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RESUMEN

La base de la sistemética y evolucion de los caballos en Norteamérica, se deriva
fundamental mente del estudio de material fosil recuperado de localidades templadas ubicadas en
Estados Unidos; sin embargo, poco se sabe al respecto de regiones tropicales de Norteamérica
meridional y América Central septentrional, es decir, Mesoamérica.

La region mesoamericana alberga numerosas localidades terciarias de las cuales se ha
recuperado una significativa muestra de ejemplares pertenecientes a équidos. EI material
representa 19 especies de 11 géneros diferentes, que equivalen al 54% de los géneros conocidos
en Norteamérica. La mayor parte de este registro esta integrado por miembros de la Subfamilia
Equinae e incluye formas merychipines, hiparionines y equines. Este conjunto permite
documentar taxa existentes desde el Mioceno Medio (Hemingfordiano) hasta el Plioceno
(Blancano).

La revision de la filogenia de los Equinae de Norteamérica soporta muchos de los
resultados de hipétesis evolutivas previas; asimismo, condujo a establecer la posicion filogenética
de algunas especies subhipsodontes tradicionalmente incluidas en el Género Merychippus. El
andlisis cladistico combinado del registro norteamericano y mesoamericano robustece las
relaciones filogenéticas de los principales lingjes que integran la Subfamilia Equinae, esclarece
aquellas de los equines y corrobora la existencia de un alto grado de paralelismo evolutivo.

L os resultados obtenidos evidencian que los Equinae exhibieron una radiacién importante
durante el intervalo de los 18 a 14 Ma. Este proceso se suscité ampliamente en Estados Unidos y
parte de Mesoamérica (especificamente en el Sureste de México). Aunado a ello, la evolucién
taxondémica del grupo continué de manera semejante en ambas regiones y tiene una estrecha
correlacion con la historia climéticay de vegetacion de Norteamérica “templada’ y Norteamérica
“tropical” durante el Nedgeno.

El presente estudio proporciona informacion adicional de la filogenia de Equidae durante
los dltimos 18 Ma 'y constituye |la base de datos inicial que permite documentar y delinear la

historia evolutiva de este grupo de perisodéactilos en Mesoamérica.



ABSTRACT

Knowledge on the systematics and evolution of the Equidae in North America derives
from the study of fossil material mainly recovered from temperate localities in the United States.
However, the horse record from southern tropical regions in Middle America has largely been
overlooked.

Middle America bears Neogene localities which paleontological study has revealed the
presence of numerous horse specimens. The material includes at least 19 species of 11 genera,
which corresponds to ~ 54% of the known North American equid genera. The fossil record is
represented by members of the Subfamily Equinae, including merychippines, hipparionines, and
equines. This assemblage borne taxa from the Middle Miocene [(Hemingfordian) to Pliocene
(Blancan)].

The cladistic review of North American Equinae phylogeny supports many of the results
of previous evolutionary hypothesis and leads to establish the phylogenetic position of several
species traditionally included in Merychippus. The combined cladistic analysis of the North
American and Middle American Neogene horses, gives additional support to the phylogenetic
relationships of advanced hypsodont lineages within the Equinae, and clarify those of the
equines, also it is observed a high degree of evolutionary parallelism.

The results show that horses exhibited an important adaptive radiation between 18 — 14
Ma. This evolutionary process ocurred in the United States and in some regions of Middle
America (particularly Southeastern Mexico). The taxonomic evolution of horses took place
similarly in both regions and was correlated with climatic and vegetation history in “temperate’
and “tropical” North America.

The present study gives additional information about the phylogeny of Neogene Equinae

during the last 18 Ma and documents the evolutionary history of this group in Middle America.



INTRODUCCION
Panoramicay estudios previos

L os équidos representan uno de los componentes principales de las faunas de mamiferos
del Terciario de Norteamérica. El material perteneciente a este grupo de vertebrados es
sumamente abundante, incluye craneos, mandibulas, maxilas, series dentales, dientes aislados,
elementos postcraneales y esqueletos completos. La representacion significativa de la Familia
Equidae en el registro fosil, ha permitido delinear diversos aspectos relacionados con su
evolucion (v. gr. Simpson, 1944; Stirton, 1947; Romer, 1949), biogeografia (v. gr. Colbert, 1935;
Bernor et al., 1980; Woodburne et al., 1981), paleoecologia (v. gr. Shotwell, 1961; Janis, 1984),
bioestratigrafiay biocronologia (v. gr. McGrew y Meade, 1938; Stirton, 1939, 1952).

Los équidos han jugado un papel importante en el desarrollo de la teoria evolutivay su
estudio paleontolégico ha contribuido significativamente al mejor entendimiento de diversos
procesos macroevolutivos, tales como, radiacion adaptativa, especiacion y extincién (Matthew,
1926; Simpson, 1944; MacFadden, 1988, 1992; MacFadden y Hulbert, 1988; Hulbert y
MacFadden, 1991; Hulbert, 1993, Ridley, 1993; Carroll, 1998).

Durante el Siglo XIX y principios del siglo pasado diversos paleontélogos concibieron la
evolucién de la Familia Equidae como una secuencia ortogenética unidireccional hacia laforma
mas especializada, avanzada o perfecta (Leidy, 1869; Marsh, 1879; Gidley, 1901, 1907; Osborn,
1918); sin embargo, la disponibilidad de material fosil adicional condujo a formular esquemas
evolutivos méas complejos de este grupo de perisodactilos.

Gidley (1907) consider6 que el arreglo secuencial propuesto en Equidae estaba
incompleto dada la naturaleza del registro e innecesariamente debia aducirse a una serie filética
Unica, con base en esto propuso un patrén de ramificacion de cuatro grupos principales
(Hyracotherinae, Anchitheriinae, Protohippinae y Equinae). Matthew (1926), detallé esta
concepcion para explicar la evolucién de los caballos fosiles y generd la primera filogenia de
Equinae. Las ideas de este ultimo influyeron en su alumno R. A. Stirton, que presenté un
esguema de las relaciones de géneros y especies hasta ese momento conocidos en Norteamérica
(Stirton, 1940). Unos afios més tarde Simpson (1951) sintetizé y simplificé la informacién
acumulada en su trabajo clésico “Horses’ . Por su parte, Quinn (1955) generd una filogenia que
incluia Unicamente al registro de los équidos del Mioceno de Norteamérica, basandose en

colecciones de la Planicie Costera del Golfo.



A partir de los afos setentas las relaciones evolutivas de los integrantes de Equidae se
comenzaron a interpretar mediante el uso de la metodologia cladistica, aunado ala evaluacién de
un mayor numero de caracteres craneales, dentales y postcraneales (Skinner y MacFadden, 1977;
Benett, 1980; MacFadden, 1976, 1984a, 1992, 1998; Hulbert, 1988a, 1988b, 1989; Evander,
1989; Hulbert y MacFaden, 1991; Kelly, 1995, 1998).

En resumen, los estudios realizados han contribuido a mejorar el conocimiento sobre las
relaciones filogenéticas de la Familia Equidae y reconocer que este grupo presentd una
importante radiacion durante el Mioceno Medio, que condujo a la diferenciacién de las formas
hipsodontes mas avanzadas y representantes actual es (MacFadden, 1992, 1998).

Lainformacién disponible constituye la base de la taxonomiay sistemética de Equidae en
Norteamérica desde su origen hasta sus formas actuales. El conocimiento hasta ahora acumulado
se deriva esencialmente del andlisis de restos fosiles que proceden de localidades “templadas’ (un
caso semejante ocurre para los vertebrados en conjunto) en Estados Unidos, las cuales se
encuentran en secuencias continentales que abarcan practicamente todo el Terciario. Los
principales depositos se tienen en la Costa del Pacifico (Dougherty, 1940; Downs, 1956; Kelly y
Lander, 1988, 1992), Grandes Planicies (Gregory, 1942; Skinner et al., 1977; Webb, 1969) y
Planicie Costera del Golfo (Quinn, 1955; Forsten, 1975; Hulbert, 1988a, 1988b).

En la Republica Mexicana'y América Central se conocen numerosas faunas terrestres
terciarias, las cuales incluyen restos fosiles que en su mayoria proceden de localidades ubicadas
en el Centro [Estado de Guanagjuato: Faunas Rancho El Ocote y Rancho Viejo; Estado de
Hidalgo: Fauna Tehuchila (Carranza-Castafieda, 1991; 1992; 1994; Miller y Carranza-Castarieda,
1984; Carranza-Castafieda y Espinosa-Arrubarrena, 1994)] y Sureste de México [Estado de
Michoacan: Fauna Goleta (Miller y Carranza-Castafieda, 1984); Estado de Oaxaca: Faunas
Suchilquitongo, Matatlan y Nejapa; Estado de Chiapas: Fauna Ixtapa (Stirton, 1954; Wilson
1967; Wilson y Clabaugh, 1970; Ferrusquia-Villafranca, 1990a)], asi como en El Salvador
[Fauna Corinto (Webb y Perrigo, 1984)], Honduras [Fauna Gracias (op. cit., 1984)] y Panama
[Fauna Gaillard Cut (Whitmorey Stewart, 1965)] (Figural).

El material perteneciente a équidos recuperado de esta gran extension territorial es el méas
diverso y abundante, incluye 19 especies de 11 géneros diferentes (Tabla 1). El registro en
conjunto permite documentar taxa existentes desde el Mioceno Medio (Hemingfordiano) hasta el

Plioceno (Blancano). Esto evidencia por 1o menos 18 Ma de evolucion de la Familia Equidae



(Tedford et al., 2004), que a su vez proporciona datos objetivos acerca de |a pal eobiologia de este
grupo. Sin embargo, e conocimiento a respecto en Norteamérica meridional y América Central
es mucho menor, 1o que implica un amplio vacio informativo acerca de sus relaciones
filogenéticas y otros procesos pal eobiol 6gicos en regiones tropical es.

En Sudamérica la Familia Equidae se encuentra representada por 1os Géneros Hippidion y
Equus (Amerhippus) del Plioceno muy tardio y Pleistoceno de Bolivia, Ecuador, Brasil.
Argentina'y Chile (Alberdi et al., 2003); asimismo, se conoce material escaso y fragmentario
asignado a Equus del Pleistoceno de Costa Rica (Laurito et al., 1993; Spencer et al., 1997).
Empero, este registro en conjunto esta fuera del contexto espacial y/o temporal que se considera
en el presente estudio.

Discriminacion biogeogr afica'y morfotectonica de M esoamérica

Ferrusquia-Villafranca (1978) delimitdé a Mesoamérica como la region geogréafica que
incluia la parte meridional de los Estados Unidos a partir del paralelo 35° Lat. N, México,
América Central y el norte de América del Sur hasta el Ecuador. Posteriormente, Janis (1998)
restringié y discrimind la region mesoamericana desde el sector principal del Centro de México
aproximadamente del paralelo 19° Lat. N hasta Panama. Esta extension territorial se denoming
formalmente América Central; sin embargo, €l término utilizado se presta a confusién con la
region geografica homonima que incluye Guatemala, Belice, El Salvador, Honduras, Nicaragua,
Costa Ricay Panama (Hammond, 1982).

En el presente estudio, Mesoamérica involucra a todas las localidades del Nedgeno con
restos pertenecientes a équidos, que se ubican geograficamente entre los 07°10'-21°10" Lat. Ny
77°10'-105°20" Long. O. Biogeogréficamente, constituye la parte méas meridional del Dominio
Nedrtico y la septentrional del Dominio Neotropical (Figura 1). Morfotecténicamente se
encuentra delimitada por las Provincias Meseta Central, Faja Volcanica Transmexicana, Sierra
Madre del Sur y Sierra Madre de Chiapas, Plataforma de Y ucatén y sector sur de la Planicie
Costera del Golfo, es decir, las regiones centro, sur, sureste y este de la Republica Mexicana;

asimismo, incluye América Central.



Tabla 1. Registro de la Familia Equidae del Nedgeno de Mesoamérica

MIOCENO | PLIOCENO

Hemingfordiano Bar stoviano Hemphilliano | Blancano
TAXON SuU GC MA | NEJ IX RO | TCH [ GR COR | TCH | RV | GO
Subfamilia Anchiteriinae
Archaeohippus sp. ®
Anchitherium sp. ®
Subfamilia Equinae
Merychippus sp. ®
"Merychippus' cf. "M. " primus ® ®
Tribu Hipparionini
"Merychippus' cf. "M. " sgjunctus ® ®
Cormohipparion sp. ®
Cormohipparion cf. C. occidentale ®
Cormohipparion ingennum

Nannipus minor

<)

Nannipus peninsulatus ® ® ® ®
Neohipparion trampasense ®
Neohiparion eurystyle ® ®

Tribu Equini
Calipus sp. ®
Calippus (Grammohippus) hondurensis ® ® ® ®
Pliohippus pernix ® ®
Pliohippus sp.
" Dinohippus’ mexicanus ®

"Dinohippus" interpolatus
Astrohippus astockii
Equus (Dolichohippus) simplicidens ® ® ®

@O

Faunas del Centro de México: RO. Rancho El Ocote, Hemphilliano de Guanagjuato; RV. Rancho Vigjo, Blancano de Guanajuato; GO. La Goleta,
Blancano de Michoacan; TCH. Tehuichila, Hemphilliano - Blancano de Hidalgo. Faunas del Sureste de México: SU. Suchilquitongo,
Hemingfordiano de Oaxaca; M A. Matatlan, Barstoviano medio de Oaxaca; NEJ. Nejapa, Barstoviano medio de Oaxaca; | X. Ixtapa, Barstoviano
medio de Chiapas. Faunas de América Central: GC. Gaillard Cut, Hemingfordiano de la Zona del Canal de Panama, COR. Corintio,
Hemphilliano Temprano de El Salvador; GR. Gracias, Hemphilliano Temprano de Honduras.
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Figura 1. Mapa que muestra la ubicacién de las principales localidades portadoras de restos
fosiles pertenecientes a Equidae del Nedgeno de Mesoamérica y la adyacente Provincia Faja
Volcanica Transmexicana (FVTM); asimismo, se destacan aquéllas de |la Republica Mexicana
gue se circunscriben a Dominio Neartico.

Desde el punto de vista geogréfico, la region discriminada es bastante compleja. En la
Meseta Central y Faja Volcanica Transmexicana, a presente, las condiciones varian de templadas
axeéricas. Al sur de esta Ultima provincia morfotectonica, existe un amplio espectro de cinturones
climéticos estrechamente relacionado con la gran diversidad fisiogréfica del sureste mexicano y
América Central, aunado a un extenso gradiente latitudinal y altitudinal caracterizado por una
intrincada red de zonas montafiosas y tierras bgjas (Ferrusquia-Villafranca, 2003).

De lo anterior, se sigue que Mesoamérica refleja una historia geologica y tecténica
complicada influida por la interaccion de las placas Norteamericana, Caribefia y Cocos
(Anderson y Schmidt, 1983; Rossy Scotesse, 1988; Sedlock et al., 1993).

Justificacion del estudio
Lamayor parte del conocimiento acerca de la evolucion de los équidos se ha establecido a

partir de la evaluacién y andlisis de g emplares procedentes de localidades “templadas’ en los



Estados Unidos y biogeograficamente ubicadas en el Dominio Holéartico. En contraste, el
conocimiento es mucho menor para Mesoamérica, la cual yace parcialmente en el Dominio
Neotropical y € limite entre ambos dominios.

La mayor diversidad biolégica actual se encuentra en el Dominio Neotropical (Pough et
al., 1990; Gaston y Spicer, 1998) y, por lo tanto, la aplicacion del Principio del Actualismo,
conduciria a considerar que asi hubiese ocurrido en el pasado geologico. El registro fosil
conocido tanto marino como terrestre asi o demuestra [v.gr. invertebrados marinos (Moore,
1969)], lo cual a su vez sugiere que por o menos, parte de la evolucion y diversificacion de la

biota ha ocurrido en el ambito tropical.

HIPOTESIS
La base de la sistemética actual de la Familia Equidae en Norteamérica se sustenta en €l
andlisis filogenético de material fésil procedente de localidades ubicadas en los Estados
Unidos. Dado lo anterior, se postula que la aplicacion del esquema evolutivo de esta

familia podria soportarse a incorporar €l registro conocido del Nedgeno de Mesoameérica.

OBJETIVO
- Robustecer las relaciones evolutivas de los équidos del Nedgeno de Norteamérica
propuestas anteriormente, mediante la aplicacion estricta de la metodol ogia cladistica

y tomando en cuenta el registro conocido de Mesoamérica.

MATERIAL Y METODO
Revisién taxondmica

Se examinO el material de équidos del Nedgeno de Mesoamérica albergado en la
Coleccion Nacional de Paleontologia del Instituto de Geologia de la Universidad Nacional
Auténoma de México, Coleccion del Museo de Paleontologia de la Universidad Auténoma del
Estado de Hidalgo y Coleccion de Paleontologia de Vertebrados del Museo de Historia Natural
de Gainesville, Florida. El material disponible consistié fundamentalmente de elementos dentales
pertenecientes a las especies “Merychippus’ sp., “Merychippus’ cf. “M.” primus, “M.” cf. “M.”
sgjunctus, Cormohipparion sp., Cormohipparion ingenuum, Cormohipparion cf. C. occidentale,

Neohipparion trampasense, N. eurystyle, Nannipus minor, Calippus sp., Calippus



(Grammohippus) hondurensis, Pliohippus pernix, Pliohippus sp., “Dinohippus” mexicanus,
“Dinohippus’ interpolatus y Astrohippus stockii. Desafortunadamente, no fue posible revisar el
material perteneciente a Nannipus peninsulatus y Equus (Dolichohippus) simplicidens En
consecuencia, la caracterizacion de estas especies se fundamento en ilustraciones y descripciones
originales disponibles en reportes previamente publicados (Osborn, 1918; MacFadden, 19843,
1984b; Carranza-Castafieda y Espinosa-Arrubarrena, 1994; Carranza-Castarieda, 1997; Cadtillo-
Ceron et al., 1996).

El conjunto de gjemplares incluyd 237 dientes aislados, seis series dentales asociadas
incompletas, un fragmento maxilar con ambas series dentales completas y seis fragmentos
mandibulares con series dentales incompl etas.

En cada uno de los elementos estudiados se evalud un conjunto de atributos cualitativos y
meétricos (Apéndices I-11). Esto permitio discriminar objetivamente |os estados de caracter de una
buena parte de |os rasgos dentales considerados en el andlisis cladistico.

La nomenclatura utilizada de la dentadura superior e inferior corresponde a MacFadden
(1984a) y Hulbert (1988a, 1988b) [Figura 2]. Las medidas pertinentes se tomaron con un
calibrador digital electronico con resolucién de 0.01 mmy precision de £ 0.03 mm.

En € caso de la dentadura superior, los rasgos cualitativos evaluados incluyeron el grado
de curvatura, forma del protocono, grado de complicacion de las fosetas y forma del plicaballin.
Los parametros métricos valorados fueron la altura de la corona (AC), longitud anteroposterior
(LAP), anchura transversa (AT), longitud del protocono (LPr) y anchura del protocono (APr)
[Figura3A, C, D].

En lo que respecta a la dentadura inferior, los rasgos cualitativos incluyeron el desarrollo
del protostilido, la separacion del complejo metaconido-metastilido y forma del plicaballinido.
Asimismo, se determiné la altura de la corona (ac), longitud anteroposterior (lap), anchura
transversa (at), longitud del metacénido (Imet), longitud del metastilido (Imts) y la longitud del
complejo metaconido-metastilido (Imet-Imts) [Figura 3B].
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Figura 2. Nomenclatura dental utilizada en el presente estudio. A. Dentadura superior izquierda
P2 — M3. B. Dentadura inferior izquierda p2 — m3 (Modificado de MacFadden, 1984a; Hulbert,
1988a, 1988b).

Con la finalidad de homogenizar la valoracion de cada uno de los caracteres dentales
considerados, se determiné €l grado de desgaste de |os g emplares correspondientes. Para esto, se
utiliz6 como indicador de la altura inicial o sin desgastar aguellos ejemplares con una mayor
altura de la corona, mediante este procedimiento, se establecieron cuatro categorias individual es
correlacionadas con un estado ontogenético en particular: joven (J), joven adulto (JA), adulto (A)
y vigo (V).

Analisis Filogenético

Esta parte del trabgjo involucr6 el muestreo taxondémico, seleccion y codificacion de
caracteres, asi como el andlisis de maxima parsimonia.

Muestreo taxonémico. El 90% de los taxa que integran el registro de Equidae del
Nebgeno de M esoameérica corresponde a representantes de la Subfamilia Equinae, mientras que €l
10% restante es parte de la Subfamilia Anchitheriinae (Tabla 1).
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Figura 3. Parametros métricos de la dentadura superior (A, C, D) einferior (B). A. PAD, anterior
derecha, lingual inferior: 1. Longitud anteroposterior (LAP), 2. Anchura transversa (AT), 3.
Longitud del protocono (LPr), 4. Anchura del protocono (APr); B. p4D, anterior derecha, lingual
superior: 1. Longitud anteroposterior (lap), 2. Anchura transversa (at), 3. Longitud del
metaconido-metastilido (Imt-Imts). C-D. P4D vista lateral y externa respectivamente. RC. Radio
de Curvatura. AC. Altura de la corona (A-B modificado de Hulbert, 1988a; C-D modificado de
Downs, 1961).

Los anquiterios incluyen un conjunto de caballos braquidontes ramoneadores, cuya
taxonomiay relaciones evolutivas son poco conocidas (MacFadden, 1992). En Mesoamérica, se
encuentran representados Unicamente por dos elementos dentales referidos a Anchitherium sp. y
Archaeohippus sp. del Hemingfordiano Temprano de Panama (Whitmore y Stewart, 1965). Con
base en esto, se decidié eliminar a este grupo de équidos del andlisis filogenético.

La mayoria de los Equinae mesoamericanos se encuentran representados por € ementos
dentales aislados, series dentales, fragmentos mandibulares y maxilares, asi como mandibulas y
maxilas completas. Por su parte, los elementos postcraneales son menos abundantes y en la

mayoria de los casos fragmentarios, mientras que la evidencia craneal es sumamente escasa.
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Con base en los hechos antes expuestos, € andlisis filogenético se basd fundamentalmente
en la evaluacion de caracteres dentales y de tamafio. En el caso particular de las especies
Calippus (Grammohippus) hondurensis y “Dinohippus” mexicanus, fue posible discriminar
algunos rasgos de la morfologia craneal a partir de ilustraciones y fotografias de una parte del
material conocido de |aregién mesoamericana.

Dada la calidad y representatividad de las muestras de cada una de las especies
mesoamericanas, en el presente estudio solo se seleccionaron aquellas que cumplieran con al
menos dos de los siguientes requisitos. (1) que estuviesen representadas por elementos de la
dentadura superior e inferior, (2) que se pudiese discriminar la morfologia del patrén oclusal de
los molariformes en todos los estados ontogenéticos y, (3) que el tamafio de muestra permitiese
valorar a menos el 50% de los caracteres dental es sel eccionados. Con base en esto, las especies
incorporadas al andlisis filogenético fueron “M.” cf. “M.” sgjunctus, Cor mohipparion ingennum,
Neohipparion trampasense, N. eurystyle, Nannipus minor, Calippus (Grammohippus)
hondurensis, Pliohippus sp., Pliohippus pernix, Astrohippus stockii y “Dinohippus’ mexicanus,
el conjunto incluye representantes merychipines, hiparioninesy equines.

Seleccion y codificacion de caracteres. Los caracteres utilizados son de Hulbert (1989)
[Apéndice I11]. En la mayoria de las especies mesoamericanas seleccionadas, solamente se
evaluaron los rasgos correspondientes a la configuracion del patron oclusal, los cuales suman en
conjunto un total de 26, de éstos 16 son de la dentadura superior, 10 de la dentadura inferior y
uno de la dentadura en general. En el caso de Calippus (Grammohippus) hondurensisy
“Dinohippus’ mexicanus fue posible discriminar parte de los rasgos faciales, los cuales incluyen
morfologia de la fosa dorsal preorbital, anchura del hocico y disposicion de los incisivos
(caracteres 3-7, 10, 12-15).

La codificacion de Hulbert (1989, p. 195-196) con respecto a los caracteres dentales 17,
23, 24, 25, 31, 32, 33 y 42 es sumamente ambigua. En los parrafos siguientes se explicita como
se determinaron en este estudio las condiciones pertinentes a estos rasgos.

- Forma del protocono (caracter 17): corresponde ala proporcion LPr/APr en dientes de
ligera a submoderadamente desgastados. Protocono redondeado = LPr/APr < 1.2. Protocono
ovoidal aovoidal elongado = LPr/APrde1.2a2.0y LPr/APr de 2.0 a 3.0 respectivamente.

- Grado de complicacién de los bordes internos de las fosetas (caracteres 23 y 24):

corresponde al promedio de la sumatotal de plicaciones desarrolladas sobre la mitad posterior de
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la prefoseta y mitad anterior de la postfoseta en todos los estados ontogenéticos. El conteo
incluye plicaciones de anchura semejante o superior ala anchura méaxima del esmalte presente en
cualquier parte de lafosetay se excluyeron plicaciones secundarias desarrolladas en |os extremos
de una plicacion principal (MacFadden, 1984a). Fosetas pobremente plegadas = menos de cinco
pliegues. Fosetas moderadamente plegadas = cinco a siete pliegues. Fosetas fuertemente plegadas
= mas de siete plicaciones.

- Grado de complicacion de los bordes externos de las fosetas (caracter 25): se
determiné con base en la presencia y persistencia del pliprotolofo y plihipostilo alo largo de la
altura de la corona. Los bordes externos de las fosetas estan pobremente plegados cuando €l
pliprotolofo y plihipostilo tienen una longitud < 2 mm y desaparecen en un grado de desgaste
moderado. Por el contrario, cuando el pliprotolofo y plihipostilo tienen una longitud > 2 mmy
son persistentes hasta la base del diente, los bordes externos de las fosetas se consideran que
estén bien plegados.

- Grado de curvatura (carécter 31): se determin6 con base en una modificacion del
método propuesto por Downs (1961). En este caso se trazo sobre papel bond una serie de circulos
concéntricos de radio conocido y separados cada 10 mm. El radio de curvatura (RC) corresponde
al circulo de la plantilla que se gjusta al margen del parastilo/mesostilo. Los elementos rectos a
moderadamente curvos presentan RC = 50 mm. Los elementos fuertemente curvos presentan RC
< 40 mm.

- Complgjo metaconido-metastilido (caracter 32): e complejo metaconido-metastilido es
pequefio cuando su longitud es < 45% de la longitud anteroposterior del elemento dental,
expandido cuando se encuentra entre el 45% - 50% y elongado cuando es > 50% (Hulbert y
MacFadden, 1991).

- Separacion del metaconido y metastilido (caracter 33): se consideré que estas
estructuras se encuentran bien separadas cuando las éreas de dentina expuesta del metacénido y
metastilido estan delimitadas una de otra por el linguafléxido, ectofléxido, metafléxido y
entofléxido, con un pasaje angosto de dentina que los conecta (Hulbert y MacFadden, 1991).

- Cobertura de cemento sobre los molariformes permanentes (caracter 42): una capa
delgada de cemento se considerd aquella con un grosor < 1 mmy amplia= 1.5 mm.

L os caracteres de la dentadura superior de Nannipus minor se discriminaron a partir de

ilustraciones del holotipo y una serie dental completa moderadamente desgastada (M acFadden,
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19844, fig. 94, p. 125). La determinacién de una parte de los caracteres dentales de Astrohippus
stockii y “Dinohippus” mexicanus, se apoy0 en fotografias de algunos e emplares del
Hemphilliano de Guanajuato (Carranza-Castafieda, 1992, figs. 6-9, p. 187-190).

Andlisis de M&xima Parsimonia.

La sistemética filogenética tiene como objetivo recuperar |a historia geneal6gica de la
diversidad biologica, mediante el andlisis de caracteres apomorficos que conducen al
reconocimiento de grupos monofiléticos o naturales. Las hipdtesis resultantes son la base para
generar sistemas de clasificacion que reflgjan la historia de grupos; asimismo, contribuyan a
descifrar otros aspectos de la Biologia Evolutiva, tales como la biogeografiay coevolucion. La
ventaja més sblida del andlisis filogenético se debe a que se basa en datos que se examinan al
través de un método consistente (cladistico) repetible y falseable (Wiley, 1991; Wiley et al.,
1991).

Se redlizaron dos andlisis cladisticos independientes, €l primero involucré exclusivamente
€l registro de los Equinae de Norteamérica, mientras que €l segundo incluyo este Ultimo registro
junto con especies seleccionadas del Nedgeno de Mesoamérica. Las matrices de caracteres se
elaboraron con el programa MacClade 4: Analysis of Phylogeny and Character Evolution
(Maddison y Maddison, 2001).

Los datos se analizaron en el programa PAUP: Phylogenetic Analysis Using Parsimony
vr. 4.0b10 (Swofford, 1998), bajo las siguientes condiciones:

- Los caracteres multiestado estuvieron desordenados segun €l criterio de Fitch (1971), en
el que cualquier cambio de un estado de caracter a otro es posible sin la imposiciéon de pasos
adicionales.

- A todoslos caracteres se les otorgd € mismo peso.

- El criterio de optimizacidon de caracteres se realizoé por transformacion acelerada
(ACCTRAN) (Kitching et al., 1998).

- La polarizacién de los caracteres se determind con base en €l criterio del grupo externo,
en este caso Parahippus leonensis del Hemingfordiano Temprano de las Grandes Planicies 'y de
la Planicie Costera del Golfo, especie utilizada de manera consistente en andlisis filogenéticos
previos (Hulbert, 1987, 1989; Hulbert y MacFadden, 1991; Kelly, 1995, 1998).

L os cladogramas se obtuvieron mediante una busgueda heuristica con 1000 réplicas. En

cada uno de los andlisis se construyo el consenso estricto y valorg el soporte de ramas por
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Bootstrap e indice de decaimiento de Bremer (1994). Asimismo, se compararon y describieron
los patrones seleccionados, incluyendo la lista de cambios, descripcion de caracteres y lista de
apomorfias.

L os siguientes términos fueron utilizados para referirse a los diferentes grupos de équidos:

Anquiterine.- grupo parafilético de formas ramoneadoras braquidontes que en Norteamérica
incluye alos géneros Anchitherium, Hypohippus, Megahippusy Archaeohippus.

Parahipine.- grupo parafilético de especies tradicionalmente referidas al Género Parahippus s.l.;
también incluye a Desmatippus de algunos autores.

Merychipine.- grupo parafilético de especies tradicionalmente referidas a Género Merychippus
s.l.

“Merychippus” .- especies merychipines que no pueden referirse a alguno de los géneros
monofiléticos de équidos hipsodontes méas avanzados.

Merychippus.- grupo monofilético de especies merychipines que incluye a la especie genotipica
M. insignisy provisionalmente M. calamarius, M. californicusy M. brevidontus.

Acritohipine.- grupo parafilético de especies que incluye a los integrantes del Género
Acritohippusy “ Merychippus’ sgunctus.

Hiparionine.- grupo monofilético que en Norteamérica se encuentra representado por algunas
especies merychipines, Merychippus, Hipparion, Cormohipparion, Nannipus,
Neohipparion y Pseudhipparion.

Protohipine.- grupo monofilético que incluye alos géneros Protohippusy Calippus.

Equine.- grupo monofilético que incluye algunas especies merychipines, Parapliohippus,
Pliohippus, Astrohippus, Dinohippus s.s., “Dinohippus’, Equus, Hippidiony
Onohippidion.

Analisis Biogeogr afico
Se readliz6 utilizando como base el &rbol filogenético derivado del analisis combinado y

alcance geocronolégico conocido de los lingjes involucrados (dato de primera y ultima

aparicion). Las areas biogeogréficas representan las variables independientes y corresponden a

Janis (1998, fig. I.1, p.3), mientras que lafilogenia de |as especies |as variables dependientes. La

codificacion implica presencia/ausencia de un taxén en un area determinada y se asume que los

rangos de los ancestros corresponden a los rangos acumulados de sus descendientes (Wiley et al.,

1991).
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La matriz de caracteres de la distribucion inferida de los linajes considerados se elaboré
en el programa MacClade 4: Analysis of Phylogeny and Character Evolution (Maddison &
Maddison, 2001).

Evolucién taxondémica

Se estimaron las tasas de diversidad especifica (R), especiacion (S) y extincién (E) del
registro hasta ahora conocido de los Equinae del Nedgeno de Mesoamérica. Los resultados
obtenidos se compararon con aquéllos previamente establecidos a partir del registro
norteamericano.

La tasa de diversidad especifica se cuantificd con base en el algoritmo estandar de
crecimiento exponencial (Stanley, 1979):

R=(LnN,-LnN,) /At (1)

En la ecuacion (1) N, corresponde al nimero inicial de especies en el tiempo t,, N, es el
nimero de especies en € tiempo t, y At representala duracion del intervalo t, —t,.

El valor resultante se encuentra en funcién de la tasa de origen/especiacion ( S) y lade
pérdida/extincion ( E ), detal suerte que el cambio neto en diversidad es:

R=S-E (2

La tasa de especiacion se calcul6 a partir de la ecuacién de Hulbert (1993, p. 221) como
sigue:

S=[Ln(Ny+0,) —LnNy] /At (3)

Finalmente, la tasa de extincion se determind mediante la ecuacién de Maurer (1989)
utilizando la notacién de Hulbert (1993, p. 221)

E=[Ln(Ny+X)—LnNg /At (4)

En la ecuacion (3) o, es el nimero de nuevos lingjes que se registran para Aty en la (4) X,
corresponde al nimero de lingjes gque ya no se reconocen durante At.

Los resultados derivados del andlisis se compararon con los previamente establecidos a
partir del registro norteamericano. La interpretacion de los mismos permitio delinear la historia

evolutiva del registro mesoamericano.
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Abreviaturasy definicion de términos

I nstitucionales

AMNH.- American Museum of Natural History, New York (Museo Americano de Historia
Natural, NuevaY ork).

F: AM.- Frick Collection albergadaen AMNH.

FV (Afo)-(Numero).- Numero de catdlogo de campo asignado por e Dr. Ismael Ferrusquia
Villafranca.

IGM .- Museo de Paleontol ogia, Instituto de Geologia, UNAM.

IGCU.- Ingtituto de Geologia en Ciudad Universitaria, UNAM.

TMM.- Texas Memorial Museum, University of Texas, Austin (Museo Memorial de Texas,
Universidad de Texas, Austin).

UAHMP.- Museo de Paleontologia, Universidad Auténomadel Estado de Hidalgo.

UCMP.- University of California Museum of Paleontology, Berkeley (Museo de Paleontologia
delaUniversidad de California, Berkeley).

UF.- Vertebrate Paleontology Collection, Florida State Museum, University of Florida,
Gainesville (Coleccion de Paleontologia de Vertebrados, Museo Estatal de Florida, Universidad
de Florida, Gainesville).

USNM .- National Museum of Natural History, Smithsonian Institution, Washington, D. C.
(Museo Nacional de Historia Natural, Instituto Smithsoniano, Washington, D.C.).

W.M.- Walker Museum Collection, ahora albergada en el Field Museum of Natural History,
Chicago.

Generales

C.- canino

In.- incisivo

P/p.- premolar superior/inferior

M/m.- molar superior/inferior

D.- elemento dental derecho

|.- elemento dental izquierdo

d.- elemento dental deciduo

Cl.- categoriaindividual

EO.- estado ontogenético
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FDPO.- fosadorsal preorbital

Ma.- millones de afios

s.l.- sensu lato

S.S.- sensu stricto

Filogenéticas

IC.- indice de consistencia: la proporcion del nimero minimo de pasos posibles de cada uno de
los caracteres considerados, dividido entre el nimero de pasos observados en € érbol.

IH.- indice de homoplasia: 1 —IC.

IR.- indice de retencién: la fraccion de sinapomorfia potencial que otorgan los caracteres sobre un
cladograma.

LA.- longitud del arbol: la suma total del nUmero de pasos que exhiben los caracteres sobre un
cladograma.

m.- nUmero minimo de pasos posibles que tiene un carécter.

S.- nimero de pasos observado que exhibe un caracter sobre un cladograma.

g.- nUmero maximo de pasos posibles que puede tener un caracter.

ti.- indice de soporte total: proporcién de la suma total de los valores de Bremer sobre €l
cladogramay lalongitud del esquema mas parsimonioso.

Medidas dentales. En mayusculas se indican las correspondientes a la dentadura superior y en
mindsculas las de la dentadurainferior.

AC.- dtura de la corona medida a lo largo del mesostilo desde el dpice del mismo hasta donde
termina el esmalte, excluyendo alaraiz.

LAP.- longitud anteroposterior méxima, excluyendo el ectolofo y el hipocono.

AT.- anchura transversa medida desde |a parte més labial del mesostilo a la mas lingual del
protocono.

LPr.- longitud anteroposterior méximadel protocono excluyendo el espoldn anterior protoconal .
APr.- anchuraméxima del protocono perpendicular aLPr.

LSD.- longitud de la serie dental medida de P2-M 3 en un grado de desgaste moderado.

ac.- atura de la corona medida de la superficie oclusal a la base de la corona a lo largo del
metaconi do.

lap.- longitud anteroposterior maxima medida del paral 6fido al hipocondlido

at.- anchura transversamedidaal través del protoconido y metaconido.
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Imet-mts.- longitud del complejo metacdnido-metastilido, tomada del punto mas anterior del
metaconido al punto mas posterior del metastilido.

J.- categoria individual joven, corresponde a elementos dentales sin desgastar o ligeramente
desgastados que presentan mas del 75% de la AC/ac original.

JA.- categoria individual joven adulto, corresponde a elementos dentales submoderadamente
desgastados que presentan menos del 75% y més del 50% de la AC/ac original.

A.- categoria individual adulto, corresponde a elementos dentales moderadamente desgastados
gue presentan menos del 50% y més del 25% de la AC/ac original.

V.- categoria individual vigjo, corresponde a elementos fuertemente desgastados que presentan
menos del 25% de la AC/ac original.

MARCO GEOLOGICO GENERALIZADO DE MESOAMERICA DURANTE EL
NEOGENO

El marco geolégico se deriva fundamentalmente del trabajo sindptico de Ferrusquia-
Villafranca (1993) sobre la geologia de México y de los articulos recopilados en Dengo y Case
(1990) pertinentes ala geologia de América Central.

Para la descripcion geoldgica de Mesoamérica, ésta se dividio arbitrariamente en tres
sectores: (1) Sector Centro-Sur de México, (2) Sector América Central septentrional y (3) Sector
América Central meridional.

Sector Centro-Sur de México

Esta region representa la extension territorial de la Republica Mexicana que define el
tercio mas septentrional de Mesoamérica. En esta zona, la secuencia litoestratigrafica del
Nebdgeno se encuentra representada por un conjunto de unidades volcanicas y
volcanosedimentarias; asimismo, por cuerpos de roca de origen sedimentario que representan
ambientes de depdsito marinos somerosy transicionales.

En e Centro de México, las unidades vol canicas incluyen ignimbritas silicicas, otras rocas
piroclasticas y lavas daciticas del Oligoceno-Mioceno, las cuales afloran principalmente al
occidente de Jalisco y la region centro-meridional de Michoacan. ContinGian la secuencia
paquetes plio-pleistocénicos de lavas andesiticas a basélticas y piroclastos de composicién
variable (andesitica a riodacitica), que se encuentran formando tipicamente grandes

estratovol canes (Ferrusquia-Villafranca, 1993). Por su parte, las unidades sedimentarias forman
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el relleno de las tierras bgjas de la region y consisten en sedimentos altamente fosiliferos de
origen fluviolacustre, compuestos por areniscas arkosicas, limolitas y arcillas del Plioceno y
Pleistoceno. Depdsitos con una composicion litologicay edad semejante, también se reconocen al
sur de Jalisco y suroeste de Michoacan (Ferrusquia-Villafranca, 1993; Carranza-Castafieda et al.,
1994; Carranza-Castafieda, 1997).

Al sur de Michoacan y alo largo de la franja costera del Pacifico hacia la Sierra Madre
del Sur, se reconocen diversos cuerpos volcanosedimentarios continentales con piroclastos
silicicos, que representan un intervalo de tiempo Paleoceno-Plioceno (Ortega-Gutiérrez et al.,
1992; Ferrusquia-Villafranca, 1993).

En el Sureste de México la secuencia del Nedgeno se encuentra bien representada en la
region de los Valles Centrales de Oaxaca, laregion occidental del 1stmo de Tehuantepec y lagran
depresion Central de Chiapas. Los cuerpos de roca de origen volcanico incluyen sucesiones
piroclésticas félsicas y cuerpos lavicos e hipabisales de composicién que varia de félsica a
latitica, con una edad del Mioceno Medio. Asimismo, se reconocen unidades
vol canosedimentarias que consisten en areniscas tobaceas de origen fluviolacustre, altamente
fosiliferas y con una edad del Mioceno Medio (Ferrusquia-Villafranca, 1990a, 1990b, 1990c,
1993, 1996, 1999, 2002).

En el oeste de Guerrero, laregion central y nororiental de Chiapas, alo largo del sur de la
Planicie Costera del Golfoy en la parte septentrional y occidental de la Plataformade Y ucatén se
reconocen diversas unidades sedimentarias de origen marino. Estos cuerpos de roca representan
depdsitos cléasticos de grano fino a mediano, sedimentos terrigenos y escasas calizas del
Mioceno-Plioceno (Ortega-Gutiérrez et al., 1992; Ferrusquia-Villafranca, 1993, 1996).

Sector América Central Septentrional

Esta region incluye a los paises de América Central, Belice, Guatemala, El Salvador,
Honduras y Nicaragua. La geologia del Nedgeno consiste en depdsitos sedimentarios
continentales y de origen marino de aguas poco profundas, sobre los cuales descansan
discordantemente diversas unidades volcanicas y volcanosedimentarias de origen fluviolacustre
(Reynolds, 1980; Donelly et al., 1990).

L as unidades sedimentarias afloran en Belice, €l norte de Guatemala, al este de Honduras

y Nicaragua. Consisten en pizarras, areniscas y escasas calizas de origen marino, que tienen una
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edad del Oligoceno-Mioceno. Completan la secuencia sedimentaria depdsitos plio-pleistocénicos
gue incluyen areniscas, gravas, escasas calizasy arcillasintercaladas (Donelly et al., 1990).

L as unidades volcanicas y volcanosedimentarias se reconocen al sureste de Guatemala, la
regién nororiental de El Salvador y la porcion occidental y central de Honduras. Los cuerpos de
roca de origen volcanico consisten en ignimbritas, andesitas, tobas y brechas volcénicas del
Mioceno-Plioceno. Por su parte, las unidades vol canosedimentarias incluyen areniscas de origen
fluvial, con intercalaciones de piroclastos de composicion variable y con una edad que representa
el intervalo Mioceno Tardio-Pleistoceno Temprano (Donelly et al., 1990). De estratos con esta
composicion litolégica, localizados a occidente de Honduras y al nororiente de El Salvador, se
han recuperado numerosos restos de vertebrados del Terciario Tardio (Olson y McGrew, 1941;
Webb y Perrigo, 1984)

Sector América Central Meridional

Esta region incluye a resto de los paises que integran América Central, es decir, Costa
Ricay Panama. En esta zona, €l Nedgeno se encuentra representado por un conjunto de diversas
unidades volcanicas y volcanosedimentarias que testifican una intensa actividad volcanica
explosiva. De igual forma, incluye depésitos sedimentarios de origen continental y marino
(Woodring, 1957; Escalante, 1990).

En Costa Rica, la secuencia sedimentaria se encuentra representada por depdsitos
arrecifales y clasticos heterogéneos atamente fosiliferos del Mioceno Temprano. En Panama
incluye brechas, conglomerados, areniscas, limolitas y arcillas de edad semejante; asimismo, se
reconocen estratos compuestos por arcillay limolita bentonitica, de los cuales se ha recuperado la
fauna de vertebrados mas austral y antigua del Nedgeno de Mesoamérica (Woodring, 1957
Whitmore y Stewart, 1965). Completan la secuencia sedimentaria unidades compuestas de
material clastico heterogéneo, que incluye arcillas, limolitas, areniscas, escasos conglomerados y
calizas del Mioceno-Plioceno (Escalante, 1990).

L as unidades vol canosedimentarias y volcanicas se reconocen a norte, noroeste y region
centro-meridional de Costa Rica. Las primeras consisten en arcillas tobaceas, areniscas tobaceas,
con interestratificaciones escasas de arcillas y conglomerados con una edad que va del Mioceno
Tardio al Plioceno. Por su parte, las unidades de origen estrictamente volcanico incluyen un
conjunto de cuerpos de roca plio-pleistocénicos, que consisten en tobas, andesitas, aglomerados,

ignimbritas, granito, granodiorita, dacitas, flujos de lavay brechas volcanicas (Escalante, 1990).
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AREASDEL NEOGENO DE MESOAMERICA CON RESTOS DE EQUIDAE

El material objeto de este estudio procede de depositos vol canosedimentarios de origen
fluviolacustre, que afloran en la region central y sureste de México, asi como en la porcion
central de Honduras, nororiental de El Salvador y Zona del Canal de Panamé (Figura 1).
Areasde centroy sureste de M éxico

Las areas del Centro de México se circunscriben a la Provincia Morfotectonica Faja
Volcanica Transmexicana, en los estados de Michoacan (La Goleta), Guanajuato (San Miguel de
Allende) e Hidalgo (Zacualtipan). En el sureste del pais se encuentran en la Provincia
Morfotectonica Sierra Madre del Sur, en los estados de Oaxaca (Suchilquitongo, Matatlan y
Nejapa) y Chiapas (Ixtapa Soyal0) [Figura 1].

Area San Miguel de Allende, Hemphilliano-Blancano de Guanajuato. Se encuentra en
la porcion centro-septentrional del Estado de Guangjuato entre los 20°55'-21°10" Lat.N y
100°40’'-100°50" Long. O. Desde un punto de vista paleontol 6gico, representa una de las areas
mas importantes del pais, dado que alberga mas de 40 localidades de las cuales se ha recuperado
unagran cantidad de restos de vertebrados fosiles.

Los sedimentos fosiliferos de la region fueron descritos por primera vez por Arellano
(1951), su definicién es sumamente escueta y carece de sentido litoestratigrafico. Posteriormente,
Carranza-Castafieda et al. (1994) describieron de manera detallada el marco geoldgico del area
San Miguel de Allende y denominaron informalmente a la unidad portadora Estratos Rancho
Vigo.

L os Estratos Rancho Viejo representan un intervalo de tiempo que va del Mioceno tardio
al Plioceno Tardio; hacia la base, consisten en sedimentos fluviales que incluyen arcillas, arcillas
arenosas y limosas con lentes de ceniza volcanica y cantidades menores de arena 'y grava; de
sedimentos con esta composicidn se ha recolectado un diverso conjunto de vertebrados fosiles
gue integra la Fauna Rancho El Ocote (Miller y Carranza-Castafieda, 1984; Ferrusquia-
Villafranca, 1990a; Carranza-Castaniedaet al., 1994).

El registro de équidos de la Fauna Rancho El Ocote es el mas diverso de toda la region
mesoamericana, incluye a las especies Neohipparion eurystyle, Nannipus minor, Calippus
(Grammohippus) castilli, Astrohippus stockii, “Dinohippus” interpolatus y “Dinohippus”
mexicanus. Completan el conjunto faunistico félidos (Machairodus sp.), canidos (Osteoborus cf.

cyonoides), ursidos (Agriotherium cf. schneideri), gonfoterios (?Rhyncotherium sp.), rinocerontes
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(Teleoceras fossiger), tayastidos (Prosthenops sp.) y camélidos (Hemiauchenia sp., Megatylopus
sp., Paleolama sp. y Pliauchenia sp.) [Carranza-Castafieda, 1989, 1992, 1997; Carranza-
Castafieday Ferrusquia-Villafranca, 1979; Montellano-Ballesteros, 1989].

Los Estratos Rancho Viejo presentan hacia la cima un alto contenido de CaCQO,, una
mayor cantidad de arenay menos ceniza volcanica; de esta parte de la seccion se harecuperado la
Fauna Rancho Vigo, cuya asociacion taxonomica evidencia una edad equivalente al Blancano.
En esta asociacion faunistica los équidos se encuentran representados por las especies Nannipus
peninsulatus y Equus (Dolichohippus) simplicidens; asimismo, se tienen registros de félidos
(Felis cf. studeri), canidos (Borophagus diversidens), mustélidos (cf. Mustela y cf. Trigonictis),
tayastidos (Platygonus sp.), camélidos (Camelops sp. y Hemiauchenia sp.), perezosos
(Glossotherium garbanii), roedores (Spermophilus sp., Paenemarmota barbouri, Neochoerus
cordobai, N. holmesi) y lagomorfos (Hypolagus mexicanus, Paranotolagus complicatus,
Pratilepus Zkansasensis) (Carranza-Castaieda, 1997; Miller y Carranza-Castarieda, 1984, 1997).

El registro en conjunto y el fechamiento de los estratos portadores indican una edad de 4.0
a 5.5 Ma, lo cua es equivalente al Hemphilliano y la parte mas temprana del Blancano
(Carranza-Castarieda et al., 1994).

Area la Goleta, Blancano de Michoacan. Se encuentra en la Cuenca del Lago de
Morelia, porcién nororiental de Michoacan. Arellano y Azcon (1949) reportaron de esta region
fosilifera restos de los équidos Nannipus peninsulatus y Equus (Dolichohippus) simplicidens,
recuperados de sedimentos tobéceos y arcillosos que representan depdésitos lacustres y de
planicies de inundacion.

Trabajo paleontoldgico subsecuente realizado por Repenning (1962) y Carranza-
Castarieda (1976) reveld que, ademas de équidos, también existen evidencias del gonfoterio
Rhyncotherium falconeri y el scidrido Paenemarmota barbouri. Miller y Carranza-Castafieda
(1984) mencionan que material adicional recuperado de la region michoacanay que aln no se
encuentra completamente estudiado evidencia la presencia de otros grupos de roedores,
lagomorfos, mastodontes, carnivoros, tayastidos, camélidos y antilocapridos (op. cit., 1984: p.
224).

