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ABSTRACT – On the phylogenetic position of a particular specimen of Panochthus (Xenarthra, Glyptodontidae): an analysis based 
exclusively on characteristics of the dorsal carapace. The monophyly of Xenarthra is supported by morphological and molecular characters, 
ancient DNA and collagen. Phylogenetic work also supports the idea of a common ancestor for the Cingulata; Glyptodontidae is considered 
a natural group too; this also occurs with the genus Panochthus, which includes eight species. The phylogenetic relationships of a peculiar 
specimen UATF-V s/n, assigned to Panochthus sp. were examined through a cladistic analysis carried out exclusively with characters from 
the dorsal carapace. A maximum parsimony tree with L = 49, CI = 0.84 and IR = 0.74 was obtained through the analysis of a matrix of 14 taxa 
and 29 characters. The cladogram comprises two large groups: node A includes Nopachtus coagmentatus, N. cabrerai, Propanochthus bullifer, 
Phlyctaenopyga ameghini; and node B contains Glyptodon reticulatus, Hoplophorus euphractus, Neosclerocalyptus ornatus, Panochthus 

intermedius, P. subintermedius, P. tuberculatus, P. greslebini, P. hipsilis and UATF-V s/n. The specimen UATF-V s/n is positioned as the 
sister taxon of all Panochthus spp., having most plesiomorphic characters than other species of the genus. Glyptodon reticulatus appears as 
the sister group of Panochthus, presenting osteoderms of the mid-dorsal region with a reticular pattern. The characteristic of these osteoderms 
without a central 昀椀gure is shared with G. reticulatus and Neuryurus trabeculatus; this feature is interpreted as an evolutionary convergence. 
The exclusive feature of Panochthus is that the mid-dorsal region and the anterior part of the mid-lateral region of the dorsal carapace 
are formed by ornate osteoderms following a reticular pattern.
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RESUMO – A mono昀椀lia de Xenarthra está sustentada por caracteres morfológicos, moleculares, DNA antigo e colágeno. Trabalhos 昀椀logenéticos 
também apoiam a ideia de um ancestral comum para os Cingulata; Glyptodontidae também é considerado um grupo natural; igualmente 
Panochthus, gênero que possui oito espécies. Mediante uma análise cladística realizada exclusivamente com caracteres da carapaça dorsal 
foram avaliadas as relações 昀椀logenéticas do peculiar táxon UATF s/n, atribuído a Panochthus sp. Para isso, foi construída uma matriz de 
14 táxons e 29 caracteres resultando em apenas uma árvore de máxima parcimônia com L = 49, IC = 0,84 e IR = 0,74. O cladograma está 
dividido em dois grandes agrupamentos: o nodo A, que inclui os táxons, Nopachtus coagmentatus, N. cabrerai, Propanochthus bullifer, 
Phlyctaenopyga ameghini; e o nodo B, constituído por Glyptodon reticulatus, Hoplophorus euphractus, Neosclerocalyptus ornatus, Panochthus 

intermedius, P. subintermedius, P. tuberculatus, P. greslebini, P. hipsilis e UATF-V s/n. O táxon está posicionado como o grupo irmão de 
Panochthus spp., mostrando mais características plesiomór昀椀cas que outras espécies do gênero. G. reticulatus aparece como o grupo irmão 
de Panochthus, por apresentar osteodermos da região meio-dorsal com um padrão reticular. A característica de apresentar estes osteodermos 
sem 昀椀gura central é compartilhada com G. reticulatus e      Neuryurus trabeculatus e interpretada como convergência evolutiva. A característica 
exclusiva  de Panochthus  é que a região  médio -dorsal  e a parte  anterior  da região  média -lateral  da carapaça  dorsal  são formadas  por 
osteodermos com um padrão reticular.

Palavras-chave: Glyptodontidae, Panochthus, 昀椀logenia, carapaça dorsal, osteodermos, padrão reticular.

INTRODUCCIÓN

Los xenartros constituyen un particular grupo de 
mamíferos originarios del Neotrópico y son considerados 
actualmente como un grupo natural. Esta condición está 
sustentada tanto por caracteres morfológicos, basados 
principalmente en elementos esqueletarios y dentarios 
(Engelmann, 1985; Gaudin, 1999, 2004; Gaudin et al., 1996; 

McDonald, 2003; Rose et al., 2005; Gaudin & McDonald, 
2008), como así también por datos moleculares (de Jong 
et al., 1985; Sarich, 1985; Delsuc et al., 2001, 2002, 2003, 
2012; Madsen et al., 2001; Murphy et al., 2001); en años 
más recientes se publicaron análisis basados en ADN antiguo 
(ADNa) y colágeno (Buckley et al., 2015; Delsuc et al., 2016; 
Slater et al., 2016). En este escenario, los cingulados (Eoceno 
temprano–Actualidad) representan un linaje mono昀椀lético 
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soportado por sucesivos trabajos filogenéticos, tanto 
morfológicos (Engelmann, 1985; Gaudin, 1995, 1999, 2004; 
McDonald, 2003; Gaudin & Wible, 2006), como moleculares 
(de Jong et al., 1985; Sarich, 1985; Delsuc et al., 2002, 2003, 
2016; Mitchell et al., 2016). A su vez, Glyptodontidae (Eoceno 
tardío–Holoceno temprano) también es considerado un grupo 
mono昀椀lético, interpretado por algunos autores como grupo 
hermano de los Pampatheriidae (ver McDonald & Naples, 
2007; Fernicola, 2008; Porpino et al., 2010; Gois-Lima, 2013; 
Fernicola et al., 2018; Cuadrelli et al., 2020; Nuñez-Blasco 
et al., 2021). 

