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Los armadillos (Dasypodidae, Xenarthra) del 
Cenozoico temprano-medio de Argentina: Aspectos 

evolutivos, bioestratigráficos y biogeográficos

Martín Ricardo CIANCIO

División Paleontología de Vertebrados, Museo de La Plata, Facultad de Ciencias Naturales 
y Museo, Universidad Nacional de La Plata, Paseo del Bosque s/n, B1900FWA, La Plata, 

Argentina. CONICET, Consejo Nacional de Investigaciones Científicas y Técnicas, Buenos 
Aires, Argentina. mciancio@fcnym.unlp.edu.ar

Resumen: Los Dasypodidae constituyen los xenarthros de mayor biocrón, se encuentran desde 
el Eoceno temprano a la actualidad. Su validez como clado y sus relaciones con otros Cingulata 
es tema de constante discusión. Su extensa historia evolutiva muestra que las distribuciones 
diferenciales y los procesos cladogenéticos, están fuertemente vinculados a los cambios climático 
ambientales. Esta situación puede ser claramente verificada en Patagonia, donde se puede 
reconstruir una secuencia continua desde el Eoceno al Mioceno. Los eventos más significativos 
en la diferenciación de los diferentes linajes se observa en el Paleógeno, momento en el que se 
produce la diferenciación de las formas mas modernas y la extinción de los taxa mas primitivos. 
Sin embargo, vemos que esta secuencia claramente observable en Patagonia, establece un 
patrón que posee ciertas diferencias con lo que ocurre en el norte de Sudamérica. 

Palabras clave: Cingulata, armadillo, Terciario, América del Sur, evolución.

Abstract: Dasypodidae are the xenarthrans of more extensive biochron, they are known from 
the early Eocene until today. Its validity as a clade and its relationships with other Cingulata 
is subject of frequent discussion. Their long evolutionary history shows that differential 
distributions and cladogenetic processes are strongly linked to environmental climate changes. 
This situation can be clearly verified in Patagonia, where it is possibly rebuild a continuous 
faunal sequence from the Eocene to Miocene. The most significant events in the differentiation 
of different lineages is observed during the Paleogene, at which point the differentiation of 
the most modern forms and the extinction of the most primitive taxa, occurs. However, this 
sequence, clearly observable in Patagonia, establishes a pattern that has certain differences 
with what is happening in northern South America in equivalent ages.

Keywords: Cingulata, armadillo, Tertiary, South America, evolution.

INTRODUCCIÓN

Los Dasypodidae, junto con los Perezosos arborícolas y los osos hormigueros, 
constituyen los representantes actuales de Xenarthra, uno de los grupos más 
distintivos de la fauna neotropical y uno de los cuatro clados mayores de placentarios 
(junto a Afrotheria, Euarchontoglires, Lurasiatheria).

Las estimaciones hechas mediante relojes moleculares (Springer et al., 2003; 
Delsuc et al., 2004; Delsuc & Douzery, 2008), indican la divergencia de los xenartros 
dentro de los placentarios podría haberse producido en el transcurso del Cretácico 
temprano, aunque hasta el momento los registros más antiguos del provienen de 
sedimentos asignados al Eoceno temprano.  El origen de este clado se encuentra 
muy posiblemente en América del Sur y la mayor parte del Cenozoico fue un grupo 
exclusivo de este sub-continente, hasta el Plioceno, cuando comenzaron a colonizar 
centro y norte América (Patterson & Pascual, 1968; Pascual, 2006; Woodburne et al., 
2014; Soibelzon et al., 2015). 

Los Xenarthra se dividen en dos grandes clados, los Pilosa, incluyen a Tardigrada 
(perezosos) y  Vermilingua (osos hormigueros); los Cingulata (armadillos). Uno de los 

CONTRIBUCIONES del MACN N˚ 6



CIANCIO232

rasgos más evidentes que diferencia a los Cingulata de los Pilosa, es la presencia de 
un recubrimiento dorsal formado por osteodermos. Estas osificaciones dérmicas se 
encuentran interrelacionados entre sí,  definiendo típicamente, un escudete cefálico 
que protege la cabeza, una coraza dorsal que cubre la mayor parte del cuerpo y un 
estuche caudal envolviendo la cola (Engelmann, 1985). 

Dentro de los Cingulata, clásicamente, se han reconocido las siguientes 
agrupaciones: Dasypodidae, Glyptodontidae, Pampatheriidae, Peltephilidae y 
Palaeopeltidae (Simpson, 1945; Hoffstetter, 1958; Patterson & Pascual, 1968; Scillato-
Yané, 1982; McKenna & Bell, 1997; McDonald & Naples, 2007). La mayor parte de 
las especies conocidas se incluyen en Glyptodontidae (los acorazados de gran tamaño 
y con corazas con poco o nada de movilidad, ver Zurita et al., en este volumen), y los 
Dasypodidae (los armadillos, únicos Cingulata con representantes actuales). Si bien 
es posible establecer claramente una separación temprana de los Cingulata entre 
estos dos grandes grupos, todavía no es clara la relación de parentesco entre ellos 
y con los demás grupos, menos diversos y con características intermedias entre los 
gliptodontes y los armadillos.

