas, mientras que en
P. typicum, la menor especializacién para esta fun-
cién podria responder a un comportamiento oportu-
nista respecto al uso y modificacién de cuevas cons-
truidas por otros animales (como ya ha sido pro-
puesto para el género; Genise, 1989). Por otro lado,
esta diferencia funcional podria asociarse con la
construccién de cuevas en suelos mas duros para P.
bonaerense y menos compactos para P. typicum. Una
interesante hipétesis a contrastar es la mayor abun-
dancia en el registro que tiene P. bonaerense sobre P.
typicum en el Chapadmalalense Superior, en relacion
con posibles diferencias ecoldgicas.

Comparacion con otros notoungulados

Las correlaciones entre los indices de las extremi-
dades en los notoungulados hegetotéridos e interaté-
ridos son escasas, posiblemente por una menor va-
riacién de los caracteres analizados dentro del grupo.
Existe una asociaciéon entre el incremento en la ro-
bustez de los segmentos proximal y medio de la ex-
tremidad anterior (HRI-URI) y entre la robustez del
himero y del fémur (HRI-FRI). Por otro lado, la ro-
bustez de la tibia es el tnico caracter que responde
positivamente a las variaciones de la masa corporal.

La principal variacién entre las extremidades de
los notoungulados, segin lo devela el PCA realiza-
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do sobre este grupo, se relaciona con la robustez de
las porciones proximal y media de la extremidad
anterior, el desarrollo de los epicéndilos y del olé-
cranon y la robustez del fémur; todos asociados en
forma positiva. Dentro de esta variacion, a los hege-
totéridos le corresponden los menores valores y a
los interatéridos los mayores. No obstante, todos los
géneros presentan potencialidad para desarrollar
fuerzas en comparacién con lo observado entre los
roedores caviomorfos, siendo reconocidos como ca-
vadores (Hegetotherium e Interatherium) o cavadores
ocasionales (Pachyrukhos y Protypotherium) por el
DA.

Paedotherium typicum es la especie con menor ca-
pacidad para el desarrollo de fuerza dentro del gru-
po v, posiblemente, la més cursorial. Las caracteris-
ticas del esqueleto apendicular de P. typicum son si-
milares a las de Pachyrukhos, diferenciandose princi-
palmente por un menor desarrollo epicondilar.
Paedotherium bonaerense tiene el olécranon y los epi-
condilos mas desarrollados que P. typicum y
Pachyrukos, asociados a una mayor potencialidad del
zeugopodio y el autopodio para generar fuerzas.
Pachyrukos, considerado antecesor de Paedotherium
(Kraglievich, 1926, Zetti, 1972), presenta adaptacio-
nes del esqueleto apendicular intermedias entre las
de P. typicum y P. bonaerense, en relaciéon con el desa-
rrollo de fuerza y velocidad. Las extremidades de los
restantes hegetotéridos e interatéridos analizados
presentan una estructura que permitiria generar ma-
yor fuerza que en los taxa anteriores. Hegetotherium,
aunque con un himero menos robusto entre los he-
getotéridos, estaria funcionalmente mejor adaptado
que P. bonaerense para generar fuerza por la mayor
proporcién del olécranon.

Entre los interatéridos, Protypotherium, la forma
menos especializada y de mayor tamafio dentro de
esta familia (Sinclair, 1909), tendria menor desarrollo
de los miusculos flexores y pronadores del zeugopo-
dio y del autopodio que Interatherium. Interatherium
se caracteriza por tener las extremidades més robus-
tas y valores extremos para el desarrollo de los epi-
condilos y del olécranon. Los interatéridos, aparente-
mente, fueron pequefios pastadores semejantes a ro-
edores y sufrieron una radiaciéon similar a la de los
roedores caviomorfos; algunos de sus géneros desa-
rrollaron miembros especializados y paraxdnicos, se-
mejantes a los miembros de artiodactilos (Stirton,
1953 en Cifelli, 1985). En particular, los géneros
Protypotherium e Intheratherium son considerados cur-
soriales (Sinclair, 1909). Si bien los presentes datos
sugieren que Protypotherium podria tratarse de una
forma mas cursorial, el valor adaptativo de los carac-
teres apendiculares en los notoungulados no es del
todo claro y actualmente es objeto de un estudio mas
detallado.
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Conclusiones