Panochthus Burmeister, 1866 es uno de los gliptodóntidos 
más abundantes y diversi昀椀cados durante el Pleistoceno 
sudamericano (no se conocen registros del Holoceno 
temprano), como así también uno de los Cingulata de 
mayor tamaño (ver Fariña, 2001; Zamorano et al., 2014a, 
2021); asimismo, es uno de los taxones que posee mayor 
abundancia de registros en la región pampeana (Scillato-
Yané et al., 1995; Cione et al., 1999; Zamorano, 2012; 
Zamorano et al., 2014b). Actualmente en este género se 
incluyen ocho especies: (1) P. tuberculatus (Owen, 1845), 
Bonaerense (Pleistoceno medio) y Lujanense (Pleistoceno 
tardío) de gran parte de Argentina, Uruguay, sur y centro de 
Bolivia y sur de Brasil; (2) P. frenzelianus Ameghino, 1889, 
Bonaerense de la provincia de Buenos Aires (Argentina) 
y Montevideo (Uruguay); (3) P. intermedius Lydekker, 
1895, Ensenadense (Pleistoceno temprano–medio) de la 
Ciudad Autónoma de Buenos Aires - CABA - (Argentina) y 
Cochabamba (Bolivia); (4) P. subintermedius Castellanos, 
1937, Ensenadense de la CABA (Argentina); (5) P. greslebini 

Castellanos, 1942, Lujanense de la provincia de Buenos Aires 
(Argentina) y Pleistoceno (sensu lato) del noreste de Brasil; 
(6) P. jaguaribensis (Moreira, 1965), Pleistoceno (sensu 

lato) del noreste de Brasil; (7) P. hipsilis Zurita, Zamorano, 
Scillato-Yané, Fidel, Iriondo & Gillette, 2017, Pleistoceno 

(sensu lato) de la Cordillera Oriental de Bolivia; y (8) P. 
昀氀orensis Brambilla, Lopez & Parent, 2020, Lujanense de 
la provincia de Buenos Aires (Argentina) (ver Zamorano, 
2012; Porpino et al., 2014; Zamorano et al., 2014a; Zurita 
et al., 2017; Brambilla et al., 2020). Asimismo, junto con 
Glyptodon Owen, 1839 (Glyptodontinae, Glyptodontini) 
son los gliptodóntidos de mayor distribución latitudinal y 
altitudinal en América del Sur (Zurita et al., 2009, 2016; 
Zamorano & Jara Almonte, 2018; Cuadrelli et al., 2020; 
Zamorano & Oliva, 2020). Diversas contribuciones coinciden 
en que se trata de un género mono昀椀lético (Zamorano, 2012; 
Zamorano & Brandoni, 2013; Zamorano et al., 2014a; Zurita 
et al., 2017; Cuadrelli et al., 2023). 

El objetivo de la presente contribución es, mediante la 
elaboración de un análisis realizado exclusivamente con base 
en caracteres de la coraza dorsal, examinar las relaciones 
昀椀logenéticas del taxón UATF s/n, atribuido a Panochthus 
sp. por Cuadrelli et al. (2023). También se discutirá sobre las 
relaciones de parentesco de los gliptodóntidos según cuáles 
sean las estructuras de las que se hayan extraído los caracteres.

MATERIAL Y MÉTODOS

El material UATF s/n (Figura 1), atribuido a Panochthus 
sp. por Cuadrelli et al. (2023) es una coraza dorsal casi 
completa procedente del Pleistoceno de los alrededores de 
Potosí, Bolivia. Esta se ajusta perfectamente a la diagnosis 
más actual del género Panochthus “Coraza dorsal con 
osteodermos gruesos, de super昀椀cie poligonal, con tubérculos 
poligonales pequeños y tamaño similar, distribuidas por 
toda la super昀椀cie de la coraza o rodeando una 昀椀gura central 
plana, nunca elevada como en Nopachtus y Propanochthus” 
(Zamorano et al., 2014a: 4). A su vez, este ejemplar presenta 
una peculiar combinación de características morfológicas: 
(i) el per昀椀l dorsal es diferente al resto de las especies del 

Figura 1. Vista lateral izquierda de la coraza dorsal UATF s/n (Panochthus sp.), Escala = 100 mm. 

Figure 1. Left lateral view of the dorsal carapace UATF s/n (Panochthus sp.), Scale bar = 100 mm.
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género en las que se conoce esta estructura (P. tuberculatus, 
P. intermedius, P. frenzelianus, P. subintermedius, P. hipsilis), 
este presenta su altura máxima a nivel de la región anterior, 
sobre la zona escapular; desde este punto y hacia el extremo 
cefálico, la altura de la coraza dorsal se reduce con un ángulo 
de ca. 30º, mientras que hacia el extremo caudal el per昀椀l 
dorsal es casi completamente horizontal, descendiendo solo 
con un ángulo de ca. 3º; (ii) el patrón de ornamentación en 
la mayoría de los osteodermos muestra una 昀椀gura central 
rodeada de 昀椀guritas poligonales (en roseta) y está presente en 
las regiones anterodorsal, posterodorsal, anterolateral, parte 
de la medio-lateral y posterolateral, a diferencia del resto de 
especies en las que el patrón de ornamentación predominante 
es el patrón reticular y el patrón en roseta está limitado solo a 
los márgenes, a las regiones anterodorsal y posterodorsal de P. 
intermedius, y a varios osteodermos de la región posterodorsal 
de P. hipsilis (ver Zamorano et al., 2014a; Zurita et al., 2017).