El conjunto taxondémico hasta ahora conocido de La Goleta es indicativo del Blancano.
Esta asignacién se confirma por evidencia independiente a través de fechamientos radiométricos
por K/Ar que revelaron una edad de 3.6 Ma (Carranza-Castarieda 1989).
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Area Zacualtipan, Hemphilliano-Blancano de Hidalgo. Se encuentra en la porcion
nororiental del Estado de Hidalgo, entre los 20°35'-20°42" Lat.N y 98°35'-98°40' Long.O. Esta
region aloja importantes recursos naturales y tiene una gran complejidad geoldgica, en
consecuencia, ha sido objeto de diversos estudios relacionados fundamentalmente con la
explotacién de grandes yacimientos de hierro y carbon (Anderson, 1884; Cope, 1886; Almanza,
1956), de manera incidental, estas investigaciones revelaron la presencia de restos de vertebrados
del Terciario tardio.

El material f6sil conocido del Area Zacualtipan (Leidy, 1882[1883]; Cope, 1886; Miller y
Carranza-Castafeda, 1984; Carranza-Castafieda, 1991, 1994; Carranza-Castafieda y Espinosa-
Arrubarrena, 1994; Castillo-Ceron et al., 1996), procede de una secuencia volcanosedimentaria
fluviolacustre, intercalada por derrames basalticos que representan dos pulsos de actividad
volcanica. Almanza (1956) denominé informalmente a los estratos fosiliferos Capa Tehuitzilay
Capa Tlatoxca, de los cuales se ha recuperado la Fauna Local Tehuichila que representa un
intervalo de tiempo del Hemphilliano-Blancano (Carranza-Castafieda, 1994).

La Capa Tehuitzila consiste en tobas de ligera a fuertemente consolidadas, lutitas,
limolitas y algunas intercalaciones de filamentos de carbédn. Los estratos con esta composicién
contienen restos pertenecientes a los équidos Neohipparion eurystyle, Calippus (Grammohippus)
hondurensis y “Dinohippus” interpolatus (Hulbert, 1988a; Carranza-Castafieda y Espinosa-
Arrubarrena, 1994); asimismo, existen evidencias de Ursidos (Agriotherium cf. schneideri),
rinocerontes (Teleoceras cf. fossiger), tayastidos (Prosthenops sp.), camélidos (Procamelus sp.)
y roedores (?Neotoma sp., ?Baiomys sp., ?Calomys sp.) (Freudenberg, 1922; Castillo-Cerén et
al., 1996, 1997).

La Capa Tlatoxca se caracteriza por presentar |utitas y aglomerados interestratificados con
mantos de carbon; de este tipo de sedimentos se han recolectado Unicamente restos de |os équidos
Nannipus peninsulatus y Equus (Dolichohippus) simplicidens, los cuales son fosiles indice del
Blancano (Carranza-Castaneda, 1997).

Area Suchilquitongo, Hemingfordiano Temprano de Oaxaca. Se encuentra en la
porcién centro-occidental del Estado de Oaxaca, a noroeste del Valle de Oaxaca, entre los
17°10'-17°20' Lat.N y los 96°45'-97°00" Long.O. El conocimiento geoldgico y paleontol dgico
de la region se deriva fundamentalmente de los estudios realizados por Ferrusquia-Villafranca

(19904, 1990b). La Formacién Suchilquitongo corresponde a la unidad portadora de restos de
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vertebrados fosiles y consiste en sedimentos volcanoclasticos (limolitas, arcillitas y limolitas
tobaceas) de origen fluviolacustre, calizas, limolitas silicificadas y tobas vitricas.

El registro fosil recuperado de estratos correspondientes a la Formacion Suchilquitongo,
representa la fauna local homénima. El material perteneciente a équidos incluye unicamente €l
fragmento de un molariforme referido a Merychippus sp., asociado con este gjemplar se
encuentran restos de rinocerontes (Gen. et sp. indet.), oreodontes (Merychyus aff. minimus) y
protocerédtidos (cf. Paratoceras sp.) (Ferrusquia-Villafranca, 1990a; Jiménez-Hidalgo, 2000).

El fechamiento radiométrico por K/Ar de la base de la Formacion Suchilquitongo
(aproximadamente unos 80 m por debajo de los estratos portadores), revel0 una edad promedio
de 20 Ma (Ferrusguia-Villafranca, 1992), la cual se extrapola como la méximadel conjunto fésil
conocido en el éarea, es decir, Hemingfordiano Temprano.

Area Matatlan, parte més tardia del Barstoviano Temprano de Oaxaca. Se ubica en
la porcion suroriental del Valle de Oaxaca entre los 16°50'-17°00" Lat. N y los 96°15'-96°30’
Long. O. En esta regién se conocen sedimentos fosiliferos que consisten en areniscas tobaceas de
origen fluviolacustre con escasas tobas interestratificadas, los cuales fueron denominados
formalmente Formacién Matatlan (Ferrusquia-Villafranca, 1990a, 1990b).

La Formacion Matatlan contiene a la fauna homénima, la cual incluye a los équidos
“Merychippus’ cf. “M.” primus, “M.” cf. “M.” segjunctusy Pliohippus aff. P. pernix (Ferrusquia-
Villafranca, 1990a, 2003; Bravo-Cuevas, 2000). Completan el conjunto taxondémico félidos (Gen.
et sp. indet), mustélidos (cf. Leptarctus sp.), rinocerontes (Gen. et sp. indet), camélidos (Gen. et
sp. indet), leptoméricidos (?Pseudoparablastomeryx sp.), al menos dos especies diferentes de
pécoray roedores (Ferrusquia-Villafranca, 1990a, 2003; Jiménez-Hidalgo, 2000).

El fechamiento radiométrico por K/Ar de muestras procedentes de la Toba Mitla revel6
edades de 14 a 15 Ma, este cuerpo de roca subyace en concordancia a la Formacion Matatlan y
se encuentra parcialmente interestratificado por ésta (Ferrusquia-Villafranca, 1992). El intervalo
de tiempo discriminado es equivalente en la Mastocronologia Provincial Norteamericana a la
parte mas tardia del Barstoviano Temprano y parte mas temprana del Barstoviano Tardio
(Tedford et al., 2004), el cual se extrapola congruentemente parala edad de la Fauna Matatlan.

Area Nejapa, parte més tardia del Barstoviano Temprano de Oaxaca. Se encuentra
ubicada en la region occidental del Istmo de Tehuantepec entre los 16°30'-16°40" Lat. N y los
95°55'-96°10" Long. O. Stirton (1954) reportd por primera vez la presencia de restos fosiles
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recuperados del area Nejapa. Trabgjo paleontol dgico adicional en esta region y zonas a edafias,
ha revelado la existencia del conjunto més diverso de vertebrados miocénicos del sureste
mexicano (Wilson, 1967; Ferrusquia-Villafranca, 1990a; Bravo-Cuevas, 2000; Jiménez-Hidalgo,
2000).

L os sedimentos fosiliferos corresponden a la Formacion EI Camardn, la cual consiste en
volcanoclastitas limoarenosas de origen fluviolacustre, intercaladas por conglomerados
integrados por fragmentos de tobas derivadas de la Toba Y autepec (Ferrusquia-Villafranca,
19903, 1990c, 2002).

El registro fosil conocido se denomina formalmente Fauna Nejapa y en cuanto a los
équidos, éstos se encuentran representados por las especies “Merychippus’ cf. “M.” primus, “M.”
cf. “M.” sgunctus, Calippus sp., Pliohippus aff. pernix y Neohipparion aff. trampasense (Bravo-
Cuevas, 2000). Completan el conjunto faunistico, canidos (Gen. et sp. indet.), mustélidos
(Plionictis oaxaquensis), gonfoterios (Gomphotherium sp.), rinocerontes (Gen. et sp. indet.),
tayastidos (cf. Prosthenops sp.), protocerétidos, camélidos (cf. Procamelus sp., cf. Pliauchenia
sp., cf. Protolabis sp.), a menos dos taxa de pécora, antilocapridos (Merycodus sabulonis) y
roedores (Ferrusquia-Villafranca, 1990a, Jiménez-Hidalgo, 2000).

El fechamiento radiométrico por K/Ar de muestras procedentes de la Toba Y autepec,
revel6 edades de 15 a 16 Ma (Ferrusquia-Villafranca, 1992). Este intervalo de tiempo se
extrapola para la edad de la Fauna Nejapa, la cual seria equivalente en la Mastocronologia
Provincial Norteamericana ala parte més tardia del Barstoviano Temprano (Tedford et al., 2004).

Area | xtapa-Soyal0, parte mas tardia del Barstoviano Temprano de Chiapas. Se
encuentra en la porcion nororiental del Estado de Chiapas, entre los 16°45'-16°55" Lat.N y los
92°50'-93°00' Long.O. Ferrusquia-Villafranca [1990a, 1996(1997)] describid de la region
estratos fosiliferos correspondientes a la Formacion Ixtapa, los cuales consisten en tobas
interestratificadas por areniscas, limolitas y arcillas tobaceas; asimismo, incluye una variedad
conglomeratica compuesta por gravasy guijarros (Ferrusquia-Villafranca, 1996 [1997]).

L os depositos pertenecientes a la Formacion Ixtapa albergan la fauna local homénima, la
cua incluye algunos elementos dentales pertenecientes a Género Cormohipparion, restos de
gonfoterios (Gomphotherium sp) y rinocerontes (cf. Teleoceras sp.) (Ferrusquia-Villafranca,
1990a).
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El fechamiento radiométrico de tobas correspondientes ala Formacion Ixtapa, ha revelado
edades de 11.93 May 16.55 Ma. Esto coloca a cuerpo de rocay alafauna portadora en €l lapso
del Mioceno medio, equivalente en la mastocronologia provincial norteamericana a la parte mas
tardia del Barstoviano Temprano (Tedford et al., 2004; Ferrusquia-Villafranca, 1996).

Areasde América Central

En América Central se conocen depdésitos sedimentarios con restos de équidos del
Cenozoico tardio, en el centro de Honduras, noroeste de El Salvador y Zonadel Canal de Panamé&
(Figural).

Area Gracias, Hemphilliano Temprano de Honduras. Se ubica en la region central de
Honduras en el Departamento de Lempira, aproximadamente entre los 14°30'-14°45" Lat. N y
88°30'-88°40" Long. O. Frick (1933) reportd por primera vez la presencia de restos fosiles
recuperados en las inmediaciones de la poblacién Gracias. Trabajo paleontol 6gico subsecuente,
realizado por Olson y McGrew (1942) y Webb y Perrigo (1984), revel 6 la existencia de una fauna
variada de vertebrados del Mioceno Tardio, que se conoce con el nombre de Fauna Gracias.

La unidad portadora es la Formacion Gracias consiste en areniscas gruesas y gravas,
interestratificadas ocasionalmente por margas y lenticulos de arcilla; asimismo, incluye
fragmentos de origen volcanico (Web y Perrigo, 1984). El registro fésil recolectado de este tipo
de sedimentos incluye a los équidos Cormohipparion ingennumy Calippus (Grammohippus)
hondurensis (Hulbert, 1988a, 1988b); asimismo, se tienen evidencias de canidos (Osteoborus
cynoides), gonfoterios (Rhyncotherium blicki), rinocerontes (Teleoceras cf. fossiger), tayastidos
(Prosthenops cf. serus), camélidos (Protolabis cf. heterodontus, Procamelus cf. grandis) y
geldcidos (Pseudoceras skinneri) (Webb y Perrigo, 1984). Este conjunto taxondmico evidencia
una edad del Hemphilliano Temprano.

Area Corinto, Hemphilliano Temprano de El Salvador. Se encuentra en la porcion
nororiental de El Salvador al este del Rio Torolla, aproximadamente entre los 13°30'-13%°45’ Lat.
N y 88°00'-88°10" Long. O. En El Salvador, los primeros sitios con restos de vertebrados fueron
reportados por Stirton y Gealey (1943, 1949). Posteriormente, Webb y Perrigo (1984)
describieron las faunas salvadorefias del Cenozoico tardio.

En el &rea Corinto se encuentra expuesta una secuencia de derrames de lava e ignimbritas
del Mioceno - Plioceno (Williams y McBirney, 1969), que se encuentra interrumpida por

depdsitos aluviales que incluyen areniscas tobaceas, pizarras y ocasionalmente lentes de
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conglomerados del tamafio de guijarros. De este tipo de sedimentos se ha recuperado un conjunto
faunistico estrechamente semejante al que se conoce del area Gracias en Honduras, el cua se
denomina Fauna Corinto (Webb y Perrigo, 1984).

En la Fauna Corinto, €l registro de équidos incluye a las especies Cormohipparion cf.
occidentale y Pliohippus sp. Asimismo, se tienen representados 10s mismos taxa de canidos,
gonfoterios y camélidos conocidos de la Fauna Gracias. Con base en €l principio de homotaxis,
se considera que la fauna salvadorefia tiene una edad equivalente a la Fauna Gracias de
Honduras, es decir, del Hemphilliano Temprano (Webb y Perrigo, 1984).

Area del Canal de Panama, Hemingfordiano Temprano de Panama. Se encuentra en
laZonadel Cana de Panamd, aproximadamente entrelos 09°20'-09°30" Lat. N y 79°30’-79°40°
Long. O. En estaregion se conocen sedimentos fosiliferos referibles a la Formacion Cucaracha,
los cuales consisten en arcillas ligniticas, limolitas bentoniticas, limolitas arcillosas con
concreciones calcareas, areniscas tobéaceas y conglomerados (Woodring, 1957; Whitmore y
Stewart, 1965).

De estratos pertenecientes a la Formacion Cucaracha se han recuperado fragmentos de
molariformes de los équidos ramoneadores Anchitherium sp. y Archaeohippus sp. Asociado a
este material también se encuentran restos de rinocerontes (Diceratherium sp), oreodontes
(Merychochoerus sp.) y protocerétidos (Paratoceras sp.). Este conjunto taxondmico se denomina
formalmente Fauna Gaillard Cut y evidencia una edad equivalente al Hemingfordiano Temprano
(Whitmorey Stewart, 1965; Ferrusguia-Villafranca, 1990a).

REGISTRO DE LA FAMILIA EQUIDAE DEL NEOGENO DE MESOAMERICA

En el Nebgeno de Mesoamérica, la Familia Equidae tiene representantes de las
subfamilias Anchitheriinae y Equinae. El registro hasta ahora conocido incluye 19 especies que
representan 11 géneros diferentes de équidos (Tabla 1) y permite documentar taxa existentes
desde el Mioceno medio (Hemingfordiano) hasta el Plioceno (Blancano). Asimismo, evidencia
por 1o menos 18 Ma de evolucién de este grupo de perisodactilos.

La Subfamilia Anchitheriinae se constituye como el taxdn de Equidae més pobremente
conocido. El andlisis filogénetico de estas formas coloca a los anquiterios como un grupo
parafilético de équidos braquidontes tridactilares (MacFadden, 1976). En Mesoamérica, €l
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registro de esta subfamilia se restringe a Hemingfordiano de Panamay se encuentra representado
Unicamente por dos molariformes superiores aislados (Whitmore y Stewart, 1968).

La Subfamilia Equinae es un grupo monofilético que incluye a las Tribus Hipparionini y
Equini (Hulbert, 1989). En Norteamérica consiste de 18 géneros, de los cuales el 50% se conocen
del Nedgeno de Mesoamérica; asimismo, este grupo de équidos testifica la radiacion de los
principales lingjes de équidos hipsodontes més avanzados que conducen a la linea evolutiva de
los representantes actuales (MacFadden, 1992, 1998).

El registro merychipine mesoamericano se restringe al Hemingfordiano — Barstoviano del
Sureste de México, especificamente en los estados de Oaxaca y Chiapas. Esta representado por
“Merychippus’ cf. “M.” primusy las especies de grado hiparionine “Merychippus’ sp. y “M.” cf.
“M.” sgiunctus (Ferrusquia-Villafranca, 1990a; Bravo-Cuevas, 2000)

El registro mesoamericano hiparionine incluye siete especies que representan e 26% del
total de taxa hasta ahora conocidos en Norteamérica (Hulbert, 1993; MacFadden, 1998), con un
alcance geocronol6gico del Barstoviano a Blancano. Las especies Neohipparion trampasense y
Cormohipparion sp. son los lingjes mas antiguos del Barstoviano del Sureste de México,
mientras que Nannipus peninsulatus es el méas reciente del Blancano del Centro de México.

Los Hipparionini fueron mas diversos y abundantes durante el Hemphilliano, e incluian a
Cormohipparion cf. occidentale, C. ingennum, Neohipparion eurystyle y Nannipus minor. A
finales del Hemphilliano su diversidad disminuyé drésticamente, de tal suerte que en el Blancano
solamente se conoce ala especie Nannipus peninsul atus.

Los Equini presentaron una diversidad y alcance geocronoldgico semejantes a los
Hipparionini, su registro incluye ocho especies diferentes que representan aproximadamente el
42% del total de equines descritos en Norteamérica (Hulbert, 1993; MacFadden, 1998). Las
especies Calippus sp. y Pliohippus pernix del Barstoviano del Sureste de México son los lingjes
més antiguos y Equus (Dolichohippus) simplicidens del Blancano del Centro de México es el més
reciente. Durante el Hemphilliano este grupo de équidos fue mas diverso, estuvo representado por
las especies Pliohippus sp., Astrohippus stockii, “Dinohippus” interpolatus, “D.” mexicanus y
Calippus (Grammohippus) hondurensis, cuya presencia se circunscribe a la region central de
Méxicoy América Central.

29



Caracterizacion taxondmica de los Equidae del Nedgeno de M esoamérica

El registro fésil de Equidae del Nedgeno de Mesoamérica es mucho mayor que el de
cualquier otro grupo de mamiferos. El material procede principalmente de las regiones central y
suroriental de México, Honduras, El Salvador y Panama. A continuacion se presenta una
caracterizacion generalizada de los taxa de équidos hasta ahora conocidos de la region

mesoamericana; discutiéndose ademas laidentidad y posicion taxondmica de cada uno de ellos.

PALEONTOLOGIA SISTEMATICA
Familia Equidae Gray, 1821
Subfamilia Anchitheriinae Osborn, 1918
Género Anchitherium von Meyer, 1844
Anchitherium sp.
Kalobatippus Osborn, 1915 sinénimo “senior”

Material referido.- No fue posible valorar el material conocido de Mesoameérica, su
descripcion se basa en Whitmore y Stewart (1965).

Alcance geocr onoldgico.- Arikareano Tardio-Hemingfordiano Temprano (22 — 20 Ma).

Distribucién geogréfica.- Arikareano Tardio de Nebraska, Arikareano Tardio-
Hemingfordiano Temprano de Texas, Hemingfordiano Temprano de Oregon y Hemingfordiano
de Florida, Estados Unidos (Osborn, 1918; Stirton, 1940); Hemingfordiano Temprano de Panama
(Whitmore y Stewart, 1965).

Descripcion.- Molariforme extremadamente braquidonte (AC ca. 20 mm), metalofo
unido a ectolofo. Costillas ligeramente desarrolladas. Cingulo interno ausente. Croche ausente y
protolofo incompleto.

Discusion.- Whitmore y Stewart (1965) reconocieron la presencia del género
Anchitherium de la Fauna Gaillard Cut del Hemingfordiano Temprano de Panama. El material
incluye un molariforme superior aislado braquidonte ligeramente desgastado, cuya altura de la
corona, grado de desarrollo de las costillas y ausencia de croche, son caracteristicas dentales que
en conjunto permiten asignarlo a Género Anchitherium (MacFadden, 1998). Aunado a esto, €l
patron oclusal es semejante al de Anchitherium agatensis del Hemingfordiano Temprano de
Oregon y més primitivo en comparacién con el de A. clarenci del Hemingfordiano de Floriday

A. navasotae del Arikareano Tardio-Hemingfordiano Temprano de Texas (Whitmore y Stewart,
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1965, p. 182); sin embargo, el tamafio de muestra impide precisar su identidad taxonomica
especifica.

La presencia de Anchitherium en Panama representa uno de los pocos équidos
ramoneadores conocidos del Nedgeno de Mesoamérica; asimismo, su reconocimiento en laZona

del Canal lo coloca como € registro méas austral del género en América.

Género Archaeohippus Gidley, 1906
Archaeohippus sp.

Material referido.- No fue posible evaluar el material perteneciente a este taxén, al igual
que en Anchitherium su descripcion se basa en Whitmore y Stewart (1965).

Alcance geocr onol égico.- Hemingfordiano-Barstoviano Temprano (20 — 16 Ma).

Distribucion geografica.- Hemingfordiano Temprano de Florida y Texas,
Hemingfordiano Tardio-Barstoviano Temprano de Nebraska, Barstoviano Temprano de Oregon y
Barstoviano de California, Estados Unidos (Osborn, 1918; Stirton, 1940); Hemingfordiano
Temprano de Panama (Whitmore & Stewart, 1965).

Descripcion.- Molariforme lofodonte y extremadamente braquidonte (AC ca. 15 mm),
protolofo y metalofo continuos. Costillas fuertemente desarrolladas. Cingulo interno vestigial.
Croche presente e hipostilo pobremente desarrollado.

Discusion.- Whitmore y Stewart (1965) reportaron la presencia de Archaeohippus en la
Fauna Gaillard Cut del Hemingfordiano Temprano de Panam@. El patron oclusal del gemplar es
tipico de los anquiterios y, en particular, la altura de la corona conduce aincluirlo en el Género
Archaeohippus (MacFadden, 1992, 1998). El desarrollo de las costillas y cingulo interno son
semejantes a A. blackbergi del Hemingfordiano de Florida; empero, su asignacion definitiva a
esta especie es subjetivay futil dadala naturaleza limitada de la muestra.

El registro panamefio complementa el correspondiente a los équidos ramoneadores del

Nebgeno de Mesoamérica; asimismo, es el més austral del género en América.
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Subfamilia Equinae Gray, 1821
Género “Merychippus’ Leidy, 1857
“Merychippus’ sp.
Figura4

Material referido.- El Unico gemplar recuperado de la Formacién Suchilquitongo,
Hemingfordiano del Estado de Oaxaca, Sureste de México. Fauna Suchilquitongo: 1GM-4307,
fragmento de un molariforme superior derecho con lamayor parte de la postfoseta.

Alcance geocr onol égico.- Hemingfordiano Temprano (ca. 18 - 17 Ma).

Distribucién geografica.- Hemingfordiano Temprano de la region noroccidental del
Valle de Oaxaca, Estado de Oaxaca, Sureste de México (Ferrusquia-Villafranca, 1990a).

Descripcion.- Elemento dental subhipsodonte (AC = 26 mm), moderadamente curvo. El
hipostilo es grande y se encuentra fuertemente desarrollado. El plihipostilo y plipostfoseta son

profundos. Borde interno de la postfoseta rel ativamente simple (Figura 4).

Figura 4. Representacion esgquematica de la vista oclusal de IGM-4307, fragmento de un
molariforme superior derecho referido a “Merychippus” sp. de la Fauna Suchilquitongo,
Hemingfordiano de Oaxaca, Sureste de México (anterior derecha, lingual inferior). El achurado
indica el ejemplar y lalinea discontinua la restauracion inferida del diente. Barra de escala 1 cm
(Modificado de Ferrusquia-Villafranca, 1990a).

Discusion.- A. Wilson y Ferrusquia-Villafranca prospectaron la zona del Valle de Oaxaca
y en las inmediaciones de la poblacion Suchilquitongo recolectaron de la formacién homoénima el
fragmento de un molariforme referido a Merychippus sp. (Wilson y Clabaugh, 1970).
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Ferrusquia-Villafranca (1990a, p. 66) describio el ejemplar IGM-4307 y reconocié que su
altura de la corona 'y grado de complicacion de la postfoseta, son semejantes a de las especies
Acritohippus tertius (= Merychippus seversus Downs, 1956) y M. californicus del Barstoviano
Medio de Californiay Oregon respectivamente (MacFadden, 1998).

La atura de la corona del fragmento dental caxaquefio efectivamente es comparable ala
de especies tradicionamente referidas a Merychippus s.l. y las plicaciones de la postfoseta son
profundas como en los hiparionines, lo cual conduce a considerarlo un merychipine de grado
hiparionine (Hulbert y MacFadden, 1991). En Norteamérica, formas de este tipo se conocen del
Barstoviano de Estados Unidos, tal es el caso de “ Merychippus” sejunctus de las Grandes
Planicies (MacFadden, 1998). Por |o tanto, su reconocimiento en el Hemingfodiano del Sureste

de México representa el registro méas antiguo y austral del Subcontinente Norteamericano.

“Merychippus’ primus Osborn, 1918
“M.” cf. “M.” primus
Figura5

Material referido.- Los gjemplares dentales de la Formacion EI Camarén, parte méas
tardia del Barstoviano Temprano del Estado de Oaxaca, Sureste de México. Fauna Nejapa: IGM-
7971, fragmento mandibular derecho con p3-m2 y fragmento mandibular izquierdo con p4-m2.

Alcance geocronolégico.- Parte mas tardia del Barstoviano Temprano ( ca. 15—14 Ma)

Distribucion geografica.- Parte més tardia del Barstoviano Temprano de la porcion
suroriental del Valle de Oaxacay region occidental del 1stmo de Tehuantepec, Estado de Oaxaca,
Sureste de México (Ferrusquia-Villafranca, 1990a, Bravo-Cuevas, 2000).

Descripcion.- Elementos dentales subhipsodontes (ac = 25 mm). Los molariformes se
caracterizan por presentar metaconido y metastilido subiguales en tamafio y ampliamente
separados. El complejo metaconido-metastilido es pequefio y no expandido. El protostilido se
encuentra pobremente desarrollado y es més evidente cerca de la base del diente. El ectofléxido
es profundo y disminuye en profundidad en un estado de desgaste moderado a fuerte (Figura5).

Discusion.- Ferrusquia-Villafranca (1990a) describio de la Fauna Matatlan un conjunto de
fragmentos esquel éticos apendiculares que asigné a Merychippus sp., los cuales compard con
diversos gjemplares merychipines albergados en la coleccién del Museo Americano de Historia

Natural en Nueva York. El trabajo revel6 que los elementos oaxaquefios son estrechamente
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cercanos en tamafio, morfologia y proporciones a “Merychippus’ primus de la Fauna Sheep
Creek, Hemingfordiano Tardio de Nebraska (op. cit., tab. 5, p. 78).

C

Figura 5. Materia referido a “Merychippus’ cf. “M.” primus de la Fauna Nejapa, parte mas
tardia del Barstoviano Temprano de Oaxaca, Sureste de México. IGM-7971, serie dental derecha
con p3-m2: A. vista oclusal, B. representacion esquematica de la vista oclusal, C. vista externa.
Barrasdeescalalcm.

Bravo-Cuevas (2000) en su estudio sobre los équidos del Mioceno Medio del Estado de
Oaxaca, describio de la Fauna Nejapa dos fragmentos mandibul ares estrechamente cercanos en

odontografia a “M.” primus de las Grandes Planicies. El reconocimiento de estos elementos



recuperados de estratos contemporaneos pertenecientes a la Formacion El Camardn, sugiere que
tanto éstos como el material postcraneal de Matatlan forman parte de una misma especie.

Larevision y comparacion de IGM-7971 revel 6 efectivamente que su morfologia oclusal
y parametros métricos son més cercanos a los de “M.” primus. El limitado tamafio de muestra
disponible y ausencia de material diagnostico craneal restringen su identidad especificay, por lo
tanto, la poblacion oaxaquefia se designa formalmente “Merychippus’ cf. “M.” primus.

La especie “Merychippus’ primus es uno de los lingjes basales de los Equinae de
Norteamérica (Hulbert, 1989; Hulbert y MacFadden, 1991). Se conoce del Hemingfordiano
tardio de Floriday Nebraska (Osborn, 1918; Skinner et al., 1977; Hulbert y MacFadden, 1991),
asi como del Barstoviano Temprano de Florida (Bryant, 1991). La presencia de “M.” cf. “M.”
primus de la parte mas tardia del Barstoviano Temprano de Oaxaca, evidencia la existencia de
équidos subhipsodontes primitivos en Norteamérica tropical, especificamente en el Sureste de

México.

“Merychippus’ sgjunctus Cope, 1874
“M.” cf. “M.” sgjunctus
Figuras 6-7

Material referido.- EI conjunto de e emplares dentales recuperados de las formaciones
Matatlan y EI Camar6n, parte mas tardia del Barstoviano Temprano del Estado de Oaxaca,
Sureste de México. Fauna Matatlan: |GM-7965, fragmento maxilar con serie dental izquierda P2-
M2 y serie dental derecha con P2-M2 y la mitad anterior de M3. Fauna Nejapa: IGM-3971,
M1/2D; IGM-8399, M2l; IGM-8400, M2I; IGM-8401, M1l; IGM-8403, M1D; IGM-8404, M3D;
|GM-8405, M3lI; IGM-3997, p3I; IGM-3998, m3I; IGM-8406, m3l; IGM-8407, p4D; IGM-8408,
m1/2I; IGM-8402, m3l; UCMP-42293, fragmento de paladar con la mayor parte de la maxila
derecha'y ambos premaxilares, incluye 11-3, C, P1-M3 derechos y C, P1-P3 izquierdos (Stirton,
1954: fig. 2, p. 637).

Alcance Geocr onolégico.- Parte més tardia del Barstoviano Temprano ( ca. 15— 14 Ma)

Distribucién Geografica.- Parte més tardia del Barstoviano Temprano de la porcién
suroriental del Valle de Oaxacay region occidental del 1stmo de Tehuantepec, Estado de Oaxaca,
Sureste de México (Bravo-Cuevas, 2000).
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Descripcion.- Elementos dentales subhipsodontes (AC = 30 mm). Los molariformes
superiores son moderadamente curvos. El protocono es de configuracion ovoidal en los
premolares y ovoidal-elongada en los molares, esta estructura se une a hipocono cerca de la base
del diente. En los premolares el protocono se une a protolofo durante las primeras fases de
desgaste y en los molares en un grado de desgaste moderado. Las fosetas se encuentran
moderadamente plegadas, desarrollan de 3 a 5 plicaciones sobre los bordes internos. El
plicaballin es simple, moderadamente desarrollado y persistente hasta un grado de desgaste
moderado. El surco hipoconal permanece abierto cerca de la base del diente (Figura 6).

En los molariformes inferiores el metacdnido y metastilido presentan bordes que varian de
redondeados a ovoidales y se encuentran ampliamente separados. EI complejo metacdnido-
metastilido esta expandido. El plientofléxido se encuentra generalmente presente. El protostilido
esta fuertemente desarrollado y el ectofléxido es profundo sobre los premolares (Figura 7).

Discusion.- En 1954 R. A. Stirton describio el paladar incompleto de un équido adulto
con el maxilar derecho y ambos premaxilares (UCMP-42293), del Area Nejapa. Este elemento
presenta una marcada similitud en tamafio y morfologia al eemplar tipo de “Merychippus’
sgjunctus, localidad Pawnee Creek, parte mas tardia del Barstoviano Temprano y mas temprana
del Barstoviano Tardio de Colorado (Osborn, 1918, fig. 86.3, p. 113). Sin embargo no preciso su
identidad especifica, debido a que el marcado desgaste de los elementos dentales impedia
reconocer la condicion promedio de la morfologia del patrén oclusal.

Bravo-Cuevas (2000) describié un fragmento maxilar (IGM-7965) y algunos
molariformes superiores aislados (IGM-8399, IGM-8400, IGM-8401), recuperados de diversas
localidades ubicadas en las regiones de Matatlan y Nejapa del Barstoviano de Oaxaca. El material
se identificd como “Merychippus’ cf. “M.” sejunctusy M. cf. M. californicus. La discriminacién
de estas poblaciones se basd en la configuracion del protocono y tiempo de conexion del
protocono a protolofo, mientras que en el resto de los caracteres que definen el patron oclusal y

pardmetros métricos ambos conjuntos dental es son practicamente indistinguibles.
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Figura 6. Material de la dentadura superior referido a “M.” cf. “M.” sejunctus de la Fauna
Matatlan, parte mas tardia del Barstoviano temprano de Oaxaca, Sureste de México. |GM-7965,
fragmento maxilar con serie dental izquierda P2-M2 y serie dental derecha con P2-M2 y la mitad
anterior de M3: A. vista oclusal de la serie dental izquierda, B. representacion esquemética de la
serie dental izquierda, C. vistalateral de la serie dental izquierda. Barras de escalal cm.
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Al revisar y comparar nuevamente los g emplares oaxaguefios, se reconocio que UCMP-
42293 e IGM-7965 representan individuos de edades diferentes que pertenecen a una poblacién
estrechamente cercana a “M.” sejunctus del Barstoviano de Colorado. Asimismo, la
configuracion de los elementos de M. cf. californicus es comparable a la de “M.” cf. “M.”
sgjunctus.

El analisis taxonomico de material adicional revel6 la presencia de molariformes
inferiores cuya morfologia del patron oclusal es semejante a “M.” sejunctus. Los caracteres
incluyen: metaconido y metastilido expandidos, complejo metacénido-metastilido ampliamente
separado, plientofléxido usualmente presente y protostilido bien desarrollado (Hulbert, 1989;
Hulbert y MacFadden, 1991).

Figura 7. Material de la dentadura inferior referido a “Merychippus” cf. “M.” sejunctus de la
Fauna Nejapa, parte mas tardia del Barstoviano Temprano de Oaxaca, Sureste de México. IGM-
8401, p4D: A. vistaoclusal, B. representacion esquemética de la vista oclusal; IGM-8407, m1D:
C. vista oclusal, D. representacion esquemética de la vista oclusal; IGM-8402, m3l: E. vista
oclusal, F. representacion esguemética de la vista oclusal (en todos los casos anterior derecha,
lingual superior). Barras de escalal cm.

De lo anterior, se sigue que UCMP 42293 asi como |os conjuntos dentales previamente
asignados a M. cf. californicusy “M.” cf. sgjunctus, son parte de una misma especie. Si bien es
cierto que la odontografia de la muestra oaxaquefia es semejante a “M.” sgjunctus, €l tamafio de
muestray ausencia de material diagnostico craneal impiden asignarla de manera definitiva a esta
ultimay, por lo tanto, se asignaformalmente “M.” cf. “M.” sgjunctus.

Laespecie” M.” sgunctus exhibe una interesante combinacion de caracteres propios de

los Hipparionini y Equini. Hulbert (1989) y Hulbert y MacFadden (1991) sugieren que se
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encuentra més relacionada con los hiparionines que con los equines, debido a que presenta
fosetas moderadamente plegadas, plicaballin bien desarrollado y complejo metaconido-
metastilido ampliamente separados. Estas condiciones también se encuentran presentes en la
muestra dental oaxaquefia, 1o cual indica su afinidad hiparionine.

El reconocimiento de “M.” cf. “M.” sejunctus en la parte més tardia del Barstoviano
Temprano de Oaxaca evidencia que parte de la radiacion que condujo a la diferenciacion de los
hiparionines ocurrié en la region austral del Subcontinente Norteamericano. Este argumento
recibe apoyo adicional por la presencia del fragmento de un molariforme superior de grado
hiparionine en el Hemingfordiano Temprano de Oaxaca (= “ Merychippus” sp. de la Fauna

Suchilquitongo) (Ferrusquia-Villafranca, 1990a).

Tribu Hipparionini Quinn, 1955
Género Neohipparion Gidley, 1903
Neohipparion trampasense (Edwards), 1982
Figuras 8-9

Material referido.- La muestra dental recuperada de la Formacién EI Camaron, parte
mas tardia del Barstoviano Temprano de Oaxaca. Fauna Negjapa: FV96-37, M2D; FV96-12,
M1D; FV94-226G1, M2l; FV92-127.9, P2D; FV96-14, P4l; FV96-30, M2l; FV88-696A4,
M1/21; FV88-696A5, M3l; FV88-674.2, P4/IM1D; FV88-664, PAD; FV88-697A, M3I; FV88-
695A2, M3D; FV96-49, P2D; FV92-127.8, P2D; FV97-46, P2I; FV87-167A, PAD; FV96-20,
P2l; FV92-127.3, M1l; FV96-29, M1l; FV94-232.5, M3l; FV96-45, M1/2l; FV88-696A1,
M2D; FV88-667B, P4l; FV92-127.5, M2D; FV94-226B, P2D; FV88-167D, M2I; FV388-696A3,
M1/21; FV88-669, serie dental asociada que incluye P3-M1D; FV87-167, M 1D; FV96-42, P3D;
FV92-127.7, PAD; FV96-31, fragmento de un molariforme superior; FV92-149.4, fragmento de
un molariforme superior; FV92-127.4, ?PAD; FV94-204, M2D; FV88-689, P4D; FV88-674.4,
m3D; FV94-337, pdl; FV94-232.2, mll; FV96-19, p4l; FV97-31.4, p4D; FV97-24.3, p4l; FV97-
31.1, mlD; FV97-31.2, m1/2D; FV97-31.3, m2l; FV88-631, m1/2D; FV92-149.5, m1D; FV92-
149.3, mll; FV88-690, p4D; FV92-149.6, p4/m1D; FV96-47, m2D; FV88-665, m3D; FV97-40,
m3l; FV94-199E2, m2l; FV88-641, ml1D; FV88-648, 7p4D; FV96-36, m1D; FV97-313, p4D.

Alcance Geocronoldgico.- Barstoviano Medio - ?Hemphilliano Temprano (ca. 15 - 9
Ma).
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Distribucion Geogr éfica.- Parte mas tardia del Barstoviano Temprano de la regién
occidental del Istmo de Tehuantepec, Estado de Oaxaca, Sureste de México (Bravo-Cuevas,
2000); Clarendoniano Tardio de California, Nebraska, Kansas y Florida, ?Hemphilliano
Temprano de Florida, Estados Unidos (Edwards, 1982; MacFadden, 1984a).

Descripcion.- Elementos dentales hipsodontes (AC ca. 50 mm). Los molariformes
superiores son de moderada a ligeramente curvos. El protocono es elongado y se encuentra
separado del protolofo a todo lo largo de la altura de la corona. Las fosetas se encuentran de
moderada a fuertemente plegadas, el pliprotolofo y plihipostilo usualmente desarrollan
plicaciones secundarias. El plicaballin se encuentra fuertemente desarrollado, es bifido en los
premolares y simple en los molares. El surco hipocona se encuentra ampliamente abierto y es
persistente cerca de labase del diente (Figura 8).

En los molariformes inferiores el metacénido y metastilido presentan bordes que varian de
redondeados a angulares, se encuentran ampliamente separados cerca de la base del diente. El
complegjo metaconido-metastilido estd expandido. El plicaballinido es rudimentario en las
poblaciones barstovianas y de moderada a bien desarrollado en las clarendonianas. El protostilido
se encuentra fuertemente desarrollado. El istmo generalmente presenta plicaciones sobre los
bordes anterior y posterior. El ectofléxido es poco profundo en los premolares y profundo en los
molares (Figura9).

Discusion.- Edwards (1982) describié originalmente a Hipparion trampasense del
Clarendoniano Tardio de California. Posteriormente, MacFadden (1984a) reviso la muestra
topotipicay con base en la presencia de protoconos de configuracién elongada, conidos, estilidos
e hipoconulidos expandidos, plicaballinido fuertemente desarrollado y fosetas moderadamente
plegadas, latransfirio al Género Neohipparion.

Bravo-Cuevas (2000, p. 125-127) describié del Barstoviano de Oaxaca un conjunto de
molariformes superiores e inferiores aislados, estrechamente cercanos en configuracion dental y
parametros métricos a Neohipparion trampasense. Sin embargo, consideré que el tamario de
muestra disponible era insuficiente para precisar su identidad especificay expreso su asignacion

taxondémicaformal como N. aff. trampasense.
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Figura 8. Material de la dentadura superior perteneciente a Neohipparion trampasense de la
Fauna Nejapa, parte més tardia del Barstoviano Temprano de Oaxaca, Sureste de México. FV 96-
14, PAl: A, vista oclusal, B. representacion esquematica de la vista oclusal, C. vista externa;
FV88-669, serie dental compuesta derecha con P3-M1: D. vista oclusal, E. representacion
esguematica de lavista oclusal. Barras de escala 1.5 cm

Figura9. Material de ladentadurainferior perteneciente a Neohipparion trampasense de la Fauna
Nejapa, parte mas tardia del Barstoviano Temprano de Oaxaca, Sureste de México. FV97-24.3,
p4l: A. vista oclusal, B. representacion esquematica de la vista oclusal, C. vista externa; FV94-
199E2, m2I: D. vista oclusal, E. representacion esquemética de la vista oclusal, F. vista externa.
Barrasde escala2.5 cm.

Este material se revisd y compard con la coleccion de N. trampasense del Clarendoniano

Tardio de Florida (Localidad Love Bone Bed, Formacion Alachua). El trabajo revel 6 que ambas
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poblaciones son estrechamente cercanas en la morfologia del patrén oclusal. La Unica diferencia
notable es que los molariformes inferiores de la muestra clarendoniana presentan un
plicaballinido fuertemente desarrollado, mientras que en el conjunto barstoviano se presenta
como una somera inflexion en el borde posterior del ectofléxido (v.gr. FV88-631, FV92-149.5,
FV97-31.2, FV97-31.4 y FV94-40). Esta variacion en el grado de desarrollo del plicaballinido
refleja objetivamente |la presencia de una cronoclina, en la cual la poblacion barstoviana
mesoamericana, se encuentra en la parte inicial de una serie de transformacion morfol 6gica que
conduce a la condicién derivada que se observa en los elementos clarendonianos
norteamericanos.

La evaluacion adicional del conjunto dental oaxaquefio y comparacion con material de
otras localidades norteamericanas de la Planicie Costera del Golfo, establecen objetivamente que
se trata de una poblacion primitiva de Neohipparion trampasense.

En Norteamérica N. trampasense se conoce del Clarendoniano a Hemphilliano Temprano
(MacFadden, 1984a; Hulbert, 1987). El reconocimiento de esta especie en el Barstoviano Medio
de Oaxaca extiende significativamente su alcance geocronoldgico, lo cual confiere a linaje una
amplia duracién (ca. 5 Ma), semejante a la que se registra en Cormohipparion plicatiley C.
ingenuum (Hulbert, 1993). Aunado a esto, €l registro oaxaquefio es el mas antiguo del Género
Neohipparion, dado que, previo a este estudio su dato de primera aparicion corresponde al de N.
affine del Barstoviano Tardio de las Grandes Planicies (MacFadden, 1984a, 1998). Esto conduce
areinterpretar el tiempo y lugar donde ocurrio la diferenciacion de una parte de los hiparionines.
La informacién disponible sugiere que sucedié mas tempranamente v en regiones tropicales de
M esoamérica.

Desde un punto de vista biogeogréfico, la poblacion oaxaguefia extiende el alcance de

distribucion de N. trampasense desde las Grandes Planicies hasta €l Sureste de México.

Neohipparion eurystyle Cope, 1893
Hipparion rectidens (Cope, 1886) Osborn, 1918: 199 (= Neohipparion rectidens).
Neohipparion floresi Stirton, 1955: 886-902.
Neohipparion arellanoi Stirton, 1955: 886-902.
Neohipparion otomii Mooser, 1960: 376-388.
Neohipparion monias Mooser, 1964: 393-396.
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Figuras 10-11

Material referido.- El conjunto de g emplares dentales de |la Fauna Rancho El Ocote,
Hemphilliano de Guanajuato, albergados en la Coleccion Naciona de Paleontologia, Instituto de
Geologia, UNAM; el material del Hemphilliano de Hidalgo que forma parte de la coleccién de
referencia del Museo de Paleontologia, UAEH; las ilustraciones del paratipo de Neohipparion
monias y lectotipo de N. otomii (MacFadden, 1984a, Figs. 82 y 84, p. 110-111); asimismo, del
holotipo de Hippotherium rectidens (Cope, 1886, Fig. 164, p. 199). Fauna Local Rancho El
Ocote: IGM-5443 (antes IGCU-2829), M3D; IGM-5428 (antes IGCU-866), P4; IGM-5400 (antes
|GCU-220), P4A/IM1D; IGM-5402 (antes IGCU-247), M1l; IGM-5458 (antes IGCU-3165), M3D;
IGM-5412 (antes IGCU-577), P2D; IGM-5462 (antes IGCU-3277), P4; IGM-5461 (antes | GCU-
3172), P3l; IGM-5460 (antes IGCU-3171), M3l; IGM-5406 (antes IGCU-437), M1D; IGM-5551
(antes IGCU-3366), M2I; IGM-5561 (antes IGCU-3564), M1D; IGM-5427 (antes |GCU-856),
P3D; IGM-5430 (antes IGCU-995), P4l; IGM-5449 (antes IGCU-3000), M1I; IGM-5411 (antes
IGCU-564), M3l; IGM-5421 (antes IGCU-814), M3D; TMM 41685-79 (=F.O. 887 de Mooser,
1964), M1D; TMM 41685-78 (=F.O. 886 de Mooser, 1964), M2D; IGCU-855, p4l; IGCU-583,
p4D; IGCU-3167, p2D; IGCU-955, p2D; IGCU-533, m2l; IGCU-2707, m1D; IGCU-830, m2D;
IGCU-851, m2l; IGCU-813, p4D; IGCU-580, p2l; IGCU-439, m3; IGCU-336, p4/mil; IGCU-
2837, m2l; IGCU-510, m2D; IGCU-589, p2D; IGCU-306, m1/2I; IGCU-827, p3D; IGCU-826,
m3l; IGCU-2715, m1/2D; IGCU-3153, m2l; IGCU-436, m2D; IGCU-3160, m1D; IGCU-503,
p4D; IGCU-3155, m1D; IGCU-3145, p2l; IGCU-2717, m3l; IGCU-2745, p4/m1D; IGCU-2932,
m3?7D; IGCU-2720, m2D; IGCU-2754, m1D; IGCU-825, m3I; IGCU-2836, p3l; IGCU-3143,
p2D; IGCU-3144, p2l; IGCU-2882, m3D; IGCU-3373, m1/2D; IGCU-2708, m3D; IGCU-2771,
p2D; IGCU-3096, mll; IGCU-2694, m2l; TMM 41685-47 (=MSU 11378 =F.O. 10 de Mooser,
1960), serie dental derecha con p2-m3. Fauna Local Tehuichilaz AMNH-8346, P3/4D; IGM-
6590, M1D; UAHMP-204, M3D; UAHMP-206, p3D.

Alcance geocr onolégico.- ?Clarendoniano Tardio-Hemphilliano (ca. 10 — 5 Ma).

Distribuciéon geografica.- ?Clarendoniano Tardio-Hemphilliano de California,
Hemphilliano de Nebraska, Hemphilliano Tardio de Florida, Estados Unidos (MacFadden,
1984a); Hemphilliano Tardio de Chihuahua, Norte de México (Lance, 1950) y Hemphilliano
Tardio de Guanajuato e Hidalgo, Centro de México (Carranza-Castafieda, 1989; Carranza-
Castafieday Espinosa-Arrubarrena, 1994).



Descripcién.- Elementos dental es extremadamente hipsodontes (AC de 65 a 71 mm). Los
molariformes superiores son ligeramente curvos a rectos. El protocono se encuentra fuertemente
elongado anteroposteriormente con los bordes anterior y posterior angulares, aislado del
protolofo a todo lo largo de la altura de la corona. El parastilo y mesostilo estdn expandidos
anteroposteriomente y aplanados mediolateralmente. Las fosetas se encuentran de moderada a
fuertemente plegadas hasta un grado de desgaste moderado. El plicaballin se encuentra bien
desarrollado y frecuentemente desarrolla mdiltiples plicaciones. El surco hipoconal generalmente
permanece abierto hastalas Ultimas fases de desgaste (Figura 10).

El patréon oclusal de los molariformes inferiores se caracteriza por presentar un
metaconido y metastilido ampliamente separados, entocénidos e hipoconulidos elongados, asi
como istmo prominente frecuentemente plegado. El plicaballinido se encuentra fuertemente
desarrollado y a menudo desarrolla plicaciones secundarias. El ectofléxido es poco profundo
sobre los premolares y molares (Figura 11).

Discusion.- La historia taxondmica de Neohipparion eurystyle es compleja. Desde su
descripcién original y durante aproximadamente un siglo se reconocio con diferentes nombres no
vélidosy condujo a establecer especies nominales definidas desde un punto de vista estrictamente
tipologista (v.gr. Mooser, 1960, 1964).

Cope (1886) describi6 a Hipotherium rectidens de la region de Zacualtipan en el Estado
de Hidalgo. Gidley (1907) reviso €l holotipo (AMNH-8346) de esta especie y con base en el
grado de hipsodoncia, configuracion del protocono y grado de complicacién de las fosetas la
transfirio al Género Neohipparion. Osborn (1918) refirio el taxon hidalguense a Hipparion
rectidens y posteriormente Stirton (1940), basandose en los argumentos de Gidley (1907) lo
designo con la combinacion Neohipparion rectidens.

Stirton (1955) reconoci6 a Neohipparion floresi y N. arellanoi de la Fauna Y epdmera de
Chihuahua, mientras que Mooser (1960, 1964) distingui6é a N. otomii y N. monias de la Fauna
Rancho El Ocote de Guanajuato. La definicion taxondmica de cada una de estas especies, se
fundament6 en aparentes diferencias observadas en ciertos rasgos dentales (v.gr. altura de la
corona, configuraciéon del protocono y grado de desarrollo del plicaballinido), sin tomar en
consideracion variacion ontogenética e intraespecifica.

La informacién disponible indicaba la presencia de al menos cinco especies diferentes del

Género Neohipparion en el Hemphilliano de México. Sin embargo, Ferrusquia-Villafranca y



Carranza-Castafieda (1979) realizaron una revision taxondmica de las especies hasta ese
momento descritas en el pais y reconocieron que pertenecian a N. floresi, sinGnimo junior de N.

eurystyle (MacFadden, 1984a).