Los indices de robustez del humero (HRI), de de-
sarrollo epicondilar (EI), de habilidad fosorial (IFA) y
de robustez de la ulna (URI) tienen una clara asocia-
cién con la variacion funcional de las extremidades
en el grupo de roedores caviomorfos. La similar aso-
ciacién que estos indices tienen entre el grupo de ro-
edores y Paedotherium respalda su importancia para
interpretar funcionalmente las extremidades en estos
ungulados fésiles.

Las especies de Paedotherium responden a un mo-
delo de mamifero generalizado de tamafio pequefio.
De acuerdo con los estudios morfofuncionales y esta-
disticos realizados en este trabajo, tienen potenciali-
dad para generar fuerza en relacién con la actividad
cavadora, similar a lo que se observa en roedores ca-
viomorfos, y es posible asociarlos con un habito ca-
vador como ha sido propuesto en otras oportunida-
des. No obstante, ambas especies difieren funcional-
mente, correspondiéndole a P. typicum una mayor
especializaciéon de las extremidades para el desarro-
llo de velocidad y a P. bonaerense para el desarrollo de
fuerza en el antebrazo y el autopodio. Estas diferen-
cias funcionales suponen la existencia de diferencias
ecolégicas en relaciéon con el uso de cuevas y paleo-
ambientes.

Distintos linajes de notoungulados tipoterios, co-
mo algunos hegetotéridos e interatéridos, presentan
caracteristicas apendiculares que permiten inferir
que las extremidades estarfan funcionalmente impli-
cadas en el desarrollo de fuerzas exigentes. Entre los
hegetothéridos, Pachyrukhos y especialmente Paedo-
therium typicum, serian las formas mas cursoriales.
Los interatéridos serian formas mds robustas y con el
antebrazo y el autopodio mas potentes.
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Apéndice 1. Medidas obtenidas para cada ejemplar de Paedotherium, Hegetotherium, Pachyrukos, Protypotherium e Interatherium. MMdP,
Museo Municipal de Ciencias Naturales “Lorenzo Scaglia” (Mar del Plata, Argentina); MLP, Museo de La Plata (La Plata, Argentina);
MACN, Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia” (Buenos Aires, Argentina); AMNH, American Museum of
Natural History (New York) (medidas tomadas del material publicado por Sinclair, 1909)./ Measurements of Paedotherium, Hegetotherium,
Pachyrukos, Protypotherium e Interatherium. MMdAP, Museo Municipal de Ciencias Naturales “Lorenzo Scaglia” (Mar del Plata, Argentina); MLLP,
Museo de La Plata (La Plata, Argentina); MACN, Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia” (Buenos Aires, Argentina);
AMNH, American Museum of Natural History (New York) (measurements take of the printed material of Sinclair, 1909).

Museo Ejemplar Taxo6n LH DAPH DTH LDH DEH LFU LO DTU LF DTF LT DTT LMRL SUML
MMdP 226-S Paedotherium typicum 635 7,83 528 28,56 14,6 77,74 8,14 5,08
MMdP 724-S Paedotherium typicum 73,88 8,81 14,92
MMdP 1008-M Paedotherium typicum 61,46 8,35 541 3248 1562 56,51 13,77 3,37
MMdP 158-S  Paedotherium bonaerense 59,1 9,29 525 32,15 16,68 63,24 7,41 419
MMdP 710-S  Paedotherium bonaerense 544 7,55 4,72 28,46 16,28 58,58 5,1 14,88 4,76
MMdP 723-S  Paedotherium bonaerense 56,47 749 4,73 29,38 15,78 13,08 3,26 62,05 5,89 13,61 4,08
MMdP 607-M  Paedotherium bonaerense 56,18 8,14 48 2965 17,1 14,17 4,33
MMdP 1648-M  Paedotherium bonaerense 822 511 14,88