Los caracteres utilizados para el presente análisis se 
extrajeron de los materiales tipo solo sí la coraza dorsal 
formaba parte de estos ejemplares, si no fueron observados 
los mejores materiales disponibles asignados a los taxones 
tratados (Mat. Supl., Apéndice 1).

Para la sistemática se siguió el esquema propuesto por 
Zamorano (2019) y Cuadrelli et al. (2023). La coraza dorsal 
fue dividida según las regiones reconocidas por Porpino 
et al. (2014, fig. 2D) y la terminología empleada en la 
ornamentación de los osteodermos se realizó siguiendo a 
Cuadrelli et al. (2023).

Descripción del análisis 昀椀logenético
Para realizar el análisis 昀椀logenético se construyó una 

matriz de 14 taxones [Propalaehoplophorus australis 

Ameghino, 1887, Nopachtus coagmentatus Ameghino, 
1888, N. cabrerai Zamorano, Scillato-Yané, González Ruiz 
& Zurita, 2011, Propanochthus bullifer (Burmeister, 1874), 
Phlyctaenopyga ameghini (Ameghino, 1889), Glyptodon 

reticulatus Owen, 1845, Hoplophorus euphractus Lund, 1839, 
Neosclerocalyptus ornatus Paula Couto, 1957, Panochthus 

intermedius, P. subintermedius, P. tuberculatus, P. greslebini, 
P. hipsilis y UATF-V s/n (en esta contribución se analiza la 
posición 昀椀logenética de este ejemplar)] y 29 caracteres, todos 
correspondientes a la coraza dorsal (Mat. Supl., Apéndice 2). 

Panochthus frenzelianus fue excluido de este análisis 
debido a que existen problemas relacionados con la 
identi昀椀cación del material tipo (ver Fernicola et al., 2014). P. 
jaguaribensis y P. 昀氀orensis también fueron excluidos porque 
los materiales conocidos de estas especies se limitan solamente 
a tubos caudales (ver Porpino et al., 2014 y Brambilla et 

al., 2020). El taxón Propalaehoplophorus australis (ver 
González Ruiz, 2010) fue utilizado para enraizar el árbol. La 
codi昀椀cación de los estados de carácter fue optimizada a partir 
de los materiales mejor preservados, incluyendo holotipos. 
De los 29 caracteres utilizados 15 fueron modi昀椀cados de la 
literatura (2 de Zamorano & Brandoni, 2013; 3 de Porpino 
et al., 2014; 9 de Zurita et al., 2017; y 1 de Cuadrelli et al., 
2023) y 14 constituyen un aporte original del presente trabajo. 

20 caracteres son binarios y los 9 restantes son multiestado 
(con series de transformación no ordenadas) (ver Mat. Supl., 
Apéndice 2). Los estados de carácter que no pudieron ser 
codi昀椀cados por falta de material aparecen como “?” y como 
“-” los no aplicables. La matriz (Mat. Supl., Apéndice 3) 
fue elaborada a través del programa Mesquite, versión 3.10 
(Maddison & Maddison, 2016). Los análisis fueron realizados 
mediante búsqueda exhaustiva, a través de la opción “Implicit 
Enumeration” con el programa TNT (Tree Analysis Using 
New Technology ) versión 1.1 (Golobo昀昀 et al., 2008).
Abreviaturas institucionales: FC-DPV, Departamento de 
Paleontología de la Facultad de Ciencias, Universidad de 
la República, Uruguay; MACN-Pv, Sección Paleontología 
Vertebrados, Museo Argentino de Ciencias Naturales 
“Bernardino Rivadavia”, (Pv), colección Paleovertebrados, 
Ciudad Autónoma de Buenos Aires, Argentina; MLP, Museo 
de La Plata, División Paleontología Vertebrados, Facultad 
de Ciencias Naturales y Museo, Universidad Nacional de La 
Plata, Buenos Aires, Argentina; MNRJ, Museu Nacional, Rio 
de Janeiro, Brasil; MUFyCA, Museo Universitario Florentino 
y Carlos Ameghino, Rosario, Santa Fe, Argentina; UATF, 
Universidad Autónoma “Tomás Frías,” Potosí, Bolivia.

RESULTADOS

Del análisis se obtuvo un árbol de máxima parsimonia 
con L = 45 (Figura 2). De este árbol se calculó: Índice de 
Consistencia (Golobo昀昀 & Farris, 2001), IC = 0,82 e Índice 
de Retención (Farris, 1989), IR = 0,92; estos índices se 
compararon con los valores obtenidos por Cuadrelli et al. 
(2023), IC = 0,65 e IR = 0,74. Señalando de esta manera 
que el árbol generado en esta contribución contiene menor 
cantidad de homoplasias.

Descripción de los nodos
Nodo A: incluye los taxones, Nopachtus coagmentatus, N. 

cabrerai, Propanochthus bullifer, Phlyctaenopyga ameghini 

y está soportado por dos sinapomorfías (8:0 y 26:0). 
Nodo B: contiene a Glyptodon reticulatus, Hoplophorus 

euphractus, Neosclerocalyptus ornatus, Panochthus 

intermedius, P. subintermedius, P. tuberculatus, P. greslebini, 
P. hipsilis y UATF-V s/n, sosteniéndose por una sinapomorfía 
(6:1). Los integrantes del nodo B se dividen formando 
una politomía constituida por Hoplophorus euphractus, 
Neosclerocalyptus ornatus y los taxones incluidos en el 
nodo C.