Los dasypódidos son los xenartros de mayor biocrón, ya que incluyen a a 
los Xenarthra más antiguos conocidos  y llegan hasta la actualidad. La historia 
evolutiva del grupo, demuestra que durante el Cenozoico temprano-medio se han 
identificado los eventos más importantes en la diferenciación de los principales 
linajes. La sucesión de cambios faunísticos en la composición de los dasipódidos, 
se observa por muestra que los cambios biogeográficos y eventos cladogenéticos, 
están estrechamente correlacionados con los cambios en las condiciones climático-
ambientales registrados. 

CARACTERIZACIÓN DE LOS DASYPODIDAE
 

Los Dasypodidae poseen un conjunto de características propias de xenartros 
[articulaciones intervertebrales xenartrales, fusión del isquión a las vertebras caudales 
anteriores, presencia de osteodermos en el tegumento, ectotimpánico alargado, la 
usual perdida del esmalte y simplificación de la dentición, formación de sinsacro, 
metapófisis vertebrales alargadas, porción esternal de las costillas osificadas, entre 
otras (ver  Hoffstetter, 1958; Paula Couto, 1979; Scillato-Yané, 1982; Engelmann, 
1978; Gaudin & McDonald, 2008)], y como parte de los Cingulata, se definen por 
las siguientes características: I) presencia de osteodermos articulados formando una 
coraza dorsal, II) fusión del axis con vértebras cervicales, III) fusión de tibia y fíbula 
(Engelmann, 1978; Gaudin & Wible, 2006; Gaudin & McDonald, 2008; McDonald & 
Naples, 2007).

Los Dasypodidae constituyen una agrupación con formas muy variables y 
diferentes grados de especialización asociados a ciertos hábitos y hábitats, sin embargo, 
pueden ser caracterizados por un conjunto de rasgos distintivos, que fácilmente los 
distinguen del resto de los Cingulata: Cráneo con rostro alargado, más largo que 
ancho, con el lagrimal expandido anteriormente, dentición simple, con dientes 
haplodontes y de sección sub-oval, cintura y miembros anteriores bien adaptados a 
la función cavadora y con falanges ungueales bien desarrolladas en forma de garra 
(con gran desarrollo de aquellas correspondientes a los dedos II y III), húmero con 
la cresta deltoidea fuertemente desarrollada, fémures con el tercer trocánter muy 
desarrollado, presencia de bandas móviles en la coraza dorsal (Hoffstetter, 1958; 
Engelmann, 1978; Scillato-Yané, 1982). Igualmente, a pesar de sus rasgos distintivos, 
la validez de Dasypodidae como clado está todavía en discusión (ver más abajo).
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Clasificación de los Dasypodidae y definición general de sus agrupaciones
Los Dasypodidae, de acuerdo a la mayoría las clasificaciones, se encuentran divididos 

en cuatro agrupaciones principales: Dasypodinae, Euphractinae, Tolypeutinae y 
Chlamyphoriinae (Scillato-Yané, 1982; Mckenna & Bell, 1997; Delsuc et al., 2002, 
2003). Aunque existen algunas controversias acerca de la validez y se discute la 
ubicación de los Priodontini/ae (Cabassous + Priodontes) y Chlamyphorini/ae (pichi 
ciegos) los cuales se han ubicado dentro de Euphractinae o como grupo hermano de los 
Tolypeutinae (Gaudin & Wible, 2006; Billet et al., 2011; Delsuc et al., 2012). 

Dasypodinae y Euphractinae incluyen la mayor parte de las especies conocidas y, 
de acuerdo a las evidencias disponibles, son linajes independientes desde el Eoceno 
medio (más de 42 Ma) (ver Carlini et al., 2009a, 2010; Delsuc et al., 2004; Ciancio et al., 
2013), en tanto que los restos más antiguos asignados a Tolypeutinae corresponden 
al Oligoceno tardío de Bolivia (Edad Mamífero Deseadense) (sensu Billet et al., 2011) 
y los Chlamyphorinae aparentemente tendrían algunos registros en el Pleistoceno, 
pero debe revisarse esa información (Scillato-Yané, 1982).

Los Dasypodinae (Fig. 1A), se dividen en tres tribus. Los Dasypodini, incluyen 
a los géneros Dasypus y Chryptophractus (con representantes actuales) (Castro et 
al., 2015) y sus afines extintos  (e.g. Anadasypus, Propraopus) (Carlini et al., 2014; 
Castro et al., 2014a). Las otras dos tribus están representadas por formas extintas. 
Los Stegotheriini, incluyen a los peculiares Stegotherium (Scott, 1903-1905; Vizcaíno, 
1994a; Carlini et al., 2004), formas aparentemente muy adaptadas a la mirmecofagia 
(Vizcaíno, 1994b); y los Astegotheriini, que corresponden a los armadillos más 
antiguos conocidos (Scillato-Yané, 1976; Vizcaíno, 1994a; Ciancio et al., 2013).