MLP 99.X.2.1  Paedotherium bonaerense 525 89 49 302 16 50,1 12,8 31 581 76 729 44
MMdP 195-S Paedotherium sp. 61,76 8,02
MMdP 462-S Paedotherium sp. 56,84 8,75 4,77 289 14,77
MMdP 1719-M Paedotherium sp. 59,15 5,3

MLP 12.1.791 Paedotherium sp. 731 72

MLP 52.IX.27.47 Paedotherium sp. 69,4 8

MLP 52.IX.30.1 Paedotherium sp. 71,3 6,6

MLP  52IX.30.93 Paedotherium sp. 94 44

MLP 52.X.3.8 Paedotherium sp. 557 54

MLP 52.X.4.15 Paedotherium sp. 565 69 46 301 144 683 6,5

MLP 91.111.1.53 Paedotherium sp. 70,1 4

MLP 91.1V.5.136 Paedotherium sp. 71,1 41
MACN 10331 Paedotherium sp. 57,3 3,7
MACN 16993 Paedotherium sp. 53,44 12,8
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Museo Ejemplar Taxoén LH DAPH DTH LDH DEH LFU LO DTU LF DTF LT DTT LMRLSUML
MACN 17000 Paedotherium sp. 62,76 7,46

MACN 17086 Paedotherium sp. 63,3 82

MACN 17097 Paedotherium sp. 62,7 7,36

MACN 17098 Paedotherium sp. 57,54 8,6 4,82 29,62 14,52

MACN 17173 Paedotherium sp. 111,26 4,6
MACN 17944 Paedotherium sp. 58 7,36 466 324 14 5476 13 3 71 6,34 96,24 4,72
MACN 19422 Paedotherium sp. 71,72 72

MACN 19514 Paedotherium sp. 77,26 8,18

MACN 19567 Paedotherium sp. 5778 74 48 289 14,82

MACN 19568 Paedotherium sp. 54,74 7 4,68 2792 13,92

MACN 19570 Paedotherium sp. 56,84 7 4,82 32,86 15,12

MACN 19638 Paedotherium sp. 76,11 7

AMNH 9219 Pachyrukos sp. 48,87 11,97

AMNH 9242 Pachyrukos sp. 7294 58 9098 45
AMNH 9481 Pachyrukos sp. 53,54 4,5 12,78

MACN 6141 Pachyrukos sp. 68 794 41
MACN 6775 Pachyrukos sp. 71,9 75 945 48
MACN 7522 Pachyrukos sp. 55 7,7 4,7 285 154 14,9

MACN 7635 Pachyrukos sp. 10,1 603 3.2
MACN 8014 Pachyrukos sp. 583 6,2

MACN 10158 Pachyrukos sp. 61,3 81 47 304 152

AMNH 15176 Hegetotherium sp. 92,45 73 451 26,82

AMNH 15298 Hegetotherium sp. 116,98 7,2
AMNH 15431 Hegetotherium sp. 108,3 11,9

AMNH 15542 Hegetotherium sp. 74,73 23,12 49

MACN 9950 Hegetotherium sp. 8,3 8,5 244 76,1 4,6

MACN 10016-22 Hegetotherium sp. 82,3 52

AMNH 15340 Protypotherium sp. 102,7 12,1 120,16 9,6
AMNH 15828 Protypotherium sp. 97,91 9 272 86,32 20,53 10,1

AMNH 9557 Interatherium sp. 42,87 13,13

AMNH 15041 Interatherium sp. 62,78 76 64,38 4
AMNH 15100 Interatherium sp. 56,66 58 314 17,22

Apéndice 2. Medidas para cada ejemplar de roedores caviomorfos. Los acrénimos de los museos se especifican en el Apéndice 1. /
Measurements for each caviomorph rodents. Acronyms of museums are shown in appendix 1.