Figura 10. Material de la dentadura superior perteneciente a Neohipparion eurystyle, Fauna
Rancho El Ocote, Hemphilliano de Guanajuato, Centro de México. IGM-5449 (antes |IGCU-
3000), M1I: A'. vistaoclusal en estado de desgaste ligero, A." vista oclusal en estado de desgaste
submoderado, A.™ vista oclusal en estado de desgaste moderado, A."" vista oclusal en estado de
desgaste avanzado; B' — B."" idem, representaciones esquematicas. Barra de escala 1cm.



MacFadden (1984a, p. 175-176) mantuvo a Hipotherium rectidens como un nomen
dubium, argumentando que el tamafio de muestra disponible impedia determinar la afinidad
exacta de este taxdn. Sin embargo, reconocio que ciertos caracteres, como el protocono elongado
y los bordes del esmalte de las fosetas moderadamente plegados, sugerian una forma

estrechamente cercana a Neohipparion.

Figura 11. Material de la dentadura inferior perteneciente a Neohipparion eurystyle, Fauna
Rancho El Ocote, Hemphilliano de Guangjuato, Centro de México. IGCU-3096, mll: A. vista
oclusal en estado de desgaste ligero, A. ' vista oclusal en estado de desgaste moderado, A." vista
oclusal en estado de desgaste avanzado; B' — B." idem, representaciones esquematicas. Barra de
escala 0.5 cm.

Carranza-Castaiieda y Espinosa-Arrubarrena (1994) compararon el holotipo de H.
rectidens con la extensa muestra dental de N. eurystyle del Hemphilliano de Guanajuato. El
andlisis mostro que el patréon oclusal del molariforme hidalguense era muy semejante a los
elementos de N. eurystyle, en la formay tamafio del protocono, desarrollo del pliprotocénulo,

configuracion del plicaballin, forma del hipocono, grado de curvaturay atura de la corona. Con
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base en la evidencia disponible, establecieron que el nombre H. rectidens (= N. rectidens) deberia
invalidarse, favoreciendo el uso de N. eurystyle como sinbnimo senior de este taxon.

Dada la informacion disponible y la interpretacion que se ha hecho de ella, se considera
gue N. eurystyle es la Unica especie del género que se conoce hasta ahora del Hemphilliano de
México. En la regiébn mesoamericana €l registro procede de localidades en los estados de
Guanajuato e Hidalgo, lo cual extiende su rango de distribucion geografica desde las Grandes

Planicies hasta el Centro de México.

Género Nannippus Matthew, 1926
Nannipus minor Sellards, 1916
Nannippus aztecus Mooser, 1968: 1, 7-12.
? Nannipus hesperides Mooser, 1968: 1, 10-12.
Figura12-13

Material referido.- El material albergado en la Coleccion de referencia del Museo de
Paleontologia, Centro de Investigaciones Bioldgicas, UAEH; asimismo, ilustraciones de una
parte del material conocido del Hemphilliano de Guangjuato (Mooser, 1968, figs. 9-12, p. 8-9;
MacFadden, 1984a, fig. 94, p. 125). Fauna local Rancho el Ocote: UAHMP-31, fragmento
mandibular derecho con p2-p4; TMM 41685-80 (= holotipo de N. aztecus = MSU 11125), serie
compuesta dental derecha ligeramente desgastada; TMM 41685-81 (= MSU 11126), serie dental
derecha compl eta fuertemente desgastada.

Alcance geocr onolégico.- Clarendoniano Tardio-Hemphilliano Tardio (10 — 6 Ma)

Distribucion geogr afica.- Clarendoniano Tardio a Hemphilliano Temprano de Florida,
Hemphilliano Tardio de Texas, Estados Unidos (MacFadden, 1984a); Hemphilliano Tardio de
Chihuahua, Norte de México (Lance, 1950); Hemphilliano Tardio del Estado de Guanajuato,
Centro de México (Carranza-Castafieda, 1989).

Descripcion.- Elementos dentales moderadamente hipsodontes (AC de 37 a 45 mm). Los
molariformes superiores son ligeramente curvos en el plano transverso. El protocono es pequefio
y presenta una configuracion que varia de redondeada a ovoidal con los bordes redondeados. El
P2 presenta un anterostilo marcadamente reducido. Los bordes de las fosetas se encuentran
moderadamente plegados hasta un grado de desgaste moderado. El plicaballin es simple y esta

pobremente desarrollado (Figura 12).

47



Figura 12. Representaciones esquematicas de la vista oclusal de ejemplares pertenecientes a
Nannipus minor de la Fauna Rancho El Ocote, Hemphilliano de Guangjuato, Centro de México.
A. TMM 41685-80 (= holotipo de Nannipus aztecus = MSU 11125) serie dental derecha
(negativo) ligeramente desgastada con P2-M 3, B. TMM 41685-81 (=M SU 11126) serie dental
derecha (negativo) moderadamente desgastada con P2-M3. Barra de escala 5 cm (Modificado de
MacFadden, 1984a).

Los molariformes inferiores son ligeramente curvos en e plano transverso y relativamente
curvos anterposteriormente. El p2 presenta un paraconido pequefio. Los bordes del esmalte son
simples. El protostilido se encuentra moderadamente desarrollado y tiende a ser persitente hasta
las Ultimas fases de desgaste. El plicaballinido es simple, rudimentario a moderadamete
desarrollado. El ectofléxido es moderadamente profundo y solo penetra parcialmente el istmo
(Figura 13).

Discusion.- Lance (1950) describié un conjunto de elementos dentales y metapodiales que
asignd6 a Nannipus cf. minor de la Fauna Yepomera del Hemphilliano de Chihuahua.
Posteriormente, Mooser (1968) reporté a Nannipus aztecusy N. hesperides del Hemphilliano de
Guangjuato, la primera se distinguié con base en la presencia de protoconos elongados
comprimidos lateromedia mente, mientras que la segunda se discrimind por su mayor alturade la
corona.

MacFadden (1984a) revisd la muestra de Nannipus del Hemphilliano de Chihuahua y
Guangjuato y, reconocio que el patrén oclusal y rango de variacion de los caracteres dentales de

las especies previamente descritas por Lance (1950) y Mooser (1968), son practicamente



indistinguibles de la muestra topotipica de Nannipus minor del Hemphilliano de Florida.
Posteriormente, Carranza-Castafieda (1989) corrobord la presencia de N. minor en el
Hemphilliano de Guangjuato, mediante el andlisis de material fosil adicional recuperado de los

Estratos Rancho Vigo.

Figura 13. Material de la dentadura inferior perteneciente a Nannipus minor de la Fauna Rancho
El Ocote, Hemphilliano de Guanajuato, Centro de México. UAHMP-CR31, fragmento
mandibular derecho con p2-p4: A. vista oclusal, B. representacion esquematica de la vista
oclusal, C. vista externa. Barrade escala 2.5 cm.

Larevisién de material dental de Nannipus minor de la Fauna Rancho El Ocote indica que
su patron oclusal efectivamente corresponde a dicha especie, la superficie oclusal
extremadamente pequefia de los ejemplares, protoconos de configuracion ovoidal, protostilido
bien desarrollado y ectofléxido moderadamente profundo corroboran esta asignacién
(MacFadden,1984a).
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La presencia de N. minor en el Hemphilliano de Guanajuato permite establecer su
continuidad geogréfica desde la Planicie Costera del Golfo en Florida hasta el Centro de México

y es el registro més austral de todo e Subcontinente Norteamericano.

Nannippus peninsulatus (Cope) 1885
Hipotherium montezuma L eidy, 1882(1883) Osborn, 1918: 197 (= Hipparion montezuma)
Nannipus montezuma Leidy, 1882(1883)
Hipotherium peninsulatum Cope, 1885: 1208-1209. Osborn, 1918: 198 (= Hipparion
peninsulatum).
Figural4

Material referido.- Lasilustraciones del holotipo de Hipotherium montezuma (Osborn,
1918, Fig. 162, p. 198; MacFadden, 1984a, Fig. 106, p. 137) y del material de Nannipus
peninsulatus del Hemphilliano de Hidalgo (MacFadden, 1984a, fig. 106, p.137; Carranza-
Castafieda y Espinosa-Arrubarrena, 1994, Figs. 5-6, p. 188 y 190). Fauna Local Tehuichila
USNM-3304 (= holotipo de Hippotherium montezuma), P3/4D; AMNH-8345 (= holotipo de H.
peninsulatum), M1/2D; IGM-6596, P4l; IGM-6590, M1D.

Alcance geocr onolégico.- Blancano (4 — 1.9 Ma).

Distribucion geografica.- Blancano Tardio de Nebraska, Arizona, Texas y Florida,
Estados Unidos (MacFadden, 1984a); Hemphilliano Tardio-Blancano del Estado de Hidalgo,
Centro de México (Carranza-Castafieda y Espinosa-Arrubarrena, 1994); Blancano de Michoacan,
Occidente de México (Arellano y Azcdn, 1949), Blancano Temprano del Estado de Guanajuato,
Centro de México (Carranza-Castafieda, 1989); Blancano del Estado de Chihuahua, Norte de
Meéxico (Lance, 1950).

Descripcion.- Elementos dentales fuertemente hipsodontes (AC de 55 a 66 mm). Los
molariformes superiores son moderada a ligeramente curvos. El protocono se encuentra separado
del protolofo, tiene una configuracion que varia de ovoidal a elongada con los bordes
redondeados o angulares. El anterostilo se encuentra pobremente desarrollado. Los bordes
internos de las fosetas se encuentran de moderada a fuertemente plegados, el plihipostilo y
pliprotolofo estan bien desarrollados. El plicaballin es simple, rudimentario o ausente. El surco

hipoconal se cierra en un grado de desgaste moderado (Figura 14).

50



En los molariformes inferiores el metaconido y metastilido se encuentran ampliamente
separados, con los bordes redondeados. EI complejo metaconido-metastilido esta expandido. El
patron del esmalte es simple. El plicaballinido es simple, rudimentario o ausente. El ectofléxido

es moderadamente profundo en los premolares y muy profundo en los molares.

Figura 14. Material de la dentadura superior perteneciente a Nannipus peninsulatus de la Fauna
Tehuichila, Blancano del Estado de Hidalgo, Centro de México. USNM-3304 (= holotipo de
Nannipus montezuma), molariforme superior derecho: A. vista oclusal; AMNH 8345 (= holotipo
de Nannipus peninsulatus): B. representacion esquemética de la vista oclusal, C. representacion
esguematica de la vista externa. Barra de escala 2 cm (A modificado de Carranza-Castafieda y
Espinosa-Arrubarrena, 1994; B-C modificado de MacFadden, 1984a).

Discusién.- Leidy [1882(1883)] describié a Hippotherium montezuma del érea
Zacualtipan en el Estado de Hidalgo. Posteriormente, Cope (1885) caracterizd a Hippotherium
peninsulatum de la misma regién hidalguense.

Los giemplares de H. montezuma e H. peninsulatum fueron revisados por diversos
investigadores, que en términos generales transfirieron a una u otra de estas especies a los
géneros Neohipparion y/o Nannipus (Gidley, 1907; Osborn, 1918; Matthew y Stirton, 1930;
Stirton, 1940; Ferrusquia-Villafrancay Carranza-Castafieda, 1979).

MacFadden (1984a) en su estudio taxondmico exhaustivo de los hiparionines de

Norteamérica, mantuvo a Hippotherium montezuma como un nomen dubium, argumentando que
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la evidencia disponible no podia utilizarse objetivamente para establecer la afinidad exacta de
este ggemplar. Asimismo, detectdé que el holotipo de H. peninsulatum es morfol 6gicamente
indistinguible de Nannipus peninsulatus, |o cual condujo a sinonimizar estos nombres.

Una vez que se establecié la posicién taxondémica forma de Nannipus peninsulatus,
Carranza-Castafieda (1991) reportd la presencia de numerosos el ementos dental es pertenecientes
a este especie, recuperados de diversas localidades del Blancano de Guanajuato.

Carranza-Castafieda y Espinosa-Arrubarrena (1994) reconocieron que el holotipo de
Hippotherium montezuma y un molariforme superior aislado (1GM.6590) recuperado también de
la region de Zacualtipan en el Estado de Hidalgo, presentan una altura de la corona, superficie
oclusal y configuracion protoconal estrechamente cercanas a Nannipus. Con base en esto,
consideraron como un taxon valido a la especie descrita por Leidy [1882(1883)], la cual
denominaron con la nueva combinacion Nannipus montezuma. Sin embargo, cuando se compara
este material con las poblaciones de Nannipus peninsulatus de Hidalgo y Guanajuato se
establecen los siguientes hechos: (1) €l patron oclusal y pardmetros métricos de N. montezuma
son equivalentes alos de N. peninsulatus, (2) no se reconoce ningun caracter autapomorfico que
permita distinguir objetivamente a N. montezuma de N. peninsulatus, (3) la supuesta morfologia
peculiar del holotipo de N. montezuma se explica aduciendo a variacion ontogenética (como
previamente |o habian detectado Carranza-Castafieday Espinosa-Arrubarrena, 1994, p. 189). Con
base en esta evidencia, se establece que N. montezuma es un sinébnimo senior de N. peninsulatus
(MacFadden, 1998).

Dada la informacién disponible y la interpretacion de la misma, se establece que
Nannipus peninsulatus es la Unica especie del género que se tiene registrada hasta ahora en el
Blancano de Guanajuato e Hidalgo. Estas poblaciones son la evidencia més austral y determinan

su rango de distribucién desde las Grandes Planicies hasta el Centro de México.

Género Cormohipparion Skinner y MacFadden, 1977
Cormohipparion sp.
Figura15
Gen. n. descr. aff Cormohiparion species non descripta Ferrusquia-Villafranca, 1990a: 124-129.
Material referido.- La muestra dental recuperada de los estratos correspondientes a la

Formacion Ixtapa, parte més tardia del Barstoviano Temprano de Chiapas. Fauna Local Ixtapa:
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IGM-4576 (formamente AMNH-56696), p4D; IGM-4577 (formalmente AMNH-56692), |1 e 3
derechos.

Alcance geocr onolégico.- Parte mas tardia del Barstoviano Temprano (ca. 16 — 14 Ma)

Distribucion geogr éfica.- Parte mas tardia del Barstoviano Temprano del Estado de
Chiapas, Sureste de México (Ferrusquia-Villafranca, 19904).

Descripcion.- El tanico molariforme inferior que se conoce, se caracteriza por presentar
un metacénido y metastilido expandidos, complejo metaconido-metastilido ampliamente
separado, fléxidos e istmo fuertemente plegados y entoconido significativamente méas grande que

el hipoconulido y claramente separado de éste Ultimo.

Figura 15. Representaciones esqueméticas del material referido a Cormohipparion sp. de la
Fauna Ixtapa, parte més tardia del Barstoviano Temprano de Chiapas, Sureste de México. IGM-
4576 (formalmente AMNH-56696), p4D: A. vista oclusal en un estado de desgaste ligero, A.'
vista oclusal en un estado de desgaste moderado, A." vista oclusal en un estado de desgaste
avanzado (anterior derecha, lingual superior). Barra de escala 1 cm (modificado de Ferrusquia-
Villafranca, 1990a).

Discusion.- Ferrusquia-Villafranca (1990a) determiné la identidad taxonomica del
hiparionine de Ixtapa con base en el g emplar diagnéstico IGM-4576, €l cual consideré un taxén
no descrito estrechamente cercano en morfologia a Cormohipparion. Este e emento serevisd y se
detectd que su patrén oclusal presenta los caracteres diagnosticos de la dentadura inferior de
Cormohipparion, los cuales incluyen metacénido y metastilido ampliamente separados,
protostilido bien desarrollado, asi como paral6fido, istmo y entofléxido fuertemente plegados
(MacFadden, 1984a; Hulbert, 1988a).

El molariforme chiapaneco presenta un grado de complicacion de los fléxidos, asi como
configuracion y desarrollo del entoconido, semejantes a los premolares inferiores de C.

sphenodus del Barstoviano Tardio-Clarendoniano Temprano de Nebraska y C. ingennum del
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Clarendoniano Tardio de Florida (MacFadden, 19844, figs. 123A y 130, p. 155y 161; Hulbert,
1988, figs. 7-8, p. 254).

Ferrusquia-Villafranca (1990a) consider6 como rasgo diagnéstico de IGM-4576, la
formacion de fosétidas a partir del cierre de los fléxidos en un grado de desgaste moderado a
fuerte. Al revisar la coleccion de C. ingennum del Clarendoniano Tardio de Florida, se reconocio
gue en algunos de los molariformes inferiores fuertemente desgastados se forma una prefosétida,
tal es el caso de UF32101 correspondiente a una serie dental izquierda con p2-m3, en la cua el
p2, p4 y ml presentan esta estructura. Por |o tanto, el desarrollo ocasional de fosétidas esta
relacionado con el desgaste diferencial al cual se sometié un elemento dental en particular, en
consecuencia, la presencia de esta estructura puede explicarse objetivamente aduciendo variacion
ontogenética.

La informacion disponible conduce a considerar a 1GM-4576 en el Género
Cormohipparion; sin embargo, el escaso tamafio de muestra impide precisar su identidad
especifica.

En Norteameérica, Cormohipparion se conoce del Barstoviano al Hemphilliano Temprano
(Hulbert, 1988a). El reconocimiento de este taxén de la parte mas tardia del Barstoviano
Temprano de Chiapas, coloca al registro como una de las ocurrencias mas antiguas del género.
Aunado a esto, el patron oclusal que es semejante a las especies clarendonianas C. sphenodusy
C. ingenuum de las Grandes Planicies y la Planicie Costera del Golfo, sugiere que parte de la
diferenciacion de los hiparionines ocurrié en regiones australes del Subcontinente

Norteamericano, especificamente en lo que ahora es parte del Sureste Mexicano.

Cormohipparion ingenuum Leidy, 1885
Hippotherium ingenuum Leidy, 1885: 33
Hippotherium plicatile Leidy, 1887:309-310. MacFadden 1984a: 170-174 (en parte)
Hipparion plicatile Osborn, 1918: 192. Webb y Perrigo 1984: 243-245 (en parte).
Figura 16

Material referido.- La muestra dental del Hemphilliano Temprano de Honduras,
albergada en la Colecciéon de Paleontologia de Vertebrados, Museo de Historia Natural,
Gainesville, Florida. Fauna Gracias: UF18034, dos P3/4D; UF46322, PAD; UF46324, P3I;
UF46321, P3I; UF46323, P2I; UF46325, P3/4l; UF45986, M1D; UF45897, M3l; UF18127,



P3/4D; UF18125, dP3D.; UF18129, dos molariformes asociados que incluyen mll y ma2l;
UF18126; dp4D; UF45899, p4D; UF46653, m2D; UF18135, m1/2D; UF45898, m2D; UF18036,
fragmento mandibular izquierdo con p2-m3; UF46651, m3D; UF45900, m3D; UF46652, m2l;
UF18035, conjunto de molariformes aislados que incluye dos p3I, m2l, m3l, p3/4l, dos p4l y
m3D; UF18131, m3l [previamente incluido en Calippus (Grammohippus) hondurensis].

Alcance geocr onologico.- Clarendoniano Temprano-Hemphilliano Tardio (11.5 -6 Ma).

Distribucion geogr éfica.- Clarendoniano Temprano-Hemphilliano Temprano de Florida,
Clarendoniano Temprano de Texas, Estados Unidos; Hemphilliano Temprano de Honduras
(Hulbert, 1988a).

Descripcién.- Elementos dentales hipsodontes (AC ca. 50 mm). Los molariformes
superiores son moderadamente curvos. El protocono es de configuracién ovoidal-elongada, con €l
borde lingual recto a concavo, aislado del protolofo durante las Ultimas fases de desgaste y nunca
se conecta a hipocono. Las fosetas estan fuertemente plegadas con 5 a 7 plicaciones sobre los
bordes internos, pliprotolofo y plihipostilo bien desarrollados. El plicaballin es bifido en los
premolares y simple en los molares. El surco hipoconal permanece abierto cerca de la base del
diente (Figura16A).
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Figura 16. Representaciones esquematicas de la vista oclusal de una parte del material de la
dentadura superior (A) e inferior (B-C) perteneciente a Cormohipparion ingenuum de la Fauna
Gracias, Hemphilliano Temprano de Honduras. A. UF18034, PAD (anterior derecha, lingual
inferior); B. UF45900, m3D (anterior derecha, lingual superior); C. UF45898, m2D (anterior
derecha, lingual superior). Barras de escala 2 cm (modificado de Webb y Perrigo, 1984).

En los molariformes inferiores el metaconido y metastilido presentan bordes que varian de
redondeados a ovoidales, son subiguales en tamafio y se encuentran ampliamente separados cerca

de la base del diente. EI complejo metaconido-metastilido esta expandido. El plicaballinido se
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encuentra pobremente desarrollado y desaparece en un grado de desgaste moderado. El
protostilido est& bien desarrollado. El ectofléxido es moderadamente profundo en los premolares
y profundo en los molares (Figura 16B-C)

Discusion.- Webb y Perrigo (1984) describieron del Hemphilliano Temprano de
Honduras, un conjunto de aproximadamente 50 molariformes aislados con una morfologia del
patron oclusal semejante a“Hipparion” plicatile de la Localidad Mixon’s Bed del Hemphilliano
Temprano de Florida.

Leidy (1887) propuso a esta especie con base en un solo premolar superior aislado
(AMNH 3292). Posteriormente, MacFadden (1984a) mediante la evaluacion de un mayor tamafno
de muestra, comentd que este taxdn presenta ciertos rasgos dentales (la configuracién del
protocono y grado de complicacion de las fosetas) que indican su afinidad con algunos de los
miembros de Neohippariony Cormohipparion. Sin embargo, en ausencia de material craneal
diagndstico asociado que permitiese precisar su identidad genérica, condujo a considerarla como
un hiparionine incertae sedis.

Hulbert (1988a) en su estudio taxonomico sobre Cormohipparion e Hipparion del
Nedgeno de la Planicie Costera del Golfo, reconocié que la poblacion hiparionine de Mixon’'s
Bed corresponde realmente a Cormohipparion ingenuum; asimismo, distinguié a
Cormohipparion plicatile como una especie diferente de mayor tamafio, que se encuentra
representada en otras localidades del Clarendoniano Tardio y Hemphilliano Temprano de Florida.
Deigua forma, not6é que la muestra de “Hipparion” plicatile del Hemphilliano de Honduras se
compara favorablemente en algunos rasgos dentales con Cormohipparion plicatile. Sin embargo,
las dimensiones de la superficie oclusal de los ejemplares se encuentran en € rango de variacion
de C. ingenuum. Con base en esta evidencia, transfirié la poblacion hondurefia a esta dltima
especie.

Al revisar el material de Honduras'y compararlo con las poblaciones de C. ingenuumy C.
plicatile de Florida, se reconocié que es similar a esta Ultima especie en la configuracion del
protocono, grado de complicacion de las fosetas y profundidad del ectofléxido. Por otra parte, a
igual que en C. ingenuum, los gjemplares presentan la condicién derivada correspondiente al
borde lingual del protocono y configuracion del entoconido; asimismo, una atura de la corona

semejante que es significativamente més pequefia (en un 30%) alade C. plicatile.
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Si bien es cierto que C. ingenuumy C. plicatile presentan una morfologia oclusal parecida
(Hulbert, 1988a), la combinacion de caracteres dentales y pardmetros métricos de la muestra
hondurefia, indican objetivamente su referencia a Cormohipparion ingenuum. Una diferencia
notable es que los molariformes inferiores de la poblacion mesoamericana presentan un
plicaballinido mas desarrollado, esto evidencia un cambio clinal hacia la condicién derivada entre
el registro del Clarendoniano de Floriday el Hemphilliano de Honduras.

La distribucion de C. ingenuum en Norteamérica se restringe a la region de la Planicie
Costera del Golfo en Florida y en Texas (Hulbert, 1988a). En Mesoamérica esta especie
solamente se conoce del Hemphilliano de Honduras, separada aproximadamente unos 3, 000 km
de las poblaciones norteamericanas, 1o cual coloca a este registro como el més austral. Esta gran
distancia geogréfica sugiere que su distribucion pudo extenderse a regiones que bordean €l Golfo
de México; empero, hasta el momento no se conocen depdsitos clarendonianos en la Republica

M exicana

Cormohipparion occidentale Leidy, 1856
Cormohipparion cf. C. occidentale
Figura 17

Material referido.- El Unico elemento dental conocido del Hemphilliano Temprano de El
Salvador, albergado en la Coleccion de Paleontologia de Vertebrados del Museo de Historia
Natural de Gainesville, Florida. Fauna Corinto: UF57487, P3D.

Alcance geocr onol égico.- Hemphilliano Temprano (6 —9 Ma).

Distribucion geografica.- Hemphilliano Temprano de El Salvador (Webb y Perrigo,
1984).

Descripcion.- Elemento dental hipsodonte (AC ca. 30 mm en un grado de desgaste
moderado), ligeramente curvo. El protocono es muy elongado con los bordes anterior y posterior
redondeados. Las fosetas se encuentran extremadamente plegadas, se reconocen mas de 10
pliegues profundos, pliprotolofo y plihipostilo profundos. El plicaballin es bifido y se encuentra
fuertemente desarrollado. El surco hipoconal se encuentra ampliamente abierto (Figura 17).

Discusion.- Webb y Perrigo (1984) describieron de la Fauna Corinto del Hemphilliano de
El Salvador, un premolar superior que asignaron a Cormohipparion cf. C. occidentale. Este

elemento se distingue de C. ingenuum del Hemphilliano de Honduras, por la mayor altura de su
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corona, protocono mas elongado y fosetas que se encuentran mas plegadas. Estos rasgos en
conjunto son semejantes a los que caracterizan a C. occidentale del Hemphilliano de
Norteamérica templada (MacFadden, 1984a); sin embargo, el tamafio de muestra disponible no
permite establecer el rango de variacion existente en estos caracteres. Con base en esta
limitacion, se considera mas objetivo establecer en la asignacion taxonémica la incertidumbre

planteada, la cual se expresa como Cormohipparion cf. C. occidentale.

Figura 17. Representacion esquemética del material de Cormohipparion cf. C. occidentale, Fauna
Corinto, Hemphilliano Temprano de El Salvador. UF57487, P3D : A. vista oclusal (anterior
derecha, lingual inferior). Barrade escala 2 cm (Modificado de Webb y Perrigo, 1984).

La especie genotipica C. occidentale se conoce del Barstoviano Tardio-Hemphilliano
Temprano de las Grandes Planicies, Clarendoniano-Hemphilliano Temprano de la Gran Cuenca,
Columbia y Californiay Clarendoniano de Texas (Hulbert, 1988a). El reconocimiento de una
poblacién estrechamente cercana en morfologia a esta especie, en el Hemphilliano de El
Salvador, coloca a este registro junto con C. ingenuum del Hemphilliano de Honduras, como los
mas australes del género en América. Asimismo, permiten establecer la continuidad geogréfica

de Cormohipparion desde las Grandes Planicies hasta Centroamérica.
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Tribu Equini Gray, 1821
Género Calippus Matthew & Stirton, 1930
Calippus sp.
Figura18

Material referido.- Los g emplares dentales recuperados de la Formacion EI Camaron,
parte mas tardia del Barstoviano Temprano de Oaxaca. Fauna Nejapa: FV94-232.3 P4; FV96-60
M1, FV92-137.1 M1l; FV97-67A, P4/M1l; FV92-137.3, M3l.

Alcance geocr onolégico.- Barstoviano Medio-Hemphilliano Tardio (ca. 15— 14 Ma).

Distribucién geografica.- Parte mas tardia del Barstoviano Temprano de la region
occidental del Istmo de Tehuantepec, Estado de Oaxaca, Sureste de México.

Descripcion.- Elementos dental es subhipsodontes a mesodontes (AC ca. 40 mm), con una
cobertura de cemento moderada. Los molariformes superiores son moderadamente curvos a
rectos. El protocono tiene una configuracion que varia de ovoidal-elongada a elongaday se une a
protolofo durante las primeras fases de desgaste. Las fosetas son simples con plicaciones que
desaparecen en un grado de desgate moderado o cerca de la base del diente. El plicaballin es
simple, se encuentra més desarrollado en los premolares que en los molares. El surco hipoconal

se cierra en un grado de desgaste moderado (Figura 18).

Figura 18. Material de la dentadura superior referido a Calippus sp. de la fauna Nejapa, parte
mas tardia del Barstoviano temprano de Oaxaca, Sureste de México. FV94-232.2, P4l: A. vista
oclusal, B. representacion esquemética de la vista oclusal, C. vista externa; FV96-60, M1l: D.
vista oclusal, E. representacion esquematica de la vista oclusal. Barras de escda A,B, D, E 1 cm
en C 3.5cm.
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Discusion.- Bravo-Cuevas (2000) describi6 de la Fauna Nejapa del Barstoviano Medio de
Oaxaca, un conjunto de molariformes superiores subhipsodontes que incluyé en Calippus.
Asimismo, argumentd que la evidencia disponible permitia establecer confiablemente su
asignacion taxondmicaanivel de género

La revision de esta muestra dental y material adicional recuperado de la misma region
Oaxaquefia (FV97-67A y FV92-137.3), permitid corroborar la identidad genérica previamente
establecida. El patron oclusal de estos elementos corresponde al de Calippus en |o que respecta al
grado de curvatura, desarrollo de los estilos, complicacion de las fosetas, tiempo de cierre del
surco hipoconal y grado de desarrollo del plicaballin. Aunado a esto, la atura de la corona que se
estima en este conjunto es del 25% al 30% més pequefia en comparacién al valor promedio que
se conoce de cualquiera de las especies incluidas en el género (Hulbert, 1988b); sin embargo,
establecer la presencia de un taxon diferente con base Unicamente en este rasgo es poco objetivo.

La condicion subhipsodonte que se reconoce en la poblacion oaxaquefia, sugiere que las
formas primitivas de Calippus a partir de las cuales se diferenciaron los lingjes més avanzados, se
caracterizaron por presentar una talla pequefia semejante a la de algunos merychipines. El
incremento de tamafio en los grupos mas hipsodontes no fue muy significativo, dado que, su
historia evolutiva indica una tendencia hacia el enanismo (Romer, 1949; MacFadden, 1987,
Hulbert, 1988b).

Las especies incluidas en Calippus presentan un alcance geocronolégico que va del
Barstoviano Tardio a Hemphilliano Temprano. Por |o tanto, el reconocimiento de una poblacion
calipine en estratos mas antiguos de la parte més tardia del Barstoviano Temprano, conduce a
postular que la diferenciacién de este grupo de équidos ocurrié a principios del Barstoviano,
como previamente sugirié Hulbert (1988b, p. 255). El registro oaxaquefio apoya sustancialmente
este argumento y evidencia que parte del proceso evolutivo sucedid en regiones tropicales de
M esoamérica.

Desde un punto de vista biogeografico, la poblacion oaxaquefia posibilita extender la
distribucién de Calippus durante el Barstoviano, desde las Grandes Planicies hasta el Sureste de
Meéxico. Posteriormente, estuvo ampliamente representado en una buena parte de la region
mesoamericana, como lo testifican los registros conocidos del Hemphilliano del Centro de

Meéxicoy Centroamérica.

60



Subgénero Calippus (Grammohippus) Hulbert, 1988b
Calippus (Grammohippus) hondurensis (Olson & McGrew), 1941

Protohippus castilli (Cope, 1885) Osborn, 1918: 141
Calippus (Grammohippus) castilli Carranza-Castafieda & Espinosa-Arrubarrena, 1994: 185
Pliohippus hondurensis Olson & McGrew, 1941: 1232-1235; Webb & Perrigo, 1984: 245, 247-
249 (en parte).
Figuras 19 - 20

Material referido.- La muestra dental de la Fauna Tehuichila, Hemphilliano del Estado
de Hidalgo, albergada en la coleccidn del Museo de Paleontologia de la UAEH y de la Coleccion
Nacional de Paleontologia del Instituto de Geologia, UNAM; los gjemplares de la Fauna Gracias,
Hemphilliano de Honduras, alojados en la Coleccion de Paleontologia de Vertebrados del Museo
de Historia Natural de Gainesville, Florida. Asimismo, las ilustraciones de |la muestra topotipica
hondurefia, albergada en el Field Museum of Natura History, Chicago, Illinois (Olson y
McGrew, 1941, lamina 1, figuras A-D; lamina 2, figuras A-D, F y G; p. 1232-1233). Fauna
Tehuichilaa UAHMP-197, P4/M1D; UAHMP-205, M1l; UAHMP-203, M3I; UAHMP-201,
P4/M1D; IGM-6563, P4D; IGM-6564, M1l; UAHMP-208, mll; UAHMP-198, p4/mlD;
UAHMP-202, p4l; UAHMP-207, m2D; UAHMP-196, m3D; IGM-6585, dp3D. Fauna Gracias:
UF 92376, P3/P4l; UF 92377, P3/P4l; UF 92340, P3/PAD;UF 92358, P3/PAD; UF 92359, P4 I;
UF 92360, P4 D; UF 92364, M1/2 D; UF 92357, P4 |; UF 92356, P4 |; UF 92355, P3/P4; UF
17767, M3l; UF 92354, M3l; UF 92353; M3I; UF 92352, M3l; UF 92344, P3/PAD;UF 92361,
M1D; UF 92363, M1I; UF 92362, M2I; UF 92343, M3l; UF 92342, M3l; UF 92341, M3D; UF
92339, P2l; UF 17744, M3D; UF 17744, M1/2D; UF 17744, M2D; UF 92367, M3l; UF 92366,
M3D; UF 92365, M3D; UF 17774, P4/M1D; UF 18010, ?M1l; UF 18010, ?M1I; UF 18010,
?M1D; UF 18010, ?M3I; UF 92351, M1/2l; UF92338, m2l; UF17782, m2l; UF92347, p3/4l;
UF92348, p3/4l; UF17758, p2D; UF92334, m1D; UF17745, m2l; UF92345, m2D; UF92346,
m2D; UF92327, p3D; UF92328, p4D; UF92329, p3D; UF92330, p4D; UF92331, p3D;
UF92349, m3I; UF92326, serie dental derecha asociada con p2-m3D; UF92335, m3D; UF92336,
m3D; UF92337, m3D; UF17768, m3D; UF92379, p4D; UF18017, p3/4l; UF92378, p3/4D;
UF92350, p3/4D; UF92368, p3/4D; UF92369, p3/4D; UF92371, m2D; UF92372, m1/2D;
UF92370, m3l; UF92373, p4l; UF92375, m1/2l; UF92374, p3l; UF17755, serie dental asociada
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con M1-M3I; UF18018, fragmento mandibular izquierdo con p4-m2; UF18004, dos
molariformes superiores aislados que incluyen P3l y M1/2D; UF17754, serie dental asociada con
P3-M1D; UF18003, dos m1 aislados; S/N, fragmento mandibular derecho con m2; W.M. 1773,
mandibula con Inl y p2-m3 izquierdos; W.M. 1769 (= holotipo), craneo parcial con P2-M3
izquierdos 'y P2-P4 derechos; W.M. 1771, sinfisis mandibular con la dentadura derecha compl eta
excepto Inl y dentadura izquierda completa excepto In1y m3; W.M. 1770, serie dental izquierda
con P4-M3; W.M. 1770, par de mandibulas con p2-m3.

Alcance geocr onolégico.- Hemphilliano Temprano (6 —9 Ma).

Distribucion geogr &fica.- Hemphilliano Temprano de Florida, Estados Unidos (Hulbert,
1988b); Hemphilliano Temprano de los estados de Guanajuato e Hidalgo, Centro de México
(Hulbert, 1988b; Carranza-Castarieda, 1989; Carranza-Castafieda, 1994; Carranza-Castafieda y
Espinosa-Arrubarrena, 1994); Hemphilliano Temprano de Honduras (Olson y McGrew,
1941;Webb y Perrigo, 1984; Hulbert, 1988b).

Descripcion.- Equido de tamafio mediano, hipsodonte (AC ca. 55 mm), de hocico corto y
ancho, asi como incisivos dispuestos en linea recta. Los molariformes superiores son
moderadamente curvos. El protocono se encuentra unido a protolofo tempranamente durante las
primeras fases de desgaste, es pequefio, ovoidal, con surco preprotoconal persistente y borde
lingual recto. El protocono se conecta al hipocono en M1y M2, en un estado de desgaste
moderdo. Las bordes de las fosetas se encuentran moderadamente plegados. El plicaballin es
simple y persistente durante las primeras fases de desgaste. El surco hipoconal es poco profundo,
en los molares permanece abierto cerca de la base del diente y en los premolares se cierra mas
tempranamente (Figura 19).

Los molariformes inferiores se caracterizan por presentar un metaconido y metastilido
expandidos. El protostilido usualmente se encuentra presente. El ectofléxido es poco profundo
(Figura 20).

Discusion.- Olson y McGrew (1941) describieron del Hemphilliano Temprano de
Honduras un créneo parcial, mandibulas y fragmentos maxilares (W.M. 1769 — W.M. 1773), que
asignaron a una nueva especie que denominaron Pliohippus hondurensis. Posteriormente, Webb
y Perrigo (1984) describieron material dental adicional que asignaron a la misma especie.

Hulbert (1988b) en su revision taxondémica detallada de los equines del Mioceno de la

Planicie Costera del Golfo, determind que la asignacién taxondmica de la especie propuesta por
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Olson y McGrew (1941) era erronea. Los molariformes de “P.” hondurensis difieren
significativamente de los correspondientes a Pliohippus, en radio de curvatura, cierre del surco
hipoconal, conexion del protocono al protolofo, profundidad del ectofléxido sobre los premolares
y expansion del metacénido y metastilido; en estos caracteres, los gemplares hondurefios
presentan la condicion gue se reconoce en Calippus. Con base en esta evidencia, transfirio la
especie a este Ultimo género; asimismo, tomando en consideracion su tamafo y grado de
hipsodoncia la incluyé en el subgénero Calippus (Grammohippus), en consecuencia, la

asignacion taxondmicaformal se expresd como C. (G.) hondurensis.

Figura 19. Material de la dentadura superior perteneciente a Calippus (Grammohippus)
hondurensis. UAHMP-205, P4l de la Fauna Tehuichila, Hemphilliano de Hidalgo, Centro de
México: A. vista oclusal, B. representacion esquemética. UF17754, serie dental asociada
fuertemente desgastada con P3-M 1D de la Fauna Gracias, Hemphilliano Temprano de Honduras:
C. representacion esguematica de la vista oclusal. Barras de escala 1 cm.

Cope (1885) caracterizd a Protohippus castilli del Hemphilliano de Hidalgo. EI material
gue utilizd para establecer su identidad taxondémica incluye un molariforme superior aislado
(AMNH-8344), que discrimin6 con base en el grado de curvatura, conexion del protocono al
protolofo y grado de complicacion de las fosetas (Osborn, 1918, p. 142).

Carranza-Castarieda (1994) describié material dental del Hemphilliano de Guanajuato,
cuya morfologia oclusal es muy cercana a la de la muestra topotipica de Calippus
(Grammohippus) hondurensis; sin embargo, identificé a la poblacion como Calippus (G.) sp. cf.
C. (G.) hondurensis. Aunado a esto, Carranza-Castarieda y Espinosa-Arrubarrena (1994)

analizaron diversos molariformes superiores aislados recuperados de la region de Zacualtipan, los
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cuales compararon con el gemplar AMNH-8344 de Protohippus castilli, la muestra de Calippus
(Grammohippus) cf. hondurensis de Rancho El Ocotey C. (G.) hondurensis de la Fauna Gracias,
Honduras. Al través de este estudio reconocieron que las poblaciones comparadas son
précticamente indistinguibles en morfologiay pardmetros métricos. Con base en el Principio de
Prioridad consideraron a C. (G.) hondurensis un sinénimo junior de la nueva combinacion C. (G.)
castilli (Cope 1885).

Figura 20. Material de la dentadura inferior perteneciente a Calippus (Grammohippus)
hondurensis. UAHMP-202, p4l de la Fauna Tehuichila, Hemphilliano de Hidalgo, Centro de
Meéxico: A. vistaoclusal, B. representacion esquemética. UF92326, serie dental derecha asociada
con p2-m3 de la Fauna Gracias, Hemphilliano Temprano de Honduras: C. representacion
esguematica de lavista oclusal. Barras de escala 1 cm.

La poblacion de C. (G.) castilli del Hemphilliano de Hidalgo se compar6 con la de
Calippus (G.) hondurensis de Honduras y adicionalmente con la conocida del Hemphilliano
Temprano de Florida (Localidad Mixson’s Bone Bed, Condado Levy). La revision de este
material revel6 de nueva cuenta, que la muestra hidalguense presenta la combinacién de
caracteres diagnosticos que definen a C. (G.) hondurensis. protocono pequefio de configuracion
ovoidal, surco hipoconal poco profundo, molares con plicaballin simple en las primeras fases de
desgaste y ectofléxido poco profundo en los premolares (Hulbert, 1988b).

De lo anterior, se sigue que las poblaciones del Hemphilliano Temprano de Guanajuato,

Hidalgo y Honduras son parte de una misma especie. Con base en el Principio de Prioridad y



concediendo que la asignacion correcta es Calippus, la identidad especifica deberia designarse
utilizando el nombre disponible més antiguo (= Protohippus castilli) y distinguirse entonces
como Calippus (Grammohippus) castilli, como previamente sugirieron Carranza-Castarieda y
Espinosa-Arrubarrena (1994). Sin embargo, en el Articulo 24 seccién (a) del Codigo
Internacional de Nomenclatura Zool6gica se indica que cuando a un mismo taxén se le han
otorgado diferentes nombres, ya sea en un mismo trabajo o en trabajos diferentes, su prioridad
relativa quedara determinada por la accion del primer revisor (Jeffrey, 1976). En este caso en
particular, Hulbert (1988b) es el primer revisor y mediante su andlisis taxonémico argumento
sustancia mente que Pliohippus hondurensis y Protohippus castilli [= Calippus (Grammohippus)
castilli] son sinénimos de la especie valida Calippus (Grammohippus) hondurensis (op. cit., p.
271-274). En consecuencia, con este ultimo nombre deben identificarse formalmente a las
poblaciones del Hemphilliano de Guanajuato e Hidalgo.

En Norteamérica, la presencia de C. (G.) hondurensis se restringe a Hemphilliano de
Florida (Hulbert, 1988b), mientras que su registro es mas abundante y diverso en la region
mesoamericana. El reconocimiento de esta especie en localidades ubicadas en el Centro de
Meéxico y Honduras, permite establecer su continuidad geografica desde la Planicie Costera del

Golfo hasta Centroamérica.

Género Pliohippus Marsh, 1874
Pliohippus sp.
Pliohippus hondurensis Webb & Perrigo, 1984: 247-249 (en parte).
Figura2l

Material estudiado.- La muestra dental recuperada del Hemphilliano Temprano de El
Salvador, que se encuentra albergada en la coleccion de Paleontologia de Vertebrados del Mueso
de Historia Natural de Gainesville, Florida. Fauna Corinto: UF57489, P4l; UF57491, p3/4D.

Alcance Geocr onolégico.- Hemphilliano Temprano (6 - 9 Ma).

Distribucion geogr afica.- Hemphilliano Temprano de El Salvador (Webb y Perrigo,
1984; Hulbert, 1988b).

Descripcion.- Molariforme superior hipsodonte (AC = 32.11) en un grado de desgaste
moderado), fuertemente curvo. Estilos bien desarrollados, el parastilo es ancho y prominente

mientras que el metastilo es incipiente. El protocono es de configuracion redondeada y se
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encuentra ampliamente unido al protolofo. El surco preprotoconal es profundo y marcadamente
oblicuo. El plicaballin es simple y fuertemente desarrollado. Las fosetas son simples, pliprotolofo
ausente y plihipostilo rudimentario. El surco hipoconal se cierra en un grado de desgaste
moderado, lo cual conduce a la formacién de una foseta hipoconal sobre el borde posterolingual
del metalofo (Figura 21A-C).

El patron oclusal del molariforme inferior es simple, el protoconido e hipoconido son
redondeados. EI metacénido y metastilido son subiguales en tamafio y de configuracion
redondeada. EI complejo metaconido-metastilido se encuentra pobremente separado. El
ectofléxido es profundo rebasa €l istmo y casi se encuentra en contacto con el linguafléxido
(Figura21D).

Discusion.- Webb y Perrigo (1984) identificaron todo el material equine recuperado de
las faunas Gracias y Corinto del Hemphilliano de Honduras y El Salvador respectivamente, con
el nombre de Calippus (Grammohippus) hondurensis (= Pliohippus hondurensis). Hulbert
(1988b) noto que los gjemplares de El Salvador son mucho mas grandes 'y con un ectofléxido mas

profundo, por lo que considerd que muy probablemente representan un taxon equine diferente.

Figura 21. Material de la dentadura superior (A-C) einferior (D) de Pliohippus sp. de la Fauna
Corinto, Hemphilliano Temprano de El Salvador. UF57489, P4l: A. vista oclusal, B.
representacion esquematica de la vista oclusal, C. vista lateral; UF57491, p3/4D: D.
representacion esquemética de lavista oclusal. Barras de escala 1 cm.
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El material equine de la Fauna Corinto incluye dos molariformes aislados uno superior
(UF 57489) y otro inferior (UF 57491), los cuales exceden en mas del 50% la altura de la corona
y superficie oclusal de cualquiera de los gemplares de C. (G.) hondurensis en un estado
ontogénetico semejante. El gjemplar UF 57489 es marcadamente curvo, su protocono es mas
redondeado, el surco hipoconal se cierra en un estado de desgaste moderado y se observa la
formacion de una foseta hipoconal. Por su parte, UF 57491 se distingue por presentar un
complejo metaconido-metastilido pobremente separado y ectofléxido profundo. Estos caracteres
en conjunto corresponden alos que distinguen a Género Pliohippus (Hulbert, 1988b).

El grado de hipsodoncia y la morfologia del patron oclusal de los molariformes
salvadorefios son semejantes al de las poblaciones clarendonianas de P. pernix y henfilianas de P.
nobilis; sin embargo, en ausencia de material diagndstico craneal asociado y un mayor tamafio de
muestra solo se puede establecer confiablemente su identidad taxonémica a nivel de género.

La revision y comparacion de este material permitio distinguir, que en las faunas
henfilianas de Centroamérica se encuentran representadas dos especies de equines de |os géneros
Calippusy Pliohippus. El registro de équidos de El Salvador incluye las formas de mayor tamario
Cormohipparion cf. occidentale y Pliohippus sp., ambos casos representan |0s registros mas
australes de estos géneros en América; asimismo, su reconocimiento en Mesoamérica evidencia

laampliadistribucion que exhibieron durante el Mioceno Tardio.

Pliohippus pernix Marsh, 1874
Pliohippus pernix
Pliohippus pernix (Marsh), Osborn 1918: 151-155.
Pliohippus supremus (Leidy), Quinn 1955: 24-26 (en parte); Webb 1969: 83-95 (en parte).
Pliohippus (Pliohippus) cf. P. supremus (Leidy), Forsten 1975: 53-61 (en parte).
Figuras 22 - 23

Material referido.- La muestra dental recuperada de los estratos correspondientes a las
formaciones Matatlan y EI Camaron, parte més tardia del Barstoviano Temprano y mas temprana
del Barstoviano Tardio de Oaxaca, Sureste de México. Fauna Matatlan: FV94-200A1 P3; FV88-
656A M1; FV94-316.2 M2; FV88-667A M2; FV92-149.2 M. Fauna Nejapa: IGM-3993, ?P2;
IGM-3995, P4/M1; FV96-28, FV96-13 dos P4; FV94-337 M1/2; FV94-337.2, molariforme
superior; FV96-23-24, fragmento madibular derecho con m1-m2; FV96-25, p4; FV96-39,
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molariforme superior; FV96-43, M1/M2; FV88-656B, M1/M2; F\V94-200A3, p2; FV88-666, p2;
FV94-200A2, m2; FV96-60, M1/2; FV92-137.1, MU/M2.

Alcance geocronolégico.- Barstoviano Medio-Clarendoniano Temprano (ca. 15 — 10
Ma).

Distribucion geogr éfica.- Barstoviano Tardio-Clarendoniano Temprano de Nebraska
(Webb, 1969), Clarendoniano Temprano de Dakota del Sur (Gregory, 1942) y Texas (Quinn,
1955), Estados Unidos,; parte més tardia del Barstoviano Temprano y mas temprana del
Barstoviano Tardio de Oaxaca, Sureste de México (Bravo-Cuevas, 2000).

Descripcién.- Elementos dentales moderadamente hipsodonte (AC de 50 a 60 mm). Los
molariformes superiores son fuertemente curvos. El protocono tiene una configuracién ovoidal a
ovoidal elongada y se encuentra unido al protolofo a todo lo largo de la altura de la corona;
asimismo, se conecta al hipocono cerca de la base del diente y generalmente se forma una foseta
hipoconal. Las fosetas son marcadamente simples, con plicaciones no persistentes que
desaparecen en un grado de desgaste moderado. El plicaballin es simple pobremente desarrollado
y desaparece en un grado de desgaste moderado. El surco hipoconal se cierra durante las primeras

fases de desgaste (Figura 22).

Figura 22. Material de la dentadura superior de Pliohippus pernix de la Fauna Nejapa, parte mas
tardia del Barstoviano Temprano de Oaxaca, Sureste de México. FV96-28, PAD: A. vistaoclusal,
B. representacion esquemética de lavista oclusal, C. vista externa; FV94-200A1, P3I: D-D.' vista
oclusal y representacion esquematica en un estado de desgaste ligero, E-E." vista oclusal y
representacion esquematica en un estado de desgaste moderado, F-F.' vista oclusal y
representaci on esquematica en un estado de desgaste avanzado. Barras de escaa A,B, D-F=1cm
y barrade escalade C =4 cm.
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En los molariformes inferiores el metacénido y metastilido son redondeados, subiguales
en tamafio y se encuentran pobremente separados. El metastildo es notablemente mas pequefio
gue el metaconido y se situa en posicion mas labial. El complejo metaconido-metastilido esté
expandido. El ectofléxido es poco profundo y ocasionalmente llega a penetrar parcialmente a
istmo (Figura 23).