Los Dasypodinae se han caracterizado clásicamente por poseer escamas córneas 
que cubren un área que es compartida por las áreas parciales de 2, 3 o 4 osteodermos, 
la presencia de osteodermos delgados y con superficies laterales de contacto 
lisas; cráneo estrecho y elevado; rostro alargado y estrecho; mandíbula grácil; 
molariformes más pequeños que en los demás dasypodidae y el comienzo de la serie 
dentaria superior es muy posterior al límite premaxilar-maxilar (Scillato-Yané, 1982; 
Vizcaíno, 1994a; Carlini et al., 2009a).  Los análisis filogenéticos son consistentes en 
la conformación de un clado Stegotherium-Dasypus. En tanto que, los Astegotheriini, 
clásicamente se han incluido en Dasypodinae, aunque nunca se han incluido en los 
análisis filogenéticos (Vizcaíno, 1994a; Ciancio et al., 2014). Los Dasypodinae incluyen 
taxones que muestran caracteres que pueden considerarse plesiomórficos para 
Dasypodidae e incluso para Xenarthra. Dasypus (Dasypodini) es el único armadillo 
viviente que presenta difiodoncia y una capa de esmalte relictual en la porción apical 
de los molariformes (Ciancio et al., 2012; Castro et al., 2014b).  Además el recambio 
dentario sucede luego que el animal ha alcanzado su tamaño adulto, este retraso en el 
recambio ha servido como sustento para relacionar Xenarthra con Afrotheria (Ciancio 
et al., 2012). En el representante fósil Astegotherium (Astegotheriini), también se ha 
identificado la presencia de esmalte apical, con un mayor desarrollo que el observado 
en Dasypus. Por otra parte, en este taxa se observa que los molariformes tienen 
un crecimiento protohipsodonte, a diferencia del resto de los Xenarthra que poseen 
dientes euhipsodontes (Ciancio et al., 2014).

Los Euphractinae (Fig, 1B) incluyen a los Euphractini con los géneros vivientes 
Euphractus, Chaetophractus y Zaedyus y numerosas formas extintas (e.g. Parutaetus, 
Macroeuphractus, Paleuphractus, Proeuphractus, Prozaedyus) (Frechkop & Yepes, 
1949; Patterson & Pascual, 1968; Paula Couto, 1979; Scillato-Yane, 1980; Carlini & 
Scillato-Yané, 1996; Carlini et al., 2010); y a los Eutatini, los cuales están totalmente 
extintos (e.g. Eutatus, Proeutatus, Stenotatus, Meteutatus) (Scillato-Yane, 1980; 
McKenna & Bell, 1997; Krmpotic et al., 2009a; Carlini et al., 2010). Algunas propuestas 
han considerado a los eutatinos como una subfamilia dentro de los Dasypodidae 
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(Bordas, 1933; Patterson & Pascual, 1968) o dentro de los Dasypodinae (Simpson, 
1945; Hoffstetter, 1958; Paula Couto, 1979). 

En Euphractinae tambien se ha incluido a los Utaetini (en base a Utaetus 
buccatus), pero su validez como clado es discutida. Utaetus es uno de los armadillos 
más antiguos y con restos más completos para el Paleógeno, lo que ha permitido 
definir ciertos rasgos primitivos (e.g. presencia de esmalte en los dientes, fosa 
glenoidea baja, basicráneo alargado; ver Simpson, 1948). Los cuales, de acuerdo a 
la interpretación de Simpson (1948), mostraban ciertas afinidades con las formas de 
“edentados” primitivos de América del Norte (e.g. Metacheiromys, Palaeonodonta), 
lo cual lo llevo a proponer la nueva tribu Utaetini (Simpson, 1945). Varios autores 
han señalado la presencia de similitudes entre Utaetus y diferentes representantes 
de Euphractini (Simpson, 1948; Hofftetter, 1958; Rose, 2006). Recientemente, la 
validez de Utaetini como una tribu distinta ha sido cuestionada y se ha sugerido que 
estos pueden ser Euphractinae basales (Carlini et al., 2010; Ciancio, 2010), o incluso 
se ha propuesto que Utaetus pueda ser el grupo hermano del clado Tolypeutinae-
Euphractinae, en base al tiempo de divergencia del clado (ca. 33 Ma, sensu Delsuc et 
al., 2012) y a sus caracteres primitivos (Ciancio et al., 2014).

Los Euphractinae se distinguen del resto de los dasipodidos, por tener un craneo 
más bajo y ancho, mandíbula de cuerpo mas alto, rama ascendente mas alta y recta, 
con la porción angular bien desarrollada, en general el esqueleto es más robusto, 
los osteodermos son más gruesos y de superficies laterales dentadas y en general 
presentan un mayor desarrollo del sistema pilífero en el borde posterior de los 
osteodermos (Scillato-Yané, 1982; Carlini et al., 2009a; Ciancio, 2010). 

Los Tolypeutinae (Fig. 1C) están pobremente representados en el registro fósil 
e incluyen a los taxa vivientes Priodontes, Cabassous (Priodontini) y Tolypeutes 
(Tolypeutini). Los primeros restos fósiles descriptos corresponden a un Tolypeutini, 
del Pleistoceno tardío del centro-este de Argentina (Vizcaíno et al., 1995; Soibelzon 
et al., 2010), luego se ha descripto Pedrolypeutes un tolypeutini del Mioceno de 
La Venta, Colombia (EM Laventense), el cual posee ciertas características en su 
postcraneo que muestran similitudes con los Euphractinae (Carlini et al., 1997). 
Finalmente, Billet et al. (2011), describen el resto más antiguo de un Tolypeutinae 
(Kuntinaru), del Oligoceno tardío de Salla, Bolivia (EM Deseadense), ampliando 
notablemente el biocrón de la subfamilia. La monofilia de los Tolypeutinae esta 
ampliamente sustentada en los análisis filogenéticos moleculares, sin embargo, las 
hipótesis filogenéticas basadas en rasgos morfológicos, no siempre recuperan el clado 
Tolypeutinae, aunque sí, Priodontini y Tolypeutini, con diferentes relaciones. Por lo 
tanto, es difícil enumerar rasgos morfológicos que definan a esta subfamilia, Billet 
et al. (2011) y Abrantes & Berqvist (2006) recuperan este clado y mencionan una 
serie de caracteres específicos del cráneo (en particular de la región auditiva) y del 
postcráneo.