Museo Ejemplar Taxon LH LDH DTH DAPH DEH LFU LO DTU LF DTF LT DTT
MLP 15.V.96.3 L. maximus 64,6 36,5 74 8 19,3 66,8 20,8 74 94,7 109 1187 8,7
MLP 27.1V.95.1 L. maximus 71,4 38,3 8 94 20,1 76,2 22,2 4,9 100,6 11,2 130,7 8,3
MACN 48.85 L. maximus 72,8 39,9 7.8 8,4 18,2 74,6 20,7 4,6 1015 11,7 1311 11,4
MACN 1083 L. maximus 70 38,6 6,9 7,5 17,5 67,7 19,8 4,1 98,4 11,4 1245 8,9
MMdP 4103 M. coypus 62,5 28,3 723 6,76 1891 73,05 18,61 3,36 81,25 9,9 99,08 6,12
MLP 3.VIL98.2 M. coypus 57,9 27,3 58 6,6 17,2 69,7 14,9 3,1 77,8 8,4 92,7 6,5
MLP 3.VIIL972 M. coypus 57,9 24,5 57 8 17,6 60,9 16 3,7 77,7 9,4 98,2 6,6
MLP 1089 M. coypus 58,9 24,3 7,6 6,9 17,6 72,3 17 6,9 77,5 8,7 94,6 7
MLP 5.V1.00.8 C. aperea 39,3 17,7 2,5 4,5 6,4 34,1 9,1 21 48 57 50,6 3,3
MLP I1.VIIL.99.54 C. aperea 38,3 14,7 32 4,5 6,7 32,8 7,9 21 47,7 5,6 49,7 3,1
MLP 29.XIL.00 C. aperea 40 16,3 34 4,2 74 35,6 8,5 2,6 50,1 6 50,5 3,5
MLP 525.4 C. aperea 44,1 19 3,8 6,3 8,2 39,4 9,9 2 53,4 7,4 58,5 4,6
MLP 566 (315) C. aperea 41,4 15,7 34 6,5 8,1 36,2 9,6 19 50,4 6,8 52,6 39
MLP 585 (330) C. aperea 25,3 93 2 2,5 5,7 20,1 6 1 29,5 3,7 31,4 2,3
MLP 651.136 C. aperea 37,6 16 3,9 6,9 8,1 33,1 9,6 21 45,8 73 48,2 4,1
MMdP MA-16-26 Dasyprocta sp. 62,2 26,8 505 6,65 123 60,15 11,51 3,46 76,4 7,98 8947 6,35
MMdP MA-48 Dasyprocta sp. 65,6 29,9 455 6,13 1248 59,17 11,53 345 77,95 8,71 89,29 6,38
MLP 10.V1.98.1 Dasyprocta sp. 70,3 32,1 4,5 59 12,9 63 13,7 3,5 82,9 9,5 96,1 6,5
MMdP s/n D. patagonum 107,9 49,5 7,67 10,87 18,94 159,13 26,55 1,09 1298 1285 171,33 10,55
MLP 206 D. patagonum 105 44,2 8,2 9,9 18,3 153,6 25,4 22 1224 11,7  156,2 10
MLP 207 D. patagonum 1114 38,3 7,7 11,7 18,8 164,9 28,1 1,5 1289 12,7 186 12,5
MLP 208 D. patagonum 103,6 52,1 7,3 10,9 18,3 1416 25,8 1,6 1229 12,5 163,22 10,8
MLP 1080 D. patagonum 104,3 49,9 9,2 8,6 18,3 1415 25,5 2,1 116,2 12,3 167 11,6
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Apéndice 3. Estimacion de la masa corporal para cada ejemplar de Paedotherium, Pachyrukos, Hegetotherium, Interatherium y
Protypotherium. Los acrénimos de los museos se especifican en el Apéndice 1. / Estimated body mass for Paedotherium, Pachyrukos,
Hegetotherium, Interatherium and Protypotherium specimens. Acronyms of museums are show in apendix 1.