Discusion.- Bravo-Cuevas (2000) describio del Barstoviano de Oaxaca, un conjunto de
molariformes superiores e inferiores con un patrén oclusal estrechamente cercano a P. pernix del
Barstoviano Tardio-Clarendoniano de las Grandes Planicies y Planicie Costera del Golfo
(Gregory, 1942; Quinn, 1955; Webb, 1969). Sin embargo, no preciso su identidad especifica
aduciendo que la muestra estudiada presentaba una altura de la corona més pequefia en
comparacion a las poblaciones norteamericanas comparadas.

Larevision y comparacion de los ejemplares oaxaquefios revel 6 |os siguientes hechos: (1)
su patron oclusal es précticamente indistinguible al de P. pernix y (2) la altura de la corona
estimada en los elementos ligeramente desgastados (AC ~ 50 mm) corresponde a la de la
poblacion de P. pernix de la Fauna Burge, Barstoviano Tardio de Nebraska y es relativamente
menor (en un 15%) a las del Clarendoniano de las Grandes Planicies y Planicie Costera del
Golfo.

Figura 23. Materia de la dentadura inferior de Pliohippus pernix de la Fauna Nejapa, parte mas
tardia del Barstoviano Temprano de Oaxaca, Sureste de México. FV96-22, p4D: A. vista oclusal,
B. representacion esgquemética de la vista oclusal, C. vista externa; FV96-23, fragmento
mandibular con p4-m2 fuertemente desgastados: D. vista oclusal, E. representacion esquemética
BarrasdeescalaA,B, D, E=1cmy barradeescalade C =2 cm.
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De lo anterior, se sigue que P. pernix exhibié una tendencia hacia el incremento en el
tamafio corporal que culminé en el Mioceno Tardio. En consecuencia, las diferencias
previamente observadas con respecto a la atura de la corona, se explican al través de un cambio
clinal en el cual las poblaciones barstovianas de Oaxaca y Nebraska se encuentran en la parte
inicial que condujo a la condicion derivada que exhiben las clarendonianas de las Grandes
Planicesy de la Planicie Costera del Golfo. Con base en esto, se establece que € conjunto dental
oaxaguefio debe distinguirse formalmente como P. pernix.

Para Norteamérica, el alcance geocrondlogico conocido de P. pernix va del Barstoviano
Tardio a Clarendoniano de la Gran Cuenca, las Grandes Planicies y Planicie Costera del Golfo
(MacFadden, 1998). El reconocimiento de esta especie en estratos més antiguos del Barstoviano

Medio del Sureste de México, coloca a registro mesoamericano como e mas antiguo de todo €

Subcontinente Norteamericano.

Género Astrohippus Stirton, 1940
Astrohippus stockii Lance, 1950
Astrohippus albidens Mooser, 1968: 2-5
Figuras 24 - 25
Material referido.- Los g emplares dentales del Hemphilliano de Guanajuato, albergados
en la Coleccion de referencia del Museo de Paleontologia, Centro de Investigaciones Biol dgicas,
UAEH; las ilustraciones presentadas en Mooser (1968, figs. 1-7, p. 2-6, 7) y Carranza-Castarieda
(1992, figs. 6-7, p. 187-188) Fauna Loca Rancho El Ocote: IGM-6424, serie dental derecha con
M1-M3; IGM-6430, serie dental izquierda con P3-M3; IGM-6431, serie dental izquierda con P4-
M3; UAHMP CR-1, M2l; UAHMP CR-2, P4/M1l; UAHMP CR-3, P3D; UAHMP CR-4,
P4/M1l; UAHMP CR-5, M3I; UAHMP CR-6, M3D; UAHMP CR-7, M3l; UAHMP CR-8,
P4/M1D; UAHMP CR-9, P4/M1l; UAHMP CR-10, M2D; UAHMP CR-11, P4l; UAHMP CR-
12, P4/M1l; UAHMP CR-14, P4l; UAHMP CR-29, M3l; UAHMP CR-30, M3D; UAHMP CR-
15, mil; UAHMP CR-16, p4D; UAHMP CR-17, m1D; UAHMP CR-18, m2l; UAHMP CR-19,
m3l; UAHMP CR-20, p4D; UAHMP CR-21, m2D; UAHMP CR-22, p3l; UAHMP CR-23, m1D;
UAHMP CR-24, m2l; UAHMP CR-25, m1D; UAHMP CR-26, m1/2I; IGM-6425, fragmento

mandibular derecho con la serie dental completa; IGM-6426, fragmento mandibular derecho con
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la serie dental completa; IGM-6432, fragmento mandibular izquierdo con la serie dental
completa; IGM-6433, fragmento mandibular derecho con p2-m2.

Alcance geocr onolégico.- Hemphilliano Tardio (6 — 4.5 Ma).

Distribucién geogr afica.- Hemphilliano Tardio de Florida (MacFadden, 1986) y Texas
(Savage, 1955), Estados Unidos; Hemphilliano Tardio de Chihuahua, Norte de México (Lance,
1950); Hemphilliano Tardio de Guangjuato, Centro de México (Carranza-Castarieda, 1989,
1992).

Descripcion.- Elementos dentales hipsodontes (AC ca. 60 mm). Los molariformes
superiores son ligeramente curvos a rectos. El protocono tiene una configuracion ovoidal-
elongada, presenta una proyeccion anterior bien desarrollada y ocasionalmente una entrada
lingual como en Equus; asimismo, se encuentra unido al protolofo atodo lo largo de la altura de
la corona y se conecta a hipocono cerca de la base del diente. Las fosetas son simples con
plicaciones no persistentes que desaparecen en un grado de desgaste moderado. Plicaballin

ausente. El surco hipoconal se cierra durante las primeras fases de desgaste (Figura 24).

Figura 24. Material de la dentadura superior de Astrohippus stockii de la Fauna Rancho El Ocote,
Hemphilliano tardio de Guangjuato, Centro de México. UAHMP-CR1, M2l: A. vista oclusa, B.
representaci én esquemética, C. vista externa. Barras de escala 1 cm.
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En los molariformes superiores el metaconido y metastilido son pequefios, subiguales en
tamafio y ampliamente separados durante las primeras fases de desgaste. EI complejo
metaconido-metastilido esta expandido. El linguafléxido presenta una configuracion semejante a
una“U” y el ectofléxido es poco profundo (Figura 25).

Discusion.- Lance (1950) describié originamente a Pliohippus (Astrohippus) stockii del
Hemphilliano de Chihuahua. Posteriormente, Quinn (1955, p. 40) en su estudio taxondémico sobre
los équidos del Mioceno de Texas, detectd que la morfologia del patron oclusal de los
astrohipines es suficientemente diagndstica para considerarlos en un género aparte que incluye a
las especies Astrohippus ansae y A. stockii.

Mooser (1968) describié Astrohippus albidens de la Fauna Rancho El Ocote del
Hemphilliano de Guanagjuato. EI material en que baso su definicion, incluia un fragmento
mandibular (que utilizé como holotipo) y cientos de dientes aislados, los cuales separd de A.
stockii con base en su menor tamafio, protocono més elongado y linguafléxido més profundo con
una configuracion semejante a una “U”. Dalquest (1988) consideré que esta combinacion de

caracteres era suficientemente diagnéstica para mantener lavalidez de la especie.

Figura 25. Materia de la dentadura inferior de Astrohippus stockii de la Fauna Rancho El Ocote,
Hemphilliano tardio de Guanajuato, Centro de México. UAHMP-CR20, p4D: A. vista oclusal, B.
representaci on esquemética, C. vista externa. Barras de escala 1 cm.
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Carranza-Castafieda (1992) describié material dental adicional de la Fauna Rancho El
Ocote, € cua compard con los gjemplares de Astrohippus stockii y A. albidens. Al través de su
andlisis taxonomico detallado, reconocid que las diferencias previamente reconocidas y de
aparente valor diagnéstico para Mooser (1968) y Dalquest (1988), se deben a variacion
intraespecifica y, por lo tanto, colocd a Astrohippus albidens como sinénimo junior de
Astrohippus stockii.

En la especie A. stockii ciertos rasgos del patron oclusal se modifican con el estado
ontogenético, tal es el caso de la configuracién del protocono que varia de ovoidal elongado en
las primeras fases de desgaste a ovoidal en un estado moderado, mientras que el linguafléxido es
profundo en la cima de la superficie oclusal y disminuye hacia la base del diente (Lance, 1950).
La interpretacion parsimoniosa de la informacion disponible indica que el material del
Hemphilliano de Guanajuato pertenece a dicha especie; asimismo, la configuracion dental que
distingue a la muestra correspondiente, caracterizada por desarrollar un patréon del esmalte
simple, ausencia de surco hipoconal, complejo metaconido-metastilido bien desarrollado y
ampliamente separados, asi como ectofléxido poco profundo, corroboran su identidad especifica
(MacFadden, 1984b).

Stirton (1940) considerd a Astrohippus parte del grupo ancestral del cual se derivé Equus.
Por su parte, Lance (1950, p. 72-73) reconocio que A. stockii no se encontraba en dicha linea
evolutiva, aduciendo que la notable semejanza entre estos taxa en algunos caracteres dentales (la
configuracion del protocono y el linguafléxido), reflgjaba cierto grado de paralelismo evolutivo.
Aunado a esto, cuando se utilizan estos rasgos junto con los de la morfologia preorbital, se tiene
gue A. stockii deriva de Pliohippus y se encuentra distanciadamente relacionada con Equus
(MacFadden, 1984b). Esta conclusiéon basada en diferentes complejos de caracteres, apoya
sustancialmente la tesis evolutiva de Lance (1950); asimismo, evidencia que los equines
avanzados (Pliohippus, Astrohippus, “Dinohippus’ y Equus), desarrollaron un patron oclusal
relativamente homogéneo y sumamente exitoso, el cual exhibio ligeras modificaciones en cada
uno de ellos.

En Mesoamérica A. stockii es el Unico representante del género, su reconocimiento en el
Hemphilliano de Guanajuato permite extender el rango de distribucion de la especie desde la
Planicie Costera del Golfo hasta el Centro de México y corresponde al mas austral de todo el

Subcontinente Norteamericano.
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Género “Dinohippus’ Quinn, 1955
“Dinohippus’ interpolatus (Cope), 1893
Hippidium interpolatum Cope, 1893
Pliohippus inter polatus (Cope, 1893) Osborn, 1918: 158.
Pliohippus bakeri Azzaroli, 1988: 64
Figura 26

Material referido.- Parte de los elementos dentales aislados recuperados del
Hemphilliano de Guanagjuato e Hidalgo. Fauna Rancho ElI Ocote: IGM-6582, M2l. Fauna
Tehuchila: IGM-6584, P2,

Alcance geocr onol6gico.- Hemphilliano Temprano (9 — 6 Ma).

Distribucion geogr éfica.- Hemphilliano Temprano de Texas, Estados Unidos (Matthew y
Stirton, 1930; Quinn, 1955); Hemphilliano Temprano de Guanajuato e Hidalgo, Centro de
México (Carranza-Castarieda, 1989, 1994; Carranza-Castarieday Espinosa-Arrubarrena, 1994).

Descripcion.- Elementos dental es de moderada a fuertemente hipsodontes (AC de 50 a 60
mm). Los molariformes superiores son moderadamente curvos. El protocono tiene una
configuracion ovoidal redondeaday se encuentra unido al protolofo atodo lo largo de la aturade
la corona; asimismo, se conecta a hipocono durante las Ultimas fases de desgaste. L as fosetas son
simplesy presentan pliegues moderadamente profundos que desaparecen en un grado de desgaste
moderado o cerca de la base del diente. El plicaballin es simple, pobremente desarrollado y
desaparece en un estado de desgaste moderado. El surco hipoconal permanece abierto cercade la
base del diente (Figura 26).

El patréon oclusal de los molariformes inferiores es simple. EI complejo metaconido-
metastilido esta expandido; asimismo, estas estructuras se encuentran pobremente separadas. El
metastilido es notablemente mas pequefio que el metaconido y se situa en posicion més labial. El
ectofléxido en los premolares es poco profundo.

Discusion.- Cope (1893) describid dos molariformes superiores aislados del Hemphilliano
de Texas, que identificd con e nombre de Hippidium interpolatum. Osborn (1918) reviso este
material y transfirio la especie a Pliohippus, tomando en consideracién la simplicidad del patron
oclusal, configuracion del protocono y grado de curvatura. Posteriormente, Matthew y Stirton

(1930) describieron material adicional que incluia un craneo completo (= holotipo UCMP
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30200), fragmentos craneales, diversos elementos dentales y postcraneales que identificaron

como Pliohippus interpolatus.

Figura 26. Material de |la dentadura superior de “Dinohippus” interpolatus de la Fauna
Tehuichila, Hemphilliano de Hidalgo, Centro de México. IGM6584, P2I: A. vista oclusal, B.
representacion esquemética, C. vista lateral. Barras de escalade A,B = 1cm, barrade escalade C
=3 cm (A y C modificados de Carranza-castafieday Espinosa-Arrubarrena, 1994).

Quinn (1955) erigio € Género “Dinohippus,” en e cua incluyd a Pliohippus inter polatus.
Ladiagnosis de este nuevo taxon se baso en caracteres de la especie genotipica D. leidyanusy P.
interpolatus. MacFadden (1984b) detecté que la morfologia facial de los g emplares referidos a
“D.” interpolatus es semejante a Pliohippus en el grado de desarrollo de la fosa malar, en
consecuencia, considerd que la posicion taxondmica de este material deberiatomarse con cautela.
Azzaroli (1988) consideré a “Dinohippus’ interpolatus un taxon no valido inadecuadamente
definido, argumentando que su morfologia craneal presentaba una mayor afinidad con
Pliohippus. Con base en esto, propuso que los gjemplares deberian identificarse con el nhombre de
la nueva especie Pliohippus bakeri. Posteriormente, Kelly (1998) notd que este Ultimo taxon se
diferencia significativamente de Pliohippus en la posicion y profundidad de la fosa malar;
asimismo, al igual que D. leidyanus, P. bakeri presenta la condicién apomorfica de estos

caracteres, es decir, fosamalar pobremente delineada, poco profunday dirigida posteriormente.
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Lainformacion disponible conduce a considerar a“ Pliohippus’ bakeri sinGnimo junior de
“Dinohippus’ interpolatus. La presencia de fosa malar en Pliohippus, Dinohippus s.l. y su taxén
hermano Parapliohippus carrizoensis, evidencia que este rasgo se adquirio de manera
independiente en diversos lingjes equines.

En la region mesoamericana, la especie “D.” interpolatus se conoce a partir de algunos
molariformes aislados recuperados del Hemphilliano de Guanajuato e Hidalgo (Carranza-
Castarieda, 1989, 1994; Carranza-Castafieda y Espinosa-Arrubarrena, 1994). La morfologia del
patrén oclusal de estos elementos permite asignarlos confiablemente a “Dinohippus” y se
distingue de aquella de Pliohippus en el desarrollo de dientes masivos (con una mayor superficie
oclusal) y menos curvos, asi como protoconos que tienden a ser més redondeados. Asimismo, 10s
gjemplares dentales del Centro de México son précticamente indistinguibles en dichos rasgos, a
los de la muestra topotipica de “Dinohippus’ interpolatus del Hemphilliano de Texas (Matthew y
Stirton, 1930, 1am. 46, p. 372).

El reconocimiento de “D.” interpolatus en el Hemphilliano de Guangjuato e Hidalgo,
extiende significativamente el rango de distribucion de la especie desde la Planicie Costera del
Golfo hasta el Centro de México y coloca a este registro como el mas austral de todo el

Subcontinente Norteamericano.

“Dinohippus’ mexicanus Lance, 1950
Asinus mexicanus Quinn, 1955: 52-53
Dinohippus ocotensis Mooser, 1973
Figura27

Material referido.- Los gjemplares del Hemphilliano de Guangjuato albergados en la
Coleccion del Museo de Paleontologia, Centro de Investigaciones Bioldgicas, UAEH; asimismo,
ilustracionesy fotografias de una parte del material conocido para el Hemphilliano de Guanajuato
(Carranza-Castaneda, 1992, figs, 8-9, p. 189-190; MacFadden y Carranza-Castafieda, 2002, figs.
2-4, p. 167-169). Fauna Rancho El Ocote: UAHMP CR-1, P3l; UAHMP CR-27, p4l; UAHMP
CR-28, p4l; IGM-6456, fragmento maxilar derecho con P2-M3; IGM-6457, fragmento maxilar
derecho con P3-M3; IGM-6458, fragmento de mandibula derecha con p2-m3; |IGM-6434,
fragmento de mandibula izquierda con p2-m3; |GM-7596, craneo con Inc.3D, P2-M 3D, Inc.2-3l
y P2-M3l.
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Alcance geocr onologico.- Hemphilliano Tardio (6 — 4.5 Ma).

Distribuciéon geogr éfica.- Hemphilliano Tardio de Texas (Johnston y Savage, 1955) y
Florida (MacFadden, 1986), Estados Unidos; Hemphilliano Tardio de Chihuahua y Guangjuato,
Nortey Centro de México respectivamente (Lance, 1950; Carranza-Castafieda, 1989; 1992).

Descripcion.- Fosa dorsal preorbital moderadamente profunda, con los bordes dorsal,
ventral y posterior bien delineados. Fosa malar rudimentaria. Hocico ancho y robusto. Elementos
dentales extremadamente hipsodonte (AC ca. 70 mm). Los molariformes superiores son
moderadamente curvos. El protocono se encuentra unido al protolofo atodo lo largo de la atura
de la corona, usualmente es grande y elongado con una proyeccion anterior y lingual bien
desarrolladas; asimismo, esta estructura nunca se conecta a hipocono. Las fosetas tienen una
configuracion semejante a una media luna'y estan moderadamente plegadas durante las primeras
fases de desgaste. El plicaballin es simple bien desarrollado y desaparece en un grado de desgaste
moderado o cerca de la base del diente. El surco hipocona permanece abierto durante las Ultimas
fases de desgaste (Figura 27A-B).

En los molariformes inferiores el metaconido es redondeado mientras que el metastilido
varia de angular a redondeado, ambas estructuras permanecen ampliamente separadas hasta las
Ultimas fases de desgaste. El complejo metaconido-metastilido esta expandido. El linguafléxido
tiene una configuracion semegjante auna“V” y el ectofléxido es poco profundo. El plicaballinido
sobre los premolares es simple y pobremente desarrollado, mientras que en los molares no se
encuentra presente (Figura 27C-D).

Discusion.- Lance (1950) describio por primera vez a Pliohippus (Pliohippus) mexicanus
de la Fauna Y epémera del Hemphilliano Tardio de Chihuahua. El material en el que baso su
descripcion incluia varios fragmentos de craneo y mandibula, cientos de dientes aislados, asi
como elementos de |as extremidades. Asimismo, propuso a este taxdn como el ancestro probable
de los caballos actuales incluyendo a las cebras (op. cit., 1950 fig. 10, p. 73).

Quinn (1955) considerd que “Pliohippus’ mexicanus presenta ciertos rasgos dentales (la
profundidad y configuracion de los fléxidos), que indican una estrecha afinidad con los asnos y
hemiones, en consecuencia, transfirio la especie a género Asinus. Posteriormente, MacFadden
(1984b) revisd la extensa muestra de Yepdmera y ademas caracterizd detalladamente la
morfologia craneal, o cual condujo a identificar a la especie con e nombre de “Dinohippus’

mexicanus. Aunado a esto, a combinar la informacion de los caracteres de la region preorbital y
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dentadura, corrobor6 la posicion filogenética de la especie previamente establecida por Lance
(1950).

Nl

i)

Figura 27. Materia de la dentadura superior (A-B) e inferior (C-E) de “Dinohippus’ mexicanus
de la Fauna Rancho El Ocote, Hemphilliano Tardio de Guanajuato, Centro de México. UAHMP-
CRO, P2D: A. vista oclusal, B. representacion esquemética; UAHMP-CR28, p4l: C. vista oclusal,
D. representacion esgquemética, vista externa. Barras de escala 1 cm.

Mooser (1973) reconocié a Dinohippus ocotensis en el Hemphilliano Tardio de
Guangjuato, que distingui6é de D. mexicanus por su configuracion protoconal angular y mayor
profundidad del surco hipoconal. Dalquest (1988) consideré que estos caracteres eran
suficientemente diagndsticos para establecer |a validez de la especie. Sin embargo, Carranza-
Castafieda y Ferrusquia-Villafranca (1978), Miller y Carranza-Castafieda (1984) y Carranza-
Castarieda (1992) reconocieron que el material del Centro de México, es practicamente
indistinguible de “Dinohippus’ mexicanus y las diferencias observadas se encuentran en los
rangos de variacion morfologica y ontogenética establecidos por Lance (1950). Esta
interpretacion es satisfactoria si se toma en cuenta que en “ D.” mexicanus €l protocono varia de
ovoidal a ovoidal elongado, mientras que el surco hipoconal es profundo en la cima de la

superficie oclusal y se cierra en un estado de desgaste moderado a avanzado (MacFadden, 1984b;
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Kelly, 1998). Por lo tanto, la especie D. ocotensis debe considerarse sinGnimo junior de “D.”
mexicanus.

La informacion filogenética disponible coloca a“ Dinohippus’ mexicanus como la especie
hermana del Género Equus (Benett, 1980; MacFadden, 1984b, 1992; Azzaroli, 1988; Hulbert,
1989; Kelly, 1998). Con relacion a esto, la coexistencia de gjemplares pertenecientes a “ D.”

mexicanus y Equus en el Blancano de Jalisco, conduce a postular que parte de la diferenciacion

de este ultimo ocurrié en algunas regiones del centro de México (MacFadden y Carranza-

Castafieda, 2002). Este argumento se soporta adicionalmente, si se toma en consideracion que se
conocen registros de Equus (Dolichohippus) simplicidens del Blancano de Michoacan,
Guangjuato e Hidalgo (Miller y Carranza-Castafieda, 1984; Carranza-Castafieda, 1991, 1997).
Desde un punto de vista biogeogréfico el registro mesoamericano de “D.” mexicanus es €l
mas austral de todo el Subcontinente Norteamericano. Asimismo, posibilita extender su rango de
distribucion a todo lo largo de la Planicie Costera del Golfo, desde Florida hasta el Centro de

México.

Género Equus Linnaeus, 1758
Equus (Dalichohippus) simplicidens Cope, 1892
Equus proversus (= Pliohippus proversus) Merriam, 1916
E. idahoensis Merriam, 1918
Pliohippus franscescana Frick, 1921
Asinus pons (= Equus pons) [Quinn, 1957] Azzaroli, 1966
Figura28

Material referido.- El Unico gjemplar dental hasta ahora recuperado del Blancano del
Estado de Hidalgo. Area Santa Maria Amajac (porcion centro-occidental del Estado de Hidalgo),
Fauna Innominada: UAHMP- 213, P4.

Alcance geocronoldgico.- Blancano y parte mas temprana del Irvingtoniano (4 — 1.9
Ma).

Distribucién Geogr afica.- Blancano de Idaho y Nebraska, Blancano Tardio y parte més
temprana del Irvingtoniano de Texas, Estados Unidos (Kurtén y Anderson, 1980); Blancano de
Baja California Sur (Miller, 1980), Michoacan (Arellano y Azcon, 1949), Guangjuato (Carranza-
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Castarieda, 1989) e Hidalgo (Castillo-Cerdn et al., 1996), regiones norte, occidental y central de
la Republica Mexicana.

Descripcion.- Elementos dentales extremadamente hipsodontes (AC ca. 70 mm). Los
molariformes superiores son moderadamente curvos a rectos. El protocono se encuentra unido al
protolofo a todo o largo de la altura de la corona, usualmente es grande y elongado con una
proyeccion anterior y entrada lingual bien desarrolladas; asimismo, nunca se conectaa hipocono.
Las fosetas se encuentran moderadamente plegadas durante las primeras fases de desgaste. El
plicaballin es ssimple bien desarrollado y desaparece en un grado de desgaste moderado o cerca de
la base del diente. El surco hipoconal se cierra cerca de la base del diente y en los molares se
forma una foseta hipoconal (Figura 28).

El patréon oclusal de los molariformes inferiores se caracteriza por presentar un
metaconido y metastilido subiguales en tamafio, ampliamente separados hasta las Ultimas fases de
desgaste. EI complejo metacdnido-metastilido estd expandido. El linguafléxido tiene una
configuracion semejante auna“V” y el ectofléxido es poco profundo.

Discusion.- La posicion taxondmicade E. (D.) simplicidens ha variado significativamente
desde su descripcion original, en términos generales ha sido recombinada como Pliohippus
simplicidens (Gidley, 1901, 1903, 1907; Hay, 1902; Matthew, 1909; Merriam, 1916, Osborn,
1918), Plesippus simplicidens (Gidley, 1930; Gazin, 1936; Hibbard, 1944) e Hippotigris
simplicidens (McGrew, 1944; Meade, 1945); asimismo, se revalido como E. simplicidens por
Mathew (1924), Stirton (1940), Hibbard (1951) y Kurtén y Anderson (1980).

Kelly (1995) establecio de manera precisa la identidad y posicién taxondémica de Equus
simplicidens, basdndose en ciertos caracteres craneales y dentales. El alcance geocronol égico de
este equine (Blancano-Irvingotoniano Temprano), asi como en el hecho de que es primitivo en lo
gue respecta a tamafo, presencia de fosa dorsal preorbital, grado de curvatura dental,
configuracién de protocono y separacion del complejo metacénido-metastilido, conducen a
considerarlo como la especie més antigua 'y menos derivada del género (Winans, 1989; Kelly,
1994; Downs y Miller, 1994). Aunado a esto, la presencia de linguafléxido poco profundo con
formade“V”, indica claramente su afinidad con el grupo de las cebrasy es por estarazon que se

incluye en e subgénero Dolichohippus (Skinner y Hibbard, 1972; Kurtén y Anderson, 1980).
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Figura 28. Vista oclusal de UAHMP- 213, P4 perteneciente a Equus (Dolichohippus)
simplicidens, Fauna Innominada, region de Santa Maria Amajac, Blancano de Hidalgo, Centro de
Meéxico. Barrade escala 1.5 cm (modificado de Castillo-Cerdn et al., 1996).

El primer reporte de E. (D.) simplicidens es el de Arellano y Azcdon (1949) del Blancano
de Michoacan, desafortunadamente, el trabajo es sumamente escueto, carece de la descripcion e
ilustracién de los gjemplares y de contexto geogréfico y litoestratigrafico de su procedencia.
Posteriormente, Miller (1980) describid algunos ejemplares de |a especie de la Fauna Las Tunas
del Blancano de Baja California Sur. Por su parte, Miller y Carranza-Castarieda (1984) y
Carranza-Castarieda (1997) reconocieron su presencia en los Estratos Rancho Viejo del Blancano
de Guanagjuato. Adicionalmente, Castillo-Cerdn et al. (1996) reportaron un molariforme superior
aislado de laregion centro-occidental del Estado de Hidalgo.

En Mesoamérica, el material de E. (D.) simplicidens es escaso, incluye algunos
fragmentos maxilares y escasos molariformes superiores aislados. Cuando se compara parte del
material mesoamericano con el de las poblaciones de “Horse Quarry” del Blancano de Idaho y
Broadwater del Blancano de Nebraska, se reconoce una estrecha similitud entre ellas con
respecto al grado de hipsodoncia, desarrollo de los estilos, configuracién del protocono, grado de
complicacion de las fosetas, direccion del surco postprotoconal y grado de desarrollo del
plicaballin (Kurtén y Anderson, 1980, fig. 14.1B, p. 285); esta combinacion de rasgos indica
efectivamente su pertenencia a la especie considerada (Kelly, 1998).

La presencia de Equus (Dolichohippus) simplicidens en el Blancano de Michoacén,
Guanajuato e Hidalgo, coloca al registro mesoamericano como el mas austral de todo el
Subcontinente Norteamericano. Asimismo, evidencia la amplia distribucion de la especie en la

mayor parte del territorio estadounidense hasta regiones del occidente y centro de México.
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FILOGENIA DE LOSEQUINAE DE NORTEAMERICA
Hipotesisfilogenéticas previas

Desde finales del Siglo XIX y durante la primera mitad del pasado diversos
investigadores han propuesto esquemas evolutivos para tratar de explicar las relaciones de
ancestria comun entre los diferentes integrantes de la Familia Equidae (v. gr. Marsh, 1879;
Gidley, 1907; Osborn, 1918; Mathew, 1926, 1930; Stirton, 1940; Simpson, 1951; Quinn, 1955).

Gidley (1907) fue el primero en proponer que la filogenia de Equidae no correspondia
necesariamente a un arreglo filético de los taxa conocidos, ello reflgjaba lo limitado del
conocimiento en que se apoyaba méas que el patron evolutivo. Durante las siguientes ocho
décadas diversas generaciones de pal eontdlogos norteamericanos, reconocieron que las relaciones
evolutivas de los équidos implicaban un patron complejo de ramificacién, es decir, la visiéon
“ortogenética’ tradicionalista se modifico a una interpretacion “cladogenética’. Con relacion a
esto destacan |os trabajos de Matthew (1926), Stirton (1940) y Quinn (1955).

Matthew (1926) confirmd la idea de que los équidos no son una secuencia ortogenética
directa de Hyracotherium a Equus y reconoci6 dos grupos principales de formas hipsodontes (=
hiparionines y equines) (Figura 29A). La filogenia de Stirton (1940) es fundamentalmente una
derivacion de la propuesta por Matthew (1926) y difiere en la consideracion de nuevos taxa
(Calippusy Astrohippus), asi como en establecer a Merychippus s.I. como un grado horizontal de
especies que condujeron a la diferenciacion de las formas hipsodontes mas avanzadas (Figura
29B). Posteriormente, Quinn (1955) propuso un arreglo distinto a los esquemas previos, en el
cua Equus se encontraba mas relacionado con los hiparionines, el Género Pseudhipparion
formaba parte de los protohipines, asi como Pliohippus y Astrohippus tenian una ancestria
independiente (Figura 29C).

Desde mediados de los setenta a la fecha, la cladistica es una herramienta fundamental
mediante la cual se ha podido dar méas precision y rigor a las hipétesis filogenéticas de diversos
grupos fosiles y recientes. En particular, los analisis cladisticos de équidos incluyen, en la

mayoria de los casos, alos integrantes de la Subfamilia Equinae,
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Figura 29. Hipétesis filogenéticas previas de los Equinae expresadas en forma cladistica. A.,
Matthew (1926), B., Stirton (1940) y C., Quinn (1955) El concepto de Merychippusy Pliohippus
de Matthew y Stirton representan taxa parafiléticos. El esquema de Quinn no es parafilético; sin
embargo, la propuesta es radical y no corresponde a las derivadas de andlisis cladisticos
(Modificada de Hulbert, 1989, fig. 11.1, p. 177).

Los Equinae incluyen a las formas subhipsodontes ancestrales a partir de las cuales se
diferenciaron los lingjes hipsodontes méas avanzados, que conducen a la linea evolutiva de los
representantes actuales. El material fosil de este grupo se ha recuperado de numerosas localidades
terciarias que cubren mas de 3/4 partes del territorio estadounidense, desde la Costa del Pacifico
hasta la Planicie Costera del Golfo (Benett, 1980; MacFadden, 1984a; Webb y Hulbert, 1986;
Hulbert, 1987, 1988a, 1988b, 1989; Evander, 1989; Hulbert y MacFadden, 1991, 1992, 1998;
Kelly, 1995, 1998; Prado y Alberdi, 1996).
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Las primeras aproximaciones cladisticas acerca de la filogenia de ciertos grupos de
Equinae, incluyen principal mente aquellas de MacFadden (1976, 1984), Benett (1980), Skinner y
MacFadden (1977), Webb y Hulbert (1986) y Hulbert (1988a, 1988b); sin embargo, €l estudio de
Hulbert (1989) representa a la fecha el Gnico que considera en conjunto a los integrantes de la
subfamilia del Nedgeno de Norteamérica.

El andlisis de Hulbert (1989) se baso en 13 géneros y 10 especies merychipines de la
Planicie Costera del Golfo y las Grandes Planicies. La busqueda realizada generd cinco
cladogramas igualmente parsimoniosos, en los cuales las relaciones evolutivas de |0s géneros
hipsodontes méas avanzados y siete merychipines son constantes, con excepcion de “M.”
intermontanus, “M.” isonesusy “M.” sgjunctus. Hulbert (1989, p. 181) argumento que la posicién
variable de estas especies, se debe a que presentan una combinacion de caracteres (craneales 'y
dentales) propios de |os hiparioninesy equines.

Por otra parte, distinguié de manera consistente dos grupos monofiléticos principales, las
tribus Hipparionini y Equini. En los Hipparionini reconocio tres clados que discriming con base
en las convenciones de Wiley (1981) de la siguiente manera: Grupo innominado (“M.” isonesusy
“M.” sejunctus), Grupo Hipparion (“Merychippus” s.s., Hipparion, “M.” gooris,
Cormohipparion y Nannipus) y Grupo Neohipparion (“M.” coloradense, Pseudhipparion y
Neohipparion). En los Equini reconocio a Grupo Protohippus (Protohippusy Calippus) y Grupo
Equus (“M.” stylodontus, “M.” carrizoensis, Pliohippus, Astrohippus, “Dinohippus,” Equus,
Hippidion y Onohippidium) (Hulbert, 1989, tabla 11.2, p. 184).

El cladograma de la Figura 30 corresponde al que Hulbert (1989) selecciond para explicar
lafilogenia de los Equinae de Norteamérica. En su reporte no explicitd el algoritmo de busqueda

utilizado para generar |os esquemas correspondientes y tampoco establecié la congruencia €
incongruencia de las topologias resultantes mediante la construccién vy valoracion del consenso

estricto.
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Figura 30. Patron filogenético seleccionado por Hulbert (1989) para explicar la historia evolutiva de |os Equinae del
Nedgeno de Norteamérica, con una longitud de 106 pasos, IC = 0.49, IH = 0.50, IR = 0.67. El cladograma se
encuentra apoyado por la siguiente lista de sinapomorfias Nodo 1: 18, 27, 37, 40. Nodo 2: 3, 5, 17, 30, 32, 42. Nodo
3: 34. Nodo: 13, 15, 39. Nodo 5: 10, 41(2). Nodo 6: 4, 18 (2). Nodo 7: 23, 34. Nodo 8: 39, 44. Nodo 9: 1, 2, 9, 43.
Nodo 10: 38. Nodo 11: 45. Nodo 12: 33. Nodo 13: 10(2). Nodo 14: 35. Nodo 15: 20, 39. Nodo 16: 20(2), 22, 32(2),
41. Nodo 17: 4, 8, 24, 28. Nodo 18: 30(0). Nodo 19: 7, 25. Nodo 20: 19, 35, 38, 41. En la parte superior de las ramas
se encuentran los valores de soporte por “Bootstrap” y Bremer respectivamente (Modificado de Hulbert, 1989, fig.

11.2, p. 182).
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Hulbert (1989) reconocié que los Equinae son un grupo monofilético que incluye a las
tribus Hipparionini y Equini; asimismo, detectd que una buena parte de los caracteres son
homopléasicos y la mayoria de los clados estan definidos con base en algunas cuantas
sinapomorfias. Al comparar el cladograma seleccionado se observa que las relaciones evolutivas
de los géneros principales son muy semejantes alafilogenia de Stirton (1940) [y por ende alade
Mathew (1926)], mientras que no se sostiene ninguno de los cambios radicales del esquema de
Quinn (1955) (Figuras 29y 30). Esto demuestra objetivamente que la concepcion de la Teoria de
la Evolucién Orgénica Moderna es unarealidad y, desde luego, €l incremento de la base de datos
y de su andlisis a partir de otro método (cladistico), han contribuido al mejor entendimiento de
ciertos aspectos de la evolucién del grupo, especificamente en reconocer la estrecha relacion
entre Protohippus y Calippus, asi como Dinohippus s.I. y Equus son taxa hermanos; esta Ultima
interpretacion es congruente con las tesis evolutivas de Lance (1950), Benett (1980) y
MacFadden (1984b).

La filogenia de Hulbert (1989) es la base de la taxonomia y sistemética actual de los
Equinae de Norteamérica 'y el patron seleccionado se ha adoptado acriticamente en trabajos
posteriores (v.gr. MacFadden, 1992, 1998; Hulbert, 1993). Recientemente, estudios cladisticos de
algunos integrantes de la subfamilia, han contribuido a mejorar el entendimiento acerca de su
posicion taxonomica y filogenética (Hulbert y MacFadden, 1991; Kelly, 1995, 1998), en
consecuencia, estos cambios deben tomarse en cuenta y adicionalmente considerarse la evidencia
disponible de otras regiones del Subcontinente Norteamericano, en este caso en particular aquella
de Mespamérica.

Posicion taxondmica y filogenética de algunos Equinae

El estado del conocimiento acerca de la taxonomia y relaciones evolutivas de algunos
Equinae es controversial, tal es el caso de Merychippus y Dinohippus. Diversos andlisis
filogenéticos colocan a estos géneros como taxa parafiléticos; asimismo, ciertas especies
incluidas en ellos representan plesiones de rango genérico o superior (Evander, 1989; Hulbert,
1989, 1993, 1996; Hulbert y MacFadden, 1991; Kelly, 1995, 1998).

Posicidon taxonomica y filogenética de Merychippus.- en este género se encontraban
incluidos tradicionalmente |os équidos subhipsodontes del Mioceno de Norteamérica, a partir de
los cuales se diferenciaron las formas hiparionines y equines méas avanzadas (MacFadden, 1992,

1998). Hulbert y MacFadden (1991) demostraron que Merychippus en un sentido estrictamente
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filogenético, representa un grupo monofilético incluido en los Hipparionini, que incluye a
Merychippusinsignis (especie genotipica) y provisionalmente a M. calamarius, M. californicus y
M. brevidontus; posteriormente, Woodburne (1996) incluy6 a M. sphenodus (= Cormohipparion
sphenodus). Las especies consideradas en Merychippus s.s. se encuentran unificadas con los
hiparionines, por presentar plicaballin sobre los molares bien desarrollado y metacarpo V
articulado principalmente con €l IV (Hulbert y MacFadden, 1991).

Otras especies merychipines presentan una combinacion de rasgos craneales y faciales
propios de los hiparionines y/o equines, por lo tanto, su inclusién en Merychippus s.s. conduce a
postular parafilia. Estos taxa se distinguieron con base en las convenciones de Wiley (1981)
como “Merychippus” e incluyen a “M.” gunteri, “M.” primus, “M.” intermontanus, “M.”
sgjunctus, “M.” coloradensey “M.” goorisi (Hulbert y MacFadden, 1991, p. 5-6).

Kelly (1995, 1998) reconocio que la morfologia craneal y dental de ciertas especies de
“Merychippus” es suficientemente diagndstica 'y deben considerarse taxa diferentes de rango
genérico. La valoracion taxonémica y sistematica de material fésil adicional recuperado del
Hemingfordiano Temprano-Barstoviano Temprano de California, condujo a distinguir dos
nuevos géneros denominados formalmente Acritohippusy Parapliohippus. Las especies
“Merychippus’ isonesus, “M.” tertiusy “M.” stylodontus se transfirieron a Género Acritohippus,
mientras que “M.” carrizoensis corresponde a la especie genotipica de Parapliohippus (Kelly,
1995, 1998).

Esta revision taxondmica muestra que la sistematica de |os merychipines no se encuentra
completamente entendida ain. En el presente reporte, se considera que las especies
subhipsodontes del Mioceno Medio inicialmente asignadas a Merychippus, pertenecen a alguno
de los siguientes Géneros Merychippus s.s., “Merychippus,” Acritohippus y/o Parapliohippus.

Posicion taxonomica y filogenética de Dinohippus.- este taxén fue propuesto
originalmente por Quinn (1955), con base en caracteres de la especie genotipica Dinohippus
leidyanusy de D. interpolatus.

Hulbert (1989) considerd a Dinohippus un grupo parafilético que incluia a las especies D.
spectans, D. interpolatus, D. leidyanusy D. mexicanus, debido a que estos taxa se distinguen con
base en caracteres plesiomorficos. Posteriormente, transfirid D. interpolatus, D. leidyanusy D.
mexicanus a género Equus, en atencién a que comparten rasgos apomorficos gque incluyen

protoconos de configuracion elongada, fosetas plegadas y dientes rectos (Hulbert, 1993, 1996).
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Kelly (1998) con base en evidencia morfoldgica y cladistica demostrd que en sentido
estricto Dinohippus se restringe ala especie D. leidyanus. El resto presentan una combinacién de
sinapomorfiasy plesiomorfias tanto dentales como craneales, que las relacionan con Pliohippus,
Equus o Dinohippus s.s., en consecuencia, considerarlas en Dinohippus conduce a proponer un
taxén parafilético. Con base en las convenciones de Wiley (1981) las distinguié como
“Dinohippus’interpolatus, “D.” spectans y “D.” mexicanus, asimismo, incluyé “Dinohippus’
leardi especie asignada originalmente a Pliohippus (Drescher, 1941).

Desde un punto de vista filogenético, el término Dinohippus s.s. se refiere a la especie
tipo D. leidyanus, mientras que “ Dinohippus’ indica un grado parafilético de especies que no
pueden referirse a alguno de los géneros monofil éticos de equines avanzados y, por o tanto, son
plesiones de rango variable. En €l presente trabajo se sigue esta convencion para distinguir alos
taxa referidos tradicionalmente a Dinohippus s.|.

Consideraciones previas sobre la filogenia de los Equinae del Nedgeno de Norteamérica

El estudio taxondmico y sistematico reciente de las especies “Merychippus’ isonesus,
“M.” stylodontusy “M.” carrizoensis del Mioceno de California, condujo a modificar su
identidad taxondmica original. Kelly (1995, 1998) argumentd convincentemente que la
morfologia craneal y dental de estos équidos es suficientemente diagnostica paraincluirlos en los
nuevos Géneros Acritohippusy Parapliohippus.

La especie Acritohippus isonesus se conoce del Barstoviano Temprano de California
(Kelly, 1995). Hulbert (1989) estableci6 incorrectamente que este équido se caracteriza por tener
un hocico angosto y dientes moderadamente curvos. Por el contrario, se distingue por presentar
un hocico ancho y dientes fuertemente curvos (Kelly, 1995, 1998). Estas condiciones son
apomorficas y no plesiomorficas como previamente se habian considerado (Hulbert, 1989, tabla
11.1, p. 180).

L a especie Acritohippus stylodontus se conoce del Barstoviano Temprano de Californiay
Montana (Evander, 1996; Kelly, 1998). Evander (1997) y Kelly (1998) proporcionaron una
descripcion detallada de la morfologia craneal y dental de esta especie. Con base en esta
informacion, se reconocioé que Hulbert (1989, tabla 11.1, p. 180) discriminé erréneamente las
condiciones correspondientes a la configuracion de la fosa malar, grado de curvatura de los
molariformes superiores, asi como la separacion y posicion del metaconido y metastilido. En este

équido lafosa malar es confluente con la fosa dorsal preorbital, los molariformes superiores son
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fuertemente curvos, el metaconido y metastilido se encuentran ampliamente separados (al menos
durante las primeras fases de desgaste), el metaconido y metastilido son subiguales en tamarfio y
posicion de sus bordes linguales. Estas caracteristicas en conjunto permiten unificar a los
acritohipines en un grupo monofilético (Kelly, 1998).

Kelly (1995) reviso los gjemplares de “Merychippus’ carrizoensis del Mioceno Temprano
de la Costa de California; asimismo, describio material adicional (craneal, dental y postcraneal),
procedente de las Formaciones Caliente, Bopesta y Barstow del Hemingfordiano Tardio-
Barstoviano Temprano. Al través de su estudio, detecté que el material es lo suficientemente
diagnostico para crear un género monotipico diferente, que denomind Parapliohippus. A partir de
la descripcion de esta Ultima especie, se determiné la profundidad de la escotadura nasal,
desarrollo del protostilido y nimero de digitos; rasgos que Hulbert (1989) no pudo establecer a
partir del material que involucré en su andlisis filogenético. Asimismo, se corrigieron las
descripciones correspondientes al grado de curvatura y separacion del complejo metacénido-
metastilido. Con base en la informacién disponible, se distinguié que P. carrizoensis se
caracteriza por tener escotadura nasal posterior a los caninos, molariformes superiores curvos,
metaconido-metastilido ampliamente separados, protostilido presente y extremidades tridactilares
(Kelly, 1995, p. 3-4).

Larevision exhaustiva del trabajo de Hulbert (1989) hecha en el presente estudio, condujo
a detectar un error con respecto ala condicién de tamafio y disposicion del complejo metaconido-
metastilido en “Merychippus’ intermontanus del Barstoviano Tardio de California (Hulbert y
MacFadden, 1991). Hulbert (1989, p. 181) coment6 que esta especie merychipine no podia
unificarse con alguno de los grupos de équidos hipsodontes mas avanzados, debido a que
presenta una combinacion de rasgos faciales propios de los hiparionines y dentales de los
eguines. Sin embargo, establecio incorrectamente que esta especie se distingue por presentar
metacénido y metastilido subiguales en tamafio y posicion de sus bordes linguales (carécter 34).
Hulbert y MacFadden (1991) y Kelly (1995, 1998) distinguieron que en los molariformes
inferiores de “M.” intermontanus, el metastilido es méas pequefio que el metaconido y su borde

lingual se encuentralocalizado més labiamente.
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Filogeniarevisada de los Equinae del Nedgeno de Norteamérica

El andlisis cladistico de los datos que se presentan en € Tabla 2, produjo 18 topologias
igualmente parsimoniosas con una longitud de 111 pasos, IC = 0.46, IH = 0.53 e IR = 0.65
(Apéndice V). En este andlisis 11% de los caracteres es no informativo, la presencia de presilla
cigomética (caracter 11), incisivos dispuestos en linea recta (caracter 14) y anterostilo reducido
sobre p2 (caracter 26) son autapomorficos de Pseudhipparion, Calippus y Nannipus
respectivamente. Por su parte, |os integrantes de la subfamilia presentan la condicion apomorfica
correspondiente al desarrollo del plicaballin (caracter 27) y cingulo labial en los premolares

deciduos (caréacter 37).

Tabla 2. Matriz de caracteres de équidos hipsodontes del Nedgeno de Norteamérica. Los
caracteres y estados de caracter corresponden a los que se presentan en el Apéndice Il
(Modificada de Hulbert, 1989, tab. 11.1, p. 180).

Taxa \ No de carécter 10 20 30 40
Hi ppi di on 1100???110 0000001200 0010001001 0101711001 21211
nohi ppi di on 1111110110 0000001200 0010001001 0101711011 21211
Equus 1000???110 0000001200 0000001000 0210011111 21210
" Di nohi ppus" 111010011? 0000001200 0010001000 0101011111 21210
Ast rohi ppus 0011172101 0000001200 0010001011 0200011010 21110
Pl i ohi ppus 0011110101 0000001200 1010001011 1101211001 21100
Par apl i ohi ppus carrizoensis 0011110001 0000001200 0000001001 1101???001 01007?
Acri t ohi ppus styl odont us 0010110102 00?0001100 0000001001 1111001001 21100
Pr ot ohi ppus 0011110100 0010101100 0000001001 0101101011 11100
Cal i ppus 0010110100 0011101200 0000001001 0101011011 01100
"M?" |nternontanus 7711110100 0000001100 0000001001 0101001001 01100
Acri t ohi ppus i sonesus 0010110002 0010011000 0000001000 0110001011 01100
"M" sejunctus 0010010002 0000001100 0000001001 0110721001 01100
"M" col oradense 0011100100 0000001001 0000001001 0110701011 01100
Pseudhi ppari on 0010100110 1100001002 1100001001 0210101011 11100
Neohi ppari on 0000000110 0000001012 0100001000 0210111111 11100
M insignis 0011110110 0000001000 0001001101 0110101001 01100
Hi pparion 1011110110 0000001000 0001001100 0110101001 01000
"M" goorisi 0011111110 0000001000 0001101100 0110101001 01100
Cor nohi ppari on 0011111110 0000001011 0001101100 0110101111 11100
Nanni pus 0011111110 0000011010 0001111100 0110101111 11000
"M" prinus 0010100100 0100001100 0000001001 0100001001 01000
"M" gunteri ??7?7?7?7??000 0000000100 0000001000 0000001001 00000
" Par ahi ppus" | eonensi s 0000000000 0000000000 0000000000 0000000000 00000
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Figura 31. Arbol de consenso estricto de 18 esquemas igualmente parsimoniosos derivados del andlisis de los
Equinae del Nedgeno de Norteamérica. Los caracteres se interpretaron en ACCTRAN y el esquema se encuentra
soportado por la siguiente lista de sinapomorfias. Nodo 1, Subfamilia Equinae: 18, 27, 37, 40 Nodo 2: 3, 5, 8, 17, 30,
32, 33*, 42, 43*. Nodo 3, Tribu Equini: 4*, 6*, 18(2), 34. Nodo 4: 1, 9*, 36*, 39*, 41(2), 43(2); 44. Nodo 5: 38.
Nodo 6 (Protohipines): 13. 15. 39*. Nodo 7, (Acritohipines): 6*, 10(2). Nodo 8: 8(0). Nodo 9, Tribu Hipparionini:
4*, 9%, 35. Nodo 10: 20, 39*. Nodo 11: 20(2), 22, 32(2), 41. Nodo 12: 6*, 24, 28. Nodo 13: 30(0). Nodo 14: 7, 25.
Nodo 15: 19, 39*, 41. En la parte superior de las ramas se encuentran los valores de soporte por “Bootstrap” y
Bremer respectivamente. El asterisco indica aquell os caracteres cuya direccién de cambio es ambigua.
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En el consenso estricto las especies “Merychippus” gunteri y “M.” primus se colocan
como los taxa hermanos sucesivos del resto de los Equinae; asimismo, se reconoce una
tricotomia principal que involucra a los grupos monofiléticos: equines (Tribu Equini),
hiparionines (Tribu Hipparionini) y acritohipines (Figura 31, Nodos 3, 7, 9 respectivamente).