Nomenclatura clásica vs Sistemática filogenética
Los Cingulata son un clado bien soportado en las diferentes hipótesis filogenéticas. 

Pero en el caso de las agrupaciones definidas dentro de Cingulata (Fig. 2, Tabla 1) la 
situación es más compleja, ya que muchas veces no es posible comprobar su monofilia. 
En el caso de los Dasypodidae, y sus agrupaciones reconocidas clásicamente, hay 
resultados muy dispares en su validación como clados. 

La mayor parte de los análisis moleculares, reconocen a Dasypodidae (de acuerdo 
a la concepción clásica) como un clado bien definido, al igual que las subfamilias 
(Mollër-Krull et al., 2007; Delsuc et al., 2012, y referencias allí), pero hay que tener 
en cuenta que estos estudios solo incluyen formas actuales. Recientemente, se ha 
publicado un análisis molecular donde se incluye ADN ancestral de Doedicurus 
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(Gliptodontidae). Como resultado, los gliptodontes se ubican en una posición 
interna dentro de Dasypodidae, incluidos como grupo hermano del clado que reúne 
a Chlamyphorinae y Tolypeutinae. Por otra parte, los Euphractinae, conforman el 
grupo hermano de esta agrupación, y los Dasypodinae se separan de estos clados en 
una posición basal (Gibb et al., 2016).  

Los análisis filogenéticos basados en carateres craneo-esqueléticos ofrecen 
resultados dispares, pero no se recupera a Dasypodidae como clado, en sentido clásico.

El estudio de Engelmann (1978, 1985), plantea una dicotomía basal de 
los Cingulata en dos grandes clados: Dasypoda y Glyptodonta (respetando la 
nomenclatura de Ameghino, 1889). Los Glyptodonta incluyendo a Pampatheriidae 
como grupo hermano de un clado que incluye Glyptodontidae y Eutatini (Eutatus 
y Proeutatus), basado por una única sinapomorfía: la presencia de una elevación 
central de osteodentina en el centro de los “molariformes” posteriores. Por otra 
parte, los Dasypoda se dividen en, Dasypodidae y Euphracta. Las relaciones entre 
los Dasypodidae [Priodontini (Priodontes y Cabassous) + Dasypodini (Dasypus 
y Stegotherium)] están bien resueltas y soportadas. Sin embargo, las relaciones 
dentro de los Euphracta [Peltephilinae (Peltephilus + Macroeuphractus) + Zaedynae 

Figura 1. Representantes de tres de las agrupaciones de dasipódidos mencionados en el texto. A, 
Dasypodinae, representación de Dasypus novemcinctus (tomado de Alston, 1879-82) y esqueleto 
de Dasypus hybridus (fotografía tomada en el Field Museum of Natural  History, Chicago). B, 
Euphractinae, representación y dibujo del esqueleto de Zaedyus pichyi  (tomado de Allen, 1905). 
C, Tolypeutinae, representación y dibujo del esqueleto de Tolypeutes tricinctus (Tomado de).
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(Zaedyus, Prozaedyus, Chlamyphorus) + (Chaetophractus + Euphractus)] están 
poco resueltas en ese análisis.

Abrantes & Bergqvist (2006) realizan un estudio filogenético intentando resolver 
las relaciones entre los Dasypodidae (incluyendo a los Peltephilidae), tomando como 
grupo externo a dos gliptodontes (Glyptodon clavipes y Panochthus tuberculatus). 
Los principales resultados, muestran un clado principal reconocido como Dasypoda y 
Peltephilus se ubica como grupo hermano de estos. El clado Dasypoda incluye varios 
agrupamientos menores: a) los Dasypodidae [Dasypodinae (Dasypus, Propraopus y 
Stegotherium) + un clado que reúne a Pampatheridae y Tolypeutinae (Tolypeutes, 
Priodontes, Cabassous)]; b) los Eutatini conforman un grupo monofilético, grupo 
hermano de los Dasypodidae, por lo que tendrían que poseer un rango de jerarquía 
superior (familia) en su asignación taxonómica; c) un clado que incluye a todas los 
taxones reconocidos como Euphractini, que estarían conformando una nueva familia 
y serían grupo hermano del resto de los Dasypoda. 

Gaudin & Wibble (2006) presentan un estudio filogenético basado en la morfología 
craneana destinado a analizar las relaciones entre los Cingulata, principalmente 
entre los armadillos (fósiles y vivientes).Los principales resultados del análisis son: 
a) la posición de Peltephilus como grupo hermano de los restantes Cingulata; b) 
la parafilia de los Dasypodidae; c) la posición terminal “crown group” de un clado 
compuesto por los pampatéridos y los gliptodontes; d) la polifilia de los eutatinos 
y la posición de Proeutatus como grupo hermano del clado mencionado en el punto 
anterior; e) los Euphractini son considerados parafiléticos, aunque los eufractinos 
actuales forman un grupo monofilético; f) Dasypus y Stegotherium (Dasypodinae) 
forman un clado basal.