Nodo C: Glyptodon reticulatus, Panochthus intermedius, 
P. subintermedius, P. tuberculatus, P. greslebini, P. hipsilis 

y UATF-V s/n, soportados por tres sinapomorfías (12:1; 15:1 
y 22:2).

Nodo D: integra a todas las especies del género 
Panochthus, incluyendo al taxón UATF-V s/n, agrupados 
por once sinapomorfías (1:1; 2:1; 7:0; 8:0; 11:3; 13:1; 18:0; 
23:1; 24:1; 28:1 y 29:1). 

Nodo E: incluye a todas las especies de Panochthus 
utilizadas en este análisis, excluyendo al taxón UATF-V s/n, 
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Figura 2. Árbol más parsimonioso. Los números indican el valor del soporte de Bremer absoluto/relativo (por encima de la rama) y de los soportes Jackknife/
Bootstrap (por debajo de la rama).

Figure 2. Most parsimonious tree. The numbers indicate the absolute/relative Bremer supports values (above branch) and Jackknife/Bootstrap supports 
(below branch).

(Panochthus intermedius, P. subintermedius, P. tuberculatus, 
P. greslebini, P. hipsilis) y este clado está soportado por cinco 
sinapomorfías (4:1; 16:1; 17:1; 25:1 y 27:1).

DISCUSIÓN

Panochthus fue descripto originalmente como un 
subgénero de Glyptodon Owen, 1839 (Burmeister, 1866: 
190-191). Hoffstetter (1955) demostró que el género 
Glyptodon Owen, 1838 (non Owen, 1839) se fundó (sin 
designar la especie correspondiente) sobre un diente aislado 
que, en realidad, pertenecía a una especie indeterminada 
de Panochthus (ver Zamorano, 2012). La especie tipo de 
Panochthus es Glyptodon tuberculatus Owen, 1845, como lo 
estableció Burmeister en 1866. Si bien, nomenclaturalmente 
el género Panochthus transitó por varias vicisitudes (ver 
Mones, 1994), también las ha atravesado desde un punto de 
vista sistemático y 昀椀logenético. Ameghino (1889) incluyó 
Panochthus dentro de la familia Hoplophoridae, luego 
Castellanos (1927) agrupó Panochthus junto con Nopachtus 

y Propanochthus en la subfamilia Panochthinae, dentro de 
la familia Doedicuridae. Años más tarde, Simpson (1945) 
trans昀椀rió Panochthinae a la tribu Panochthini, actualmente 
considerada como un grupo parafilético (Zamorano, 
2012; Zamorano & Brandoni, 2013; Porpino et al., 2014; 
Zamorano et al., 2014a; Zurita et al., 2017; Cuadrelli et 

al., 2023), incluyéndola a su vez dentro de la subfamilia 
“Hoplophorinae”, la que también es considerada un grupo 
no natural (ver Fariña, 1993; Fernicola, 2008; Porpino et al., 
2010; Fernicola & Porpino, 2012; Zamorano et al., 2014a). 
Contrariamente, el género Panochthus sí es considerado un 

grupo mono昀椀lético (Zamorano, 2012, 2019; Zamorano & 
Brandoni, 2013; Porpino et al., 2014; Zamorano et al., 2014a; 
Zurita et al., 2017; Cuadrelli et al., 2023). En este contexto, el 
presente análisis realizado exclusivamente a base de caracteres 
de la coraza dorsal refuerza el estatus de grupo natural de 
Panochthus (aquí representado por el nodo D), con昀椀rmando 
la mono昀椀lia propuesta en los diferentes análisis que incluyen 
taxones de este género. A su vez, la topología del árbol permite 
interpretar que el espécimen de Panochthus sp. UATF-V s/n 
ocupa una posición basal dentro del género Panochthus, o 
bien podría considerarse el grupo hermano de este género. 
En este contexto, UATF-V s/n cuenta con un conjunto de 
caracteres que pueden ser interpretados como plesiomór昀椀cos 
dentro del género (como la presencia de gran cantidad de 
osteodermos con 昀椀gura central en la coraza dorsal), acordando 
con la propuesta que sostuvo Castellanos (1942), en un 
contexto precladístico. Este último autor sugirió un único 
linaje evolutivo, caracterizado por el cambio progresivo de 
la ornamentación en los osteodermos de la coraza dorsal, 
desde la condición plesiomór昀椀ca consistente en un patrón 
“en roseta” [昀椀guras centrales rodeadas por una o más series 
de 昀椀guras periféricas (e.g., Nopachtus, Propanochthus)], 
hasta la condición apomór昀椀ca, la cual presenta un patrón 
“reticular” [sin 昀椀guras centrales distinguibles, osteodermos 
solo con 昀椀guras isodiamétricas en gran parte de las regiones 
de Panochthus (ver Zamorano, 2012; Zurita et al., 2017). 

Si bien, el espécimen UATF-V s/n, como ya se mencionó, 
se ajusta a la diagnosis del género Panochthus, también 
tiene evidentes características y varios detalles morfológicos 
que lo diferencian de las demás especies de Panochthus. 
Entonces este ejemplar podría ser considerado una nueva 
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especie, e inclusive, ese nuevo taxón pertenecer a un nuevo 
género, el cual sería el grupo hermano de Panochthus. Sin 
embargo, estas posibilidades no prosperan debido a que, 
a) no se conoce la coraza dorsal de P. jaguaribensis y P. 
昀氀oresiensis (ver Porpino et al., 2014; Brambilla et al., 2020; 
Cuadrelli et al., 2023) y solamente se conoce un trozo [que 
pertenece a la región medio-dorsal, según Moreira (1971: 
540)] de la coraza dorsal de P. greslebini (en Panochthus la 
ornamentación de los osteodermos de esta región siempre 
sigue un patrón reticular); de esta manera, la coraza dorsal 
(UATF-V s/n) podría pertenecer a cualquiera de estas especies 
de Panochthus. b) Además, al no conocer con precisión 
la procedencia geográfica y estratigráfica del ejemplar 
no se cumplirían las condiciones exigidas por el Código 
Internacional de Nomenclatura Zoológica vigente (ICZN, 
1999, Art. 76).