La especie “Merychippus’ gunteri se conoce a partir de material dental recuperado del
Hemingfordiano Tardio-Barstoviano Temprano de Florida y Barstoviano Temprano de Texas
(Simpson, 1930, 1932; Quinn, 1955; Forsten, 1975; Hulbert y MacFadden, 1991). Comparte con
los integrantes de la subfamilia el tiempo de conexion del protocono a protolofo, desarrollo del
plicaballin, cingulo labial sobre los premolares deciduosy presencia de plientofléxido (Figura 31,
Nodo 1).

Laespecie“M.” primus del Hemingfordiano Tardio de Nebraskay Barstoviano Temprano
de Florida (Hulbert y MacFadden, 1991; Bryant, 1991) comparte con €l resto de los Equinae
numerosas apomorfias de la morfologia facial y dental, las cuales incluyen fosa dorsal preorbital
bien delineada posteriormente, barra preorbital moderadamente ancha, protocono de
configuracion ovoidal aovoidal elongada, surco hipoconal que se cierra en un estado de desgaste
moderado 0 méas tempranamente, complejo metaconido-metastilido expandido y amplia cobertura
de cemento sobre los molariformes permanentes (Figura 31, Nodo 2).

L os equines representan un grupo monofilético en e que se encuentran incluidos “M.”
intermontanus, Calippus, Protohippus, Parapliohippus carrizoensis, Pliohippus, Astrohippus,
Dinohippus s.s., Equus, Hippidion, y Onohippidion. Hulbert (1989) y Hulbert y MacFadden
(1991) reconocieron que los equines se distinguen por tener molariformes inferiores con
metastilido en posicion menos media que el metaconido. Posteriormente, Kelly (1998, fig. 9A, p.
28) demostrd que este grupo de équidos también se puede unificar por presentar fosa dorsal
preorbital con el margen posterior bien delineado. Los resultados obtenidos soportan las
apomorfias previamente establecidas y adicionalmente indican que se encuentran unificados por
presentar protoconos gue se unen a protolofo en la cima de la superficie oclusal (Figura 31,
Nodo 3).

Los Géneros Dinohippus s.s., Equus, Hippidion y Onohippidum se encuentran unidos en
un grupo monofilético definido por la presencia de una escotadura nasal profunda dorsal al P2 o
posteriormente, barra preorbital ancha, ectostilido ausente en los premolares deciduos,

protostilido ausente, tamario grande y monodactilia. Por su parte, Dinohippus s.s. y Equus
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corresponden a un grupo hermano que se caracteriza por presentar premolares inferiores que
desarrollan plicaballinido (Figura 31, Nodos 4-5).

En Norteamérica, los equines Hippidion y Onohippidum solamente se conocen del
Hemphilliano de Texas y Arizona (MacFadden y Skinner, 1979). Estos géneros se distinguen en
€l desarrollo de metapodiales cortos y robustos, asi como por tener surco hipoconal que se cierra
en un grado de desgaste moderado. Esta ultima condicion también ocurre en el resto de los
equines, asi como algunos hiparionines (M.” coloradense, M. insignisy Pseudhipparion) y
acritohipines (Acritohippus stylodontus y “M.” sgjunctus), |o cual sugiere que estuvo presente en
el ancestro de los equines y posteriormente se adquirié de manera independiente en diversos
équidos hipsodontes. En este escenario ambos géneros constituirian un grupo hermano; sin
embargo, esto implicariareversion en el tiempo de cierre del surco hipoconal en Dinohippus s.s.
y Equus.

Laespecie“M.” intermontanus es plesiomorfica con respecto a resto de los equines, en el
tiempo de conexién del protocono al protolofo. Por su parte, Parapliohippus carrizoensis,
Pliohippus y Astrohippus presentan una combinacion de rasgos craneal es plesiomorficos propios
de los protohipines (barra preorbital angosta) y dental es apomorficos de los equines monodéactilos
(protocono unido a protolofo en la cima de la superficie oclusal), en consecuencia, se colocan
como | os taxa hermanos sucesivos de alguno de estos dos grupos monofil éticos de équidos.

Los protohipines Protohippusy Calippus, constituyen un grupo monofilético, que se
encuentra definido por presentar un hocico ancho y diastema corto (Figura 31, Nodo 6).

L as especies Acritohippus stylodontus, A. isonesusy “Merychippus’ sgunctus se unifican
en un clado que se distingue con el nombre de acritohipines. Este grupo monofilético se
encuentra definido por presentar fosa dorsal preorbital con margen posterior bien definido y fosa
malar confluente con la fosa dorsal preorbital (Figura 31, Nodo 7). El desarrollo de fosa malar
permite relacionarlos con los equines; sin embargo, comparten con los hiparionines la presencia
de un complejo metacénido-metastilido ampliamente separado. La combinacién de caracteres
faciales equines con caracteres dentales propios de los hiparionines, conduce a colocar a los
acritohipines como el taxén hermano de alguno de estos dos grupos de équidos y, por lo tanto,
sus relaciones no estan resueltas.

Por otra parte, Acritohippus isonesusy “Merychippus’ sejunctus se agrupan en un clado

gue se encuentra definido por presentar una barra preorbital muy angosta (Figura 31, Nodo 8).
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Cabe sefialar aqui que la especie “M.” sejunctus es més derivada que A. isonesus del
Hemingfordiano Tardio de Nebraska (Hulbert y MacFadden, 1991; Kelly, 1995)], en € tiempo de
conexion del protocono al protolofo y el correspondiente al cierre del surco hipoconal. Sin
embargo, |os acritohipines en conjunto presentan la misma morfologiafacial y conduce a postular
gue “M.” sgjunctusy A. isonesus compartieron hipotéticamente el mismo ancestro o la especie
merychipine derivé a partir de un morfotipo ancestral acritohipine con fosa malar confluente con
la fosa dorsal preorbital. Con el evento de especiacion correspondiente se desarrollaron de
manera independiente protoconos que se unen a protolofo durante las primeras fases de desgaste
y cierre del surco hipoconal en un estado de desgaste moderado 0 mas tempranamente. En este
escenario, Acritohippus representaria el taxon hermano de “M.” sgiunctusy los estados derivados
observados indicarian convergencias con algunos hiparionines (“Merychippus” coloradense,
Pseudhipparion y Neohipparion) y equines (Protohippus, Calippus, “M.” intermontanus,
Astrohippus, Pliohippus, Hippidion y Onohippidion), lo cual es congruente con los resultados
obtenidosy latesis evolutivade Kelly (1995).

L os hiparionines se unen en un clado definido por presentar fosa dorsal preorbital concava
posteriormente, barra preorbital muy ancha (= 20 mm) y protostilido bien desarrollado sobre los
premolares deciduos (Figura 31, Nodo 9). Hulbert (1989) establecié que la sinapomorfia
principal que distingue a este grupo de équidos es la presencia de metaconido y metastilido
ampliamente separados a todo lo largo de la atura de la corona. Los resultados indican que esta
condicion debid estar presente en e grupo ancestral que condujo aladiferenciacién de las formas
hipsodontes mas avanzadas, |o cual implicaria aducir multiples reversiones en la mayoria de los
equines a excepcion de Equus. Es més parsimonioso considerar que este Ultimo género adquirié
de maneraindependiente € estado pertinentey, por lo tanto, representaria un caracter apomorfico
de los acritohipines e hiparionines.

Los hiparionines se dividen en dos grupos monofiléticos principales. El primero incluye a
“Merychippus’ coloradense, Neohipparion y Pseudhipparion, definido por presentar ectofléxido
poco profundo sobre los premolares y espolon anterior protoconal reducido sobre los
molariformes superiores (Figura 31, Nodo 10). La especie “Merychippus’ coloradense del
Barstoviano Temprano—Barstoviano Tardio presenta espolén protoconal, mientras que en
Pseudhipparion y Neohipparion del Barstoviano Tardio-Hemphilliano Tardio es practicamente
inexistente (MacFadden, 1984a; Webb y Hulbert, 1986). Esto evidencia un cambio clinal que
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eventualmente condujo a la desaparicion del espoldn protoconal a finales del Barstoviano en las
formas méas avanzadas que integran el clado; asimismo, esta Ultima condicién se adquirié de
manera independiente en Cormohipparion, cuyo acance se extiende de la parte més tardia del
Barstoviano Tardio al Hemphilliano Tardio. Por su parte, los hiparionines Neohipparion y
Pseudhipparion se unifican en un clado que se define por tener protoconos sobre |os premolares
marcadamente oblicuos, complejo metaconido-metastilido elongado y protostilido bien
desarrollado (Figura 31, Nodo 11).

El segundo grupo de hiparionines incluye a M. insignis, “M.” goorisi, Hipparion,
Cormohipparion y Nannipus, los cuales se encuentran unificados por tener una fosa dorsal
preorbital con margen posterior bien definido, bordes internos de las fosetas moderada a
fuertemente plegados y plicaballin fuertemente desarrollado usualmente bifido o ramificado En
el caso de “M.” goorisi, Cormohipparion y Nannipus, se observa que estos taxa son mas
derivados por tener una fosa dorsal preorbital con mérgen anterior bien definido y fosetas
fuertemente plegadas. Aunado a esto, los ultimos dos géneros se unifican en un clado definido
por presentar protocono aislado a todo lo largo de la altura de la corona, ectofléxido poco
profundo sobre los premolares y protostilido bien desarrollado. Algunos hipparionines
(Neohipparion y Pseudhipparion) y equines (Protohippus), exhiben una condicion semejante en
lo que respecta a la profundidad del ectofléxido y desarrollo del protostilido, lo cual sugiere
derivacién independiente de estos rasgos. (Figura 31, Nodos 12-15).

L os resultados obtenidos conducen a establecer |0s siguientes aspectos:

1) Las relaciones evolutivas de los hiparionines y una parte de los equines son estables y
congruentes con las de andlisis filogenéticos previos (Evander, 1989; Hulbert, 1989;
MacFadden, 1992; Kelly, 1995, 1998).

2) En la Subfamilia Equinae se reconoce adicionalmente un grupo monofilético que incluye
a los acritohipines Acritohippus stylodontus, A. isonesus y “Merychippus’ sejunctus
(Kelly, 1998).

3) Las relaciones evolutivas de los acritohipines y una buena parte de los equines son
inciertas.

4) Laespecie“Merychippus’ intermontanus es la més plesiomérfica de los equines (Hulbert
y MacFadden, 1991; Kelly, 1995, 1998).
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Tabla 3. Descripcién de los caracteres seleccionados para € andlisis filogenético de los Equinae

del Nedgeno de Norteamérica.

Caracter m S q IC IR IH
1 1 2 5 0.500 0.750 0.500
2 1 2 3 0.500 0.500 0.500
3 1 4 4 0.250 0.000 0.750
4 1 6 11 0.167 0.500 0.833
5 1 3 3 0.333 0.000 0.667
6 1 3 6 0.333 0.600 0.667
7 1 1 3 1.000 1.000 0.000
8 1 3 5 0.333 0.500 0.667
9 1 3 11 0.333 0.800 0.667
10 2 3 6 0.667 0.750 0.333
11 1 1 1 1. 000 0/ 0 0. 000
12 1 2 2 0.500 0.000 0.500
13 1 2 3 0.500 0.500 0.500
14 1 1 1 1. 000 0/ 0 0. 000
15 1 1 2 1.000 1.000 0.000
16 1 2 2 0.500 0.000 0.500
17 1 1 2 1.000 1.000 0.000
18 2 5 14 0.400 0.750 0.600
19 1 2 3 0.500 0.500 0.500
20 2 3 4 0.667 0.500 0.333
21 1 2 2 0.500 0.000 0.500
22 1 1 2 1.000 1.000 0.000
23 1 2 5 0.500 0.750 0.500
24 1 1 5 1.000 1.000 0.000
25 1 1 3 1.000 1.000 0.000
26 1 1 1 1. 000 0/ 0 0. 000
27 1 1 1 1. 000 0/ 0 0. 000
28 1 1 5 1.000 1.000 0.000
29 1 2 2 0.500 0.000 0.500
30 1 5 10 0.200 0.556 0.800
31 1 3 3 0.333 0.000 0.667
32 2 4 6 0.500 0.500 0.500
33 1 2 12 0.500 0.909 0.500
34 1 4 9 0.250 0.625 0.750
35 2 3 9 0.667 0.857 0.333
36 1 3 8 0.333 0.714 0.667
37 1 1 1 1. 000 0/ 0 0. 000
38 1 3 5 0.333 0.500 0.667
39 1 6 12 0.167 0.545 0.833
40 1 2 2 0.500 0.000 0.500
41 2 5 12 0.400 0.700 0.600
42 1 1 2 1.000 1.000 0.000
43 2 5 10 0.400 0.625 0.600
44 1 1 5 1.000 1.000 0.000
45 1 1 2 1.000 1.000 0.000

5) Los principales grupos y subgrupos monofiléticos se encuentran definidos por

sinapomorfias que en su mayoriatienen un ato indice de homoplasia, tal es el caso de los
caracteres 4, 6, 8-9, 18, 30, 34, 38-39, 41y 43 (Tabla 3). Esto es congruente con el bajo
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soporte de ramas reconocido, que indica un nivel de confianza promedio de 0.60 e indice

de soporte total de 0.05.

6) Una buena parte de los rasgos considerados se adquirieron de manera independiente en

los hiparionines, acritohipinesy equines (caracteres 18-19, 29, 30, 33, 39y 41).

Al comparar el esquema de Hulbert (1989) con el consenso estricto derivado del presente
andlisis, se observa que las relaciones evolutivas de la mayoria de los Equinae se mantienen. Los
resultados corroboran que este grupo de équidos es monofilético y se encuentra caracterizado por
numerosas sinapomorfias del craneo y dentadura; asimismo, los Géneros Protohippusy Calippus
se encuentran mas relacionados entre si que con cualquier otro equine, asi como Dinohippus s.s.
es grupo hermano de Equus. Sin embargo, existen diferencias en lo que respecta al
reconocimiento de un tercer grupo monofilético que incluye alos acritohipines, lo cual conduce a
excluir Acritohippus stylodontus (= “ Merychippus’ stylodontus) de los equinesy a A isonesus
junto con “ M.” segjunctus de los hiparionines; esta interpretacion es semejante alatesis evolutiva
de Kelly (1995).

Por otra parte, la especie “ Merychippus’ intermontanus tiene las apomorfias principales
gue definen a los equines y, por lo tanto, debe considerarse en este grupo monofilético.
Finalmente, la posicion filogenética de la mayoria de los integrantes de la Tribu Equini es
incierta, debido a que una buena parte de sus caracteres craneales y dentales son homoplésicos, |o
cual es congruente con el bajo soporte de ramas que tiene este clado.

Relaciones filogenéticas de algunos Equinae del Nedgeno de Norteamérica

L as relaciones filogenéticas de | os hiparionines, protohipines, asi como de Dinohippus s.s.
y Equus se mantienen en los cladogramas resultantes; sin embargo, la posicion del resto de los
taxa considerados es variable en |0s esgquemas igual mente parsimoni 0sos.

L as especies Acritohippus stylodontus, A. isonesusy “Merychippus’ sgunctus se unifican
en un clado que se coloca como el taxdén hermano de los hiparionines o de los hiparionines +
equines (Figura 32A). Estos équidos son semejantes a |os hiparionines por tener protocono unido
al protolofo a todo lo largo de la altura de la corona, metaconido-metastilido ampliamente
separados y metastilido considerablemente més pequefio que el metacdnido con €l borde lingual
de esmalte en posicién medial (caracteres 18, 33 y 34 respectivamente), mientras que a igual que

los equines presentan fosa malar (caracter 18). En este escenario, relacionar a los acritohipines
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con los equines implicaria reversién en los rasgos dentales considerados y con |os hiparionines
derivacion independiente de lafosa malar.

El desarrollo de depresiones variables en la region del maxilar en Pseudhipparion,
Neohipparion y Merychippus insignis (Skinner y Taylor, 1967; MacFadden, 1984a; Webb y
Hulbert, 1986; Hulbert, 1988a), evidencia que algunos linajes hiparionines y acritohipines
adquirieron esta condicion por paralelismo evolutivo. Asimismo, el hecho de que ambos grupos
compartan diversos estados apomorficos a nivel dental, conduce a considerar que se encuentran
mas relacionados entre si que con |os equines.

En algunos esquemas Parapliohippus carrizoensis se unifica en un clado con Pliohippus o
bien se coloca como el taxdén hermano del resto de los equines (Figura 32B). Esta especie
comparte con Pliohippus la presencia de una fosa malar independiente de la fosa dorsal
preorbital, protocono unido al protolofo en la cima de la superficie oclusal y molariformes
superiores fuertemente curvos (caracteres 10, 18 y 31 respectivamente).

La condicién de la fosa malar es semejante a la de Astrohippus y la correspondiente al
tiempo de conexion del protocono es caracteristica de los Equini. En consecuencia, la Unica
apomorfia que Parapliohippus carrizoensis comparte con Pliohippus es el grado de curvatura de
los molariformes superiores (caracter 31); sin embargo, € reconocimiento de esta condicion en
otros linajes como Acritohippus stylodontus sugiere que se adquirié por derivacion
independiente. Por otra parte, Parapliohippus carrizoensis es plesiomoérfica en la anchura de la
barra preorbital y tamarfio (caracteres 8 y 43 respectivamente), mientras que Pliohippus junto con
el resto de los equines son apomorficos en el grado de complicacion de las fosetas, tiempo de
cierre del surco hipocona y desarrollo del protostilido (caracteres 23, 29 y 41 respectivamente).

De lo anterior, resulta que la especie Parapliohippus carrizoensis deberia considerarse €l
taxon hermano de los equines mas avanzados. Esta posicion es congruente con el alcance
geocronolgico de los lingjes involucrados, dado que Parapliohippus carrizoensis se conoce del
Hemingfordiano Tardio (ca. 18 Ma) y € registro del resto de los integrantes del grupo setiene a
partir de la parte mas tardia del Barstoviano Temprano (ca. 15 Ma) y principios del Hemphilliano
Temprano (ca. 9 Ma) (Hulbert, 1993; Kelly, 1998; MacFadden, 1998).
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Figura 32. Arreglos igualmente parsimoniosos de los (A) Acritohipines [Nodo X: 3, 5, 17, 30, 32, 42.
Nodo Y: 8, 33, 43; Nodo X: 3, 5, 8, 17, 30, 32, 42. Nodo Y: 6, 33, 43]. (B) Parapliohippus carrizoensis
[Nodo X: 4, 6. Nodo Y: 10, 18(2), 31, 35(2), 36; Nodo X: 10, 18(2), 31. Nodo Y: 23, 29, 36, 41(2)]. (C)
Pliohippus y Astrohippus [Nodo X: 18(2). Nodo Y: 10, 23, 29, 36, 41(2). Nodo X: 10, 18(2), 31. Nodo Y:
23, 29, 36, 41(2)]. (D) Onohippidion [Nodo X : 23, 41(2), 44. Nodo Y: 1, 9, 43(2). Nodo Z: 4(0), 6(0),
30(0), 38(1); Nodo X: 41(2), 44. Nodo Y: 1, 9, 23, 43(2). Nodo Z: 1, 4(0), 6(0), 9, 30(0), 38, 43(2)]. La
definicién de los nodos se limita a los grupos involucrados, primero se describen los del esquemadel lado
izquierdo y posteriormente aquellos del correspondiente a derecho. Asimismo, se indican las apomorfias
principales que definen alos ling es terminales.

Los Géneros Pliohippus y Astrohippus se unifican en un grupo monofilético o colocan
como los taxa hermanos sucesivos del resto de los equines hipsodontes mas avanzados (Figura
32C). Ambos taxa se distinguen por tener fosa malar independiente de la fosa dorsal preorbital y
surco hipoconal que se cierra durante las primeras fases de desgaste (caracteres 10 y 29
respectivamente); esta combinacion unica de rasgos craneales y dentales conduce a considerarlos
en un clado definido por las sinapomorfias descritas. Aunado a esto, su alcance geocronol dgico
conocido sugiere que Astrohippus del Hemphilliano Tardio se diferencio a partir de un morfotipo
ancestral semejante a Pliohippus cuyo registro se extiende del Barstoviano Tardio al
Hemphilliano Temprano (Hulbert, 1993, MacFadden, 1998); interpretacion gque es semejante a
las tesis evolutivas de MacFadden (1984b) y Kelly (1998).

El Género Onohippidion se coloca con la misma frecuencia como el grupo hermano de
Hippidion o el taxdn hermano del resto de los equines monodactilos (Figura 32D). El hecho de
gue Hippidion y Onohippidion se distingan por tener metapodiales cortos y robustos (caracter
45), conduce a considerarlos en un grupo monofilético definido por dicho carécter
autapomorfico. La posicion variable de Onohippidion puede explicarse aduciendo a resultados
contradictorios de datos conflictivos que indican derivacion independiente de la profundidad del
ectofléxido (carécter 39) en Hippidion, Equusy Dinohippus s.s.

En resumen, el andlisis que se presenta en este estudio soporta mucho de los resultados de
Hulbert (1989) y la interpretacion parsimoniosa que se ha hecho de la informacion disponible
sugiere que: (1) los acritohippines estan mas relacionados con los hiparionines que con |os
equines, (2) la especie Parapliohippus carrizoensis constituiria el taxdn hermano del resto de los
equines més avanzados, (3) los géneros Pliohippus y Astrohippus se encuentran mas relacionados
entre si que con cualquier otro equiney, (4) los equines monodéctilos Hippidion y Onohippidion

son taxa hermanos.

100



Paralelismo evolutivo en los Equinae del Nedgeno de Norteamérica

El bajo grado de soporte de ramas que se observa en el consenso estricto puede atribuirse
ala presencia de numerosos datos faltantes y/o una elevada fraccion de homoplasia involucrada
(Kitching et al., 1998). La primera alternativa es poco probable, dado que sélo en “M.” gunteri,
“M.” intermontanus, Hippidion y Equus se desconoce e 10% de los rasgos considerados. Sin
embargo, la segunda propuesta satisface objetivamente |os resultados obtenidos, en atencion a
gue el 50% de los caracteres craneales y 20% de los dentales son significativamente
homoplésicos (IH > 0.5) (Tabla 3).

En este caso en particular, el desarrollo de condiciones (craneales y/o dentales)
apomorficas semejantes en diversos lingjes hiparionines, acritohipines y equines, indica
adquisicion independiente de caracteres por paralelismo evolutivo (Kitching et al., 1998). Por
egjemplo, Merychippus insignis, Hipparion, “M .” goorisi, Cormohipparion, Nannipus
“Merychippus” intermontanus, Protohippus, Parapliohippus carrizoensis, Pliohippus y
Onohippidon, tienen fosa dorsal preorbital concava posteriormente con margen dorsal bien
delineado.

Por su parte, Pseudhipparion, Neohipparion, Cormohipparion, Nannipus, Calippus,
Protohippus, Astrohippus, Dinohippus s.s., Equus y Onohippidium, presentan ectofléxido poco
profundo sobre los premolares con una concomitante exposicion de esmalte debido a la
expansion del metaconido, metastilido y metafléxido sobre el borde lingual del diente. En el caso
de Acritohippus isonesusy A. stylodontus junto con Parapliohippus carrizoensis y Pliohippus, se
observa que comparten |a presencia de molariformes superiores fuertemente curvos.

L as condiciones registradas se asocian a un disefio craneo-dental 6ptimo en la explotacion
de diversos recursos vegetales, el desarrollo de depresiones craneales proporciond una excelente
area de sujecion de musculos nasales y maxilares potentes que confirieron mayor fuerza de
trituracion, mientras que la mayor exposicion de esmalte sobre la superficie oclusal y grado de
curvatura otorgaron a los elementos dentales més resistencia a la abrasion (Bennett, 1992). Se
advierte que los cambios estuvieron dirigidos por presion de seleccion en respuesta a las
modificaciones climéticas y de vegetacion que ocurrieron a principios del Mioceno, es decir, €l
desarrollo de biomas tipo sabana (Webb, 1977, 1983; Potts y Behrensmeyer, 1992; Janis et al.,
2004). Este argumento es congruente con los datos de primera aparicion de los hipparionines

(“Merychippus’ coloradense, M. insignis), acritohipines (Acritohippus stylodontus, A. isonesus) y
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equines (“M.” intermontanus, Parapliohippus carrizoensis) del Hemingfordiano Tardio y
Barstoviano Temprano de la Costa de California, Grandes Planicies y Planicie Costera del Golfo
(Hulbert, 1993; Kelly, 1995, 1998; MacFadden, 1998).

De lo anterior, se sigue que el disefio craneo-dental bésico de las formas hipsodontes
avanzadas fue relativamente homdgeneo y las modificaciones particulares a este nivel en cada
uno de los lingjes, permitieron explotar diferentes microambientes y recursos vegetales. Con
relacion a esto Ultimo, el andlisis de microdesgaste e isotdpico en el esmalte de especies de
équidos del Terciario Tardio, indica efectivamente que la mayoria de ellos tuvieron habitos
mixtos y solo algunos cuantos fueron verdaderos pacedores (MacFadden y Cerling, 1994,
MacFadden y Shockey, 1997).

La capacidad de explotar variados recursos alimenticios evitdé una elevada competenciay
permitié la coexistencia de diversos linagjes hiparionines, acritohipinesy equines. Esto explicaria
objetivamente la gran diversidad especifica de las faunas norteamericanas miocénicas de las
Grandes Planicies y Planicie Costera del Golfo, tal es el caso de Burge del Barstoviano Tardio de
Nebraska, Minnechaduza del Clarendoniano Temprano de Nebraska y Cold Sping del
Barstoviano Tardio de Texas (Quinn, 1955; Webb, 1969, Tedford et al., 2004); en este escenario,
la particién ecol bgica favorecio procesos de especiacion simpatrica (Brooksy McLennan, 1991).

Dada la informacién disponible y la interpretacion que se ha hecho de ella, el pobre
fundamento cladistico puede explicarse aduciendo a una radiacién temprana de formas
hipsodontes avanzadas, que conservaron un disefio craneo-dental bésico eficiente que no se
modifico sustancialmente y, por lo tanto, se presentd un alto grado de paralelismo evolutivo en
los Equinae de Norteamérica.

Clasificacion filogenética de los Equinae del Nedgeno de Norteamérica

Con base en el consenso estricto se propone una clasificacion filogenética modificada de
los integrantes de la Subfamilia Equinae. En ésta se reconocen la mayoria de los clados
discriminados por Hulbert (1989) y adicionalmente se incluyen a los acritohipines (Grupo
Acritohippus). Las relacione evolutivas de este Ultimo conjunto de équidos son imprecisasy, por

lo tanto, es un grupo incertae sedis de rango tribal o subtribal (Tabla 4).
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Tabla 4. Clasificacion filogenética modificada de los Equinae de Norteamérica utilizando las

convenciones de Wiley (1981)

Familia Equidae
Subfamilia Equinae

“Parahippus’ leonensis

“Merychippus’ gunteri

“Merychippus’ primus

Tribu Hipparionini

Grupo A (= Grupo Neohipparion ) [Hulbert, 1989]

“Merychippus’ coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

Grupo B (= Grupo Hipparion) [Hulbert, 1989]
Merychippus insignis
Hipparion
“Merychippus’ goorisi
Cormohipparion
Nannipus

Grupo Acritohippus, incertae sedis
Acritohippus stylodontus
Acritohippus isonesus
“Merychippus’ sgunctus
Tribu Equini

“Merychippus’ intermontanus

Grupo A (= Grupo Protohippus) [Hulbert, 1989]
Protohippus
Calippus

Parapliohippus carrizoensis

Pliohippus

Astrohippus

Grupo B
Dinohippus s.s.

Equus
Onohippidium
Hippidion
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FILOGENIA DE LOS EQUINAE DEL NEOGENO DE NORTEAMERICA Y
MESOAMERICA

La base del conocimiento acerca de la historia evolutiva de los integrantes de la
Subfamilia Equinae, se deriva principalmente del estudio de material fosil procedente de
numerosas localidades en los Estados Unidos. Ademas |os reportes en 10s que se considera parte
del registro conocido del Nedgeno de Mesoameérica son escasos (v.gr. MacFadden, 1984a;
Hulbert, 19883, 1988b; MacFadden y Carranza-Castafieda, 2002).

MacFadden (1984a), en su trabajo sobre la sistemética y filogenia de los hiparionines
norteamericanos, analizé parte del material de Neohipparion eurystyle, Nannipus minor y
Nannipus peninsulatus del Plioceno del Nortey Centro de México.

Por su parte, Hulbert (1988a, 1988hb), en su revision taxonémicay andlisis filogenético de
los protohipines e hiparionines del Nedgeno de Florida consider6 las poblaciones de Calippus
(Grammohippus) hondurensis del Plioceno Temprano del Centro de México y Honduras;
asimismo, la correspondiente a Cormohipparion ingenuum del Plioceno Temprano de Honduras.

Recientemente, MacFadden y Carranza-Castafieda (2002) describieron material craneal de
“Dinohippus’ mexicanus recuperado del Hemphilliano Tardio de Guanagjuato y discutieron desde
un punto de vista filogenético laimplicacién de este registro en el origen de Equus.

El andlisis filogenénetico combinado de los Equinae de Norteaméricay Mesoameérica, se
establece como una evidencia adicional que permite robustecer las relaciones de ancestria comin
entre los diferentes integrantes de la subfamilia. Sin esta informacion béasica, 10s escenarios
paleobiol6gicos propuestos quedan incompletos en los aspectos evolutivo, ecolégico y
biogeogréfico (Cracraft, 1981).

Analisis cladistico de los Equinae de Norteamérica y Nedgeno de M esoamérica

El andlisis cladistico de los datos que se presentan en la Tabla 5, produjo 100 topol ogias
igualmente parsimoniosas con una longitud de 132 pasos, IC = 0.39, IH = 0.60 e IR = 0.69
(Apéndice V). El nimero de caracteres no informativos disminuy6 un 20%, se mantienen con
esta condicion la presilla cigomatica, disposicion de los incisivos, desarrollo del plicaballin y
presencia de cingulo labial en los premolares deciduos (caracteres 11, 14, 27 y 37
respectivamente). Asimismo, los équidos hipsodontes Neohipparion eurystyle, Nannipusy
“Dinohippus’ mexicanus tienen anterostilo reducido sobre P2 (caracter 26) vy, por lo tanto, esta

condicion no es autapomorfica de Nannipus como se considera en el andlisis de Hulbert (1989).
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En el consenso estricto del andlisis combinado de los Equinae de Norteamérica y una
parte del registro mesoamericano, la posicion de “M.” gunteri y “Merychippus’ primus es similar
ala establecida en el andlisis independiente del registro norteamericano. Otro tanto ocurre para
los grupos monofiléticos principales que incluyen a los hiparionines y equines, en cambio los
acritohipines dejan de formar un clado y sus relaciones no se encuentran resueltas. La mayoriade
las especies mesoamericanas se unifican congruentemente con el género correspondiente, a
excepcion de “Merychippus’ cf. “M.” sgjunctus de la parte més tardia del Barstoviano Temprano
del Sureste de México y Cormohipparion ingenuum del Hemphilliano Temprano de Honduras
(Figura 33).

En suma, el esquema resultante semeja en diversos aspectos a de los Equinae del
Nedgeno de Norteamérica, pero difiere en la definicion de algunos clados, reconocimiento de
nuevos subgrupos monofiléticos en los equines, asi como en la posicion de Parapliohippus
carrizoensis y los acritohipines. En esta seccion Unicamente se describen y discuten las
diferencias observadas, asi como la posicién filogenética de las especies mesoamericanas
incorporadas.

Los resultados obtenidos indican que las formas ancestrales putativas de los équidos
hipsodontes mas avanzados, es decir “ Merychippus’ primus 'y “M.” gunteri, presentaron fosa
malar (Figura 33, Nodo 2); esta depresion craneal se desarroll6 significativamente en los
acritohipinesy el equine Pliohippus (MacFadden, 1984b; Kelly, 1998). Por otra parte, se observa
gue lasinapomorfia principal que distingue a los equines corresponde a desarrollo de metastilido
mas pequerio y en una posicion menos medial que el metaconido (caracter 34) [Figura 33, Nodo
3]

La especie Parapliohippus carrizoensis se coloca como el taxon hermano de los
protohipines y el resto de los equines (Figura 33, Nodo 4), dado que es plesiomérfica en
comparacion con estos grupos de équidos, por presentar ectofléxidos profundos y tamafio
pequerio (caracteres 39 y 43 respectivamente). Esta posicién se soporta de manera independiente
al considerarse el alcance geocronoldgico de los lingjes involucrados, de los cuales P.
carrizoensis se conoce del Hemingfordiano Tardio, los protohipines del Barstoviano Temprano al
Hemphilliano Temprano y el resto de los equines de la parte més tardia del Barstoviano
Temprano al Blancano (Hulbert, 1993, Kelly, 1998; MacFadden, 1998).
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Tabla 5. Matriz de caracteres combinada del registro de los Equinae de Norteaméricay especies

seleccionadas del Nedgeno de Mesoamérica. Los caracteres y estados de caracter se describen en

el Apéndicelll.
Taxa \ Carécter 10 20 30 40
Hi ppi di on 1100???110 0000001200 0010001001 0101711001 21211
Onohi ppi di um 1111110110 0000001200 0010001001 0101711011 21211
Equus 1000???110 0000001200 0000001000 0210011111 21210
Di nohi ppus s. s 111010011? 0000001200 0010001000 0101011111 21210
“D" mexi canus ??1?100??0 7010071100 0010010000 ?11????111 2127?7?
Ast r ohi ppus 0011177101 0000001200 0010001011 0200011010 21110
A. stockii ??7?7?7?7?7?7?7?7? ???7?7271200 0010071011 021????010 20177
Pl i ohi ppus 0011110101 0000001200 1010001011 1101211001 21100
P. pernix ??7?77°7?7?7?7?7? ?7???7??1200 1010071011 1101???010 21?07?
Pl i ohi ppus sp. ??7?7?7?7?7?7?7?7? ??7?7?7?71200 1010071011 1101???010 217?77
Par apl i ohi ppus carrizoensis 0011110001 0000001200 0000001001 1101???001 01007?
Pr ot ohi ppus 0011110100 0010101100 0000001001 0101101011 11100
Cal i ppus 0010110100 0011101200 0000001001 0101011011 01100
C. (G ) hondurensis ??7?7?7?7?7?7?7?7? ??111?1200 1000071011 0101011010 217?77
“M™ internontanus 2711110100 0000001100 0000001001 0101001001 01100
Acri t ohi ppus styl odont us 0010110102 00?0001100 0000001001 1111001001 21100
Acri t ohi ppus i sonesus 0010110002 0010011000 0000001000 0110001011 01100
“M” sejunctus 0010010002 0000001100 0000001001 0110771001 01100
“M” cf. “M” sejunctus ??2°?7?7?7?7?27?7? ?2°??7???110? 0000001001 01107???001 01100
“M?” col oradense 0011100100 0000001001 0000001001 0110701011 01100
Pseudhi ppari on 0010100110 1100001002 1100001001 0210101011 11100
Neohi ppari on 0000000110 0000001012 0100001000 0210111111 11100
N tranpasense ??7?7?727?7?7?7?7? ?7???7??1011 0101000000 0210???010 11100
N eurystyle ???7727?7?7?7?7? ?7?7??7??1012 0101011000 0210???111 10100
M insignis 0011110110 0000001000 0001001101 0110101001 01100
Hi ppari on 1011110110 0000001000 0001001100 0110101001 01000
M goori si 0011111110 0000001000 0001101100 0110101001 01100
Cor nohi ppari on 0011111110 0000001011 0001101100 0110101111 11100
C. i ngenuum ???77?7?7?7?7?7? ?7???7??1012 0001101100 0110107111 1117?
Nanni pus 0011111110 0000011010 0001111100 0110101111 11000
Nanni pus m nor ???7°727?7?7?7?7? ?7?727?7??1002 0000111000 ?21????010 1107??
“M" prinus 0010100100 0100001100 0000001001 0100001001 01000
“M" gunteri ???????000 0000000100 0000001000 0000001001 00000
P. | eonensis 0000000000 0000000000 0000000000 0000000000 00000

Los equines hipsodontes avanzados se distinguen de “Merychippus’ intermontanus,

Parapliohippus carrizoensis y los protohipines, por tener protocono unido al protolofo en lacima
de la superficie oclusal y ectofléxido poco profundo sobre los premolares (Figura 33, Nodo 5).
Este conjunto de équidos incluye los siguientes clados: (1) Pliohippus—Astrohippus y (2)
Dinohippus s.s—“Dinohippus’ mexi canus—-Equus—Onohi ppidium-Hippidon.
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Hippidion
651 p——————Onohippidion

! Equus
7
_|—|:"Dinohippus" mexicanus

9
8 l———Dinohippus s.s.

6 fr_l:Astrohippus
53/1 1 Astrohippus stockii
I - .
A | — Pliohippus

10

Pliohippus pernix

L Pliohippus sp.

Protohippus

|
Calippus
13
} —14|—|: C. (G.) hondurensis
3 Parapliohippus carrizoensis

"M." intermontanus

A. stylodontus
Acritohippus isonesus

"M." sejunctus

"M." coloradense
Pseudhipparion

16 } Neohipparion
v | N. trampasense

BL___N.eurystyle

M. insignis
| Hipparion

"M." goorisi
Cormohipparion
2 21 |%52 | s72 i

| I—Nannlpus

I . .
» L—Nannipus minor

92/2 2
| L C.ingenuum

"M." cf. sejunctus

— "M." primus
"M." gunteri
"P." leonensis

Figura 33. Arbol de consenso estricto obtenido del andlisis de los Equinae del Nedgeno de Norteaméricay especies
seleccionadas de Mesoamérica. Los caracteres se interpretaron en ACCTRAN y el esquema se encuentra soportado
por la siguiente lista de sinapomorfias. Nodo 1, Subfamilia Equinae: 18, 27, 37, 40. Nodo 2: 3, 5, 6*, 10(2), 17, 30,
32, 33*, 42, 43*. Nodo 3, Tribu Equini: 8. Nodo 4: 4*, 33(0)*, 34. Nodo 5: 10. Nodo 6: 18(2), 39*. Nodo 7: 1, 9(0),
23, 36*, 41, 43(2), 44. Nodo 8: 4(0), 6(0), 30(0), 38. Nodo 9: 33*, 34(0). Nodo 10: 10, 23, 29, 36*, 40(0), 41(2).
Nodo 11: 32(2), 34(0), 44. Nodo 12: 21, 31, 35(2). Nodo 13 (Protohipines): 13, 15, 39*. Nodo 14: 4(0)*, 14, 18(2),
36*. Nodo 15, Tribu Hipparionini: 4*, 8, 9*, 10(0), 18(0), 35. Nodo 16: 6(0), 20, 39*. Nodo 17: 4(0)*, 20(2), 22,
32(2), 41. Nodo 18: 3(0), 5(0), 19, 24, 30(0), 36*, 38. Nodo 19: 24, 28. Nodo 20: 30(0). Nodo 21: 7, 25. Nodo 22:
19, 20(2), 38, 39*, 41. Nodo 23: 16, 26, 43(0)*. En la parte superior de las ramas se encuentran los valores de
soporte por “Bootstrap” y Bremer respectivamente. El asterisco indica aquellos caracteres cuya direccion de cambio
es ambigua.
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Los equines monodéctilos se unifican en un clado definido por las sinapomorfias
reconocidas al través del analisis independiente (caracteres 1.1, 9.1, 36.1, 41.2, 43.2, 44.1);
asimismo, por tener fosetas sin plicaciones o pobremente plegadas y premolares inferiores con
ectofléxido poco profundo (Figura 32, Nodo 4; Figura 33, Nodo 7). En particular, esta tltima
condicion es propia de lamayoria de |os equines e hiparionines, en consecuencia, es probable que
la hallan adquirido de manera independiente por paralelismo evolutivo.

Diversos estudios filogenéticos que incluyen a Dinohippus s.s., “Dinohippus’ y Equus,
indican que estos equines se unen en un grupo monofilético (Evander, 1989; Hulbert, 1989;
Prado y Alberdi, 1996; Hulbert, 1996; Kelly, 1998). Esta misma relacion se reconoce en el
consenso estricto y se encuentra definida por la presencia de plicaballinido en los molariformes
inferiores (Figura 33, Nodo 8).

MacFadden (1984b) y MacFadden y Carranza-Castafieda (2002) consideraron que la
radiacion de Equus ocurrié a partir de un morfotipo ancestral semejante a “Dinohippus’
mexicanus, semejante a la tesis evolutiva origina de Lance (1950). Estos equines constituyen un
grupo hermano definido por tener metaconido y metastilido subiguales en tamafio y ampliamente
separados alo largo de la altura de la corona (Figura 33, Nodo 9). Parte de la morfologia facia y
dental de “Dinohippus’ mexicanus es semejante a Dinohippus s.s. en diversos caracteres
apomorficos, que incluyen la profundidad de la fosa dorsal preorbital, grado de complicacion de
las fosetas, tamafio del complejo metacénido-metastilido, plicaballinido sobre los premolares,
profundidad del ectofléxido y desarrollo del plientofléxido; sin embargo, “D.” mexicanus es
apomorfico en lo gque respecta al tamario del anterostilo sobre P2 y separacion del complejo
metaconido-metastilido (caracteres 26 y 33 respectivamente).

Kelly (1998) discutié y justifico las sinapomorfias que permiten considerar a
“Dinohippus’ mexicanus y Equus en un grupo hermano, basandose fundamentalmente en que
estas dos especies se caracterizan por presentar protoconos de configuracion ovoidal. MacFadden
y Carranza-Castafieda (2002) corroboraron esta dicotomia al reconocer que en ambos taxa se
observa una disminucion en €l radio de curvatura de los molariformes superiores. Aunado a esto,
los resultados derivados del presente analisis indican que ambos linajes comparten
adicionalmente la presencia de compleo metacénido metastilido ampliamente separado.

El Género Equus es apomérfico en tener fosa dorsal preorbital pobremente definida,

molariformes extremadamente hipsodontes, asi como metaconidos y metastilidos con bordes
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angulares (Bennett, 1980; Hulbert, 1989; Prado y Alberdi, 1996; MacFadden y Carranza-
Castanieda, 2002). En este escenario, los equines Equusy “D.” mexicanus son grupos hermanos y
su relacion evolutiva conduciria a considerar que la radiacion inicial del primero ocurrié via
cladogénesis a partir de un morfotipo ancestral semejante al segundo. La coexistencia de “D.”
mexicanus y poblaciones primitivas de Equus ( = E. simplicidens) en el Blancano de Jalisco
(MacFadden y Carranza-Castarieda, 2002) soportan este planteamiento, ademas implica que parte
de la diferenciacién cladogenética ocurrio en lo que ahora es parte de la region mesoamericana,
especificamente en € Centro de México.

MacFadden (1984b, 1997) y Kelly (1995) consideraron que los Géneros Pliohippusy
Astrohippus se encuentran estrechamente emparentados por presentar fosa malar y surco
hipoconal que se cierra répidamente durante las primeras fases de desgaste. Asimismo, se
reconoce que comparten los siguientes rasgos apomorficos. fosetas pobremente plegadas,
ectostilido sobre los premolares deciduos y ausencia de protostilido (Figura 33, Nodo 10). La
incorporacion del registro mesoamericano condujo a corroborar que estos équidos se encuentran
mas relacionados entre si que con cualquier otro integrante de Equini, como se habia sugerido en
reporte previos (Lance, 1950; MacFadden, 1984b, 1997; Hulbert, 1989, Kelly, 1998).

Los astrohipines Astrohippusy A. stockii se distinguen por tener complejo metacénido-
metastilido elongado, metaconido y metastilido en la misma posicion y protostilido bien
desarrollado. Los pliohipines Pliohippus, P. sp. y P. aff. P. pernix comparten los rasgos
apomorficos pertinentes a protoconos que se unen a protolofo durante las primeras fases de
desgaste, molariformes fuertemente curvos y ausencia de protostilido (Figura 33, Nodos 11-12).

El andlisis combinado corrobora la posicion filogenética de Protohippusy Calippus, |os
cuales de manera consistente se unifican en un grupo monofilético. Los calipines Calippusy C.
(Grammohippus) hondurensis son apomorficos en la disposicion de los incisivos, tiempo de
conexion del protocono a protolofo y ectostilido en los premolares deciduos (Figura 33, Nodos
13-14). El alcance geocronol égico de los linagjes involucrados conduce a considerar que Calippus
se diferenci6 a partir de un morfotipo protohipine ancestral, dado que, representantes del Género
Protohippus se conocen del Hemingfordiano Tardio al Hemphilliano Temprano de la Gran
Cuenca, Grandes Planicies y Planicie Costera del Golfo, mientras que €l registro de Calippus se

extiende del Barstoviano Temprano a Hemphilliano Tardio de la Planicie Costera del Golfo,
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Grandes Planiciesy Sureste de México (Hulbert y MacFadden, 1991, Hulbert, 1993; MacFadden,
1998; Bravo-Cuevas, 2000; Jiménez-Hidalgo et al., 2002; Ferrusquia-Villafranca, 2003).

Los hiparionines se unifican adicionalmente por carecer de fosa malar y presentar
protocono aislado del protolofo durante las primeras fases de desgaste (Figura 33, Nodo 15). En
este grupo de équidos “M.” coloradense, Pseudhipparion y Neohipparion constituyen un grupo
monofilético que se encuentra definido por tener fosa dorsal preorbital pobremente desarrollada
(Figura 33, Nodo 16).

Las especies N. trampasense y N. eurystyle se unifican con el género correspondiente, por
tener protocono aislado del protolofo atodo lo largo de la altura de la corona, bordes internos de
las fosetas moderadamente plegados y plicaballinido sobre los premolares (Figura 33, Nodo 18).
Aunado a esto, son apomodrficas en el grado de complicacién de las fosetas y desarrollo del
plicaballinido, mientras que N. eurystyle es mas apomorfica en la configuracion del protocono,
grado de hipsodonciay expansion del complejo metacdnido-metastilido (Ferrusquia-Villafrancay
Carranza-Castafnieda, 1979; MacFadden, 1984a).

El grado de complicacién de las fosetas y desarrollo del plicaballinido que caracteriza a
“Merychippus’ coloradense, Pseudhipparion y Neohipparion, se adquirié de manera
independiente en Cormohiparion y Nannipus. Asimismo, las especies Dinohippus s.s,, “D.”
mexicanus y Equus también presentan molariformes con plicaballinido bien desarrollado.

Las relaciones evolutivas de M. insignis, Hipparion, “M.” goorisi, Cormohipparion y
Nannipus se mantienen constantes. Adicionalmente, se observa que los dos ultimos géneros
Ilegan a desarrollar espolon protoconal, mientras que Nannipus 'y N. minor se unifican en un
clado definido por presentar P1 deciduo en la dentadura permanente, anterostilo reducido sobre
P2 y tamafio pequefio (Figura 33, Nodos 19-23).

Los molariformes superiores de Nannipus se distinguen por tener un espolon anterior
protoconal reducido que es més evidente en P2 y M3, mientras que en Cormohipparion esta
estructura ocurre ocasionalmente (MacFadden, 1984a, Hulbert, 1988a). Con relacion a esto,
ninguno de |os elementos dental es de la muestra de C. ingenuum del Hemphilliano Temprano de
Honduras presenta espolon protoconal, sélo se reconocioé en dos de los 150 egemplares que
integran las poblaciones de Love Site y Agricola Road Site del Clarendoniano de Florida, los
cuaesincluyen UF32300 (serie dental derecha con P2-M3) y UF98117 (M1/2D).
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Por otra parte, Cormohipparion ingenuum comparte con Nannipusy N. minor, la ausencia
de Pl deciduo en la dentadura permanente (caracter 16). Sin embargo, las especies
Cormohipparion occidentaley C. emsliei presentan este elemento en la dentadura permanente,
mientras que en C. plicatile, se desconoce la condicion pertinente (Hulbert, 1988a). Algunos
gjemplares de C. ingenuum de Love Site y Withlacooche River del Hemphilliano Temprano de
Florida, presentan P1 deciduo, tal es el caso de UF17204 (fragmento craneal con P2-M3) y
UF32300 (créneo parcial con In3l y C, P2-M3 derechos e izquierdos).

El Género Nannipus se distingue por tener un tamafio pequefio (LSD < 100 mm), mientras
gue los integrantes de Cormohipparion son de tamafio mediano a grande (LSD 115 - 138 mm)
[MacFadden, 1984a; Hulbert, 1988a]. A partir de la muestra dental de C. ingenuum del
Hemphilliano Temprano de Honduras se estimo6 una LSD de 115 mm y en UF32300 de Love Site
del Clarendoniano Tardio de Florida de 120 mm. Ambas dimensiones corresponden al rango de
variacion conocido en Cormohippariony del 15% a 20% mayores en comparacion alaLSD que
distingue a Nannipus.

La combinacion de rasgos de C. ingenuum es cercana a la del género correspondiente en
el desarrollo del anterostilo, espoldn protoconal, asi como en tamafio, es decir, solamente
comparte con Nannipus la ausencia de P1 deciduo en la dentadura permanente. Se esperaria
entonces que estuviese mas relacionada con Cormohipparion y conduciria a postular que
Nannipus derivo probablemente de un morfotipo ancestral semejante a C. ingenuum y, por lo
tanto, con el evento de especiacion correspondiente ambos lingjes perdieron de manera
independiente el P1 deciduo. Esta hipotesis es congruente con el alcance geocronol6gico
conocido de los lingjes involucrados, dado que €l dato de primera aparicion que se registra de
Nannipus es de |la parte més tardia del Barstoviano Tardio, mientras que Cormohipparion se
conoce a partir del Barstoviano Temprano (Hulbert, 1993; Woodburne, 1996; MacFadden,
1998a).