Billet et al. (2011) basados en la propuesta de Gaudin & Wible (2006), realizan un 
análisis para evaluar la posición de un nueva especie del Oligoceno de Bolivia (Salla). 
Los resultados señalan la monofilia de los Cingulata, y los Peltephilidae como grupo 
hermano del resto de los Cingulata. Los Dasypodinae (Dasypus + Stegotherium) 
constituyen un clado hermano del un clado que reune a los Tolypeutinae, Euphractinae 
(Eutatini + Euphractini) y los Glyptodontoidea (Pampatheridae + Glyptodontidae). 
En este análisis se recupera a los Tolypeutinae como clado, grupo hermano de los 
Glyptodontoidea (monofiléticos) y los Euphractinae. Sin embargo, estos últimos son 
polifiléticos: Prozaedyus es el miembro divergente más temprano de este último clado, 

Tabla 1. Listado sistemático de los Cingulata, con especial referencia a los Dasypodidae.

Subord. CINGULATA Illiger, 1811
    Fam. DASYPODIDAE Gray, 1821
      Subfam. DASYPODINAE Gray, 1821
   	 ASTEGOTHERIINI Ameghino,1906 
	 STEGOTHERIINI Ameghino,1899 
	 DASYPODINI Gray, 1821 
      Subfam. EUPHRACTINAE Winge, 1923
	 “UTAETINI” Simpson, 1945 
	 EUTATINI Bordas, 1933 
	 EUPHRACTINI Winge, 1923
       Subfam. TOLYPEUTINAE Gray, 1865
	 TOLYPEUTINI Gray, 1865
	 PRIODONTINI Gray 1873
       Subfam. CHLAMYPHORINAE Pocock, 1924
    Fam. PELTEPHILIDAE Ameghino, 1894  
    Fam. PAMPATHERIIDAE Paula Couto ,1954
    Fam. PALAEOPELTIDAE Ameghino, 1895
    Fam. GLYPTODONTIDAE Burmeister, 1879
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Figura 2. Distribución temporal de los dasypódidos Cenozoicos, en relación con los principales 
eventos climáticos del Cenozoico. Las relaciones entre los distintos grupos de Dasypodidae 
está basada en las contribuciones de Delsuc et al. (2004, 2012) y para los representantes 
fósiles fue inferido a partir de la nomenclatura clásica. Las líneas gruesas indican el lapso 
de registro, los círculos indican primer y último hallazgo, las líneas de punteado fino indican 
ausencia de registro y las líneas punteadas posibles relaciones de los grupos. La escala de 
temperaturas (inferida a partir de O18 oceánico) y eventos está basada en Zachos et al. (2001), 
Ciancio et al. (2013) y Goin et al. (2016). EECO, óptimo climático del Eoceno temprano; 
MECO, óptimo climático del Eoceno medio; Oi-1, evento del Oligoceno, asociado con el 
enfriamento extremo, registrado en los valores de isotopos de oxigeno de carbonatos marinos; 
LTM, calentamiento del Oligoceno tardío; MMCO,  óptimo climático del Mioceno medio
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los eufractinos vivientes (Chaetophractus, Zaedyus y Euphractus) forman un clado, 
al igual que el resto de los eufractinos fósiles incluídos en el análisis (ver Carlini et 
al., in press).

EL “PROBLEMA” DEL REGISTRO FÓSIL

La mayor parte de los restos de armadillos representados en el registro fósil 
corresponden a las piezas óseas que componen su recubrimiento dorsal, los 
osteodermos, y desde los primeros registros de armadillos, estas piezas han sido 
encontradas muy frecuentemente en casi todas las faunas de mamíferos reconocidas 
desde el Eoceno. Es probable que esto tenga una explicación tafonómica, ya que hay 
que tener en cuenta que una coraza dorsal de un armadillo puede estar compuesta 
por más de 3000 osteodermos (Klippel & Parmalee, 1984; Gaudin & Croft, 2015) 
y al desarticularse, estos elementos pueden comportarse como clastos propios del 
sedimento, y quedar bien preservados.

Lamentablemente los restos esqueletarios craneanos o postcraneanos de 
armadillos son muy poco frecuentes en el Paleógeno, sin embargo, la morfología 
de los osteodermos posee un alto valor diagnóstico, muchas de las especies 
(particularmente aquellas del Cenozoico temprano-medio) están definidas por las 
estas características (Scillato-Yané, 1982; Vizcaíno, 1994a; Carlini & Scillato-Yané, 
1996; Fernicola & Vizcaíno, 2008;  Carlini et al., 2010; Soibelzon et al., 2013). Sin 
embargo, es importante tener en cuenta que este valor está sujeto a la comparación 
de elementos correspondientes a regiones homologas dentro de la coraza. Por lo tanto, 
es necesario también, identificar los patrones dentro de la coraza, y la variación intra 
e interespecífica (Fig. 3D).

Esta situación ha llevado a una disociación entre la taxonomía alfa y la sistemática 
filogenética, ya que, notablemente, los caracteres de la coraza o de la morfología de los 
osteodermos no han sido tenidos en cuenta en la mayoría de los análisis filogenéticos 
del grupo. Por lo tanto, las especies definidas en base a la morfología externa de los 
osteodermos no se han podido incluir en los análisis filogenéticos. Se han realizado 
análisis en base a caracteres cráneo-dentarios y apendiculares (Engelmann, 1985; 
Gaudin & Wible, 2006; Porpino et al., 2009). Solo algunos análisis han incluído 
caracteres de la coraza dorsal (Abrantes & Bergqvist, 2006; Castro et al., 2015) y 
tegumentarios (Hill, 2005). 