Estimaciones de masa corporal (kg)

Masa estimada

Museo  Ejemplar Taxén ) - para cada
Scott (1990) Janis (1990) B‘§§§§$T§§§ ﬁ,_;(;gg)g %) cjemplar (kg)
LH DTH LF DTF LMRL SUML DAPH DTF
MMdP 226-S Paedotherium typicum 2,295 2535 1,560 4,509 1427 5,664 2,249 2,36
MMdP 724-S Paedotherium typicum 1,306 5,636 1,044 2,759 2,76
MMdP 1008-M Paedotherium typicum 2,064 2,694 6,645 2,37
MMdP 158-S Paedotherium bonaerense 1,798 2,500 0,76 3,459 0,773 8,661 1,764 2,02
MMdP 710-S Paedotherium bonaerense 1,356 1,919 0582 1,206 1,035 1,160 5174 0,671 1,31
MMdP 723-S Paedotherium bonaerense 1,54 1,929 0711 1,810 0,772 0,710 5,072 0,974 1,48
MMdP 607-M Paedotherium bonaerense 1,513 2,001 0,881 0,858 6,237 1,76
MMdP 1648-M Paedotherium bonaerense 1,035 -
MLP 99.X.2.1 Paedotherium bonaerense 1,201 2,106 0,565 3,715 7,785 1,883 1,73
MMdP 195-S Paedotherium sp. 0,699 4,324 2,164 2,16
MMdP 462-S Paedotherium sp. 1,574 1,970 7,463 1,77
MMdP 1719-M Paedotherium sp. 0,602 1,344 0,742 0,74
MLP 12.1.791 Paedotherium sp. 1,259 3,189 1,637 1,64
MLP 52.X.27.47 Paedotherium sp. 1,050 4,293 2,150 2,15
MLP 52.1X.30.1 Paedotherium sp. 1,154 2,495 1,308 1,31
MLP 52.IX.30.93 Paedotherium sp. -
MLP 52.X.3.8 Paedotherium sp. 0,488 1,417 0,778 0,78
MLP 52.X.4.15 Paedotherium sp. 1,542 1,800 0,993 2,390 4,137 1,257 1,53
MLP 91.111.1.53 Paedotherium sp. -
MLP 91IV.5136  Paedotherium sp. -
MACN 10331 Paedotherium sp. -
MACN 16993 Paedotherium sp. -
MACN 17000 Paedotherium sp. 0,74 3,525 1,795 1,79
MACN 17086 Paedotherium sp. 0,762 4,603 2,292 2,29
MACN 17097 Paedotherium sp. 0,737 3,394 1,733 1,73
MACN 17098 Paedotherium sp. 1,641 2,022 7,15 1,83
MACN 17173 Paedotherium sp. -
MACN 17944 Paedotherium sp. 1,686 1,859 1,137 2,228 4,856 1,179 1,57
MACN 19422 Paedotherium sp. 1,178 3,189 1,637 1,64
MACN 19514 Paedotherium sp. 1,527 4,572 2,277 2,28
MACN 19567 Paedotherium sp. 1,665 2,001 4,922 1,83
MACN 19568 Paedotherium sp. 1,38 1,879 4,288 1,63
MACN 19570 Paedotherium sp. 1,574 2,022 4,288 18
MACN 19638 Paedotherium sp. 1,449 2,946 1,522 1,52
AMNH 9219 Pachyrukos sp. -
AMNH 9242 Pachyrukos sp. 0,936 0,94
AMNH 9481 Pachyrukos sp. 1,284 1,28
MACN 6141 Pachyrukos sp. 1,413 1,41
MACN 6775 Pachyrukos sp. 1,82 1,82
MACN 7522 Pachyrukos sp. 1,407 1,899 1,65
MACN 7635 Pachyrukos sp. -
MACN 8014 Pachyrukos sp. 1,112 1,11
MACN 10158 Pachyrukos sp. 2,036 1,899 1,97
AMNH 15176 Hegetotherium sp. 8,239 8,24
AMNH 15298 Hegetotherium sp. -
AMNH 15431 Hegetotherium sp. 6,002 6
AMNH 15542 Hegetotherium sp. -
MACN 9950 Hegetotherium sp. 8,279 8,3
AMNH 15340 Protypotherium sp. 6,266 6,27
AMNH 15828 Protypotherium sp. 10,016 9,543 9,78
AMNH 9557 Interatherium sp. -
AMNH 15041 Interatherium sp. 1,881 1,88
AMNH 15100 Interatherium sp. 1,557 1,56
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Apéndice 4. Indices calculados para cada ejemplar de Paedotherium, Hegetotherium, Pachyrukos, Protypotherium e Interatherium. Los acro-
nimos de los museos se especifican en el Apéndice 1. / Calculated indices for Paedotherium, Hegetotherium, Pachyrukos, Protypotherium
e Interatherium specimens. Acronyms of museums are shown in appendix 1.