L os acritohipines Acritohippus isonesus, A. stylodontusy “M.” sejunctus comparten la
presencia de fosa malar confluente con la fosa dorsal preorbital; esta condicion es autapomorfica
y conduciria a unificarlos en un grupo monofilético (Figura 32, Nodo 7). Sin embargo, en €l
consenso estricto derivado del andlisis combinado, las relaciones evolutivas de estos équidos son
inciertas y aparecen mediante politomias (Figura 33). La posicion variable de los acritohipines se

debe a que exhiben una combinacion de caracteres homoplasicos craneal es propios de |os equines
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(presencia de fosa malar) y dentales de los hiparionines (metaconido y metastilido ampliamente
separados). Por lo tanto, considerarlos en alguno de estos dos grupos monofiléticos conduciria a
postular parafilia, de tal suerte que los acritohipines representarian un grado parafilético de
especies referidas a Género Acritohippusy “M.” sgjunctus.

Un caso similar a anterior se observa en “Merychippus’ cf. “M.” sgjunctus de la parte
maés tardia del Barstoviano Temprano del Sureste de México, la cual comparte con los
hipparionines y acritohipines la configuracion del protocono, asi como la separacion del
metaconido y metastilido (caracteres 17 y 33 respectivamente). La combinacion de rasgos
dentales que distingue a esta especie es estrechamente cercana a la de “M.” sejunctus,
Acritohippusisonesusy A. stylodontus en diversos caracteres apomorficos, tales como desarrollo
del plicaballin, tiempo de cierre del surco hipoconal, complejo metaconido-metastilido y
profundidad del ectofléxido; sin embargo, la mayoria se adquirieron de manera independiente en
diversos lingjes hiparionines y/o equines. La ausencia de material craneal diagnostico que
permitiese conocer su morfologiafacial, impide precisar sus relaciones evolutivas con €l resto de
los Equinaey, por lo tanto, su posicion filogenética permanece incierta.

L os grupos monofiléticos reconocidos en el andlisis combinado, se soportan con un nivel
de confianza promedio de 0.58 e indice de soporte total de 0.10, es decir, €l soporte de ramas se
duplicé en la mayoria de los clados discriminados (Figuras 31 y 33). Esto indica que la
incorporacion de una parte del registro mesoamericano otorga mayor estabilididad filogenéticay
congruencia en la distribucién de caracteres. Aunado a esto, la gran cantidad de caracteres
homopl ésicos involucrados (Tabla 6), corrobora que la gran frecuencia de paralelismo inferido
representd un proceso importante en la historia evolutiva de los Equinae, como previamente
sugirié Hulbert (1989, p. 189).

L os resultados derivados del andlisis combinado conducen a establecer las siguientes
conclusiones:

1) Las apomorfias principales que distinguen a los hipparionines y equines se encuentran a
nivel dental. En el primero caso corresponde al tiempo de conexion del protocono al
protolofo, mientras que en e segundo a tamafio y disposicion del metastilido.

2) Las especies “Merychippus’ intermontanus y Parapliohippus carrizoensis se colocan
como los taxa hermanos basales sucesivos del resto de los equines, debido a que son

plesiomorficas en diversos rasgos dental es.
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Tabla 6. Descripcién de los caracteres seleccionados del andlisis filogenético de los Equinae de

Norteaméricay especies seleccionadas del Nedgeno de Mesoamérica.

Carécter m S g |IC IR IH

1 1 2 5 0.500 0.750 0.500
2 1 2 3 0.500 0.500 0.500
3 1 4 4 0.250 0.000 0.750
4 1 6 11 0.167 0.500 0.833
5 1 3 3 0.333 0.000 0.667
6 1 3 7 0.333 0.667 0.667
7 1 1 3 1.000 1.000 0.000
8 1 4 5 0.250 0.250 0.750
9 1 3 11 0.333 0.800 0.667
10 2 5 6 0.400 0.250 0.600
11 1 1 1 1.000 0/0 0.000
12 1 2 2 0.500 0.000 0.500
13 1 3 5 0.333 0.500 0.667
14 1 1 2 1.000 1.000 0.000
15 1 1 3 1.000 1.000 0.000
16 1 2 2 0.500 0.000 0.500
17 1 1 2 1.000 1.000 0.000
18 2 6 20 0.333 0.778 0.667
19 1 2 7 0.500 0.833 0.500
20 2 6 8 0.333 0.333 0.667
21 1 3 5 0.333 0.500 0.667
22 1 1 4 1.000 1.000 0.000
23 1 2 9 0.500 0.875 0.500
24 1 3 9 0.333 0.750 0.667
25 1 1 5 1.000 1.000 0.000
26 1 3 4 0.333 0.333 0.667
27 1 3 3 0.333 0.000 0.667
28 1 2 6 0.500 0.800 0.500
29 1 1 5 1.000 1.000 0.000
30 1 5 15 0.200 0.714 0.800
31 1 3 5 0.333 0.500 0.667
32 2 4 9 0.500 0.714 0.500
33 1 4 15 0.250 0.786 0.750
34 1 4 12 0.250 0.727 0.750
35 2 3 10 0.667 0.875 0.333
36 1 3 9 0.333 0.750 0.667
37 1 1 1 1.000 0/0 0.000
38 1 4 9 0.250 0.625 0.750
39 1 6 13 0.167 0.583 0.833
40 1 6 8 0.167 0.286 0.833
41 2 6 21 0.333 0.789 0.667
42 1 3 4 0.333 0.333 0.667
43 2 5 12 0.400 0.700 0.600
44 1 2 6 0.500 0.800 0.500
45 1 2 2 0.500 0.000 0.500
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3)

4)

5)

6)

7)

8)

9)

La Tribu Equini se divide en los siguientes grupos monofiléticos: Protohippus—Calippus,
Pliohippus—Astrohippus y Dinohippus s.s.—*Dinohippus’—Equus—Hippidion—
Onohippidion.

Los equines Pliohippus y Astrohippus se encuentran mas emparentados entre si que con
cuaquier otro integrante de la Tribu Equini y constituyen un clado que se establece como
el taxdn hermano de los equines monodactilos mas avanzados.

Se corrobora que “Dinohippus’ mexicanusy Equus son grupos hermanos; asimismo, la
coexistencia de poblaciones pertenecientes a estos equines en el Blancano de Jalisco
conduce a considerar que parte de la radiacion inicial de Equus ocurrid
cladogenéticamente a partir de un morfotipo ancestral semejante a “ Dinohippus”
mexicanus en |o que ahora es parte del Centro de México (MacFadden y Carranza, 2002).
Las relaciones evolutivas de los hiparionines (= Tribu Hipparionini) son estables y
congruentes con aquellas establecidas en andlisis filogenéticos previos (Hulbert, 1989;
Kelly, 1995)

El género Nannipus es grupo hermano de Cormohipparion y muy probablemente se
diferenci6 a partir de unaforma ancestral semejante a C. ingenuum.

L as especies Acritohippus isonesus, A. stylodontusy “M.” sgjunctus constituyen un grado
parafilético de especies cuya posicion filogenética es incierta.

La morfologia dental de “Merychippus’ cf. “M.” sgjunctus sugiere que se encuentra mas
relacionada con los hipparionines y acritohipines; sin embargo, el desconocimiento de

material craneal diagndstico impide precisar sus relaciones evol utivas.

Clasificacion filogenética de los Equinae de Norteaméricay M esoamérica

Con base en el consenso estricto del andlisis combinado y las convenciones de Wiley

(1981) se establece una clasificacion filogenética modificada. En la mayoria de los casos €l

esguema es congruente al propuesto con base en el registro norteamericano; sin embargo, la

incorporacion de los taxa mesoamericanos indica que los acritohipines son un grado parafilético

de especies de rango genérico o superior y “ Merychippus” intermontanus junto con

Parapliohippus carrizoensis son taxa hermanos de los tres grupos monofiléticos principales de

equines (Tabla 7).
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Tabla 7. Clasificacién filogenética de los Equinae de Norteamérica'y especies sel eccionadas del

Nedgeno de Mesoamérica.

Familia Equidae
Subfamilia Equinae
“Parahippus’ leonensis
“Merychippus’ gunteri
“Merychippus’ primus
Plesion “ Merychippus’ cf. “ M.” sgjunctus
Tribu Hipparionini
Grupo A (= Grupo Neohipparion ) [Hulbert, 1989]
“Merychippus’ coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. trampasense
N. eurystyle
Grupo B (= Grupo Hipparion) [Hulbert, 1989]
Merychippusinsignis
Hipparion
“Merychippus’ goorisi
Cormohipparion
C. ingenuum
Nannipus
N. minor
Plesion * Acritohippus’ stylodontus
Plesion “ Acritohippus’ isonesus
Plesion “Merychippus’ sgjunctus
Tribu Equini
“Merychippus’ intermontanus
Parapliohippus carrizoensis
Grupo A (= Grupo Protohippus) [Hulbert, 1989]
Protohippus
Calippus
C. (Grammohippus) hondurensis
Grupo B
Pliohippus
P. aff. P. pernix
P. sp.
Astrohippus
A. stockii
Grupo C
Dinohippuss.s.
“Dinohippus’ mexicanus
Equus
Onohippidium
Hippidion
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Arbol filogenético de los Equinae del Nedgeno de Norteaméricay M esoamérica

Con base en €l consenso estricto derivado del analisis cladistico combinado, se generd un
arbol filogenético de los Equinae de Norteamérica y especies seleccionadas del Nedgeno de
Mesoameérica. El esquema correspondiente concilia el alcance geocronoldgico y distribucion
geogréfica conocida de cada uno de los lingjes considerados. Los eventos de especiacion se
infirieron tomando el dato de primera aparicion del taxn hermano mas antiguo que integra un
grupo monofilético.

En € intervalo de los 18 a 14 Ma se tiene una explosion cladogenética que condujo ala
radiacion de la mayor parte de los integrantes de la Subfamilia Equinae y alrededor de los 9 Ma
durante principios del Hemphilliano los egquines monodéctilos comenzaron a diferenciarse. Con
base en la distribucion geografica del registro se tiene gque la fase de radiacion inicié en el
Hemingfordiano Tardio (18-17 Ma) en la Costa de California, Grandes Planicies y Planicie
Costera del Golfo (Figura 34, Tabla 8). En este lapso se conocen las especies “Merychippus”
gunteri del Hemingfordiano Tardio—Barstoviano Temprano de Floriday Texas, “M.” primus del
Hemingfordiano Tardio de Nebraska, asi como Acritohippus stylodontusy Parapliohippus
carrizoensis del Hemingfordiano Tardio—Barstoviano Temprano de California (Hulbert y
MacFadden, 1991; MacFadden, 1998; Kelly, 1995, 1998). Estos registros son aproximadamente
contemporaneos a de merychipines de grado hiparionine recuperados de la Formacion Box Butte
(ca. 17.5-17.2 Ma) en Nebraska (Galusha, 1975; Hulbert y MacFadden, 1991) y Formacién
Suchilquitongo (ca. 18 Ma) en Oaxaca (Ferrusguia-Villafranca, 1990a, 1992; Bravo-Cuevas,
2000). Por lo tanto, la radiacion de los equines se restringio aparentemente a la Costa de
California, mientras que la de los hiparionines se extendi6 a través de la region central de los
Estados Unidos y probablemente en o que ahora es parte del Sureste de México (Figura 35).

Durante el Barstoviano Temprano (ca. 16.5-14.0 Ma) la mayoria de los hiparionines se
distribuyeron ampliamente en la Gran Cuenca, Las Grandes Planicies, Planicie Costera del Golfo
y Mesoamérica; un caso semejante se observa en |los protohipines y equines mas avanzados
(Figuras 34 y 35, Tabla 8). Destaca que en este intervalo de tiempo, las comunidades
norteamericanas de équidos de las Grandes Planicies y Planicie Costera del Golfo exhibieron una
elevada diversidad especifica, integradas hasta por cinco especies diferentes, tal es el caso de la
Fauna Burkeville de la parte mas tardia del Barstoviano Temprano de Texas y Lower Snake
Creek del Barstoviano Temprano de Nebraska (Tedford et al., 1988).

116



Los conjuntos faunisticos de Matatlan y Nejapa de |a parte més tardia del Barstoviano
Temprano de Oaxaca (ca. 15 Ma) exhiben una diversidad semejante a la que se registra en las
Grandes Planicies y Planicie Costera del Golfo. Las comunidades de équidos incluyen
representantes de los géneros Neohipparion, Calippus y Pliohippus (Ferrusquia-Villafranca,
1990a, 2003; Bravo-Cuevas, 2000; Jiménez-Hidalgo et al., 2002), cuya presencia en
Mesoamérica es aproximadamente sincronica a los registros mas antiguos que se conocen en

Norteamérica.

Tabla 8. Matriz de datos de la distribucion conocida de los Equinae de Norteamérica 'y especies

seleccionadas del Nedgeno de Mesoamérica.

Taxon 10 20 30 XY Z
PN 0001000100 0000010100 0001000000 000 0 O O
CC 0010000111 0101000011 0001001000 100 1 1 O
NB 1011000101 0101000010 1001000000 101 O 1 1
SB 0001010101 0001011010 1001001001 110 0 1 1
GP 0101111111 1101010000 1101101110 100 1 1 1
SP 0000001101 0101011000 0101101000 101 O O O
NP 0000100101 1100010010 0001000010 100 0 0O 1
PC 1100101111 0111111000 1111001101 100 1 1 1
MA 0000000111 0001111000 0111110001 100 O 1 1

Regiones biogeogréficas: PN. Pacifico noroccidental, CC. Costa de California, NB. Norte de la Gran
Cuenca, SB. Sur de la Gran Cuenca, GP. Grandes Planicies, SP. Sur de las Grandes Planicies, NP. Norte
de las Grandes Planicies, PC. Planicie Costeradel Golfo, MA. Mesoamérica

Taxa: 1. “Merychippus’ primus, 2. “M”. gunteri, 3. Acritohippus stylodontus, 4. A. isonesus, 5. “M”.
segjunctus, 6. “M”. coloradense, 7. Pseudhipparion, 8. Neohipparion, 9. N. trampasense, 10. N. eurystyle,
11. M. insignis, 12. Hipparion, 13. “M”. goorisi, 14. Cormohipparion, 15. C. ingenuum, 16. Nannipus, 17.
N. minor, 18. “M". cf. “M”. sejunctus, 19. “M”. intermontanus, 20. Parapliohippus carrizoensis, 21.
Protohippus, 22. Calippus, 23. C. (Grammohippus) hondurensis, 24. Pliohippus, 25. P. pernix, 26. P. sp.,
27. Astrohippus, 28. A. stockii, 29. Dinohippus s. s., 30. “Dinohippus” mexicanus, 31. Equus, 32.
Onohippidium, 33. Hippidion. Nodos ancestrales: X. Subfamilia Equinae, Y. Tribu Equini, Z. Tribu
Hipparionini.

El dato de primera aparicion de Neohipparion se tiene de la parte temprana del
Barstoviano Tardio de Nuevo México (Galusha y Blick, 1971; Tedford, 1981), en el caso de
Calippus de la Fauna Burkeville de |a parte temprana del Barstoviano Tardio de Texas (Quinn,
1955; Forsten, 1975; Hulbert, 1988b; Tedford et al., 2004), mientras que Pliohippus se registra

del Barstoviano Temprano y parte temprana del Barstoviano Tardio de Nuevo México asi como
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de la Fauna Pawnee Creek de la parte temprana del Barstoviano Tardio de Nebraska (Galushay
Blick, 1971; Tedford, 1981; Tedford et al., 2004). Con relacion a esto, cabe sefialar aqui que la
presencia de Cormohipparion en la Fauna Ixtapa de la parte tardia del Barstoviano Temprano de
Chiapas, es aproximadamente coetédnea con los primeros registros del género en Norteamérica
[parte temprana del Barstoviano Tardio de Nuevo México y Florida (Galusha y Blick, 1971,
Tedford, 1981; MacFadden y Webb, 1982; Tedford et al., 2004; Hulbert, 19883)].

Durante el Barstoviano (16.5-11.5 Ma) los acritohipines extendieron su rango de
distribucion a la Gran Cuenca y algunas de estas formas llegaron alcanzar zonas del Pacifico
Noroccidental, tal es el caso de Acritohippus isonesus de la parte mas tardia del Bartsoviano
Temprano de Oregon (Downs, 1956; Hulbert y MacFadden, 1991). Al parecer, la mayor parte de
la historia evolutiva de este grupo de équidos se restringié a la porcion occidental de Estados
Unidos.

De lo anterior, se sigue que durante el Barstoviano Temprano (16-14 Ma) la
diferenciacion de los hiparionines (Cormohipparion y Neohipparion) y equines (Calippusy
Pliohippus), ocurrié en la Gran Cuenca, las Grandes Planicies, Planicie Costera del Golfo y del
Sureste de México. Por su parte, los géneros Pseudhipparion y Protohippus comenzaron a
diferenciarse en la Planicie Costera del Golfo y las Grandes Planices (MacFadden, 1998) [Figura
35, Tablag].

La ortodoxia indica que la radiacion principal de los Equinae ocurrié en Norteamérica
durante el Mioceno entre los 18 a 14 Ma (Woodburne y MacFadden, 1982; MacFadden y
Hulbert, 1991; Hulbert, 1993). Quinn (1955), considerd a la Planicie Costera del Golfo una
provincia faunistica que testificaba la diferenciacion de las formas de équidos hipsodontes.
Posteriormente Hulbert y MacFadden (1991, p. 50-56) reconocieron con base en el registro de
los merychipines norteamericanos, que las primeras fases de radiacion de los Equinae se
presentaron en la Costa de California y las Grandes Planicies. El andlisis de las relaciones
evolutivas en términos de tiempo/espacio también indica que se suscitd en parte de la Gran
Cuenca y en regiones tropicales mas australes del Subcontinente Norteamericano (Figura 35,
Tabla8).
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Figura 34. Arbol filogenético de los Equinae de Norteaméricay Mesoamérica. Las relaciones que se
muestran se basan en el consenso estricto derivado del andlisis combinado. La flecha indica el grupo
externo “ Parahippus’ leonensisy las lineas gruesas el alcance geocronol dgico conocido para cada uno de
los taxa considerados,; asimismo, se indica su distribucion geografica. Las regiones biogeogréficas se
establ ecieron sensu Janis (1998), excepto Mesoamérica cuya definicion corresponde a la establecida en el
presente estudio. La codificacion de | as regiones biogeogréficas corresponde a Tabla 8.

El reconocimiento de ejemplares referibles a Merychippus s.I. del Hemingfordiano
Temprano del Estado de Oaxaca, asi como la coexistencia de representantes merychipines
primitivos (“Merychippus’ primus), hiparionines (Neohipparion trampasense) y equines
(Calippus sp. y Pliohippus pernix) de la parte mas tardia del Barstoviano Temprano de Oaxaca,
indica que una parte de la radiacién también debid ocurrir en el Sureste de México.

Lainformacién disponible indica que alrededor de los 18 a 14 Ma se present6 laradiacion
principal de los Equinae en Norteamérica Templada y Norteamérica Tropical. El proceso
evolutivo incluye areas separadas por unos 2, 700 km de distancia y regiones biogeogréficas
diferentes. Este patron puede explicarse aduciendo |as siguientes hipotesis:

1) Laradiacion de los Equinae ocurrio a todo lo largo del Subcontinente Norteamericano
involucrando parte de la region mesoamericana, lo cual es poco probable debido a que se
tendria que invocar la presencia de poblaciones genéticamente continuas aunque
geograficamente dispersas.

2) Laradiacion de los Equinae se desarroll6 en sitios particulares de regiones templadas
(v.gr. Costa de California, Las Grandes Planicies) y tropicales (v.gr. Sureste de México),
aunado a esto, |os eventos cladogenéticos correspondientes se propagaron répidamente. Si
estos Ultimos representaron procesos locales o migracion de formas de una region a otra
no se puede resolver, dado que la resolucion geocronologica, impide discriminar
desplazamientos intracontinentales de mamiferos con alta vagilidad, que debieron tener
duraciones inferiores a 1 millon de afios después del evento de especiacion original
(Flynn et al., 1984). Este escenario es la interpretacion mas parsimoniosa e indica una
aparicion aproximadamente sincrénica de Hipparionini y Equini en Norteamérica
“templada’ y Norteamérica "tropical,” lo cual es semejante a “Hipparion Event” entre
Norteameérica, Europay Asia (Woodburne et al., 1981; Bernor et al., 1989). Es probable
entonces que eventos a gran escala de esta naturaleza, ocurrieron alo largo de la historia

evolutivade los Equinae.
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Figura 35. Distribucion de los equines (A-B) e hiparionines (C-D) en Norteamérica y Mesoamérica durante €l
Hemingfordiano — Barstoviano (18 — 14 Ma). A. En el Hemingfordiano Tardio (18-17 Ma) los taxa hemanos basales
de los Hipparionini y Equini, “Merychippus’ gunteri (1) y “M.” primus (2) se conocen de laPCy CP; asimismo, €l
equine mas antiguo Parapliohippus carrizoensis (3) se registra en la CC. B. En €l Barstoviano Temprano (16-14
Ma), la especie P carrizoensis (1) y su taxén hermano “M.” intermontanus (2) se encuentran en la CC, aunado a esto
se observa que la Ultima especie mencionada amplio su rango de distribucion hacia NB, CP y NP. Por su parte, los
protohipines Protohippus (3) y Calippus (4) se encuentran en la PC; asimismo, representantes de este Ultimo género
coexisten con aquellos pertenecientes a su taxén hermano Pliohippus (5) en Mesoamérica y se registra
adicionalmente en NB y CP. C. En el Hemingfordiano Tardio (18-17 Ma) se conocen a los merychipines de grado
hiparionine “Merychippus’ sp. (3) de la Formacién Box Butte en Nebraskay “Merychippus’ sp. (4) de la Formacién
Suchilquitongo en Oaxaca. D. La especie “M.” coloradense (1) taxén hermano del clado Pseudhipparion (2) +
Neohipparion (3) se encuentran en CPy SB; representantes de este Ultimo género se conocen en MA. La especie M.
insignis (4) taxdn hermano de Hipparion (5), “M.” goorisi (6) y el grupo hermano Cormohipparion (7) + Nannipus
(8) se encuentran en PC. Registros aproximadamente sincronicos de M. insignis (4) y Nannipus (8) se conocen en
CP, asi como de Cormohipparion (7) en MA.
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Figura 35 (continuacién). La distribucion geogréfica, relaciones evolutivas y edad del registro, indican que la
radiacion de los equinies seinicié en CC y aquellade los hiparionines en CPy MA durante el Hemigfordiano Tardio,
este proceso continud en ambos grupos en NP, CP, SB, PC y MA durante € Barstoviano. La codificacion de las
areas de distribucién es lade la Tabla 8, la extension de cada una de ellas es esquematica y en el caso de México
carece de significacion morfotectonicay ecoldgica particular.

En el Clarendoniano (12-9 Ma) los lingjes hiparionines ya se encuentran diferenciados y
estuvieron ampliamente distribuidos en una buena parte del territorio norteamericano. En el
Hemphilliano (94.5 Ma) extendieron su rango de distribucién hacia el Pacifico Noroccidental
Nortey Centro de México. Algunos integrantes del grupo al canzaron regiones tropicales australes
de América Central Septentrional, especificamente Honduras (C. ingenuum) y El Salvador (C. cf.
C. occidentale) (Figura 36B).

Durante el Clarendoniano Temprano (12—10 Ma) el Género Nannipus se diferencio en la
Planicie Costera del Golfo, mientras que a principios del Hemphilliano (ca. 9 Ma) extendio
significatrivamente su rango de distribucion en las Grandes Planicies, la Gran Cuencay € Centro
de México (Figura 36). En el Blancano disminuyé drasticamente su diversidad especifica y
solamente se encuentra representado con Nannipus peninsulatus, especie que se distribuy6
ampliamente en € sur de los Estados Unidos, Norte y Centro de México (MacFadden, 1984a). El
Género Cormohipparion fue otro de los pocos hiparionines que persisitio hasta el Blancano, tal
es el caso de C. emsliel del Blancano Tardio de laregion central de Florida (Hulbert, 1988b).

En el segmento del Clarendoniano-Hemphilliano (11-5 Ma), los equines exhibieron un
patron de distribucion semejante a de los hiparionines (Figura 36). Destaca que a principios del
Hemphilliano comienzan a radiar los equines monodéctilos en las Grandes Planicies y la Gran
Cuenca. Este grupo de équidos exhibid una tendencia progresiva hacia la monodactilia, como se
observa en Astrohippus y Dinohippus s.l. con representantes en las Grandes Planicies, Planicie
Costera del Golfo, asi como en el Norte y Centro de México (Lance, 1950; Miller y Carranza-
Castarieda, 1984; MacFadden, 1984b). Otras formas como Hippidion y Onohippidium solamente
se conocen de localidades norteamericanas en la Gran Cuenca (MacFadden, 1998). Durante €l
Blancano, Equus (Dolichohippus) simplicidens se constituyé como €l linaje mas abundante y se
distribuyé ampliamente en Estados Unidos y México (Kurtén y Anderson, 1980; MacFadden,
1998).
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\ CLARENDONIANO \ HEMPHILLIANO

Figura 36. Distribucion de los Equinae en Norteaméricay Mesoaméricadurante € A. Clarendoniano (11.5
- 9 Ma) y B. Hemphilliano (9 — 4.5 Ma), en este segmento geocronol égico 10s equines e hiparionines
tuvieron una distribucién homogénea. En el Clarendoniano ambos grupos se extendieron ampliamente en
CC, NB, SB, CP, SP y PC; ala fecha no se conocen depositos de esta edad en Mesoamérica. En el
Hemphilliano ampliaron su distribucién hacia PN, NP y regiones meridionales de NB que incluyen el
Nortey Centro de México; asimismo, se conocen registros en Honduras y El Salvador. La codificacion de
las &reas de distribucion esladela Tabla 8, laextension de cada una de ellas es esquematicay en el caso
de México carece de significacién morfotectonicay ecoldgica particular.

Determinacion cronolégica de laradiacion de la Subfamilia Equinae

La determinacion de tiempos de divergencia de los diferentes clados de la Subfamilia
Equinae, se establece mediante € andlisis de lingjes fantasmas. Se asume que cuando dos grupos
monofiléticos son hermanos, se dividieron al mismo tiempo y la(s) especie(s) méas antigua(s)
establecen la edad minimade ladivision (Norell, 1992).

El dato de primera aparicion de las especies “M.” gunteri y “M.” primus, taxa hermanos
de los Hipparionini y Equini, indica que el evento cladogenético que produjo la diferenciacion de
los équidos hipsodontes mas avanzados ocurrié arededor de los 18 Ma en el Hemingfordiano
Tardio.

L as especies hiparionines més antiguas que se conocen son“ M.” coloradense, M. insignis
y “M.” goorisi del Barstoviano Temprano (16-15 Ma). El alcance geocronoldgico de estos taxa
indica que los hiparionines comenzaron a diferenciarse de manera sincronica arededor de los 15

Ma, de tal suerte que se reconocerian lingjes fantasma de 2 Ma., segmento temporal en el que no
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se tiene registro pero se esperaria existiese con base en la reconstruccion filogenética (O’ Leary et
al., 2004).

L a especie Parapliohippus carrizoensis es el integrante méas antiguo de los equines 'y se
conoce del Hemingfordiano Tardio (18-17 Ma), lo cual indica que € evento cladogenético que
condujo a la diferenciacion del grupo ocurrié aproximadamente a los 17.5 Ma. La historia
evolutiva de los equines estuvo determinada por tres eventos de divergencia principales. a
principios del Barstoviano (ca. 16.5 Ma), (2) durante el Barstoviano (ca. 15 Ma) y principios del
Hemphilliano (ca. 9 Ma), que llevaron a la diferenciacion de los grupos monofil éticos
Protohippus-Calippus, Pliohippus-Astrohippus y Dinohippus s.I-Equus-Hippidion-Onohippidion
respectivamente. Por |o tanto, si la especie P. carrizoensis es el taxdn hermano mas antiguo del
resto de los equines, se tienen entonces lingjes fantasma de uno a ocho millones de afos
aproximadamente.

La informacién disponible indica que la radiacion de los Equinae inici6 en el
Hemingfordiano Tardio. En particular, la divergencia de los hiparionines ocurrié inicialmente
alrededor de los 17 May aguella de equines posteriormente alos 16 Ma. La diferencia temporal
observada es significativamente corta (~ 1 millon de afos), lo cual conduce a postular una
radiacion temprana y aproximadamente sincronica de las formas hipsodontes més avanzadas,

como se ha sugerido en reportes previos (MacFadden, 1992; Hulbert, 1993).

EVOLUCION TAXONOMICA EN LOSEQUINAE DE MESOAMERICA

L os Equinae persistieron en Norteamérica por aproximadamente 18 May se extinguieron
alrededor de los 11, 000 afos (MacFadden, 1992). Estudios previos han demostrado que la
evolucién taxondmica de este grupo de équidos es consistente con €l modelo logistico basico de
dinamica especifica durante una radiacion adaptativa (MacFadden y Hulbert, 1988; Hulbert,
1993).

El registro mesoamericano de la Subfamilia Equinae procede de estratos del Mioceno
Medio (Hemingfordiano-Barstoviano), una parte del Mioceno Tardio (Hemphilliano Temprano y
parte més temprana del Hemphilliano Tardio) y Plioceno (Hemphilliano mas tardio y Blancano).
Con relacion a esto, cabe sefialar que a la fecha no se conocen depdsitos clarendonianos con
restos fésiles de équidos. La escasa representacion o ausencia de estratos correspondientes al

Clarendoniano esta relacionada con la evolucion geoldgicay tectonica de Mesoamérica durante
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el Mioceno. En esta época ocurrio gran actividad magmaticay tectdnica regional, expresada por
la intensa deformacion estructural del Cenozoico en el norte de Chiapas y por la enorme
extension de unidades volcanicas e intrusivas cuya edad es de ca. 15 Maen laregion. El efecto
neto de esta actividad fue la transformacion de las cuencas sedimentarias en éreas positivas
sujetas a una rgpida denudacion erosional, que en algunos sitios fue tan amplia, como para dejar
al descubierto el basamento Cretacico marino o reducir la secuenciaterciariaa Eoceno, como en
la Mesa de Copoya, justo a sur de Tuxtla Gutiérrez, Chiapas (Ferrusquia-Villafranca et al.,
2000).

En la parte centromeridional del pais, se desarroll6 la Fgja Volcanica Transmexicana,
donde las cuencas fluviolacustres se originaron tardiamente (post 5-4 Ma) (Ferrari et al.,2000).
Finalmente, en Centroamérica septentrional, la subduccién de la Placa Cocos gener6 € cinturon
magmatico de la margen pacifica, asi como levantamiento regional, de modo que en contados
sitios (v.gr. las &reas de Corinto y el Hormiguero en El Salvador asi como Gracias en Honduras),
se ha generado una secuencia continental del Mioceno Tardio que conserva €l registro
correspondiente al Clarendoniano muy tardio — Hemphilliano Temprano (Escalante, 1990).

La evolucion taxonémica del registro de Equinae del Nedgeno de Mesoamérica se
interpretd a partir de los resultados derivados de la estimacion de tasas de diversidad especifica
(R), especiacion (S) y extincion (E). Cabe sefidar que las interpretaciones que a partir de esta
informacién se derivan, son susceptibles de modificarse en la medida que nuevas investigaciones
revelen la existencia de material fésil adicional, se descubran nuevos taxa, se modifique la
identidad taxonémica de los previamente conocidos y/o extiendan al cances geocronol 6gicos.
Patr6n de diversidad especifica

La mayor diversidad especifica de los Equinae del Neogeno de Mesoamérica se registra
entre los 16-14 May los 9-8 Ma, en estos segmentos temporales se conocen en promedio 5
especies diferentes de équidos, posteriormente comienza a disminuir en €l intervalo delos 6 a 2
Ma hasta culminar con la presencia de un solo linge [= Equus (Dolichohippus) simplicidens];
este patréon es comparable al que se reconoce a partir del registro del Nedgeno de Norteamérica
(Figura 37) (Hulbert, 1993).

Los datos indican que la diversidad especifica de los Equinae varié de una a seis especies
contemporaneas. El nmero maximo se registra en la parte mas tardia del Barstoviano Temprano

y valores ligeramente inferiores de cuatro se tienen en el Hemphilliano Temprano del Centro de
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Meéxico y América Central. El registro en conjunto incluye merychipines, hiparioninesy equines,
de los cuales los dos ultimos presentan una mayor diversidad especifica en el Barstoviano medio
(ca. 14 Ma) y principios del Hemphilliano (ca. 8 Ma) (Figura 37A).

A finales del Barstoviano Temprano los hiparionines fueron mas diversos que los equines
e incluyen a Cormohipparion sp. y Neohipparion trampasense. Esta diversidad se duplico en €l
Hemphilliano Temprano con las especies Cormohipparion cf. C. occidentale, C. ingennum y
Neohipparion eurystyle. A principios del Hemphilliano Tardio el grupo comenzé a disminuir,
persiste N. eurystyle y se reconoce adicionalmente a Nannipus minor, mientras que en el
Blancano solo se tiene a Nannipus peninsulatus que desaparece a finales de este periodo.

Los protohipines sélo incluyen a Calippus sp. de la parte mas tardia del Barstoviano
Temprano y Calippus (Grammohippus) hondurensis del Hemphilliano Temprano, lo cual indica
gue fueron significativamente menos diversos que |os hiparioninesy equines (Figura 37).

L os equines estuvieron representados por una sola especie durante el Barstoviano medio
(Pliohippus pernix) y Hemphilliano Temprano (“ Dinohippus” interpolatus) La diversidad del
grupo se incrementé en el Hemphilliano Tardio con Astrohippus stockii y “Dinohippus”
mexicanus, mientras que a principios del Blancano disminuyé y sblo se conoce a Equus
(Dolichohippus) simplicidens.

L a evidencia disponible indica que |os hiparionines fueron més diversos en comparacion a
los equines, mientras que |os protohipines permanecieron menos diversos durante la mayor parte
del Nedgeno. El patron resultante del registro mesoamericano es semejante a establecido a partir
del norteamericano, en ambos casos se registra una diversificacion importante durante el
Barstoviano medio (ca. 15 Ma) y Hemphilliano Temprano (ca. 7 Ma), eventuamente el nimero
de lingjes presentes disminuy6 paulatinamente a finales del Hemphilliano y durante el Blancano
(Figura 37) (Hulbert, 1993, fig. 4, p. 222).
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Figura 37. Histogramas de diversidad especifica registrada de los Equinae del Nedgeno de A.
Mesoamérica y B. Norteamérica en cada uno de los grupos taxonémicos conocidos,
merychipines, acritohipines, hiparionines, protohipines y equines (El histograma del registro
norteamericano modificado de Hulbert, 1993, fig. 4B, p. 222).
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Con base en €l registro norteamericano se establece que laradiacion de los Equinaeinicio
a principios del Hemingfordiano Tardio (ca. 17.5-18 Ma) en sitios particulares de los Estados
Unidos (Hulbert y MacFadden, 1991). En este periodo se conocen cinco especies diferentes de
équidos que incluyen merychipines (“Merychippus gunteri” y “M.” primus), acritohipines
(Acritohippus tertius, A. stylodontus) y equines (Parapliohippus carrizoensis), cuyo material
procede de depositos en la Costa de California, las Grandes Planicies y Planicie Costera del
Golfo (Bryant, 1988, 1991; Hulbert y MacFadden, 1991; Kelly, 1995, 1998). La radiacion
continu6é a mediados del Barstoviano (ca. 14 Ma) en estas mismas regiones y condujo a la
diferenciacion de la mayoria de los géneros hiparionines (Pseudhipparion, Neohipparion,
Hipparion y Cormohipparion) y equines (Protohippus, Calippusy Pliohippus) més avanzados
(Figura 34) (Hulbert, 1993).

En el caso de Mesoameérica, se tiene el registro de un merychipine de grado hiparionine
del Hemingfordiano Tardio (ca. 18 Ma) de Oaxaca (Formacion Suchilquitongo). Posteriomente
se conoce una diversa comunidad de équidos de la parte més tardia del Barstoviano temprano (ca.
15 Ma) de Oaxaca (formaciones Matatlan y EI Camaron), la cual incluye representantes
merychipines (“Merychippus’ cf. “M.” primus y “M.” cf. “M.” sejunctus), hiparionines
(Neohipparion) y equines (Calippus y Pliohippus). Este complejo de especies testifica la
coexistencia de formas subhipsodontes primitivas con hipsodontes avanzadas y soporta de
manera independiente que parte de la diferenciacion de la subfamilia, también debi6 ocurrir en
M esoamérica, especificamente en el Sureste de México.

Al comparar los escenarios descritos se discierne que la radiacion de los Equinae se
present6 en éreas particulares de Norteamérica “templada’ y parte de la region mesoamericana
(contra Quinn, 1955). La distribucién conocida indica regiones de las Grandes Planicies, Planicie
Costera del Golfo, Costa de Californiay Sureste de México; este argumento es congruente con la
evidencia filogenética y biogeogréfica de los taxa involucrados (Figuras 34 y 35, Tabla 8). El
hecho de que “Merychippus” intermontanus, Acritohippus quinni, A. stylodontus y
Parapliohippus carrizoensis solamente se conozcan hasta ahora del Hemingfordiano
Tardio—Barstoviano Temprano de California (Kelly, 1995, 1998), sugiere que la porcion
occidental de Norteamérica represent6 una provincia biogeografica separada con un alto grado de
endemismo.
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La evidencia disponible indica que la radiacion de los Equinae ocurrié de manera
independiente en Estados Unidos y una parte de Mesoamérica en €l intervalo de los 18 a 14 Ma.
El proceso evolutivo se presentd en escenarios ecogeograficos diferentes, correspondientes a las
Grandes Planicies, Planicie Costera del Golfo y |a accidentada topografia del Sureste de México.
Por lo tanto, la coexistencia de una gran diversidad de formas tuvo que sostenerse mediante
diversos mecanismos.

La coexistencia de varios taxa de équidos en un lugar determinado indica: (a) una gran
diversidad de recursos alimenticios, (b) una reparticion fina de los mismos o (¢) una combinacién
de ambos. La gran diversidad geogréfica del Sureste de México caracterizada por un contrastante
espectro altitudinal que incluye sierras separadas por extensos cafiones, mesetas elevadas y
estrechas planicies, probablemente constituyd un escenario apropiado para una amplia diversidad
de recursos alimenticios, mientras que la reparticion de recursos menos diversos probablemente
permitié la coexistencia en Norteamérica Templada. Es evidente que se necesita una base de
datos mas amplia de restos fésiles de caballos del Mioceno medio del Sureste de México, sobre la
cual se podran discriminar adecuadamente aspectos correspondientes a estrategias alimenticias,
paleodietas y otros procesos pal eobiol 6gicos.

Tasas de especiacion y extincion

La duracion o rango cronolégico conocido de las especies mesoamericanas se determind
con base en los datos derivados del fechamiento radiométrico de las unidades portadoras o de los
cuerpos de roca sub- y/o suprayacentes. Asimismo, se consideran las edades correspondientes ala
Mastocronologia Provincial de Norteamérica, derivadas de las asociaciones faunisticas conocidas
en cada unade las areas de estudio (Tedford et al., 2004) (Figura 38).

La duracion especifica promedio de los taxa mesoamericanos es 2.3 Ma con un rango
observado de 1.5 Ma (Astrohippus stockii, “ Dinohippus’ mexicanusy Nannipus minor) a4.5 Ma
(Neohipparion eurystyle), mientras que la tasa de extincion promedio es el inverso de la duracion
especifica promedio (Stanley, 1979), es decir, 0.43 Ma®. Hulbert (1993) reconocié en los
Equinae de los Estados Unidos que la duracion especifica del grupo fue 3.23 Ma o una
proporcion de extincion promedio de 0.31 Ma™. Los datos son estrechamente cercanos entre si, 1o
cual sugiere un comportamiento semejante en Mesoaméricay Norteamérica.

El reconocimiento de poblaciones pertenecientes a Neohipparion trampasensey

Pliohippus pernix en la parte mas tardia del Barstoviano Temprano de Oaxaca, extiende su
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duracion geocronol6gia en cuatro y un millén de afios respectivamente. Estos registros son los
mas antiguos del Subcontinente Norteamericano e indican que Neohiparion trampasense tuvo
una duracion de 8.5 Ma semejante a la de los equines Pliohippus nobilis (9.0 Ma) y Protohippus
gidleyi (9.7 Ma), mientras que aguella de Pliohippus pernix es estrechamente cercana a la de su
taxén hermano Astrohippus (4.0 Ma) (cf. Hulbert, 1993, p. 234).

Los datos de la Tabla 9 indican que la mayor tasa de especiacion en los Equinae
mesoamericanos se registré durante la radiacion del grupo a mediados del Barstoviano (ca. 15
Ma). Por su parte, las tasas de extincion reflejan una pérdida aparente y relativamente constante
de lingjes durante la segunda mitad del Hemphilliano (ca. 7 Ma), mientras que en el Blancano
(ca. 5 Ma) setienen los valores més altos.

Al comparar los hiparionines y equines (Tablas 10 —11) se observa que los primeros
tuvieron una tasa de especiacion mayor durante la fase de radiacion (ca. 15 Ma) con un registro
gueincluye a“ Merychippus’ cf. “ M.” sgjunctus, Neohipparion trampasense y Cormohipparion.
L os hiparionines presentaron valores altos de especiacion y extinciéon entrelos 7 y 4 Ma (Tabla
10), en este segmento se registra un periodo de pérdida seguido de la aparicion de un nuevo taxon
en el siguiente millon de afios (Neohipparion eurystyle/Nannipus minor/N. peninsulatus) que
indica una fase de recambio que no se presenta en los equines, mientras que de los 4 a2 Ma se
tiene el valor méas alto de extincion y, por lo tanto, el efecto combinado resulté en la desaparicion
del grupo alrededor de los 2 Ma; esto es congruente con el hecho de que hasta ahora no se
conocen hiparionines en el Pleistoceno de Norteaméricay Mesoamérica (Ferrusquia-Villafranca,
1978; Kurtén y Anderson, 1980; Webb y Perrigo, 1984; MacFadden, 1992, 1998). Los valores
maximos de especiacion en los equines se tienen de los 7 a 5 Ma (Tabla 9) y estuvieron
representados por “Dinohippus’ interpolatus, “ D.” mexicanusy Astrohippus stockii, a diferencia
de los hiparionines se registra otro pulso de especiacion alrededor de los 5 Ma, que condujo ala
diferenciacion de Equus (Dolichohippus) simplicidens que persistié hasta el Pleistoceno
(Ferrusguia-Villafranca, 1978; Kurtén y Anderson, 1980; Webb y Perrigo, 1984; MacFadden,
1992, 1998).
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Tabla 9. Estimacion de la diversidad especifica (R), tasa de especiacion (S) y tasa de extincion

(E) paralos Equinae de Mesoamérica.

To Ti No Ny Oy X R S E

18 17 1 1 0 0 0.00 0.00 0.00
17 16 1 1 0 0 0.00 0.00 0.00
16 15 1 6 6 0 179 179 0.00
15 14 6 5 0 0 -019 069 0.15
14 13 6 5 0 0 -019 0.00 015
9 8 6 6 0 0 0.00 0.00 0.00
8 7 6 6 0 0 0.00 0.00 0.00
7 6 6 4 3 2 -041 040 0.28
6 5 4 4 0 0 0.00 0.00 0.00
5 4 4 3 1 1 -029 022 022
4 3 3 2 0 1 -040 0.00 0.29
3 2 2 1 0 1 -069 0.00 0.40

Tabla 10. Estimacion de la diversidad especifica (R), tasa de especiacion (S) y tasa de extincion
(E) paralos Hipparionini de Mesoamérica.

To T4 No Ny Op X R S E

18 17 1 1 0 0 000 0.00 0.00
17 16 1 1 0 0 0.00 0.00 0.00
16 15 1 3 2 0 109 1.09 0.00
15 14 3 3 0 0 0.00 0.00 0.00
14 13 3 3 0 0 000 0.00 0.00
9 8 3 3 0 0 0.00 0.00 0.00
8 7 3 3 0 0 000 0.00 0.00
7 6 3 2 1 1 -040 029 0.29
6 5 2 2 0 0 0.00 0.00 0.00
5 4 2 1 1 1 -069 040 040
4 3 1 1 0 0 0.00 0.00 0.00
3 2 1 0 0 1 1.00 0.00 0.69

Tabla 11. Estimacién de la diversidad especifica (R), tasa de especiacion (S) y tasa de extincion

(E) paralos Equini de Mesoamérica.

To Ti No Nt O Xo R S E

18 17 0 0 0 0 0.00 0.00 0.00
17 16 0 0 0 0 0.00 0.00 0.00
16 15 0 2 2 0 069 0.69 0.00
15 14 2 2 0 0 0.00 0.00 0.00
14 13 2 2 0 0 0.00 0.00 0.00
9 8 3 3 0 0 0.00 0.00 0.00
8 7 3 3 0 0 0.00 0.00 0.00
7 6 3 2 2 1 -040 051 0.29
6 5 2 2 0 0 0.00 0.00 0.00
5 4 2 2 1 0 0.00 0.40 0.00
4 3 2 2 0 0 0.00 0.00 0.00
3 2 2 1 0 1 -0.69 0.00 0.40
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Figura 38. Distribucion geogréficay alcance geocronol 6gico conocido de los lingjes considerados en € estudio para Norteaméricay Mesoamérica.
PN. Pacifico noroccidental, NGC. Norte de la Gran Cuenca, NGP. Norte de las Grandes Planicies, SGP. Sur de las Grandes Planicies, SM. Sureste
de México, CM. Centro de México, ACS. América Central septentrional. “Merychipines’: a. “Merychippus’ primus, b. “M.” cf. “M.” primus. c.
“Merychippus’ sp., d. “M.” sgjunctus, e. “M.” cf. “M.” sgiunctus. Hipparionini:, f. Neohipparion trampasense, g. N. eurystyle, h. Nannipus minor,
i. N. peninsulatus, j. Cormohipparion sp., k. C. occidentale, I. C. cf. C. occidentale, m. C. ingenuum. Equini: n. Calippus sp., 0. C.
(Grammohippus) hondurensis, p. Pliohippus pernix, g. P. sp., r. Astrohippus stockii, s. “Dinohippus’ interpolatus, t. “D.” mexicanus, u. Equus
(Dolichohippus)simplicidens.
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La informacion disponible indica que los valores més altos de especiacion en ambos
grupos se asocian a la fase de radiacion alrededor de los 15 Ma, de 1.09 en los Hipparionini y
0.69 en los Equini. Por otra parte, se observa una pérdida importante de linges de los 7 a4 Ma
(Hemphilliano Tardio y principios del Blancano), la cual fue menos severa en |os equines que en
los hiparionines y corresponde a la tasa promedio de extincion en este intervalo de 0.23 Ma'y
0.09 Ma'respectivamente. El efecto neto condujo a la extincién de los hiparionines a finales del
Blancano, mientras que los equines se mantuvieron hasta el Pleistoceno con € género Equus.

En suma, la distribucion de tasas estimadas de especiacion y extincién de los Equinae del
Nebdgeno de Mesoamérica es congruente con la previamente reconocida a partir del registro
norteamericano (Hulbert, 1993, fig. 6, p. 227; Tabla 9) (Figura 39) y se gjusta al modelo estandar
de Seproski (1978).

Consider aciones ecoldgicas

El andlisis de evolucién taxondémica indica que los Equinae presentaron una dindmica
semejante en Mesoamérica'y Norteamérica. Con relacion a esto, se ha discutido ampliamente €l
efecto evolutivo de lainteraccion de los mamiferos del Nedgeno de Norteamérica (incluidos los
équidos), floray clima (Hibbard, 1960; Shotwell, 1961; MacGintie, 1962; Gregory, 1971; Webb,
1977, 1983, 1984, 1989; Stebbins, 1981; Janis, 1984, 1989; Thomason y Voorhies, 1990). En
términos general es se establece que las comunidades de équidos del Nedgeno de Norteaméricay
los cambios en su composicidn taxondmica, estan correlacionados con el desarrollo de biomas de
tipo sabana y eventual expansiéon de zonas de vegetacion abierta, es decir, pastizales (Webb,
1977, 1983, 1984; Thomason y Voorhies, 1990; Janis et al., 2004). Algunos estudios
macroecol 6gicos y macroevolutivos en los mamiferos de Norteamérica sugieren que |os cambios
climéticos tienen efectos impredecibles y algunas veces sin consecuencias (Alroy, 1996, 1998;
Prothero, 1999); sin embargo, es una realidad que las condiciones particulares de una regién en
particular conducen a un equilibrio de diversidad, aunado a esto, |a respuesta de la biota no es
inmediata, es diferencial y eventualmente se expresa en cambios morfol dgicos diversos (Scott et
al, 1992); en el caso de los équidos se reconocen particularmente en el grado de hipsodonciay
desgaste dental (Forteliusy Solounias, 2000).
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Figura 39. Distribucion de tasas estimadas de especiacion y extincion de los Equinae del Nedgeno de A.
Mesoaméricay B. Norteamérica. En ambas gréficas son evidentes las siguientes fases de Cracraft (1982):
lafase de radiacion cuando S> E (18 a16 Ma) y lafase de reduccién cuando E > S(ca. 4 Ma) (Lagréfica
del registro norteamericano modificada de Hulbert, 1993, fig. 6, p. 227).
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Parte de la radiacién de los Equinae debid ocurrir de los 18 a 15 Ma en Mesoamérica 'y
probablemente en lo que ahora es e Sureste Mexicano. En este intervalo de tiempo el registro
palinol 6gico conocido incluye paleocomunidades vegetales de regiones tropicales (bosques de
manglar = Rhizophora y Pelliceria), gramineas (Monoporites) y escasas gimnospermas de zonas
templadas (Pinus), que en conjunto evidencian temperaturas altas y un clima de tropical a
templado (Martinez-Hernandez, 1992; Graham, 1973, 1976, 1993, 1994; Gonzalez-Medrano,
1998). El escenario en conjunto indica la presencia de pastos asociados a cantidades variables de
arboles y arbustos, es decir, comunidades de tipo sabana boscosa (Potts y Behrensmeyer, 1992).
El mosaico de vegetacion asociado a su variedad de recursos vegetales, coincide con la presencia
de faunas contemporaneas de mamiferos (Faunas Matatlan, Nejapa e Ixtapa) integradas por
numerosos grupos de organismos herbivoros ramoneadores (v.gr. rinocerontes, gonfoterios),
pacedores (v.gr. caballos) y mixtos (v.gr. camellos) [Ferrusquia-Villafranca, 1990a, 2003;
Jiménez-Hidalgo et al., 2002]. Asimismo, es en estos conjuntos faunisticos donde se registra la
mayor diversidad especifica conocida de équidos del Nedgeno de Mesoamérica, con formas
subhipsodontes (“Merychippus” cf. “M.” primus, “M.” cf. “M.” sejunctus y Calippus) e
hipsodontes (Neohipparion y Pliohippus).