Primariamente siempre se ha estudiado la morfología externa de los osteodermos 
(Fig. 3A). Pero en los últimos años, ha ido creciendo la aplicación de técnicas de 
histología y paleohistología para el estudio de la morfología interna de los osteodermos. 
Varios autores han remarcado la importancia del estudio de la morfología interna 
para la reconstrucción de las relaciones filogenéticas (e.g. Hill, 2005, 2006; Scheyer 
& Sánchez-Villagra, 2007; Vickaryous & Sire, 2009; Krmpotic et al., 2009b, 2015). 
En el caso de los Cingulata, la estructura de los osteodermos muestra una asociación 
compleja de varios tejidos (pelos, glándulas, tejido adiposo, medula ósea, vasos y 
nervios) interrelacionados dentro de una estructura ósea definida (Figura 3).

A partir del estudio de las características de estas estructuras y el modo en que 
están representados estos tejidos, se han definido ciertos patrones morfológicos 
que son consistentes dentro de determinados linajes, y  desde la interpretación de 
la función determinados tejidos, se han definido ciertas características que podrían 
estar fuertemente asociadas a las condiciones climático-ambientales de las áreas de 
distribución de las especies (Vicaryous & Hall, 2006; Krmpotic et al., 2009a, 2015; 
Hill, 2006; Wolf et al., 2012).
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DISTRIBUCIÓN TEMPORAL Y GEOGRÁFICA

En Argentina, en la región Patagónica, se encuentran los principales yacimientos 
portadores de mamíferos del Cenozoico inferior-medio de América del Sur. Allí se 
constituye una secuencia temporal continua donde se puede registrar una sucesión 
de cambios ambientales, (influenciados por diferentes factores globales y regionales) 
que incidieron sobre las comunidades bióticas, generando cambios en la secuencia de 
sucesión faunística  (Legarreta & Uliana, 1994; Bellosi, 1995; Ortiz-Jaureguizar & 
Cladera, 2006).

En particular, la cladogenésis de los armadillos y sus distribuciones diferenciales 
han estado estrechamente influenciadas por las condiciones climático-ambientales en 
las diferentes regiones y sus variaciones a lo largo del tiempo (Fig. 2) (Carlini et al., 
2009b; 2010, in press; Ciancio et al., 2013; Krmpotic et al., 2015). Considerando la 
distribución de las especies actuales, se observa los Dasypodinae y Tolypeutinae se 
distribuyen en regiones tropicales a subtropicales, mientras que los Euphractinae se 
encuentran desde áreas subtropicales a zonas templado-frías en el extremo sur del Cono 
Sur (Wetzel, 1985; Redford & Eisenberg, 1992; Gardner, 2005; Gibb et al., 2016).

Figura 3. A, Esquema de osteodermos (fijo y móvil) de Chaetophractus villosus, indicando 
las diferentes estructuras de la morfología externa. B, Corte histológico en sentido 
longitudinal de un osteodermo móvil de Chaetophractus villosus y esquema indicando las 
distintas estructuras de la morfología interna del mismo. C, Cortes paleohistológicos en 
sentido longitudinal de un osteodermo fijo de Eutatus indicando las distintas estructuras 
de la morfología interna. D, Variación de los osteodermos dentro de una misma coraza en 
diferentes taxones: D1, Meteutatus lagenaformis, variación hacia el lateral de osteodermos 
fijos; D2, Parutaetus chilensis variación en sentido antero-posterior en osteodermos fijos; 
D3, Proeutatus sp. variación en sentido antero-posterior en los osteodermos móviles.
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Eoceno temprano-tardío
Los primeros registros de Dasypodidae provienen del Eoceno temprano de 

Itaboraí, Brasil, Edad Mamífero (EM) Itaboraiense. Allí se encuentran osteodermos 
de un Astegotheriini, Riostegotherium yanei (Oliveira & Berqvist, 1998).

En Argentina, los dasipódidos más antiguos se registran durante el Eoceno 
temprano en Patagonia (EM Riochiquense, Eoceno temprano; Simpson, 1948) y de 
la fauna de Paso del Sapo, Eoceno temprano (Tejedor et al., 2009; Woodburne et al., 
2014). Todos estos restos han sido asignados a distintas especies de Astegotheriini, y 
señalan el registro más diverso de este grupo.

En el lapso Paleoceno tardío-Eoceno temprano, se desarrolló en América del Sur 
una biota que indica un predominio de bosques tropicales a subtropicales (Paleoflora 
Neotropical; Romero, 1986). Aunque con diferencias latitudinales en su composición 
(Webb, 1978; Janis, 1993). Este lapso, dominado por las temperaturas más cálidas 
registradas durante el Cenozoico, se conoce como “óptimo climático del Eoceno” (ver 
Pascual et al., 1996; Zachos et al., 2001; Goin et al., 2016). 

Luego, hacia el Eoceno medio-tardío ocurren varios cambios climáticos globales 
que incidieron en las comunidades de vertebrados (Pascual & Ortiz-Jaureguizar, 1990; 
Pascual et al., 1996). A fines del Eoceno se produce una intensa fase diastrófica (Fase 
Incaica de la orogenia Andina) (Bellosi, 1995; Ortiz-Jaureguizar & Cladera, 2006); 
se registra un descenso del mar generalizado y se produce un período de erosión y no 
depositación, y las temperaturas en Antártida comienzan a disminuir (Legarreta & 
Uliana, 1994; Dingle & Lavelle, 1998).  