En Cuadrelli et al. (2023), además de la descripción 
comparativa del ejemplar UATF-V s/n, también se realiza el 
análisis 昀椀logenético del ejemplar y otros taxones; pero para 
ese análisis, UATF-V s/n fue incluido en la 昀椀logenia elaborada 
por Zurita et al. (2017), en la cual fueron considerados 
caracteres extraídos del cráneo, molariformes, húmero, 
coraza dorsal y tubo caudal (muchos datos faltantes); cabe 
aclarar, que menos de la mitad del total de caracteres fueron 
extraídos de la coraza dorsal. La posición de Glyptodon 

reticulatus en el cladograma resultante del último análisis 
mencionado es en una rama muy distante de la de las 
especies de Panochthus; es decir, Panochthus y Glyptodon 
no son 昀椀logenéticamente cercanos en las últimas propuestas 
昀椀logenéticas (ver Fernicola, 2008; Porpino et al., 2010, 
2014; Fernicola & Porpino, 2012; Zamorano, 2012, 2019; 
Zamorano & Brandoni, 2013; Zamorano et al., 2014a; Zurita 
et al., 2017; Barasoain et al., 2022; Cuadrelli et al., 2023). 
Esto último contrasta con el árbol 昀椀logenético presentado 
en esta contribución, en la cual G. reticulatus aparece como 
el grupo hermano del nodo D (Panochthus + UATF-V s/n); 
esta relación está soportada por tres sinapomorfías basadas 
en el patrón reticular de la región medio-dorsal de la coraza 
dorsal. Cabe aclarar que G. reticulatus es el único integrante 
del género con patrón reticular en osteodermos de la coraza 
dorsal, dispuestos en la región medio-dorsal (Duarte, 1997; 
Soibelzon et al., 2006; Cuadrelli et al., 2019), y que la 
ornamentación en estos osteodermos de ambos taxones se 
diferencian, en G. reticulatus las 昀椀guritas son de mayor 
tamaño (ver Zamorano et al., 2014b: 5). Asimismo, es 
necesario resaltar que el origen de ese patrón reticular en 
Panochthus proviene de la multiplicación previa del número 
de series de 昀椀guras periféricas que rodean a la 昀椀gura central 
seguida de la reducción del diámetro relativo de esta última 
respecto al diámetro de las 昀椀guras que la rodean; mientras 
que, en G. reticulatus este patrón se origina solo por la 
disminución del diámetro relativo de la 昀椀gura central respecto 
al de las 昀椀guras periféricas, sin aumento en el número de 
series de estas últimas (昀椀guras periféricas) (Cuadrelli, com. 
pers.). A su vez, Neuryurus trabeculatus Zurita & Ferrero, 
2009 también presenta los osteodermos de la región medio-
dorsal de la coraza dorsal ornamentados con patrón reticular, 

aunque existen forámenes entre los tubérculos que conforman 
este patrón (Zurita & Ferrero, 2009); asimismo, Zurita & 
Ferrero (2009: 666) mani昀椀estan “... con pequeños tubérculos 

cónicos en toda su super昀椀cie, mostrando cierta analogía con 
Panochthus tuberculatus”. Sin embargo, posiblemente la 
ornamentación de los osteodermos de la región medio-dorsal 
de la coraza dorsal de Panochthus, Glyptodon reticulatus y 
N. trabeculatus haya seguido diferentes caminos evolutivos 
para alcanzar el aspecto de patrón reticular (ver Zamorano & 
Jara Almonte, 2018: 26).

Resulta interesante que el clado conformado por el nodo 
C (Glyptodon reticulatus + Panochthus spp.) se comporta 
como el grupo hermano de la politomía que incluye 

Hoplophorus euphractus y Neosclerocalyptus ornatus. En 
este sentido, mediante análisis 昀椀logenéticos, diversos autores 
han propuesto diferentes taxones para interpretar como el 
grupo hermano de Panochthus. El análisis realizado por 
Fernicola (2008), basado en caracteres craneanos, coloca a 
Neosclerocalyptus como el grupo hermano de Panochthus, 
mientras que los trabajos de Porpino et al. (2010) y Fernicola 
& Porpino (2012), los cuales se basan, además de caracteres 
craneanos, también en caracteres del esqueleto postcraneal, 
coraza y tubo caudal, sugieren Hoplophorus, y en las 
昀椀logenias elaboradas por Zamorano (2012), Zamorano & 
Brandoni (2013) y Zamorano et al. (2014a) es Hoplophorus 

euphractus. En cambio, para Porpino et al. (2014) el grupo 
hermano de Panochthus es un clado formado por Nopachtus 

cabrerai y Propanochthus bullifer; mientras que, para Zurita 
et al. (2017) y Cuadrelli et al. (2023) es Pr. bullifer. Teniendo 
en cuenta solamente caracteres del aparato hioides, Casali & 
Perini (2016) y Zamorano (2019) hipotetizan a Glyptodon 
(o bien el “grupo Glyptodon” para Zamorano, 2019) como 
el grupo hermano de Panochthus tuberculatus (o “grupo 
Panochthus” para Zamorano, 2019).