En Norteamérica el clima vario de tropical himedo a templado durante la mayor parte del
Mioceno medio y alrededor de los 10 Ma comenzé un descenso paulatino de temperatura que
condujo alaproliferacion de pastos y reduccion de zonas boscosas (Thomason y Voorhies, 1990;
Potts y Behrensmeyer, 1992; Graham, 1993, 1994). Las asociaciones de équidos del
Hemphilliano temprano del centro de México (Fauna Rancho El Ocote) y América Central
(Fauna Gracias de Honduras y Fauna Corinto de El Salvador), se caracterizan por la ausencia de
formas subhipsodontes y se registran Unicamente lingjes hipsodontes més avanzados tanto de
hiparionines (Cormohipparion, Neohipparion) como equines [Calippus (Grammohippus),
Pliohippusy “Dinohippus’]. Esto sugiere que el cambio significativo en la proporcion de équidos
subhipsodontes e hipsodontes, resulté de las condiciones climéticas y tipo de vegetacion abierta
desarrollada.

En Mesoamérica se presentd una tendencia hacia condiciones més frias a partir de los 6
Ma (Hemphilliano tardio) (Gonzalez-Medrano, 1998). El registro palinol6gico de Pargje Solo del
Plioceno de Veracruz es congruente con dicho comportamiento e incluye una flora que evidencia

un incremento en diversidad y abundancia de érboles de regiones templadas a frias (v.gr. Pinus,
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Abies, Picea, Lycopodium, Psilotum), arbustos (v.gr. Podocarpus, llex, Myrica), gramineas
indeterminadas y escasos representantes tropicales de bosgues de manglar (v.gr. Rhizophora)
(Graham,1973, 1976, 1993, 1994), que se extendieron por o menos hastalos 18° Lat N (Graham,
1994), es decir hasta el centro de México y una pequefia parte del sureste Mexicano. El descenso
de temperatura condujo a una aridificacion y expansion de zonas de vegetacion abierta (Webb,
1976; Potts y Behrensmeyer, 1992), aunado a esto, la presencia de mamiferos de talla pequefia
(roedores de los géneros Baiomys y Neotoma) a mediana (lagomorfos del género Hypolagus) en
las faunas blancanas del centro de México (Miller y Carranza-Castarieda, 1984; Castillo-Cerdn et
al., 1997), se relaciona a ecosistemas &ridos a semiaridos de zonas abiertas (Martin et al., 2002).

L a paleocomunidad vegetal de Paraje Solo incluye un componente alto de formas fibrosas
resistentes a bajas temperaturas, tales como arboles perennes, arbustos y pastos. El registro en
conjunto representa un bioma de sabana templada y evidencia un clima templado a semiérido
(Graham, 1994). El desarrollo de este tipo de habitats coincide con un incremento significativo en
la proporcion de especies de équidos extremadamente hipsodontes [Nannipus peninsulatus,
“Dinohippus’ mexicanus y Equus (Dolichohippus) simplicidens] en las faunas del Blancano del
Centro de México (Fauna Rancho Vigjo y FaunaLa Goleta (ca. 5 Ma).

La disminucion paulatina de temperatura durante el Hemphilliano condujo a la expansion
de zonas de vegetacion abierta (Gonzélez-Medrano, 1998). Esta modificacion de las comunidades
vegetales afectd a los équidos de habitos mixtos como Neohipparion eurystyle, Nannipus minor y
Astrohippus stockii, los cuales eventualmente desaparecen de las faunas del Blancano del Centro
de México. Asimismo, condujo a la desaparicion de ciertos grupos con hébitos ramoneadores
estrictos, tal es el caso de los rinocerontes Teleoceras y Aphelops que desaparecen a finales del
Hemphilliano y su ausencia marca €l inicio del Blancano (Miller y Carranza-Castarieda, 1984;
Carranza-Castaieda, 1997; Tedford et al., 2004).

En suma, la historia climéticay de la vegetacion del Nedgeno de Mesoamérica, evidencia
gue alrededor de los 15 Ma se desarrollaron biomas de tipo sabana boscosa en un clima tropical
humedo a templado. A los 10 Ma proliferaron regiones de vegetacion abierta con parches
boscosos que testifican una disminucion de temperatura, la cual continué hasta finales del
Terciario y condujo al desarrollo de comunidades vegetales semejantes a una sabana templada

con climatemplado a semiérido. Con base en lainformacion disponible y lainterpretacion que se

136



ha hecho de €lla, se advierte que estos cambios influyeron en la composicién de las comunidades
de équidos del Nedgeno de Mesoamérica.

En Norteamérica se tienen habitats de tipo sabana boscosa (semejante alo que se observa
en Mesoamérica) de los 18 a 12 Ma (Janis et al., 2004) y posteriomente (ca. 12 Ma) ocurre una
expansion de regiones de vegetacion abierta que incluyen comunidades con una elevada
proporcion de pastos y escasas zonas boscosas. El periodo mas seco y frio del Terciario en los
Estados Unidos se registrade los 6 a5 May la vegetacion primaria fue tipica de una sabana
abierta dominada por pastizales con escasos arboles riparios (Webb, 1976; Thomasson et al.,
1990; Axelrod, 1980, 1985), a diferencia de las comunidades vegetales mesoamericanas del
Plioceno del Centro de México, de una sabana templada a subtropical y aln tropical.

De lo anterior, se sigue que probablemente los équidos del Plioceno del Centro de
México, consumian ademas de pastos, otro tipo de materia vegetal fibrosa como ramas y/o
arbustos disponibles en las zonas que estuvieron habitando. Esta propuesta es plausible si se
considera que €l analisis de microdesgaste en el esmalte asi como de isotopos estables de carbédn
en dientes de équidos, indica que la mayoria de los grupos hipsodontes tuvieron habitos mixtos
(dieta con < 90% de pastos) y solo algunos cuantos fueron pacedores verdaderos (dieta con >
90% de pastos) [Hayek et al., 1992; Wang y Cerling, 1992]. La aplicacion de alguno de los

métodos de determinacion de pal eodieta conducird a apoyar sustancia mente este planteamiento.

SUMARIO

A partir de la presente investigacion se reconocieron |os siguientes hechos:

1. La Familia Equidae en el Nedgeno de Mesoamérica se encuentra representada por
miembros de las subfamilias Anchitheriinae y Equinae. L os integrantes de este Ultimo
grupo monofilético constituyen el 90% del registro mesoamericano y equivalen a
aproximadamente el 50% de los géneros conocidos en Norteamérica.

2. El registro mesoamericano de équidos incluye 19 especies referidas a 11 géneros.
Estos taxa se conocen del Mioceno Medio a Plioceno y son los més australes de toda
América. Esto posibilita extender el &rea de distribucion de Equidae durante el
Nebdgeno desde la region centroseptentrional de Estados Unidos hasta el sector

meridional de América Central.
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. La revision taxonémica y comparacion de una parte del material de équidos
mesoamericano con colecciones paleontoldgicas nacionales y extranjeras permitio
precisar la identidad especifica de algunas poblaciones previamente descritas de las
faunas barstovianas del Sureste de México, tal es el caso de Neohipparion
trampasense y Pliohippus pernix ; establecer que los calipines del Hemphilliano del

Centro de México deben denominarse formalmente Calippus (Grammohippus)

hondurensis y distinguir que la muestra dental equine del Hemphilliano Temprano de
El Salvador pertenece al género Pliohippus.

. La revision exhaustiva de los Equinae de Norteamérica condujo a corregir y
complementar la combinacion de caracteres seleccionados que definen a las especies
Acritohippus isonesus, A. stylodontus, “Merychippus” intermontanus y
Parapliohippus carrizoensis.

. Los resultados derivados del andlisis cladistico modificado de los Equinae de
Norteamérica, revelaron que “Merychippus” intermontanus se encuentra mas
relacionado con los equines gque con los hiparionines, mientras que Parapliohippus
carrizoensis se coloca como €l taxon hermano del resto de los equines mas avanzados.
Asimismo, los équidos Acritohippus stylodontus, A. isonesusy “M.” sejunctus
constituyen un grado parafilético de especies cuyas relaciones son inciertas.

. El disefio crédneo-dental basico de los hiparionines, acritohipines y equines fue

conservador y sumamente exitoso para la explotacion de diversos recursos vegetales,

lo cual es congruente con el alto grado de paralelismo evolutivo observado en estos
grupos de équidos.

El tomar en consideracion una parte del registro de los Equinae de Mesoameérica para
reconstruir la filogenia de la subfamilia robustece las relaciones de ancestria comun
entre |os diferentes grupos de hiparioninesy equines.

L os resultados derivados del andlisis combinado indican adicionamente que: (a) Los
Equini se diferenciaron de los Hipparionini anivel de la morfologiafacial y dentadura
inferior. (b) La especie Parapliohipus carrizoensis se identifica como el taxon
hermano del resto de los grupos que integran a la Tribu Equini. (c) Los équidos
Astrohippusy Pliohippus se encuentran méas emparentados entre si, que con cualquier

otro grupo de equines avanzados. (€) El Género Nannipus se diferenci6 a partir de una
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forma ancestral semejante a Cormohipparion ingenuum. (f) Las formas primitivas de
Equus derivaron de un morfotipo ancestral semejante a “Dinohippus’ mexicanus,
parte de esta radiacion ocurrio muy probablemente en lo que ahora corresponde al
Centro de México.

9. Los Equinae presentaron una diversificacién importante de formas hipsodontes en €l
lapso 18 - 14 Ma. Esta radiacion ocurrié ampliamente en Norteamérica Templada y
Norteamérica Tropical, incluyendo las Grandes Planicies, Planicie Costera del Golfo,
Costa del Pacifico, Gran Cuencay Sureste de México.

10.Las tasas de diversidad especifica, especiacion y extincion de los Equinae fueron
semejantes tanto en Norteamérica como Mesoaméricay estan correlacionadas con la

historia climéticay de la vegetacion durante el Nedgeno.

CONCLUSIONES

Hace maés de una década que se propuso desde un punto de vista cladistico la filogenia de
los Equinae del Nedgeno de Norteamérica (Hulbert, 1989). El esquema correspondiente se evaluo
considerando la evidencia reciente acerca de la posicion taxondémica y filogenética de formas
tradicionalmente consideradas en el Género Merychippus, asi como del registro conocido de otras
regiones de Norteamérica meridional y Centroamérica septentrional. Los resultados obtenidos
corroboran que los Equinae son un grupo monofilético caracterizado por numerosas
sinapomorfias del craneo y la dentadura, asi como las relaciones entre los principales géneros
hipsodontes méas avanzados son semejantes a las propuestas evolutivas de Matthew (1926) y
Stirton (1940). Aunado a esto, al considerarse el registro mesoamericano Sse tiene una mayor
estabilidad filogenéticay congruencia en la distribucion de los caracteres seleccionados, es decir,
la filogenia se robustece y refleja que el grupo exhibié un elevado grado de paralelismo
evolutivo.

Los Equinae consisten de dos tribus monofiléticas formalmente denominadas
Hipparionini y Equini; sin embargo, el presente estudio indica que ciertas especies constituyen un
grupo parafilético de relaciones evolutivas inciertas, tal es el caso de los acritohipines que
incluyen a Acritohippus isonesus, A. stylodontusy “ Merychippus’ sejunctus. Por otra parte, se
reconoce gue los equines Astrohippusy Pliohippus son taxa hermanos y, por lo tanto, en un

sentido estrictamente filogenético, en los Equini debe considerarse adicionalmente este grupo
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monofilético. Asimismo, se tiene que Dinohippus s.l. es parafilético y especificamente
“Dinohippus’ mexicanus exhibe un conjunto de caracteres apomorficos que colocan a esta
especie como el taxdn ancestral a partir del cual se diferencio Equus, lo cual conducira
eventualmente a reconsiderar la posicion taxondmica de ciertos integrantes de “ Dinohippus”

mediante el andlisis posterior de caracteres adicionales.

La Subfamilia Equinae diversifico durante el Mioceno medio (18-14 Ma) en sitios
particulares de la Costa de California, las Grandes Planicies, Planicie Costera del Golfo y lo que
ahora es parte del Sureste de México. El hecho de que el proceso evolutivo correspondiente halla
ocurrido en escenarios ecofisiograficos contrastantes, indica que el grupo tuvo un amplio rango
de adecuacion, lo cual es congruente con el desarrollo de un disefio craneo-dental basico
sumamente exitoso para la explotacion de diversos recursos vegetales. El patron observado de
radiacion tanto del registro norteamericano como del mesoamericano es semejante y se gjusta a
modelo estdndar de dinadmica especifica (Seproski, 1978); asimismo, la evolucion taxondémica del
grupo se correlaciona con la historia climética 'y de vegetacion de Norteamérica “templada’ y
Norteamérica “tropical” durante el Nedgeno (Hulbert, 1993).

Con base en los hechos antes expuestos, la informacion derivada del presente estudio
aporta evidencia adicional acerca de la filogenia de los Equinae y permite delinear la historia

evolutiva de este grupo de équidos en Norteamérica austral y Centroamérica septentrional.
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APENDICE |
Medidas de la dentadura superior determinadas para cada uno de los taxa considerados en el estudio. Los jemplares forman parte de la siguientes
faunas: COR. Corinto, Hemphilliano Temprano de El Salvador; GRC. Gracias, Hemphilliano temprano de Honduras; MAT. Matatlan, Barstoviano
medio de Oaxaca; NEJ. Nejapa, Barstoviano Medio de Oaxaca; RO, Rancho el Ocote, Hemphilliano de Guangjuato; TCH. Tehuichila,
Hemphilliano de Hidalgo. A. “Merychippus” cf. M. sejunctus, B. Neohipparion trampasense, C. N. eurystyle, D. Nannipus minor, E.
Cormohipparion ingenuum, F. Calippus sp., G. C. (Grammohippus) hondurensis, H. Pliohippus pernix, |. Pliohippus sp., J. Astrohippus stockii, K.
“Dinohippus‘ mexicanus.
€ medida estimada de un elemento fragmentado
* elemento seccionado transversalmente

Taxén Fauna No. Catalogo | Elemento EO Cl AC RC LAP AT LAPPr ATPr
A MAT IGM-7965 P2l MD JA-A 20.67 27.00 21.72 4.88 471
MAT IGM-7965 P3I MD JA-A 22.56 27.22 5.37 4.81
MAT IGM-7965 P4l MD JA-A 20.20 24.44 6.29 5.46
MAT IGM-7965 M1l SD JA-A 18.91 23.92 6.05 4.02
MAT IGM-7965 M2l SD JA-A 18.71 22.25 6.10
MAT IGM-7965 P2D MD JA-A 25.94 20.28 4.62 4.48
MAT IGM-7965 P3D MD JA-A 23.10 21.75 5.00 5.86
MAT IGM-7965 P4D MD JA-A 19.06 19.77 6.56
MAT IGM-7965 M1D SD JA-A 19.39 2451 6.24 4.57
MAT IGM-7965 M2D SD JA-A 20.02 22.22 6.21 4.48
MAT IGM-7965 M3D LD-SD JA-A 30e 17.01 4.64 2.75
NEJ IGM-7972 P4l LD-SD J-JA 25.59 4 20.35 19.39 6.78 3.87
NEJ IGM-8399 M1/M2I LD-SD J-JA 24.91 4 19.16 17.58 3.32
NEJ IGM-8400 M1/M2I LD-SD J-JA 25.34 3 20.10 18.80 3.54
NEJ IGM-8404 M3D LD J 26.27 4 19.59
NEJ IGM-8403 ?P4D LD J 19.85 5 18.92
NEJ IGM-8405 M3l LD-SD J-JA 18.89 3 17.05 13.62 5.21 2.52
NEJ IGM-3971 M1/M2D LD J 26.60 5
NEJ IGM-8409 P4/M1lI LD-SD J-JA 22.28 4 18.42 17.06 3.17
B NEJ FV96-37 M2D FD A 37.73 5 21.90 20.15 8.16 3.26
NEJ FV96-12 M1D SD JA 37.33 5 22.49 21.33 7.58 3.78
NEJ FV94-226G1 M2l SD JA 36.76 7 22.07 19.22 7.93 3.21
NEJ FV92-127.9 P2D SD JA 40.22 21.43 7.59 4.80
NEJ FV96-14 P4l LD J 47.95 4.5 27.68 23.85 10.28 3.91
NEJ FV96-30 M2l SD JA 34.13 7 21.79 18.51 8.45 2.99
NEJ FV88-696A4 M1/M2I FD V 22.65 20.11 21.09 4.36
NEJ FV88-696A5 M3l FD V 20.16 23.55 18.13 6.68 3.77
NEJ FV88-674.2 P4/M1D MD A 30.40 6 21.99 21.88 7.46 4.06
NEJ FV88-664 P4D SD JA 34.39 5 23.16 24.05 9.09 4.85




APENDICE |
(continuacién)

Taxén Fauna No. Catalogo | Elemento EO Cl AC RC LAP AT LAPPr ATPr
B NEJ FV88-697A M3l MD A 26.26 4 20.16 16.73 7.72 2.98
NEJ FV88-695A2 M3D FD V 19.88 3 21.46 18.41 6.62 3.70
NEJ FV96-49 P2D MD A 27.73 === 21.28 16.84 6.13 2.92
NEJ FV92-127.8 P2D SD JA 39.85 === 30.34 21.43 7.37 4.62
NEJ FV97-46 P21 LD J 43.68 === 26.44 19.48 6.65 3.55
NEJ FV87-167A P4D LD J 46.73 7 25.01 22.40 9.39 4.62
NEJ FV96-20 P2l --- --- --- --- 26.78 --- 7.41 4.57
NEJ FV92-127.3 M1l SD JA 36.27 7 22.60 22.52 8.48 4.16
NEJ FV96-29 M1l FD V 17.18 --- 20.85 --- 4.62
NEJ FV94-232.5 M3l SD JA 32.81 5 20.92 16.67 3.26
NEJ FV96-45 M1/M2I SD JA 37.05 5 18.26 --- ---
NEJ FV88-696A1 P3/M2D FD \ 17.65 --- 21.78 23.68 7.98 4.59
NEJ S/N* P3/P4l LD J --- --- 21.94 18.64 7.82 2.99
SD JA --- --- 21.33 21.69 7.82 3.98
MD A --- --- 20.02 --- 8.16 4.44
NEJ F\V88-667B P4l A 24.90 --- 23.95 23.57 8.87 4.25
NEJ FV92-127.5 M2D MD A 25.57 --- 22.35 --- ---
NEJ FV94-226B P2D MD JA 34.72 --- 23.19 16.56 5.48 3.04
NEJ FVv88-167D M2I FD \Y 17.14 --- 23.57 19.83 7.46 4.52
NEJ FV88-696A3 M1/M2I FD \ 21.74 --- 21.05 --- ---
NEJ FV88-669A P3D SD JA 39.39 23.97 25.15 8.28 4.72
NEJ F\V88-669B P4D LD J 41.73 --- 24.84 22.88 8.71 4.35
NEJ FV88-669C M1D SD JA 35.62 20.76 20.86 8.12 3.69
NEJ SIN* M1l LD J --- --- 22.64 18.91 7.77 3.51
SD JA --- --- 21.90 21.22 7.63 3.93
MD A --- --- 20.78 24.06 8.12 4.55
C RO IGCU-2829 M3D SD JA 40.56 8 24.58 17.15 10.85 3.31
RO IGCU-866 P4 SD JA 41.50 8 19.57 20.42 10.87 3.70
RO IGCU-220 P4/M1D FD V 13.48 10 19.91 19.12 11.53 3.87
RO IGCU-247 M1l LD J 56.61 10 21.90 19.78 9.85 4.48
RO IGCU-3165 M3D LD J 63.37 8 18.11 14.22 10.10 3.07
RO IGCU-577 P2D MD A 30.48 --- 26.21 20.18 7.97 4.02
RO IGCU-3277 P4 MD A 29.33 10 18.83 20.00 10.61 3.96
RO IGCU-3172 P3l LD J 64.61 10 22.32 18.99 10.64 3.81
RO IGCU-3171 M3l LD J 61.82 --- 20.26 14.61 11.35 3.14

162




APENDICE |

(continuacién)

Taxoén Fauna No. Catalogo Elemento EO Cl AC RC LAP AT LAPPr ATPr
C RO IGCU-437 M1D SD JA 42.67 10 19.41 18.75 8.52 3.25
RO IGCU-3366* M2l LD J 23.64 17.88 10.00 3.60

SD JA 20.12 17.62 8.50 3.53

MD A 19.34 19.65 8,95 4.07

RO IGCU-3564* M1D LD J 21.48 16.56 11.76 3.42

SD JA 20.70 18.18 10.50 3.53

MD A 20.09 18.59 10.80 3.35

FD \Y 20.21 18.89 10.59 3.77

RO IGCU-856* P3/M2 LD J 21.03 19.38 11.60 3.56

SD JA 19.98 20.66 11.92 3.73

RO IGCU-995* P4l LD J 23.54 20.54 11.86 4.21

SD JA 20.66 19.34 10.75 3.53

RO IGCU-3000* M1l LD J 21.43 17.20 10.46 3.54

SD JA 20.90 19.27 10.66 3.98

MD A 20.62 20.16 10.84 4.25

FD V 19.78 22.63 11.08 5.71

RO IGCU-564 M3l SD JA 42.59 10 23.15 17.70 8.87 3.23

RO IGCU-814 M3D MD A 30.17 5.5 21.22 10.78 2.76

D RO TMM 41685-80 P2D FD \Y 24.77 22.13 7.96 5.47
RO TMM 41685-80 P3D FD V 18.96 21.71 7.17 4.65

RO TMM 41685-80 P4D FD \Y 19.63 23.15 7.86 6.24

RO TMM 41685-80 M1D FD \Y 18.90 21.84 8.22 5.78

RO TMM 41685-80 M2D FD \Y 19.55 21.07 7.46 5.21

RO TMM 41685-80 M3D FD \Y 21.67 18.47 7.60 4.22

RO TMM 41685-81 P2D MD A 29.73 21.72 6.98 4.78

RO TMM 41685-81 P3D MD A 27.19 24.36 9.43 4.78

RO TMM 41685-81 P4D MD A 25.64 22.71 8.38 4.16

RO TMM 41685-81 M1D MD A 23.68 22.38 7.74 4.48

RO TMM 41685-81 M2D MD A 23.30 21.35 8.89 4.40

E GRC UF18034 P3/4D LD J 40.86 10 19.62 18.91 7.34 3.54
GRC UF18034 P3/4D LD J 38.64 10 19.28 18.42 6.63 3.35

GRC UF46322 P4D MD A 23.03 10 17.48 18.56 7.89 3.38

GRC UF46324 P3I FD \Y 14.27 >10 18.10 17.25 6.54 3.16

GRC UF46321 P3I FD \Y 16.12 >10 18.38 17.83 5.86 3.58
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Taxoén Fauna No. Catalogo Elemento EO Cl AC RC LAP AT LAPPr ATPr
E GRC UF46323 P2l SD JA 35.90 10 23.32 16.62 5.51 3.21
GRC UF46325 P3/4l LD J 38.15e 7
GRC UF45986 M1D SD JA 34.83 7 16.10 16.87 5.91
GRC UF45897 M3l LD J 39.79 5 16.53 14.91 6.37 3.53
GRC UF18127 P3/4D LD-SD J-JA 37.79 >10 6.19
GRC UF18125 dP3D 21.75 13.66 5.68 2.18
F NEJ FV94-232.3 P4l LD J 25.24 4 19.06 19.26e
NEJ FV96-60 M1l MD A 14.04 15.46 19.02
NEJ FV92-137.1 M1l LD-SD J-JA 21.37 5 18.27 19.59
NEJ FV92-137.3 M2l LD-SD J-JA 22.78 4 16.95 15.32
G TCH UAHMP-197 P4/M1D LD J 36.42 5 18.18 18.41 5.63 3.75
TCH UAHMP-205 M1l SD JA 32.06 4 16.30 17.27 6.04 3.50
TCH UAHMP-203 M3l SD JA 32.02 3.5 18.79 15.92 6.57 3.84
TCH UAHMP-201 P4/M1D LD J 41.09 5 17.80 18.99 7.01 4.10
TCH IGM-6563 PAD 17.85 17.33 5.35 3.32
TCH IGM-6564 M1l 20.33 14.34 6.54 2.15
15.26 13.81 4.36 2.58
GRC UF 92376 P3/P4l SD JA 31.36 7 18.20 18.67 4.77 3.70
GRC UF 92377 P3/P4l MD A 15.58 3 18.02 17.96 4.88 4.50
GRC UF 92340 P3/P4D SD JA 31.63 4 18.10 19.10 4.70 4.08
GRC UF 92358 P3/P4D 5 19.47 18.57 5.13 3.94
GRC UF 92359 P41 MD A 29.99 5 19.28 18.63 4.74 3.54
GRC UF 92360 P4 D FD \Y 15.62 17.11 4.16 3.67
GRC UF 92364 M1/2 D LD J 44.95 4 17.75 16.90 5.67 3.47
GRC UF 92357 P41 MD A 23.76 5 17.90 18.91 4.52 3.67
GRC UF 92356 P41 SD JA 37.17 45 19.82 18.26 4.82 3.59
GRC UF 92355 P3/P4 4 19.47 15.55 4.55
GRC UF 17767 M3l SD JA 38.05 5 16.23 15.01 6.03 3.39
GRC UF 92354 M3l MD A 25.83 e 17.03 4.57 4.05
GRC UF 92353 M3l FD \Y 13.68 18.36 17.39 7.01 3.92
GRC UF 92352 M3l SD JA 35.80 5 16.56 14.58 4.95 3.29
GRC UF 92344 P3/P4D 16.89 4.38 3.57
GRC UF 92361 M1D SD JA 37.62 5 17.34 18.64 5.87 3.84
GRC UF 92363 M1l LD J 51.27 4 16.68 5.70 3.17
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Taxon Fauna No. Catalogo | Elemento EO Cl AC RC LAP AT LAPPr ATPr
G GRC UF 92362 M2l LD J 46.01 4 18.06 13.79 6.14
GRC UF 92343 M3l SD JA 38.39 3 16.57 11.40 4.56 2.19
GRC UF 92342 M3l FD \Y 21.31 15.86 15.13 4.66 3.44
GRC UF 92341 M3D SD JA 31.78 35 15.80 14.18 4.72 3.53
GRC UF 92339 P2l MD A 20.57 19.84 14.51 4.56 3.44
GRC UF 17744 M3D SD JA 37.08 3 17.67 14.95 5.12 3.47
GRC UF 17744 M1/2D SD JA 32.13 4 15.57 14.85 5.89 3.52
GRC UF 17744 M2D LD J 41.21 35 14.98 12.22 4.86
GRC UF 92367 M3l SD JA 30.12 35 14.82 14.02 6.25 2.76
GRC UF 92366 M3D SD-MD JA-A 28.42 4 17.12 14.96 5.47 2.79
GRC UF 92365 M3D SD JA 32.75 4 14.61 13.71 5.00 2.52
GRC UF 17774 P4/M1D 17.30 4.96 4.45
GRC UF 18010 M1l 3 4.62 3.46
GRC UF 18010 M1l MD A 26.49 4 15.28 17.05 4.74 3.64
GRC UF 18010 ?M1D 5.22 4.33
GRC UF 18010 ?M3lI
GRC UF 92351 M1/2I MD A 24.92 4 15.37 5.43
GRC UF17754 P3D LD J 47.62 5 21.70 17.96 4.65 2.52
GRC UF17754 P4D LD J 50.85 4 19.51 16.69 4.25 2.04
GRC UF17754 M1D LD J 41.62 4 17.49 17.68 5.51 3.38
GRC UF17755 M1l FD V 15.27 17.14 18.53 4.76 4.12
GRC UF17755 M2l FD \Y 13.03 16.75 18.80 5.11 4.90
GRC UF17755 M3l MD A 25.87 16.31 15.90 4.88 2.86
GRC UF18004 M1/2D LD J 41.81 5 17.16 18.22 4.28 3.41
H NEJ FV96-13 P3/P4D LD J 42.68 35 22.21 18.45 1.20
NEJ FV96-28 P4D LD J 49.58 3.0 24.77 25.18 0.98 9.29
NEJ FV94-337.1 P4/M11 ? 3.0
NEJ FV94-316.2 M1/M2D LD J 39.48e 3.0 21.60e
NEJ FV88-656A M1D LD J 38.87 5.0 23.22 22.39 1.03
NEJ FV88-667A M1/M2I 2.0 22.44
NEJ FV96-39 M2D LD J 37.12 5.5 21.70 18.85 1.15
NEJ FV94-337.2 M2D 3.0 21.31 8.14
NEJ FV92-149.2 M2l SD JA 33.15 4.0 19.18
NEJ FV88-656B M1I? MD A 21.89 19.82
NEJ FV94-226A1 M2D? SD JA 27.64
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Taxon Fauna No. Catalogo Elemento EO Cl AC RC LAP AT LAPPr ATPr
H NEJ FV97-67A M1D FD \Y 11.39 14.63 16.06
NEJ FV94-200A1* P3/P4l LD J 49.70 24.61 20.99 8.83 4.71
P3/P4l MD A 21.19 26.07 9.29 4.86
P3/P4l FD \Y 18.19 22.82
I COR UF57849 P4l MD A 32.11 35 23.27 22.24 5.56 4.50
J RO IGM6424 M1D SD-MD JA-A 16.49 17.14 6.23 4.30
RO IGM6424 M2D SD-MD JA-A 16.11 16.72 7.07 3.79
RO IGM6424 M3D SD-MD JA-A 16.59 14.57 8.10 3.21
RO IGM6430 P3I SD-MD JA-A 17.78 19.26 7.21 4.65
RO IGM6430 P4l SD-MD JA-A 18.07 18.44 8.54 4.24
RO IGM6430 M1l SD-MD JA-A 15.60 16.50
RO IGM6430 M2l SD-MD JA-A 15.65 16.47
RO IGM6430 M3l SD-MD JA-A 15.46 15.16 7.26 3.17
RO IGM6431 P4l MD A 12.48 13.14 5.89 3.30
RO IGM6431 M1l MD A 11.77 12.43 5.01 2.97
RO IGM6431 M2l MD A 11.29 10.80 4.83 2.34
RO IGM6431 M3l MD A 11.06 10.81 4.75 2.29
RO IGM6431 M2l LD J 48.45 6 19.17 18.99 8.40 3.55
RO UAHMP CR-2 P4/M1I SD JA 40.38 6 17.61 17.56 9.38 4.10
RO UAHMP CR-3 P3D LD J 50.25 7 19.41 18.27 9.09 4.27
RO UAHMP CR-4 P4/M1I LD J 42.15 5 16.8 17.38 6.93 3.79
RO UAHMP CR-5 M3l SD JA 31.33 4 17.23 14.88 6.87 3.42
RO UAHMP CR-6 M3D LD J 48.37 6 17.52 16.26 10.43 3.58
RO UAHMP CR-7 M3l SD JA 31.40 5 19.72 17.20 8.67 3.64
RO UAHMP CR-8 P4/M1D SD JA 37.45 7 17.10 17.91 8.59 3.54
RO UAHMP CR-9 P4/M1I LD J 52.05 ? 18.28 19.06 7.60 3.75
RO UAHMP CR-10 M2D LD J 52.08 8 17.25 17.41 7.86 4.08
RO UAHMP CR-11 P4l SD JA 37.32 7 17.47 19.03 7.04 3.91
RO UAHMP CR-12 P4/M1I SD JA 31.52 6 16.77 18.08 8.19 4.05
RO UAHMP CR-14 P4l SD JA 27.34 5 21.32 22.66 7.13 5.04
RO UAHMP CR-29 M3l LD J 50.63 7 18.69 13.15 8.57 3.08
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K RO IGM6456 P2D LD-SD J-JA 25.74 21.69 7.09 5.67
RO IGM6456 P3D LD-SD J-JA 25.55 23.17 8.96 4.53
RO IGM6456 P4D LD-SD J-JA 22.86 22.13 8.25 4.71
RO IGM6456 M1D LD-SD J-JA 26.84
RO IGM6456 M2D LD-SD J-JA 22.89
RO IGM6456 M3D LD-SD J-JA 21.00 18.47 6.99 4.50
RO IGM6457 P3D SD-MD JA-A 27.52 23.88 7.64 5.47
RO IGM6457 P4D SD-MD JA-A 24.91 23.91 8.90 4.55
RO IGM6457 M1D SD-MD JA-A 22.46 22.45 7.98 4.61
RO IGM6457 M2D SD-MD JA-A 22.91 23.86 10.08 5.39
RO IGM6457 M3D SD-MD JA-A 24.09 19.39 9.20 4.78
RO UAHMP CR-13 P3I FD \Y 26.35 25.43 27.41 6.83 6.74
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Medidas de la dentadurainferior determinadas para cada uno de los taxa considerados en el estudio. Los ejemplares forman parte de la siguientes
faunas: COR. Corinto, Hemphilliano Temprano de El Salvador; GRC. Gracias, Hemphilliano temprano de Honduras, MAT. Matatlan, Barstoviano
medio de Oaxaca; NEJ. Nejapa, Barstoviano Medio de Oaxaca; RO, Rancho el Ocote, Hemphilliano de Guanajuato; RIN. Rinconada,
Hemphilliano Tardio de Guangjuato; TCH. Tehuichila, Hemphilliano de Hidalgo. A. “Merychippus’ cf. “ M.” primus, B. “Merychippus’ cf. “ M.”
segjunctus C. Neohipparion trampasense, D. N. eurystyle, E. Cormohipparion ingenuum, F. Calippus (Grammohippus) hondurensis, G. Pliohippus

pernix, H. Pliohippus sp., |. Astrohippus stockii, J. “Dinohippus’ mexicanus, K. Nannipus minor.

€ medida estimada de un elemento fragmentado
* elemento seccionado transversalmente

Taxoén Fauna No. Catalogo Elemento EO Cl ac lap Imet-Imts at
A NEJ IGM-7971 p4l SD-MD JA-A 17.44 7.36 11.22
NEJ m1ll SD-MD JA-A 15.31 6.73 10.17
NEJ m2l SD-MD JA-A 16.78 6.85 8.35
NEJ p3D SD-MD JA-A 17.85 7.70 11.09
NEJ p4D SD-MD JA-A 16.77 7.26 11.31
NEJ mi1D SD-MD JA-A 15.44 7.55 10.51
NEJ m2D SD-MD JA-A 16.85 6.83 8.45
B NEJ IGM-8402 m3l SD JA 22.93 19.74 6.00 7.03
NEJ IGM-8406 m3lI SD JA 21.67 21.38 6.52 8.17
NEJ IGM-8407 p4/m1D SD JA 21.46 18.12 8.14 7.63
NEJ IGM-8408 m1/m2I MD A 18.23 17.50 7.31 6.85
NEJ IGM-3997 p3l LD J 31.36 17.67 6.66 8.85
NEJ IGM-8401 p4D LD J 30.58 16.28e 9.84 8.16
NEJ IGM-3998 m3l LD J 31.94 21.63 7.36 7.73
C NEJ FV88-674.4 m3D MD A 22.21 27.21 10.31 9.57
NEJ FV94-337 p4l LD J 43.76 23.10 12.35 12.26
NEJ FV94-232.2 m1ll MD A 28.56 19.29 9.11 8.55
NEJ FV96-19 p4l MD A 27.76 21.80 12.26 12.86
NEJ FV97-31.4 p4D FD \Y 10.54 12.48
NEJ FV97-24.3 p4l SD JA 37.23 20.63 12.28 11.96
NEJ FV97-31.1 miD SD JA 39.90 23.48 14.07 11.34
NEJ FV97-31.2 m1/m2D LD J 51.96 28.32 12.71 9.89
NEJ FV97-31.3 m2l SD JA 37.97 23.10 11.81 9.34
NEJ FVv88-631 m1/m2D FD \Y 17.52 22.35 11.12 10.38
NEJ FV92-149.5 p4/miD SD JA 32.63 23.01 12.30 10.52
NEJ FV92-149.3 m1l MD A 26.74 21.61 12.67 9.95
NEJ FVv88-690 p4D MD A 30.04 23.11 13.08 11.83
NEJ FV92-149.6 p4/miD MD A 29.08 21.31 11.20 11.21
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Taxoén Fauna No. Catalogo Elemento EO Cl ac lap Imet-Imts at
C NEJ FV96-47 m2D SD JA 34.16 21.80 11.07 8.33
NEJ FV88-665 m3D FD \Y 17.24 29.27 12.02 7.69
NEJ FV97-40 m3l MD A 29.38 22.21 8.40 6.89
NEJ FV94-199E2 m2l LD J 42.95 24.76 12.24 9.57
NEJ FVv88-641 m1?D SD JA 41.02 13.23
NEJ FV88-648 p4?D FD V 19.59 12.68
NEJ FV96-36 miD MD A 30.59 9.89 9.52
NEJ FV97-313 p4D FD \Y 11.17 27.24 15.16
D RO IGCU-855 p4l MD A 41.57 21.22 13.74 11.41
RO IGCU-583 p4D MD A 44.60 22.17 14.33 11.15
RO IGCU-3167 p2D MD A 43.99 24.77 12.72 10.79
RO IGCU-955 p2D FD V 33.80 23.26 11.59 9.48
RO IGCU-533 m2l LD J 62.17 22.05 13.51 9.67
RO IGCU-2707 miD SD JA 48.97 22.23 13.56 10.36
RO IGCU-830 m2D LD J 58.67 21.88 13.69 9.90
RO IGCU-851 m2l SD JA 52.99 20.16 13.30 9.52
RO IGCU-813 p4D SD JA 48.05 20.49 11.98 11.06
RO IGCU-580 p2l FD V 29.99 25.70 13.61 9.14
RO IGCU-439 m3 LD J 65.12 24.43 12.47 8.43
RO IGCU-336 p4/mil FD V 32.99 23.78 13.61 9.02
RO IGCU-2837 m2l SD JA 53.13 22.17 14.30 9.44
RO IGCU-510 m2D LD J 56.97 22.99 13.27 10.13
RO IGCU-589 p2D MD A 40.71 22.63 12.09 9.98
RO IGCU-306 m1/ma2I LD J 57.49 21.10 12.43 9.77
RO IGCU-827 p3D LD J 55.39 23.19 14.71 13.74
RO IGCU-826 m3l LD J 64.84 26.18 15.16 8.42
RO IGCU-2715 m1/m2D SD JA 49.36 20.68 12.86 8.52
RO IGCU-3153 m2l LD J 60.00 22.31 14.80 9.58
RO IGCU-436 m2D LD J 59.37 24.33 14.77 8.58
RO IGCU-3160 ml1D MD A 42.74 21.27 13.76 11.72
RO IGCU-503 p4D FD V 30.68 23.03 13.44 14.74
RO IGCU-3155 ml1D 24.52 15.48 9.28
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Taxon Fauna No. Catalogo Elemento EO Cl ac lap Imet-Imts at
D RO IGCU-3145 p2l MD A 41.55 25.75 10.93 9.56
RO IGCU-2717 m3l FD \Y 24.57 24.54 12.73 9.93
RO IGCU-2745 p4/m1D MD A 36.13 23.25 13.57
RO IGCU-2932 m3?D 23.11 10.79 8.43
RO IGCU-2720 m2D LD J 59.98 22.72 15.13 9.53
RO IGCU-2754 miD SD JA 45.35 20.86 13.04 9.09
RO IGCU-825 m3l LD J 58.61 21.64 12.19 8.42
RO IGCU-2836 p3l SD JA 45.91 21.04 14.60 11.11
RO IGCU-3143 p2D SD JA 47.25 25.76 13.37 10.51
RO IGCU-3144 p2l SD JA 47.84 25.59 12.97 9.22
RO IGCU-2882 m3D FD Vv 24.54 31.91 13.08 8.06
RO IGCU-3373 m1/m2D MD A 39.07 19.97 13.55 10.09
RO IGCU-2708 m3D LD J 62.75 23.48 11.97 8.26
RO IGCU-2771 p2D FD \Y 30.48 23.83 12.64 8.36
RO IGCU-3096* mil LD J 20.54 12.58 10.54
RO SD JA 20.32 12.49 10.51
RO MD A 19.81 13.33 10.79
RO IGCU-2694* m2| LD J 23.86 14.13 8.39
RO SD JA 20.01 12.78 9.61
RO MD A 18.60 12.00 10.42
TCH UAHMP 206 p3D SD JA 44.32 20.42 11.91 11.09
E GRC UF18129 mil 15.17 10.17
GRC UF18129 m2l - 15.65 9.35 10.71
GRC UF18126 dp4D 23.88 11.19 7.75
GRC UF45899 p4D SD JA 26.46 18.37 10.50
GRC UF46653 m2D 19.79 10.40
GRC UF18135 m1/2D SD JA 27.92 19.30 9.99 8.46
GRC UF45898 m2D MD A 21.69 16.36 10.15 10.78
GRC UF18036 p2l MD A 22.61 19.95 9.84 8.22
GRC UF18036 mil SD JA 33.17 18.03 11.16 9.28
GRC UF18036 m2I LD-SD J-JA 37.29 17.92 10.82 8.93
GRC UF18036 m3l LD J 39.53 18.16 9.18 7.67
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Taxoén Fauna No. Catalogo Elemento EO Cl ac lap Imet-Imts at
E GRC UF46651 m3D SD JA 31.39 20.48 9.80
GRC UF45900 m3D LD J 48.70 18.36 9.06 7.09
GRC UF46652 m2I LD J 52.92 23.70 11.74 8.37
GRC UF18035 p3l SD JA 35.46 17.59 10.05 9.35
GRC UF18035 p3l LD J 41.01 18.72 10.73 9.60
GRC UF18035 m2| LD J 42.10 21.31 11.26
GRC UF18035 m3l SD JA 34.58 20.71 8.63 8.53
GRC UF18035 p3/4l LD J 42.87 19.50 10.92 9.28
GRC UF18035 p4l SD JA 36.59 18.36 10.98 9.82
GRC UF18035 p4l MD A 21.99 17.25 10.80 10.28
GRC UF18035 m3D LD J 44.60 14.82 8.13 6.95
GRC UF18131 m3l SD JA 33.11 20.54 9.25 9.33
F TCH UAHMP 208 m1il SD JA 21.36 14.59 6.64 8.94
TCH UAHMP 198 p4/m1D SD JA 22.61 15.15 7.82
TCH UAHMP 202 p4l SD JA 28.39 18.08 9.95 10.64
TCH UAHMP 207 m2D LD J 35.06 17.57 7.98 8.92
TCH UAHMP 196 m3D MD A 18.99 20.25 5.94 8.22
TCH IGM6585 dp3D MD A 12.58 24.02 12.97 9.94
GRC UF92338 m2l MD A 20.33 16.60 6.39 8.43
GRC UF17782 m2| LD J 41.47 19.16 8.28 8.66
GRC UF92347 p3/4l LD J 39.06 17.69 8.31 9.38
GRC UF92348 p3/4l MD A 19.05 17.30 8.92 10.50
GRC UF17758 p2D SD JA 24.08 20.52 8.28 7.82
GRC UF92334 miD 16.93e
GRC UF17745 m2l SD JA 27.22 15.35 6.44 8.55
GRC UF92345 m2D SD JA 30.89 16.76
GRC UF92346 m2D 17.19
GRC UF92327 p3D SD JA 32.50 17.32 8.65 11.21
GRC UF92328 p4D SD JA 27.94 18.66 9.12 10.78
GRC UF92329 p3D SD JA 32.30 17.79 9.04 10.26
GRC UF92330 p4D SD JA 30.32 17.86 8.51 11.41
GRC UF92331 p3D LD J 41.97 19.07 8.47 8.53
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F GRC UF92349 m3l SD JA 3177 19.39 7.31 7.82
GRC UF92326 p2D 20.34 6.44 7.38
GRC UF92326 p3D 18.89 8.82 11.01
GRC UF92326 p4D 18.13 8.34 11.97
GRC UF92326 ml1D 16.50 7.32 9.29
GRC UF92326 m2D 17.08 7.49 9.54
GRC UF92326 m3D 20.58 6.72 7.85
GRC UF92335 m3D LD J 37.84 19.54 6.79 6.85
GRC UF92336 m3D 19.77
GRC UF92337 m3D SD JA 32.63 18.53 6.50 7.62
GRC UF17768 m3D 18.26 5.72 7.16
GRC UF92379 p4D MD A 21.94 16.97 8.44 10.90
GRC UF18017 p3/41 MD A 18.89 15.21 7.02 8.96
GRC UF92378 p3/4D MD A 16.09 17.39 9.13 10.93
GRC UF92350 p3/4D SD JA 27.39 12.52 7.89 8.50
GRC UF92368 p3/4D MD A 16.83 17.20 7.75 11.42
GRC UF92369 p3/4D 19.53 8.43 6.91
GRC UF92371 m2D LD J 33.38 13.76 6.05
GRC UF92372 m1/2D 20.36 8.34 8.61
GRC UF92370 m3l MD A 18.09 10.54 10.60
GRC UF92373 p4l FD V 10.72 16.44 8.81 11.08
GRC UF92375 m1/2l MD A 14.50 15.06 6.04 10.11
GRC UF92374 p3l LD J 41.94 20.66 10.12 10.82
GRC UF18003 miD? SD JA 24.65 14.79 6.57 8.72
GRC UF18003 mil? MD A 17.69 14.93 5.92 8.22
GRC s/n m2D 15.26 7.02 8.81
GRC UF18018 p4l SD JA 26.52 18.92 9.20 11.03
GRC UF18018 m1l 14.92 6.85 9.87
GRC UF18018 m2l 16.70 7.28 9.31
G NEJ FV96-23 p4D MD A 16,31 21.60 8.19 14.83
NEJ FV96-24 ml1D 18.24 7.65 13.85
NEJ FV96-25 m2D 20.25 8.75 12.30
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G NEJ FV96-22 p4D LD J 36.63 25.43 11.44 14.87
NEJ FV96-46 ml1D LD J 37.75 20.75 9.80 12.44
NEJ FV94-200A3 p2l MD A 19.59 22.44 6.87 9.06
NEJ FV88-641 p2D SD JA 20.94 7.42 9.30
NEJ FV94-200A2* m1/m2l LD J 21.83 10.61 12.81
SD JA 21.18 9.66 11.68
NEJ FV88-674.1 p4D MD A 15.96 22.87
NEJ FV88-674.5 ml1D MD A 14.94 20.02 7.40 13.11
NEJ FV88-674.3 m2D MD A 14.28 20.58 5.70 11.02
NEJ FV94-203.2 23.19
H COR UF57491 P3/p4D MD A 28.12 23.21 9.55 14.08
[ RO UAHMP CR-15 m1l LD J 53.73 17.66 9.56 9.53
RO UAHMP CR-16 p4D SD JA 36.51 19.67 10.97 12.33
RO UAHMP CR-17 miD LD J 49.32 19.27 9.81 9.84
RO UAHMP CR-18 m2| LD J 47.40 20.12 9.23 9.05
RO UAHMP CR-19 m3l LD J 62.09 18.65 8.69 9.05
RO UAHMP CR-20 p4D SD JA 41.74 20.23 11.26 11.30
RO UAHMP CR-21 m2D LD J 52.73 18.09 9.63 8.95
RO UAHMP CR-22 p3l LD J 49.64 18.85 10.99 9.41
RO UAHMP CR-23 mliD LD J 54.47 18.69 8.75 9.51
RO UAHMP CR-24 m2l LD J 49.08 22.19 10.46 8.85
RO UAHMP CR-25 mliD LD J 48.04 18.42 9.30 9.89
RO UAHMP CR-26 m1/m2l LD J 53.26 19.24
RIN IGM6425 p2D 20.43 9.01 7.31
RIN IGM6425 p3D 19.76 10.87
RIN IGM6425 p4D 18.82 9.95 10.07
RIN IGM6425 ml1D 19.13 9.41 9.44
RIN IGM6425 m2D 18.93 8.94 9.85
RIN IGM6425 m3D 18.98 7.92 8.61
RIN IGM6426 p2D 17.88 8.22 7.07
RIN IGM6426 p3D 17.98 10.36 10.32
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| RIN IGM6426 p4D 17.60 9.11 9.92
RIN IGM6426 miD 15.90 8.81 9.20
RIN IGM6426 m2D 17.16 8.04 8.86
RIN IGM6426 m3D 17.50 7.16 7.72
RIN IGM 6432 p2l 19.57 10.57 9.53
RIN IGM 6432 p3l 17.91 9.76 10.33
RIN IGM 6432 p4l 18.89 9.70 10.28
RIN IGM 6432 m1ll 18.03 8.80 9.29
RIN IGM 6432 m2l 17.39 9.70 9.55
RIN IGM 6432 m3l 20.85 9.99 8.50
RIN IGM 6433 p2D 20.06
RIN IGM 6433 p3D 19.95 11.78 10.52
RIN IGM 6433 p4D 18.60 9.77 10.71
RIN IGM 6433 mi1D 16.40 9.06 8.69
J RO UAHMP CR-27 p4l LD J 49.66 24.70 14.80 14.90
RO UAHMP CR-28 p4l LD J 45.68 25.71 15.92 14.12
RIN IGM 6434 p2l 28.24 13.20 11.93
RIN IGM 6434 p3l 25.80 15.01 14.64
RIN IGM 6434 p4l 23.17 14.02 13.86
RIN IGM 6434 m1l 20.42 12.12 12.61
RIN IGM 6434 m2l 22.40 11.58 12.64
RIN IGM 6434 m3l 28.44 10.94 11.93
RIN IGM 6458 p2D 13.71 11.60
RIN IGM 6458 p3D 24.58 14.69 13.30
RIN IGM 6458 p4D 23.41 14.16 13.84
RIN IGM 6458 miD 21.50 10.87 11.27
RIN IGM 6458 m2D 22.28 11.12 11.58
RIN IGM 6458 m3D 27.94 11.46 10.79
K RO UAHMP CR-31 p2D SD JA 42.02e 17.24 10.75 6.23
RO UAHMP CR-31 p3D 16.78
RO UAHMP CR-31 p4D 18.66 11.27 7.55
RO UAHMP CR-32 p3l LD J 50,4 16.38 10.35 8.06
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Descripcion de caracteres y estados de caracter considerados en el andlisis cladistico realizado en el
presente estudio (Modificado de Hulbert, 1989, p. 195-196).