En el Barranquense (sub-edad de la EM Casamayorense; ver Cifelli, 1985) hay una 
disminución de especies de “Astegotheriini” (Dasypodinae) comparado con faunas 
más antiguas, como Cañadón Vaca (sub-edad Vaquense de la EM Casamayorense; 
ver Cifelli, 1985), y diferencias todavía mayores con la fauna de Paso del Sapo 
(Ciancio et al., 2013; Tejedor et al., 2009). Por otra parte, la presencia de Utaetus 
en este lapso confirma el establecimiento de los Euphractinae en el registro. Desde 
un punto de vista paleoclimático, la presencia de Euphractinae en esos sedimentos 
puede ser significativa porque es probable que la presencia de este taxón pueda estar 
relacionada al descenso gradual de las temperaturas registradas posteriormente al 
Eoceno temprano.

En la EM Mustersense las faunas de cingulados son poco conocidas, sin embargo 
de acuerdo a los registros conocidos (Cladera et al., 2004; Carlini et al., 2005, 2010; 
Gelfo et al., 2009) se observa una predominancia de los Euphractinae por sobre los 
Dasypodinae. Los Euphractinae están representados por algunos taxones basales (e. 
g. Parutaetus, Pseudeutatus) y por los primeros registros de Eutatini (Euphractinae), 
aunque la presencia de ciertos taxones es dudosa ya que el registro es pobre y no se 
ha realizado aún una revisión de las faunas de Cingulata típicamente mustersenses 
(Ciancio, 2010).

En el noroeste de Argentina, hay varias unidades portadoras de mamíferos 
continentales paleogenas. Hasta ahora el registro de armadillos en estas unidades se 
limita al Eoceno (medio-tardío) y la diversidad de armadillos de estos niveles fosilíferos 
muestra una mayor diversidad de astegoterinos, los eufractinos están pobremente 
representados y además se registran algunos taxa con ciertas peculiaridades 
que dificulta su asignación supragenerica. Estas faunas exhiben características 
taxonómicas y biogeográficas relevantes: 1) la presencia de taxa relacionados a los 
registros patagónicos (Parutaetus, Prostegotherium); 2) la presencia de taxones 
propios del noroeste de Argentina (e.g. Pucatherium); 3) un taxón con similitudes a 
los descriptos para el Paleógeno del Perú, y 4) la ausencia de faunas de dasipodidos 
frecuentemente registrados en Patagonia (e.g. Stegotheriini, Dasypodinae; Eutatini, 
Euphractinae) (Ciancio et al., in press).  
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Transición Eoceno-Oligoceno
En la transición Eoceno-Oligoceno (TEO) se registra un abrupto descenso de las 

temperaturas (“Oi-1 glaciation”; ver Zachos et al., 2001, fig. 2). En este momento 
se produce un cambio climático ambiental a gran escala, producto de la circulación 
circumpolar de aguas frías profundas a través del Pasaje de Drake y el  establecimiento 
de los primeros casquetes de hielo en la región oeste de Antártida (Prothero, 1994; 
Dingle & Lavelle, 1998; Salamy & Zachos, 1999). Este “deterioro” climático que 
afectó a las biotas mundiales, produciendo un recambio biológico masivo catalogado 
como “La Grande Coupure” en Europa (Stehlin, 1909) o “Terminal Eocene Event” 
en Norteamérica (Wolfe, 1978) “Bisagra Patagónica” (Goin et al., 2010). Este evento 
tuvo influencias en el desarrollo de la vegetación en Sudamérica principalmente en 
Patagonia, donde hay un cambio de una Paleoflora Mixta predominante en el Eoceno 
medio-tardío a una Paleoflora Antártica con bosques templado-fríos cordilleranos y 
la presencia de sabanas arboladas y algunos elementos indicadores de aridez en las 
zonas extraandinas (Webb, 1978; Romero, 1986; Flynn et al., 2003; Ortiz-Jaureguizar 
& Cladera, 2006). 

En Sudamérica, el único yacimiento conocido donde se registra la secuencia que 
representa la TEO está en Patagonia, en Gran Barranca (Chubut) (Ré et al., 2010). 
Dentro de la secuencia, de 7 faunas sucesivas, la primera fauna registrada post-TEO 
corresponde a la EM Tinguiririquense (niveles de La Cancha en Gran Barranca). 

Este momento de cambios drásticos tuvo influencias en la diversidad y distribución 
de los Cingulata: Los Dasypodinae disminuyen notablemente en diversidad y en 
abundancia relativa, y aumenta la diversidad y representación de los Euphractinae. 
En particular, aumenta notablemente la diversidad de los eutatinos, formas que 
han sido asociadas a climas templado-fríos, los cuales se caracterizan por tener un 
tamaño mediano a grande y un gran desarrollo de la pilosidad (Ciancio & Carlini, 
2008; Krmpotic et al., 2009a,b; Carlini et al., 2010). 

Oligoceno temprano-Oligoceno tardío
Hacia la última parte del Oligoceno temprano hay un pequeño aumento 

progresivo en las temperaturas que tienen su máximo en el Oligoceno más tardío 
(“Late Oligocene Warming”; ver Zachos et al., 2001). Durante la última parte del 
Oligoceno temprano (ca. 29 Ma), se produce la convergencia de las placas de Nazca y 
Sudamérica que reactiva el anillo magmático de los Andes llevando a una importante 
actividad ígnea que afecta el centro-oeste de Argentina, Bolivia y Perú, y en menor 
medida el sur de Argentina y Chile (Legarreta & Uliana, 1994). 