Por otra parte, formando la otra rama principal del 
cladograma (nodo A), se posiciona Propanochthus 
bullifer, junto con Nopachtus coagmentatus, N. cabrerai 
y Phlyctaenopyga ameghini, sustentado básicamente por 
presentar 昀椀guras centrales elevadas en los osteodermos. 
En esta agrupación, Pr. bullifer aparece como el grupo 
hermano de Phlyctaenopyga ameghini, relacionados por tener 
osteodermos con más de 30 昀椀guritas periféricas. La evidencia 
aquí expuesta concuerda con las propuestas 昀椀logenéticas de 
Zamorano (2012), Zamorano & Brandoni (2013) y Zamorano 
et al. (2014a); contrastando a su vez con las primeras 
interpretaciones en las cuales Pr. bullifer pertenece al género 
Panochthus (Burmeister, 1874; ver también Ameghino, 1889), 
o bien es interpretado como un nuevo género (Propanochthus) 
muy próximo 昀椀logenéticamente a Panochthus (Castellanos, 
1925). Sin embargo, en la última propuesta 昀椀logenética 
realizada por Cuadrelli et al. (2023), Pr. bullifer aparece como 
el grupo hermano de Panochthus, sustentado por caracteres de 
la coraza dorsal y del tubo caudal, indicando que esta última 
estructura es morfológicamente similar a la de Panochthus 

(ver Zamorano, 2013). Cabe aclarar que, de la coraza dorsal 
de Pr. bullifer se conocen dos restos, 1) un trozo de la región 
posterodorsal, parte del holotipo; originalmente era de mayor 
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super昀椀cie, ya que Burmeister (1874: 151) dice: “… dejando 

sin rosetas solamente la super昀椀cie superior dorsal de la 
coraza, que es de esculptura (sic) homogenea de verrugas 

pequeños irregulares”; y 2) osteodermos sueltos asignados 
por Cruz (2011), los cuales habían sido previamente atribuidos 
por Castellanos (1942) a Nopachtus coagmentatus (ver Cruz, 
2013; Zamorano, 2013). 

CONCLUSIONES

En el presente análisis filogenético, elaborado 
exclusivamente con caracteres de la coraza dorsal, la posición 
obtenida del ejemplar UATF s/n (Panochthus sp.) dentro 
del clado que incluyen las especies asignadas a Panochthus 
(i.e., ramas derivadas a partir del nodo D) sugiere que es 
el espécimen que presenta la mayor cantidad de caracteres 
plesiomór昀椀cos del género Panochthus, ubicándose como 
grupo hermano del mismo.

Luego de examinar las sinapomorfías del clado D se 
puede concluir que este grupo presenta en la coraza dorsal 
varias novedades evolutivas. La coraza dorsal de las especie 
P. intermedius, P. hipsilis y la del espécimen UATF s/n 
(Panochthus sp.) tienen regiones, además de los márgenes, 
donde los osteodermos presentan 昀椀gura central, estas 昀椀guras 
están rodeadas por 4 o más hileras de 昀椀guritas periféricas 
(condición plesiomór昀椀ca) (Figura 3A); en tanto que, en las 
especies P. tuberculatus, P. subintermedius y P. greslebini los 
osteodermos están constituidos exclusivamente por 昀椀guritas, 
siguiendo un patrón reticular, sin 昀椀gura central, excepto 
en los márgenes (condición apomór昀椀ca) (Figura 3B) - P. 
frenzelianus estaría entre los integrantes de este último grupo, 
ya que su ornamentación sigue un patrón reticular, esta última 
especie no forma parte del análisis 昀椀logenético por razones ya 
mencionadas (ver Material y Métodos). A su vez, las especies 
de Panochthus conforman el clado con mayor cantidad de 
昀椀guritas (más de 30) en sus osteodermos. En este contexto, 

Figura 3. Evolución de la coraza dorsal de Panochthus. A, coraza dorsal UATF s/n (Panochthus sp.); A´, detalle del patrón de ornamentación de la región 
anterodorsal; B´, detalle del patrón de ornamentación de la región medio-dorsal; C´, detalle del patrón de ornamentación de la región posterodorsal; B, las coraza 
dorsal MLP 16  -29 (P. tuberculatus); C, dibujo de la coraza dorsal UATF s/n, el área con patrón reticular está elevada. Escalas: A–B = 100 mm; A’–C’ = 15 mm. 

Figure 3. Evolution of the dorsal carapace of Panochthus. A, dorsal carapace UATF s/n (Panochthus sp.); A´, detail of the ornamentation pattern of the 
anterodorsal región; B´, detail of the ornamentation pattern of the middle-dorsal region; C´, detail of the ornamentation pattern of the posterodorsal región; 
B, dorsal carapace MLP 16  -29 (P. tuberculatus); C, drawing of the dorsal carapace UATF s/n, the area with a reticular pattern is elevated. Scale bars: A–B 
= 100 mm; A’–C’ = 15 mm.
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los miembros de este grupo siempre presentan osteodermos 
con patrón reticular en la coraza dorsal. Siguiendo esta idea 
se puede a昀椀rmar que prácticamente todos los osteodermos 
de la región medio -dorsal están constituidos por 昀椀guras 
y no hay 昀椀gura central (patrón reticular), esto es, aunque 
con diferencias, compartido con otros taxones (Glyptodon 

reticulatus y Neuryurus trabeculatus) interpretándose como 
un proceso de convergencia evolutiva. Sin embargo, la 
característica que es exclusiva de Panochthus (nodo D) es 
que todo la porción del medio de la coraza dorsal (la región 
medio-dorsal y la parte anterior de la región medio-lateral) 
está formada por osteodermos ornamentados siguiendo un 
patrón reticular (Figura 3C). 
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MATERIAL SUPLEMENTAR/SUPPLEMENTARY MATERIAL 

SOBRE LA POSICIÓN FILOGENÉTICA DE UN EJEMPLAR PARTICULAR DE 

PANOCHTHUS (XENARTHRA, GLYPTODONTIDAE): ANÁLISIS BASADO 

EXCLUSIVAMENTE EN CARACTERES DE LA CORAZA DORSAL 

 

MARTÍN ZAMORANO 

 

Apéndice 1. Materiales utilizados en el análisis filogenético.  