Museo Ejemplar Taxén SMI HRI EI IFA URI FRI TRI
MMMdAP 226-S P. typicum 44,98 8,31 22,99 10,47
MMMdP 724-S P. typicum 11,92
MMMdP 1008-M P. typicum 52,85 8,8 25,41 24,37 5,96
MMMdP 158-S P. bonaerense 54,4 8,88 28,22 11,72
MMMdP 710-S P. bonaerense 52,32 8,68 29,93 8,71
MMMdP 723-S P. bonaerense 52,03 8,38 27,94 9,49
MMMdAP 607-M P. bonaerense 52,78 8,54 30,44
MMMdP 1648-M P. bonaerense 6,22
MLP 99.X.2.1 P. bonaerense 57,52 9,33 30,48 25,55 6,19 13,08 6,04
MMMdP 195-S Paedotherium sp. 12.98
MMMdP 462-S Paedotherium sp. 50,84 8,39 25,98
MMMdP 1719-M Paedotherium sp. 8,96
MLP 12.1.791 Paedotherium sp. 9,85
MLP 52.1X.27.47 Paedotherium sp. 11,53
MLP 52.IX.30.1 Paedotherium sp. 9,26
MLP 52.1X.30.93 Paedotherium sp. 4,68
MLP 52.X.3.8 Paedotherium sp. 9,69
MLP 52.X.4.15 Paedotherium sp. 53,27 8,14 25,49 9,52
MLP 91.111.1-53 Paedotherium sp. 5,71
MLP 91.1V.5.136 Paedotherium sp. 5,77
MACN 10331 Paedotherium sp. 6,46
MACN 16993 Paedotherium sp. 23,95
MACN 17000 Paedotherium sp. 11,89
MACN 17086 Paedotherium sp. 12,95
MACN 17097 Paedotherium sp. 11,74
MACN 17098 Paedotherium sp. 51,48 8,38 25,23
MACN 17173 Paedotherium sp. 4,13
MACN 17944 Paedotherium sp. 55,86 8,03 24,14 23,74 5,48 8,93 49
MACN 19422 Paedotherium sp. 10
MACN 19514 Paedotherium sp. 10,59
MACN 19567 Paedotherium sp. 50,02 8,31 25,65
MACN 19568 Paedotherium sp. 51 8,55 25,43
MACN 19570 Paedotherium sp. 57,8 8,48 26,6
MACN 19638 Paedotherium sp. 9,2
AMNH 9219 Pachyrukos sp. 24,49
AMNH 9242 Pachyrukos sp. 7,95 4,95
AMNH 9481 Pachyrukos sp. 23,87
MACN 6141 Pachyrukos sp. 5,16
MACN 6775 Pachyrukos sp. 10,43 5,08
MACN 7522 Pachyrukos sp. 51,82 8,54 28
MACN 7635 Pachyrukos sp. 5,31
MACN 8014 Pachyrukos sp. 10,63
MACN 10158 Pachyrukos sp. 49,59 7,67 24,8
AMNH 15176 Hegetotherium sp. 48,78 29,01
AMNH 15298 Hegetotherium sp. 6,15
AMNH 15431 Hegetotherium sp. 10,99
AMNH 15542 Hegetotherium sp. 30,94 6,56
MACN 9950 Hegetotherium sp. 6,04
MACN 10016-22 Hegetotherium sp. 6,32
AMNH 15,340 Protypotherium sp. 11,78 7,99
AMNH 15,828 Protypotherium sp. 9,19 27,78 23,78 11,7
AMNH 9557 Interatherium sp. 30,63
AMNH 15041 Interatherium sp. 12,1 6,21
AMNH 15100 Interatherium sp. 55,42 30,39
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