En el Oligoceno tardío, en algunos sectores de Patagonia la paleoflora relevada 
sugiere condiciones más húmedas y cálidas, con un predominio de bosques cerrados 
(Barreda & Bellosi, 2003), y en la última parte del Oligoceno tardío se registran 
ambientes más abiertos con una vegetación de tipo sabanas arboladas y un clima 
tropical-subtropical (Pascual & Ortiz-Jaureguizar, 1990; Bellosi, 1995; Ortiz-
Jaureguizar & Cladera, 2006). 

Las faunas correspondientes a la EM Deseadense (Oligoceno tardío) muestran una 
composición faunística transicional entre edades previas y posteriores. Se mantiene la 
disminución de la diversidad de los Eutatini, hay una gran diversidad de Euphractini 
representados por formas con combinaciones particulares de caracteres primitivos-
avanzados y sin vinculaciones claras con taxones de edades previas y ni con los posteriores. 
Además, tenemos los primeros registros de Stegotherium (Stegotheriini) con una 
especie muy afín a un taxón muy abundante en el Colhuehuapense (Ciancio, 2010). 
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La Transición Paleógeno-Neógeno
El brusco descenso del nivel del mar que tuvo lugar en el límite Oligoceno-Mioceno 

produjo una gran erosión sobre los depósitos continentales (hiato Deseadense-
Colhuehuapense) (Bellosi, 1995), en este mismo momento comienza la glaciación a 
gran escala en Antártida (Glaciación Mi-1) (Kay et al., 1999; Zachos et al., 2001). 
Este hiato se ve reflejado en el cambio de las faunas de vertebrados, con la extinción 
de numerosos grupos de Mamíferos, especialmente aquellos herbívoros y carnívoros 
de gran talla, producto de variaciones climático-ambientales importantes (Bond & 
Pascual, 1983; Scillato-Yané, 1986; Pascual & Ortiz-Jaureguizar, 1990). 

Durante el Mioceno más temprano (EM Colhuehuapense) ocurrió un cambio 
climático ambiental que ocasionó la renovación de la fauna y flora, en este lapso 
se habría desarrollado un clima cálido con ambientes de vegetación variada, como 
estepas arbustivas y sabanas arboladas (Pascual & Odreman Rivas, 1971; Pascual & 
Ortiz Jaureguizar, 1990; Vucetich & Verzi, 1991).

En el Colhuehuapense (Mioceno temprano) se registran nuevamente los 
Astegotheriini formas típicas del lapso Eoceno medio-superior de Patagonia, con una 
especie (Pseudostegotherium glangeaudi Ameghino), de características peculiares y 
con afinidades al Astegotheriini del Mioceno medio de La Venta (Colombia) (Carlini 
et al., 1997, 2010). También se observa un recambio en los Eutatini, ya no estan los 
típicos del lapso Mustersense-Deseadense (e.g. Meteutatus, Sadypus) (Carlini et al., 
2010), y se encuentran los típicos del Santacrucense (e.g. Proeutatus, Stenotatus). 
Los Stegotheriini (Dasypodinae) son muy frecuentes en el registro (observación 
personal). Este conjunto de datos indica que con toda probabilidad hubo un clima 
más cálido que el del lapso correspondiente a la fauna precedente (Ciancio, 2010). 

CONCLUSIONES

Desde sus primeros registros, los Dasypodidae, muestran una morfología que 
los hace reconocible fácilmente, debido a que, más allá de especializaciones propias 
de ciertos linajes, el plan estructural general (arquitectura y diseño funcional) se 
mantiene, lo que los ha llevado a tener una exitosa y larga historia evolutiva durante 
todo el Cenozoico. Pese a ello, en la mayor parte de los análisis morfológicos, no 
se recuperan a los Dasypodidae como clado, contrariamente a lo que se propone 
clásicamente. Es probable que esto pueda estar relacionado con la cantidad de 
caracteres primitivos que los definen, especialmente, considerando a otros grupos 
más especializados, como los Glyptodontidae. 

La información obtenida del estudio de los osteodermos muestra caracteres 
de relevancia para el estudio de los Cingulata, especialmente cuando estos son los 
elementos más frecuentemente recuperados en el registro fósil. Es por ello, que los 
rasgos propios de la coraza y de los osteodermos deberían, en lo posible, ser integrados 
a los análisis morfológicos, ya que se reconocen algunos patrones evolutivos de 
importancia filogenética, que sumados a los caracteres del cráneo, dentición y 
postcraneo probablemente ofrezca nuevas hipótesis de relaciones.

Finalmente, la presencia casi constante de restos de dasipódidos en el registro 
permite tener una secuencia completa de los cambios en la composición faunistica de 
este grupo, por lo que se constituyen en uno de los elementos de valor bioestratigráfico. 
La sucesión de cambios en la composición de faunas de dasipódidos a lo largo del 
Cenozoico, muestra una importante correlación con los cambios climático-ambientales 
registrados y se observa que, el Paleógeno es un periodo clave, ya que durante este 
lapso, se ha producido la diferenciación, diversificación y extinción de varios linajes.
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