Appendix 1. Materials used in the phylogenetic analysis. 

 

Glyptodon reticulatus - MACN-Pv 200 (holotipo). 

Neosclerocalyptus ornatus - MLP 16-28 (neotipo). 

Hoplophorus euphractus - UFMG 1235. 

Nopachtus cabrerai - MACN-Pv 2670 (holotipo). 

Nopachtus coagmentatus - MLP 16-122 (holotipo). 

Panochthus greslebini - MNRJ 2760/5V. 

Panochthus intermedius - MLP 16-36 (holotipo). 

Panochthus tuberculatus - MLP 16-29 (neotipo según Zamorano et al., 2012, pero ver Cruz et al., 2013). 

Panochthus subintermedius - MACN-Pv 5130 (holotipo). 

Phlyctaenopyga ameghini - MLP 29-X-10-8-32. 

Plohophorus figuratus - MLP 16-153 (holotipo). 

Propalaehoplophorus australis - MLP 91-II-25-6. 

Propanochthus bullifer - MACN-Pv 1761 (holotipo). 

Pseudoplohophorus absolutus - FC-DPV 475 y 595 (holotipo). 

Stromaphorus compreidens - MLP 29-X-8-1. 

 

 



Apéndice 2. Lista de caracteres utilizados en el análisis filogenético. 

Appendix 2. List of characters used in the phylogenetic analysis. 

 

1. Hileras de figuritas periféricas que rodean la figura central de los osteodermos de la región 

anterodorsal de la coraza dorsal (modificado de Zamorano & Brandoni, 2013, carácter 25): 

0. 1-3 hileras 

1. 4-7 hileras 

2. sín hileras (excepto en el borde anterior) 

 

2. Hileras periféricas que rodean la figura central de los osteodermos de la región posterodorsal de la 

coraza dorsal (modificado de Zamorano & Brandoni, 2013, carácter 26): 

0. 1-3 hileras 

1. 4-7 hileras 

2. sín hileras (excepto en el borde posterior) 

 

3. Punto más alto de la coraza dorsal (modificado de Zurita et al., 2017, carácter 20): 

0. en la región central 

1. en la región anterior 

 

4. Patrón de ornamentación de los osteodermos de la región medio-dorsal de la coraza dorsal 

(modificado de Zurita et al., 2017, carácter 21): 

0. patrón en roseta 

1. patrón reticular 

 

5. Osteodermos con figura central en la región anterodorsal de la coraza dorsal (modificado de Zurita et 

al., 2017, carácter 22): 

0. presencia 

1. ausencia (excepto en el borde anterior) 

 

6. Morfología en la superficie expuesta de la figura central en los osteodermos de la región 

posterodorsal de la coraza dorsal (modificado de Zurita et al., 2017, carácter 23): 

0. convexa 

1. plana o levemente convexa 

 

7. Disposíción de las figuras en los osteodermos de la región anterodorsal de la coraza dorsal 

(modificado de Zurita et al., 2017, carácter 24): 

0. con figura central y más de 14 figuras periféricas. 



1. con figura central y menos de 14 figuras periféricas. 

2. con ninguna figura central y más de 14 figuras periféricas (excepto en el borde anterior) 

 

8. Disposíción de las figuras en los osteodermos de la región posterodorsal de la coraza dorsal 

(modificado de Zurita et al., 2017, carácter 25): 

0. con figura central y más de 14 figuras periféricas. 

1. con figura central y menos de 14 figuras periféricas. 

2. con ninguna figura central y más de 14 figuras periféricas (excepto en el borde posterior) 

 

9. Figuritas periféricas en la primer hilera de los osteodermos de la región anterodorsal de la coraza 

dorsal (modificado de Zurita et al., 2017, carácter 26): 

0. más de 12 figuritas periféricas 

1. menos de 12 figuritas periféricas 

2. ausencia de figuritas periféricas (excepto en el borde anterior) 

 

10. Figuritas periféricas en la primer hilera de los osteodermos de la región posterodorsal de la coraza 

dorsal (modificado de Zurita et al., 2017, carácter 27): 

0. más de 10 figuritas periféricas 

1. menos de 10 figuritas periféricas 

2. ausencia de figuritas periféricas (excepto en el borde posterior) 

 

11. Hileras de figuritas periféricas entre figuras centrales de osteodermos adyacentes de la coraza dorsal 

(modificado de Porpino et al., 2014, carácter 7): 

0. ≤5 

1.  5 

2. ausencia de hileras (excepto en los bordes) 

3. presencia de los estados 0 y 2 en la misma coraza dorsal 

 

12. Patrón en roseta presente en todos los osteodermos de la coraza dorsal (nuevo): 

0. sí 

1. no 

 

13. Presencia de patrón reticular en los osteodermos de la región medio-lateral de la coraza dorsal 

(nuevo): 

0. no 

1. sí 

 

14. Morfología de las figuras de las regiones anterodorsal y posterodorsal de la coraza dorsal 



(modificado de Zurita et al., 2017, carácter 29): 

0. ambas regiones con figuras planas 

1. región posterodorsal con figuras convexas y región anterodorsal con figuras planas 

 

15. Todos los osteodermos de las regiones dorsales  (anterodorsal, medio-dorsal y posterodorsal) de la 

coraza dorsal poseen figura central (nuevo): 

0. sí 

1. no (excepto en los bordes anterior y posterior) 

 

16. Ornamentación con patrón en roseta presente en la mayor cantidad de osteodermos de la coraza 

dorsal (nuevo): 

0. sí 

1. no 

 

17. Osteodermos con figura central en las regiones laterales (anterolateral, médio-lateral y posterolateral) 

(modificado de Porpino et al., 2014, carácter 4): 

0. presencia 

1. ausencia (excepto en los borde lateral) 

 

18. Osteodermos con figura central con superficie convexa en la región posterodorsal (excepto el borde 

posterior) (modificado de Porpino et al., 2014, carácter 5): 

0. presencia 

1. ausencia 

 

19. Morfología en la superficie expuesta de la figura central en los osteodermos de la región anterodorsal 

de la coraza dorsal (nuevo): 

0. convexa 

1. plana o levemente convexa 

 

20. Morfología en la superficie expuesta de la figura central en los osteodermos de la región médio-

dorsal de la coraza dorsal (nuevo): 

0. convexa 

1. plana o levemente convexa 

 

21. Morfología en la superficie expuesta de la figura central en los osteodermos de la región anterolateral 

de la coraza dorsal (nuevo): 

0. convexa 

1. plana o levemente convexa 



 

22. Hileras de figuritas periféricas que rodean la figura central de los osteodermos de la región medio-

dorsal de la coraza dorsal (nuevo): 

0. 1-3 hileras 

1. 4-7 hileras 

2. sín hileras 

 

23. Cantidad máxima de figuritas periféricas en un osteodermo de la coraza dorsal (nuevo): 

0. menos de 30 

1. 30 o más 

 

24. Presencia de una franja transversal en la porción del medio de la coraza dorsal de osteodermos con 

patrón reticular (nuevo): 

0. no 

1. sí 

 

25 Porcentaje de osteodermos en toda la coraza dorsal con patrón reticular (nuevo): 

0. menos del 30% 

1. 30% o más 

 

26. Superficie de la ornamentación de la coraza dorsal (incluyendo el borde anterior, lateral y posterior) 

(nuevo): 

0. con figuras elevadas 

1. plana o levemente convexa 

 

27. Ornamentación de los osteodermos de la porción posterior (región posterolateral y posterodorsal) de 

la coraza dorsal con patrón reticular (nuevo): 

0. no 

1. sí (excepto en el borde posterior) 

 

28. Número de hileras de figuritas periféricas en los osteodermos que forman la escotadura caudal 

(modificado de Cuadrelli et al., en prensa): 

0. una hilera 

1.  dos o más hileras 

 

29. Patrón reticular presente en osteodermos de la coraza dorsal, en otras regiones además de en la 

región medio-dorsal (nuevo): 

0. no 



1.         sí 

 

 

Apéndice 3. Matriz (taxones/caracteres). 

Appendix 3. Matrix (taxa/characters). 

                   Caracteres 

Taxones 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 

Propalaehoplophorus 

australis 

0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 0 0 0 1 0 0 0 

Glyptodon reticulatus 
0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 0 1 0 0 1 0 0 1 1 1 1 2 0 0 0 1 0 0 0 

Nopachtus 

coagmentatus 

0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 ? 0 0 0 0  (º) 1 1 ? 0 0 0 0 0  (º) 0 0 0 

Nopachtus cabrerai 
0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Propanochthus bullifer 
? 1 ? ?(*

) 
? 0 ? 0 ? 0 1 ?(*

) 
? ? ? ? ? 0 ? ? 0 ? 1 ? ? 0 ? ? ? 

Panochthus 

tuberculatus 

2 2 1 1 1 - 2 2 2 2 2 1 1 0 1 1 1 1 - - - 2 1 1 1 1 1 1 1 

P. intermedius 1 1 0 1 0 1 0 0 1 0 3 1 1 0 1 1 1 0 1 1 1 2 1 1 1 1 1 1 1 

P. subintermedius 
2 2 1 1 1 - 2 2 2 2 2 1 1 0 1 1 1 ? - ? - 2 1 1 1 1 1 1 ? 

P. greslebini 
? ? ? 1 1 - 2 2 2 2 2 1 ? 0 1 1 ? ? ? - ? ? 1 1 1 1 1 1 1 

 P. hipsilis 2 2 1 1 1 1 2 2 2 0 3 1 1 0 0 1 1 0 - ? - 2 1 1 1 1 1 1 1 

Phlyctaenopyga 

ameghini 

0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 

Hoplophorus 

euphractus 

? 0 0 0 0 1 ? 1 ? 0 0 0 0 0 0 0 0 1 ? 1 1 0 0 0 0 1 0 1 0 

 Neosclerocalyptus 

ornatus 

0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 0 0 0 1 0 0 0 

UATF-V s/n 
1 1 1 0 0 1 0 0 1 0 3 3 1 0 1 0 0 0 1 1 1 2 1 1 0 1 0 1 1 

(*) pero ver Burmeister (1874: 151) y Zurita et al. (2017: 6)]. 
 según Castellanos (1942: 429) y ver Zamorano et al. (2011: 66)]. (º)

 
 