1

2.

BoOoo~No O A

14.
15.
16.

17.
18.

19.

20.
21.

22.
23.
24.
25.
26.
27.
28.
29.
30.
31.

32.
33.

0.

Profundidad de la escotadura nasal: 0 = el punto més posterior es dorsal a P2-C, 1 = el punto mas posterior
es dorsal a P2 o situado més posteriormente.

Profundidad de la escotadura nasal: 0 = €l punto més posterior es dorsal a P2 o situado mas anteriormente, 1
= el punto mas posterior es més profundo que P2.

Fosa dorsal preorbital (FDPO): 0 = ausente o poco profunda, 1 = moderadamente profunda o profunda ( > 5
mm).

FDPO: 0 = no es concava posteriormente, 1 = cOncava posteriormente.

FDPO: 0 = pobremente delineada posteriormente, 1 = bien delineada posteriormente.

FDPO: 0 = mérgen dorsal no se encuentra bien definido, 1 = margen dorsal bien definido o delineado.
FDPO: 0 = margen anterior confluente con €l rostro, 1 = margen anterior bien definido o delineado.
Anchurade labarra preorbital: 0 = muy angosta (< 5 mm), 1 = moderada a ancha.

Anchurade labarra preorbital: 0 = angosta 0 moderada (< 20 mm), 1 = muy ancha.

Fosamalar: 0 = ausente o poco profunday variable, 1 = presente y no confluente con la FDPO, 2 = presente
y confluente con la FDPO.

. Presillacigomética (Webb, 1969): 0 = presente, 1 = ausente.
12.
13.

Frontal es notablemente cdncavos: 0 = no estan concavos, 1 = codncavos.

Anchurarelativa del hocico con respecto a lalongitud de |a serie dental en un grado de desgaste moderado:
0 = moderado o angosto, 1 = ancho (> 36%)

Disposicion delalineadental delosincisivos: O = arqueada, 1 = recta.

Longitud relativa del diastema de 13-P2: 0 = moderado o largo, 1 = corto.

Presencia del P1 deciduo: O = presenta con la dentadura permanente y relativamente grande, 1 = no se
encuentra presente con la dentadura permanente 0 si esta presente es muy reducido en tamafio.

Longitud relativadel protocono: 0 = redondeado, 1 = ovoidal o ovoidal-elongado.

Conexion del protocono con el protolofo en P3-M3: 0 = aislado en las primeras fases de desgaste, 1 =
conectado en las primeras fases de desgaste, 2 = conectado en la cima de la superficie oclusal.

Conexion del protocono con €l protolofo en P3-M3: 0 = conectado en un estado de desgaste moderado o
maés tempranamente, 1 = aislado cercade labase del diente.

Espolén protoconal: 0 = fuertemente desarrollado, 1 = reducido pero usualmente presente, 2 = ausente.
Conexion del protocono con el hipocono en M1-M2: 0 = no se conecta o sélo durante las Gltimas fases de
desgaste, 1 = se conecta en un estado de desgaste moderado 0 més tempranamente.

Orientacion del eje mayor del protocono en P2-P4: 0 = aproximadamente anteroposteriormente, 1 =
marcadamente oblicuo.

Plegamiento de los bordes internos de las fosetas: 0 = de moderada a fuertemente plegados en las primeras
fases de desgaste, 1 = simplemente plegados o sin plicaciones en las primeras fases de desgaste.
Plegamiento de los bordes internos de las fosetas: 0 = sin plegar o plicaciones simples sélo durante las
Ultimas fases de desgaste, 1 = bien plegados hasta las Ultimas fases de desgaste.

Plegamiento de los bordes externos de las fosetas: 0 = sin plegar o plicaciones muy simples, 1 =
relativamente bien plegados a menos en un grado de desgaste moderado.

Anterostilo sobre P2: 0 = grande y expandido, 1 = reducido.

Plicaballin: 0 = ausente, 1 = presente al menos durante |as primeras fases de desgaste.

Plicaballin: 0 = ausente o simple, 1 = usualmente ramificado o multiple.

Surco hipoconal: 0 = abierto hasta un estado de desgaste moderado, 1 = se cierrarelativamente rapido.
Surco hipoconal: 0 = abierto cerca de la base del diente, 1 = cerrado en un estado de desgaste moderado o
mas tempranamente.

Curvatura de los molariformes superiores. 0 = rectos 0 moderadamente curvos, 1 = fuertemente curvos.
Complejo metaconido-metastilido: 0 = pequefio, 1 = expandido, 2 = elongado.

Metacénido y metastilido: 0 = pobremente separados, 1 = bien separados.

Metastilido en posicién menos medial que el metaconido en m1-m3 de moderada a fuertemente
desgastados. 0=no, 1 =4i.
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36.
37.
38.
39.

40.
41.
42.

43.

45,

APENDICE |11
(continuacién)

Protostilido sobre p3-p4 deciduos: 0 = presente, 1 = muy bien desarrollado, 2 = ausente.

Ectostilido sobre p2-p4 deciduos: 0 = presente, 1 = ausente.

Cingulo labial sobre p2-p4 deciduos: 0 = presente, 1 = ausente.

Plicaballinido sobre p2-p4: 0 = ausente, 1 = presente a menos durante las primeras fases de desgaste.
Profundidad del ectofléxido sobre p2-p4 ligeramente desgastados: 0 = profundo (penetra el istmo), 1 = poco
profundo.

Plientofléxido: 0 = usualmente ausente, 1 = generalmente presente.

Protostilido sobre p3-m3: 0 = presente, 1 = muy bien desarrollado, 2 = ausente.

Cobertura de cemento sobre los molariformes permanentes: 0 = ausente o delgada, 1 = amplia cobertura de
cemento.

Tamarfio general: 0 = pequefio (longitud de la serie dental < 100 mm), 1 = moderado, 2 = grande (longitud
de laserie dental > 140 mm)

Numero de digitos: 0 = tridactilo, 1 = monodactilo.

Metapodiales: 0 = moderadamente largos o elongados, 1 = cortosy robustos.
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Esquemas igualmente pasrsimoniosos derivados del andlisis del registro de Equinae del Nedgeno de

APENDICE IV

Norteamérica. Las topologias tienen unalongitud de 111 pasos, |C= 0.46, IH=0.53, IR = 0.65.
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APENDICE V
Esquemas igualmente pasrsimoniosos derivados del andlisis del registro de Equinae del Nedgeno de Norteamérica y especies seleccionadas de
Mesoamérica. Las topologias tienen una longitud de 132 pasos, IC= 0.39, IH=0.60, IR = 0.69

"N
"M." cf ] t
Paraplr1g1h|ppus carr|zoenS|s

Neohipparion
N. trampasense

A’\(/:lrll‘t hlppus |sonesus

Pﬁ'rlan)llohldpus carrizoensis

"M." gunteri
P." leonensis

WW @ g

"M." cf. sejunctus
Para’gllohlppus carr|zoenS|s

Neohipparion
N. trampasense

vt

"M." cf se]unctus

"M." intermontanus

Parapllohlppus carr|zoenS|s
prim

:M .'.' nter|
P." leonensis

2

ippidion Hippidion Hippidion
Onbhippidion grﬁ’ghippidion OnGhippidion
"I:g‘lnomppus mexicanus "I:g‘lnomppus mexicanus q|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’ "Dinohippus’ "Dinohippus’
Astrohippus Astrohippus Astrohippus
Astroh|ppus stockii Astroh|ppus stockii Astroh|ppus stockii
Pliohi Pliohi Pliohi
PI|oh|ppus pernlx PI|oh|ppus pernlx PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp. Pliohippus’sp. Pliohippus’sp.
Callp us _E Cali Callp us

( )honduren5|s ( )honduren5|s ( )honduren5|s
'PTOHOhIP Protohi 'PTOHOhIP
M." coloradense M." col oradense M." coloradense
Pseudhipparion Pseudhipparion Pseudhipparion
Neohipparion Neohipparion Neohipparion
N trampasense N trampasense N. eurystyle

eurystyle eurystyle N trampasense

insignis M insignis insignis

arion arlon arlon
MOP orisi MOP MOP
Cormoh|ppar|on Cormoh|ppar|on Cormoh|ppar|on
Nannipus Nannipus Nannipus
Nannipus minor Nannipus minor Nannipus minor
C. ingenuum C. ingenuum C. ingenuum
M mtermontanus M mtermontanus M mtermontanus
A. stylodon A. stylodon A. stylodon
Acntohlppus |sonesus A’\ﬁry‘tohljppus |sonesus A’\ﬁry‘tohlppus |sonesus

"M." cf. sejunctus
Para’gllohlppus carr|zoenS|s

+ gunteri "M." gunteri "M." gunteri

." [eonensis P." leonensis P." leonensis
ippidion Hippidion Hippidion
Or?ghippidion Or?ghippidion Or?ghippidion
Equu . Equu . Equu )
Dmohlppus mexicanus Dmohlppus mexicanus Dmohlppus mexicanus
"Dinohippus’ "Dinohippus’ "Dinohippus’
Astrohippus Astrohippus Astrohippus
Astrohlppus stockii Astrohlppus stockii Astrohlppus stockii
Pliohi Pliohi Pliohi
Plloh|ppus pemlx Plloh|ppus pemlx Plloh|ppus pemlx
Pe“?hlpp sp. Pe“?hlpp sp. Pe“?hlpp sp.

( )hondurenS|s ( )hondurenS|s ( )hondurenS|s
Il?ronohllo Protohi ,l?ronohllo
M." coloradense M. cooradense M." coloradense
Pseudhipparion Pseudhipparion Pseudhipparion

Neohipparion
N. trampasense

N eurystyle N eurystyle N eurystyle
e pn pn

M’P orsi M’P si M’P si
Cormoh|ppar|on Cormoh|ppar|on Cormoh|ppar|on
Nannipus Nannipus Nannipus

Nannlpus minor Nannlpus minor lc\l:annlpus minor

.in

"M " ?ntermontanus A. st%lodomus A. st%lodomus

tylodon Acntohlppus |sonesus Acntohlppus |sonesus

vt

"M." cf se]unctus

"M." intermontanus

}?arapllohlppus carr|zoenS|s
prim

:M .'.' nter|
P." leonensis

182



Wﬁ%g W iﬁmﬂ

Hippidion
gnomppldlon
"Iglnomppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astroh|ppus stockii
Pliohi

Plloh|ppus pernlx
e >

( )hondurensns
Protohi

M." col oradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N trampasense

risi
Cormoh|ppar|on
Nannipus

Nanmpus minor

C. Ingenuum

A. stylodontus
Acrllltohlppus isonesus

M. nctus

“M." cf se]unctus
Parapliohippus carr|zoen3|s
“M." Intermontanu

M." primus

"M." gunteri

P." [eonensis

Hippidio
E)r?gmppldlon
"Ignomppus mexicanus
"D|noh|pp

Call 8

) hondurensis
Astr0h|ppu
Astrohippus stockii
Pliohippus
Pliohippus pernix
PI|0h|ppus sp.

Protoh Io

"M." coloradense

Pseudhipparion

Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M. Insignis

thparlon' .

"M." goorisi

Cormohipparion

Nannipus

Nannipus minor
enuum

promiae]

M intermontanus

A. stylodontus

f\’\ﬁrylt hlppus |sonesus

"M." cf s

Parapllohldpus carrizoensis
prim

:M.'.' nterlA
P." [eonensis

APENDICE V
(continuacién)

[ee]

Hippidion

gﬁghippidion
"I:g‘lnomppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohlppus stockii
Pliohi

Pliohi us ernix
Plloh%)p pp.

& Ic))dhondurenss
Acntohlppus isonesus

"M." sejunctus

"M." cf.” sejunctus
Parapllohlppus carrizoensis
Protoh

"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion

,Il-ll&)panon, )
Cormohipparion
Nannipus
Nannipus minor
QM ngenuum

'p )
"M." gunteri .
"P." [eonensis

Hippidion
(E)noh|pp|d|on
"lﬁlmomppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohlppus stockii
Pliohi
Plloh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.
alippus

.) hondurensis
Parapllohlppus carrizoensis
stylodontus
Acrll‘tohlppus isonesus
M. nctus
"M." cf se]unctus
Protohippus

M." coloradense
Pseudhipparion
Neoh%panon

Cormohlpparlon
Nannipus
Nannipus minor
QM ngenuum

'p )
"M." gunteri .
"P." [eonensis

9
—

M Insignis
Mopanon )
Cormohlppanon
Nannipus
Nanmpus minor
C. ingenuum

e "M." Intermontanus
Parapllohlppus carrizoensis
A. stylodont
Acrltohlppus |sonesus
"M." sejunctus
"M." cf. sejunctus
M." primus
"M." gunteri
P." [eonensis

Hippidio
Or?gh|pp|d|on

Equu )
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohlppus stockii
Pliohi

PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

Cali

C. ( .) hondurensis
Protohippus

M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

Hippidio
Or?c’))h|pp|d|on

Equu )
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohlppus stockii
Pliohi
PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.
Calippus

) hondurenS|s
"M." sejunctus

"M." coloradense
Pseudhlppanon
Neohipparion

N. trampasense
N. eurystyle

M. Insignis

arion,
l\fpgI i

Cormohlpparlon

Nannipus

Nannipus minor
C.Ingenuum

"M." intermontanus X
Parapliohippus carrizoensis
M." primus

"M." gunteri _
P." [eonensis

é C.{
~“stylodo
—%Acntohlppus isonesus

183



Hippidion
gnomppldlon
"Iglnomppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astroh|ppus stockii
Pliohi

Plloh|ppus pernlx
Plloh|pp sp.

g l)éwndurensns
0
Acmohlppus isonesus
"M." sejunctus
"M." cf. sejunctus
Protohippus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. trampasense
N. eurystyle
M. insignis
M)panon )

oorisi
Cormohipparion
Nannipus
Nannipus minor
C.Ingenuum
"M." Intermontanus .
Parapliohippus carrizoensis
M." primus
"M." gunteri
P." [eonensis

Hippidion

E)nomppldlon

"Igmomppus mexicanus

"Dinohippus’

Astrohippus

Astr0h|ppus stockii

Pliohi

Plloh|ppus pernlx

e =

( )honduren3|s

Protoh

M." col oradense

Pseudhipparion

Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M. Insignis

thparlon' .

"M." goorisi

Cormohipparion

Nannipus

Nannipus minor
enuum

promiate]

M intermontanus

A. stylodontus

f\’\ﬁrylt hlppus |sonesus

"M." cf s

Parapllohldpus carrizoensis
prim

:M.'.' nterlA
P." [eonensis

Hippidion
gﬁghippidion
"I:g‘lnomppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohlppus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus pernlx
CPI|oh|pp sp.

2) hondurenS|s

Ippus
‘[% Plloh|ppus pernlx
LG Galppgus sp-
?g) honduren3|s

Pro oh
"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. trampasense

APENDICE V
(continuacién)

& iodon

Acntohlppus |sonesus
"M." sejunctus
"M." cf. sejunctus
Protohippus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. trampasense
N. eurystyle
M. insignis
Mopanon )

o ele]
Cormohlppanon
Nannipus

1p
Nannipus minor
C.Iingenuum
"M." Intermontanus .
Parapliohippus carrizoensis
M." primus
"M." gunteri
P." leonensis

Hippidion
(E)noh|pp|d|on
"lﬁlmomppus mexicanus
"Dinohippus’

Astr

ohippus
Astrohlppus stockii
Pliohi

N. eurystyle

Cormohlpparlon

C. Ingenuum

Nannipus .

,Naqn,l us minor

M termontanus
tylodontus

"’\«/:lnt hlppus |sonesus

"M." cf s
Paran)Ilohldpus carrizoensis

"M." gunteri
P." [eonensis

Hippidio
Or?gh|pp|d|on

Equu )
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohlppus stockii
Pliohi
PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.
aI us

C. (! )hondurenS|s
. stylodon
Acrltohlppus |sonesus
"M." sejunctus
"M." cf.” sejunctus
Protohippus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. trampasense
N. eurystyle
M. insignis

Moparlon )
o e]e]

Cormohlppanon

Nannipus

Nannipus minor
C.ingenuum

"M." intermontanus X
Parapliohippus carrizoensis
M." primus

"M." gunteri

P." [eonensis

Hippidio
Or?c’))h|pp|d|on

Equu )
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohlppus stockii
Pliohi

PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

alippus

.) hondurensis
Parapllohlppus carrizoensis
Protohi

"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M. Insignis

arion,
M)pgI i

Cormohlpparlon
Nannipus
Nannipus minor
C.Ingenuum

"M " mtermontanus

A 3/ ontus
Acritohippus isonesus
"M." sejunctus

M." cf; segunctus
"M prim

"M." gunteri

P." leonensis

184



mﬂﬁﬁ Iﬁm rﬁ'ﬂﬁ% H}ﬁ'ﬁm

Hippidion
gnomppldlon
"Iglnomppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astroh|ppus stockii
Pliohi
Plloh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.
alippus
.) hondurensis
Parapllohlppus carrizoensis
Protohi
"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. trampasense
N. eurystyle
M. Insignis
M)parlon )

oorisi
Cormohipparion
Nannipus
Nannipus minor
C.Ingenuum
"M " Intermontanus
A. stylodontus
Acritohippus Isonesus
"M." sejunctus
"M." cf. se]unctus
M." primus
"M." gunteri

APENDICE V
(continuacién)

Hippidion

gﬁghippidion
"I:g‘lnomppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohlppus stockii
Pliohi

PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

Cal us

.) hondurensis
F a, pliohippus carrizoensis
Intermontanus
P o tohippus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

,H’&)panon_ :
Cormohipparion
Nannipus
Nannipus minor
C. ingenuum

tus
critohippus |sonesus
"M." sejunctus
' cf. sejunctus
M." primus
"M." gunteri

"P." [eonensis

Astrohippus
Astr0h|ppus stockii
Pliohi

Plloh|ppus pernlx
PI|0h|pp sp.

g )honduren3|s
A's

Prot |pus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense
N. eurystyle

M. Insignis

arion.
l\fpgI i

Cormoh|ppar|on

Nannipus

Nannipus minor

C.Ingenuum

"M." Intermontanus

Acrit ohlppus isonesus

M. nctus

"M." cf s

Parapllohldpus carrizoensis
prim

:M.'.' nterlA
P." [eonensis

Hippidion Hippidion
(E)r?ghippidion (E)r?c?hippidion
"Igmomppus mexicanus "lﬁlmomppus mexicanus
"Dinohippus’ "Dinohippus’
E

"P." [eonensis

Astrohippus
Astrohlppus stockii
Pliohi
Plloh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.
Call

( ) honduren3|s
Protoh
"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. trampasense
N. eurystyle

Cormohlpparlon

Nannipus

Nannipus minor
enuum

G.1Ng

M intermontanus
tylodontus

A cnt hlppus isonesus

M." ct us

"M." seJ)
Paragll hlppus carrizoensis

;;Mﬁl;' unteri
P." [eonensis

Hippidio
Or?gh|pp|d|on

Equu )
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohlppus stockii
Pliohi

PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

alippus

.) hondurensis
Parapllohlppus carrizoensis
Protohi

"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M. insignis

M)p%non .

Cormohlppanon
Nannipus
Nannipus minor
C.ingenuum

"M." intermontanus
A. stylodontus
Acritohippus isonesus
"M." sejunctus
"M." cf. sejunctus
M." primus

"M." gunteri

P." [eonensis

Hippidio
Or?c’))h|pp|d|on

Equu )
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohlppus stockii
e

iohi us ernix
Plioh%)p p sp.

ali

C. (! )hondurenS|s
Protohippus

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M Insignis

M)panon )

Cormohlpparlon

Nannipus

Nannipus minor
enuum

promiatel

M intermontanus

A. stylodontus

A’&lr‘l.t hlppus |sonesus

"M." cf s

Parapllohlﬁpus carrizoensis
prim

::M.'.' nterl,
P." [eonensis

185



Hippidion
gnomppldlon
"Iglnomppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astroh|ppus stockii
Pliohippus

Pliohippus sp.
PI|oh|ppus pernix

( ) hondurensns
Protoh

"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N trampasense

risi
Cormoh|ppar|on
Nannipus
Nannipus minor
enuum

C.ingen
M. mtermontanus
A. stylodon
A'\%rllltohlppus |sonesus

ejun
"M." cf. sejunctus
Paragllohlppus carr|zoen3|s

"M." gunteri
P." [eonensis

Hippidion

E)nomppldlon

"Igmomppus mexicanus

"Dinohippus’

Astrohippus

Astr0h|ppus stockii

Pliohi

Plloh|ppus pernlx

e =

( )honduren3|s

Protoh

M." col oradense

Pseudhipparion

Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M. Insignis

thparlon' .

"M." goorisi

Cormohipparion

Nannipus

Nannipus minor
enuum

promiate]

M intermontanus

A. stylodontus

f\’\ﬁrylt hlppus |sonesus

"M." cf s

Parapllohldpus carrizoensis
prim

:M.'.' nterlA
P." [eonensis

APENDICE V
(continuacién)

Hippidion
gnoh|pp|d|on
"I:g‘lnomppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohlppus stockii
Pliohi

PI|oh|ppus pernlx
Paulompp sp.

( )hondurenS|s
,I?ro"o

M." col oradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N trampasense
eurystyle

M Insignis

M)panon X

Cormohlppanon

Nannipus

Nannipus minor
enuum

.in
"M." 9ntermontanus

A. stylodontus
Acntohlppus |sonesus
"M." sejunctu

"M." cf. sejun ct
Para’gllohlppus carr|zoenS|s

"M." gunteri
P." [eonensis

Hippidion
(E)noh|pp|d|on
"lﬁlmomppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohlppus stockii
Pliohi

Plloh|ppus pernlx
Pe“Fhlpp sp.

( )honduren3|s
,l?rono

M." col oradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

Cormohlpparlon
Nannipus
Nannlpus minor

A. st%lodontus
Acrltohlppus |sonesus
sejunctu

cf. se]unctus

intermontanus

Parapllohlppus carr|zoen3|s
prim

:M.'.' nterl,
P." [eonensis

$

ppus
hippus'sp.
Ca pgus
hippus
h
nnipus
C.iIngenuum
pidio
Equu
hippus’
ohippus
ohi
Cal

Hippidio
Or?gh|pp|d|on

Equu )
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohlppus stockii
Pliohi
PI|oh|ppus permx
Plio i

i

( ) hondurensis
Pro ohi
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. eurystyle
N trampasense
insignis

M)panon .

Cormohlppanon
Nanni
Nannipus minor

N
M mtermontanus

A. stylodon
Al\ﬁr‘l,tohllppus |sonesus
"M." cf. sejunctus
Paragllohlppus carrlzoenS|s

"M." gunteri
P." [eonensis

Hip,
Onoh|pp|d|on

"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohi|

Astr

/F-}lsl.trolhlppus stockii
Pliohippus pernix
Plhoh%)p p sp.

C. (! )hondurenS|s

Protohippus

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M Insignis

M)panon )

Cormohlpparlon
Nannipus
Nannlpus minor

A. st%lodontus
Al\ﬁr‘l.tohlppus isonesus
nctu
"M." cf. se]unctus
"M." intermontanus
Parapllohlppus carnzoen3|s
prim

::M.'.' nterl,
P." [eonensis

186



Hi
Or?ghlppldlon

Equu _
"Dlnohlppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus

PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

aI| us

) honduren5|s
Pro oh IP

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M. Insignis

H’\%)parlon_ .

"M." goorisi
Cormohlppanon
Nannipus

Nannlpus minor

C. iIngenuum

A. stylodontus
Acntohlppus |sonesus

"M cf se]unctus
Parapliohippus carr|zoen5|s
“M." Intermontanu

M." primus.

"M." gunteri

P." leonensis

Hippidio
Olrﬁ)ghlppldlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"D|noh|pp

Cah g

) honduren5|s
Astrohlpp
Astrohippus stockii
Pliohippus
Pliohippus pernix
Plloh|ppus sp.
Rrotoh
M." col oradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N trampasense

risi
Cormoh|ppar|on
Nannipus
Nannipus minor
enuum

. ingen
M. mtermontanus
A. stylodon
ﬁ'\(/:lrllltohlppus |sonesus
ejun
"M." cf. sejunctus
Paragllohlppus carr|zoensns

"M." gunteri
P." [eonensis

APENDICE V
(continuacién)

rﬁ\ﬁm Wmﬂ ﬁi}ﬁ'ﬁmﬁ

Hi| ion
Orﬁ)ghlppldl()n

Equu )
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.
al| us i
2) honduren5|s
stylodon
Acntohlppus |sone5us
sejunctus
"M." cf. sejunctus
Parapllohlppus carrizoensis
ProtohlP
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. trampasense
N. eurystyle
M insignis
M)panon

oorisi
Cormohlpparlon
Nannipus
Nannlpus m|nor
S, ingen
M. mtermontanus
"M prim
M. unten_
P." leonensis

Hippidi
Olrﬁ)ghlp%rrdlon

Equu .

"D|noh|ppus mexicanus

"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii

Pliohippus

PI|oh|ppus pernlx

Pliohippus’sp.

alippus

hondurensis

Parapllohlppus carrizoensis

A. stylodon

Acrltohlppus |sonesus
eju

"ML cf se]unctus
Protoh

"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion

oorisi
Cormohipparion
Nannipus
Nannlpus m|nor

G ingen

M. |ntermontanus
M.”" prim!

M. unten_

P." [eonensis

Hi ion
Orﬁ)ghlppldlon

Equu )
"D|noh|ppu5 mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Pl|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

aI us

) hondurensis

o
"M." coPoradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense
N. eurystyle

M insignis

M)panon )

Cormohlpparlon
Nannipus

Nannlpus minor

C. ingenuum

"M. " intermontanus
Parapllohlppus carrizoensis
A. stylodon

Acrltohlppus |sonesus

" sejunctus

"M." cf; se]unctus

M. pr|m

"M gun

P Ieonen5|s

Hippidi
Or?ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

aI us

) hondurenS|s
stylodon
Acrltohlppus |sonesus
" sejunctus

"M." cf. sejunctus
Protohippus

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N trampasense
eurystyle

M insignis
M)p%non )

Cormohlpparlon

Nannipus

Nannipus minor

C. ingenuum

"M." intermontanus

Parapllohlppus carrizoensis
prim

ZZ N gum
P. IeonenS|s

187



Hi
Or?ghlppldlon

Equu )
"Dlnohlppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus

PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

aI| us i

2) honduren5|s
stylodon
Acmohlppus |50ne5us
sejunctus

"M." cf. sejunctus
Protohippus

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N trampasense
eurystyle

M insignis

M)parlon
goori

Cormohlppanon

Nannipus

Nannipus minor

C. ingenuum

"M." Intermontanus .
Parapliohippus carrizoensis
M." primus

"M." gunteri

P." leonensis

mﬁm

Hippidio
Olrﬁ)ghlppldlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

Plloh|ppus pernlx
Plloh|pp sp.

& ) honduren5|s
)

Prot pus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N trampasense
eurystyle
M insignis
M)parlon
oorisi
Cormohipparion
Nannipus
Nannipus minor
C. ingenuum
"M." intermontanus
ﬁcr"tohlppus isonesus
M. nctus
"M." cf ejunctus
Parapllohlppus carr|zoensns
prim

::M.'.' unten_
P." [eonensis

IS
o
O

APENDICE V
(continuacién)

w
o]

Hi| ion
Orﬁ)ghlppldl()n

Equu )
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

al| us i
2) honduren5|s
stylodon
Acntohlppus |50ne5us
"M." sejunctus

"M." cf.” sejunctus
Protohippus

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N trampasense
eurystyle

M insignis

M)panon )
goo

Cormohlpparlon

Nannipus

Nannipus minor

C. ingenuum

"M." Intermontanus .
Parapliohippus carrizoensis
M." primus

"M." gunteri

P." leonensis

Hippidi
Olrﬁ)ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.
alippus
hondurensis
Parapliohippus carrizoensis
Protohippus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N trampasense
eurystyle
M insignis
M)parlon .

gool
Cormohlpparlon
Nannipus
Nannipus minor
C. ingenuum
"M " Intermontanus
A. stylodontus
Acritohippus isonesus
"M." sejunctus
cf. sejunctus
M." primus
"M." gunteri
P." [eonensis

ﬁ gﬁm \ﬂﬁﬁﬁm

Hi ion
Orﬁ)ghlppldlon

Equu .
"D|noh|ppu5 mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

Pl|oh|ppus permx
Pl|oh|pp sp.

Cal
C. ) honduren5|s
A. stylodontus
Ac rltohlppus isonesus
"M." sejunctus
M." cf.” sejunctus
Protohippus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N trampasense
eurystyle
M insignis
M)panon )
gaool
Cormohlpparlon
Nannipus
Nannipus minor
C. ingenuum
"M." intermontanus
Parapllohlppus carrizoensis
primi

"M " gun
P Ieonen5|s

Hippidi
Or?ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.
alippus
hondurensis
Parapliohippus carrizoensis
Protohippus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N trampasense
eurystyle
M insignis
M)panon )

gaol
Cormohlpparlon
Nannipus
Nannipus minor
C. ingenuum
"M " Intermontanus
. stylodontus
Acrltohlppus isonesus
"M." sejunctus
"M." cf. se]unctus

"M primus
"M gunter
P IeonenS|s

188



Hi
Or?ghlppldlon

Equu .
"Dlnohlppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

alippus

hondurensis
"M." intermontanus

I
IV C0
Pseudhipparion
Neohipparion
N. trampasense
N. eurystyle
M insignis

Maparlon

oorisi
Cormohlppanon
Nannipus
Nannlpus minor
C inge: nuu
A. stylodon
Acntohlppus |sonesus
sejunctus
"M cf. se]unctus
M." primus
"M." gunteri
P." leonensis

Hippidio
Olrﬁ)ghlppldlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
PIIoh|pp sp.

ali

hondurensis

Protohippus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N trampasense
eurystyle
M insignis
M)parlon

goorisi
Cormohipparion
Nannipus
Nannipus minor
C. ingenuum
"M " Intermontanus
A. stylodontus
Acmohlppus isonesus
"M." sejunctus
"M." cf. se]unctus
M." primus
"M." gunteri
P." [eonensis

ﬁ Hmﬁm W iﬁm

C.
Parapliohippus carrizoensis

Parapliohippus carrizoensis

APEN

DICEV

(continuacién)

Hi| ion
Orﬁ)ghlppldl()n

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.
alippus
C. hondurensis
Parapllohlppus carrizoensis
Protohippus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N trampasense
eurystyle
M insignis
M)panon )

goo
Cormohlpparlon
Nannipus
Nannipus minor
C. ingenuum
"M " |ntermontanus
A. stylodon
Acrltohlppus |sonesus
sejunctus
"M cf; se]unctus
M." primus
"M." gunteri
P." leonensis

Hippidi
Olrﬁ)ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus pernlx
PIIoh|pp sp.
ali

) honduren5|s
Pro oh

"M." co oradense
Pseudhipparion

Neohipparion

N trampasense
eurystyle

M insignis

M)parlon X

Cormohlpparlon

Nannipus

Nannipus minor
enuum

C.ingen

M." intermontanus

A. stylodontus

Acntohlppus |sonesus
sejun

M." cf. s ] t
Paragllohlppus carr|zoen3|s

"M." gunteri
P." [eonensis

10

W Ugm

Hi ion
Orﬁ)ghlppldlon

Equu )
"D|noh|ppu5 mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

Pl|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

alippus

C hondurensis

F ar”ap|IOhIppU5 carrizoensis
M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M insignis

M)panon )

Cormohlpparlon
Nannipus
Na_nnlpus minor
C. iIngenuum
Protohippus
"M " |nterm0ntanus

. stylodon
Acrltohlppus |sonesus
"M." sejunctus
"M." cf. se]unctus

M. pr|m
"M gun
P Ieonen5|s

Hippidi
Or?ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

aI us

) hondurensis

F rol'go ippus

M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N trampasense
eurystyle

M insignis

M)panon .

Cormohlpparlon
C. ingenuum
Nannipus
Nannipus minor
M |ntermontanus
. stylodon
I/I-\’ﬁr‘l,tohlppus |sonesus
ejun
"M." cf. sejunctus
Paragllohlppus carrlzoenS|s

"M gunter
P IeonenS|s

189



Hi
Or?ghlppldlon

Equu .
"Dlnohlppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

aI| us

) honduren5|s
Pro oh IP

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense
N. eurystyle

M. Insignis
H’\%)parlon_ .

"M." goorisi
Cormohlppanon
Nannipus
Na_nnlpus minor

C.ingen

"M." intermontanus

A. stylodontus

Acritohippus isonesus

"M." cf. se unctus

"M." sejunctu

Parapllohlppus carrizoensis
primi

::Mlj' unter|_
P." [eonensis

Hippidio
Olrﬁ)ghlppldlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
PIIoh|pp sp.

ali

( ) honduren5|s
Protoh

"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N trampasense

g W amg
Wmmw lﬁﬁf

risi
Cormoh|ppar|on
Nannipus
Nannipus minor
enuum

. ingen
M. mtermontanus
A. stylodon
ﬁ'\(/:lrllltohlppus |sonesus
ejun
"M." cf. sejunctus
Paragllohlppus carr|zoensns

"M." gunteri
P." [eonensis

APENDICE V
(continuacién)

Hi| ion
Orﬁ)ghlppldl()n

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

al| us

) honduren5|s
Pro toh IP

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M insignis

M)panon )

Cormohlpparlon
Nannipus
Na_nnlpus minor

C.ingen

"M." |ntermontanus

A. stylodon

Al\ﬁrlljrohlppus lsonesus

"M." cf. sejunctus

Parapllohlppus carr|zoenS|s
primi

::M.'.' unten_
P." [eonensis

Hippidi
Olrﬁ)ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

all us

) honduren5|s
Pro oh

"M." co oradense
Pseudhipparion

Neohipparion

N trampasense
eurystyle

M insignis

M)parlon X

Cormohlpparlon
Nannipus
Nannlpus minor
ingenuum
"M "°cf. sejunctus
"M " |ntermontanus
A. stylodon
Acntohlppus |sonesus
"M." sejunctu
Parapllohlppus carrizoensis
prim

:M.'.' unten_
P." [eonensis

Hi ion
Orﬁ)ghlppldlon

Equu )
"D|noh|ppu5 mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus

Pliohippus sp.
PI|L|3h|ppus pernix

a

10

) hondurensis

o
"M." coPoradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense
N. eurystyle

M insignis

M)panon )

Cormohlpparlon
Nannipus
Na_nnlpus minor

C.in

"M." |nterm0ntanus

A. stylodon

A'\ﬁrg'tohlppus lsonesus

"M." cf. sejunctus

Parapllohlppus carnzoen5|s
primi

"M " gun
P Ieonen5|s

Hippidi
Or?ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.
aI us
) hondurensis

F rol'go ippus
M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. eurystyle
N trampasense

insignis

M)panon .

Cormohlpparlon
C. ingenuum
Nannipus
Nannipus minor
M |ntermontanus
. stylodon
I/I-\’ﬁr‘l,tohlppus |sonesus
ejun
"M." cf. sejunctus
Paragllohlppus carrlzoenS|s

.M. gunter
P. IeonenS|s

190



Hi
Or?ghlppldlon

Equu .

"Dlnohlppus mexicanus

"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii

Pliohippus

PI|oh|ppus pernlx

Pliohippus’sp.

aI| us

) honduren5|s

Pro oh IP

"M." coloradense

Pseudhipparion

Neohipparion

N. eurystyle

N trampasense
insignis

’\fparlon )

Cormohlppanon
C. ingenuum
Nannl us

annipus minor
"M " |ntermontanus

10

A. stylodon

A'\%rll;(ohlppus lsonesus

"M." cf. sejunctus

Parapllohlppus carr|zoenS|s
prim

"M - unter| .

"P." l[eonensis

Hippidio
Olrﬁ)ghlppldlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
PIIoh|pp sp.

ali

( ) honduren5|s

Protoh

"M." co oradense

Pseudhipparion

Neohipparion

N. eurystyle

N trampasense
insignis

M}parlon X

Cormoh|ppar|on

C. ingenuum

Nannipus

Nannlpus minor

A. stylodontus

Acntohlppus |sonesus
eju

"M." cf. se]unctus

"M." intermontanus .

Parapllohlppus carrizoensis
primus

::M:I'I' unteri
P." [eonensis

WW gmg

APENDICE V
(continuacién)

Hi| ion
Orﬁ)(g)hlppldl()n

Equu .

"D|noh|ppus mexicanus

"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii

Pliohippus

Plloh|ppus pernlx

Pliohippus’sp.

al| us

) honduren5|s

Pro toh IP

"M." coloradense

Pseudhipparion

Neohipparion

N. eurystyle

N trampasense
insignis

M)panon )

Cormohlpparlon

C. ingenuum

Nannl us

annipus minor

"M " |ntermontanus

A. stylodon

Al\ﬁrlljrohlppus lsonesus

"M." cf. sejunctus

Parapllohlppus carr|zoenS|s
primi

::M.'.' unten_
P." [eonensis

Hippidi
Olrﬁ)ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.
all us

) honduren5|s
Pro oh

"M." co oradense
Pseudhipparion

Neohipparion

N. eurystyle

N. trampasense
M. insignis

or

Cormohlpparlon

C. ingenuum

Nannipus

Nannlpus minor

A. stylodontus

tohlppus |sonesus
ejunctu

M.

"M." cf. se]unctus
Parapliohippus carr|zoen3|s
“M." Intermontanu

M." primus.

"M." gunteri

P." leonensis

Wémmﬂm

Hi ion
Orﬁ)ghlppldlon

Equu )
"D|noh|ppu5 mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

Pl|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

al us

) hondurensis

o
"M." coPoradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. eurystyle
N trampasense

insignis

M)panon )

Cormohlpparlon
C. ingenuum
Nannipus

Nannipus minor

A. stylodontus
Acrltohlppus |sonesus

"M." cf’ se]unctus

"M." intermontanus

Parapllohlppus carrizoensis
prim

"M " gun
P Ieonen5|s

Hippidi
Or?ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

aI us

) hondurenS|s
stylodon
Acrltohlppus |sonesus
"M." sejunctus
"M." cf.” sejunctus
Parapliohippus carrizoensis
Protohippus
M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. eurystyle
N trampasense
insignis
Mopanon

oorisi
Cormohlpparlon
C. Ingenuum
Nannipus
Nannipus minor
“M." intermontanus
M. pr|mus
"M." gunter
P. IeonenS|s

191



Wﬁﬂlﬂﬁmw&m

Hi
Or?ghlppldlon

Equu .

"Dlnohlppus mexicanus

"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii

Pliohippus

PI|oh|ppus pernlx

Pliohippus’sp.

aI| us

) honduren5|s

Pro oh IP

"M." coloradense

Pseudhipparion

Neohipparion

N. eurystyle

N trampasense
insignis

'\fparlon .
Cormohlppanon

C. ingenuum

Nannl us

annipus minor

"M " intermontanus
Parapllohlppus carrizoensis
A. stylodon

Acntohlppus |sonesus

"M." sejunctus

"M." cf. se]unctus

M." primus

"M." gunteri

P." leonensis

Hippidio
Olrﬁ)ghlppldlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

Plloh|ppus pernlx
Plloh|pp sp.

& )honduren5|s

A stylodon

Acntohlppus |sonesus

sejunctus

"M." cf. sejunctus

Protohippus

"M." coloradense

Pseudhipparion

Neohipparion

N. eurystyle

N. trampasense

M. insignis

M)parlon )

Cormgoh|ppar|on

ingenuum

Nannlpus

Nannipus minor

"M." intermontanus .

Parapllohlppus carrizoensis
primus

::M:I'I' unteri
P." [eonensis

APENDICE V
(continuacién)

62

Hi| ion
Orﬁ)ghlppldl()n

Equu .

"D|noh|ppus mexicanus

"D|noh|pp

Call 8
) hondurenS|s

Astrohlpp

Astrohippus stockii

Pliohippus

Pliohippus pernix

Pllohlppus sp.

Protoh IP

"M." coloradense

Pseudhipparion

Neohipparion

N. eurystyle

N trampasense
insignis

M)panon )

Cormohlpparlon

C. ingenuum

Nannl us

annipus minor

"M " |ntermontanus

A. stylodon

Al\ﬁrlljrohlppus lsonesus

"M." cf. sejunctus

Parapllohlppus carr|zoenS|s
primi

::M.'.' unten_
P." [eonensis

Hippidi
Olrﬁ)ghlp%rrdlon

"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

I| us
) honduren5|s
stylodon
Acrltohlppus |sonesus
sejunctus
"M." cf. sejunctus
Protohippus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. eurystyle
N. trampasense
M. insignis
M)parlon .
Cormgohlpparlon
ingenuum
Nannlpus
Nannipus minor
"M." intermontanus .
Parapllohlppus carrizoensis

primus

:M:'I' unteri
P." [eonensis

Hi ion
Orﬁ)ghlppldlon

Equu )
"D|noh|ppu5 mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Pl|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.
alippus

hondurensis
Parap|l0h|ppu5 carrizoensis
A. stylodon
Acrltohlppus lsonesus

"M." cf. se]unctus

Pseudhipparion
Neohipparion
N. eurystyle
N. trampasense
M insignis
M)panon

00risi
Cormohlpparlon
C. ingenuum
Nannipus
Nannipus minor
"M." intermontanus
"M." pr|mus
"M gun
P Ieonen5|s

Hippidi
Or?ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus

PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

aI us

) hondurenS|s
stylodon
Acrltohlppus |sonesus
" sejunctus

"M." cf. sejunctus
Protohippus

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. eurystyle

N. trampasense

M. insignis
M)panon )
Cormgohlpparlon
ingenuum
Nannlpus

Nannipus minor

"M." intermontanus
Paragllohlppus carrizoensis

.M. gunter
P. IeonenS|s

192



Hi
Or?ghlppldlon

Equu .

"Dlnohlppus mexicanus

"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii

Pliohippus

PI|oh|ppus pernlx

Pliohippus’sp.

aI| us .

2) honduren5|s

stylodon

Acmohlppus lsonesus

"M." sejunctus

M." cf. sejunctus

Protohippus

"M." coloradense

Pseudhipparion

Neohipparion

N. eurystyle

N. trampasense

M. insignis

M)parlon )

Cormgohlppanon

ingenuum

Nannlpus

Nannipus minor

"M." intermontanus . .

Parapllohlppus carrizoensis
primus

::M;:' unteri
P." [eonensis

Hippidio
Olrﬁ)ghlppldlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
PIIoh|pp sp.

ali

hondurensis
Parapliohippus carrizoensis
Protohippus

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. eurystyle

N. trampasense

M. insignis
M)parlon )
Cormgoh|ppar|on
ingenuum
Nannlpus

Nannipus minor

"M " intermontanus
A. stylodontus
Acmohlppus isonesus
"M." sejunctus

"M." cf. se]unctus
M." primus

"M." gunteri

P." [eonensis

APENDICE V
(continuacién)

Hi| ion
Orﬁ)ghlppldl()n

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

Plloh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

Call us

) honduren5|s

Pro toh IP
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. eurystyle
N. trampasense

insignis

M)panon )

Cormohlpparlon
Nannipus
Na_nnlpus minor

C.ingen
"M." |ntermontanus

[EE
A. stylodon
4% AMCT!:IOhIJppUS lsonesus
"M." cf. sejunctus
Paragllohlppus carr|zoenS|s
"M." gunteri
"P." [eonensis

Hippidi
Olrﬁ)ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

Calippus

hondurensis

Parapliohippus carrizoensis
Protohippus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. eurystyle
N. trampasense
M. insignis
M)parlon )
Cormgohlpparlon

ingenuum
Nannlpus
Nannipus minor
"M " |ntermontanus

A. stylodon
Acntohlppus |sonesus
sejunctus
cf. sejunctus

M." primus
"M." gunteri
P." [eonensis

ﬁ Lﬁﬁms ﬁﬁﬂrﬁn Il}ﬁ'ﬁ:

Hi ion
Orﬁ)ghlppldlon

Equu )
"D|noh|ppu5 mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Pl|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

aI us

) honduren5|s
ontus

¥10

Proto pus

"M." coloradense

Pseudhipparion

Neohipparion

N. eurystyle

N. trampasense

M. insignis

M)panon )

Cormgohlpparlon

ingenuum

Nannl us

Nannipus minor

"M." intermontanus

Acrit ohlppus isonesus

M. nctus

"M." cf ejunctus

Parapllohlppus carnzoen5|s
primi

"M " gun
P Ieonen5|s

Hippidi
Or?ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

alippus

hondurensis

Parapliohippus carrizoensis
M." intermontanus
Protohippus
M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. eurystyle
N trampasense
insignis
M)panon

oorisi
Cormohlpparlon
C. Ingenuum
Nannipus
Nannlpus minor
. stylodontus
Acrltohlppus isonesus
"M." sejunctus
"M." cf. se]unctus

"M primus
"M gunter
P IeonenS|s

193



Hi
Or?ghlppldlon

Equu .
"Dlnohlppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

Calippus

hondurensis

Parapllohlppus carrizoensis
Protohippus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. eurystyle
N. trampasense
M. insignis
Maparlon )

goo
Cormohlppanon
C. ingenuum
Nannipus
Nannipus minor
"M " |ntermontanus

| —
A. stylodon
Acntohlppus |sonesus
"M." sejunctus
"M." cf. se]unctus
"M." primus
"M." gunteri
"P." l[eonensis
%

Hippidio
Olrﬁ)ghlppldlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

Pliohi
PI|oh|p%%s peEnlx
Call

( ) honduren5|s
Protoh
"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. eurystyle
N. trampasense
insignis

M}parlon X

Cormoh|ppar|on
C. ingenuum
Nannipus
Nannipus minor

M mtermontanus

A. stylodon
ﬁ'\(/:lrllltohlppus |sonesus

ejun
"M." cf. sejunctus
Parapllohlppus carr|zoensns
prim

::M.'.' unten_
P." [eonensis

APENDICE V
(continuacién)

Hi| ion
Orﬁ)ghlppldl()n

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

Plloh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

Call us

) honduren5|s

Pro toh IP
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. eurystyle
N trampasense

insignis

M)panon )

Cormohlpparlon
C. ingenuum
Nannl us
annipus minor
"M." intermontanus
A. stylodontus
Acritohippus isonesus
"M." cf. se unctus
"M." sejunctu
Parapllohlppus carrizoensis
primi

::M.'.' unten_
P." [eonensis

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.
Call us

) honduren5|s
Pro oh

"M." co oradense
Pseudhipparion

Neohipparion

N. eurystyle

N. trampasense
M. insignis

or
Cormohlpparlon
C. ingenuum
Nannlpus
Nannipus minor

M. |ntermontanus

. stylodontus
Acntohlppus |sonesus

sejun

M." cf. s ] t
Paragllohlppus carr|zoen3|s

"M." gunteri
P." [eonensis

H%
H%

Hi ion
Orﬁ)ghlppldlon

Equu )
"D|noh|ppu5 mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Pl|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

aI us

) hondurensis

o

"M." coPoradense

Pseudhipparion

Neohipparion

N. eurystyle

N trampasense
insignis

M)panon )

Cormohlpparlon

C. ingenuum

Nannl us

annipus minor

"M " |nterm0ntanus

A. stylodon

A'\ﬁrg'tohlppus lsonesus

"M." cf. sejunctus

Parapllohlppus carnzoen5|s
primi

"M " gun
P Ieonen5|s

Hippidi
Or?ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

aI us

) hondurensis

F rol'go ippus

M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N trampasense
eurystyle

M insignis

M)panon .

Cormohlpparlon
Nannipus

Nannlpus minor

C. ingenuum

M." Tntermontanus
Parapllohlppus carrizoensis

W ﬂgm mﬁmﬁm

A. stylodon
Acrltohlppus 'Sonesus
"M." sejunctus

"M." cf. se]unctus

M." primus

WM. gunter

P. IeonenS|s

194



%&\WW @

Hi
Or?ghlppldlon

Equu .
"Dlnohlppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

aI| us

) honduren5|s
Pro oh IP

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M. Insignis
thparlon_ .

"M." goorisi
Cormohlppanon
Nannipus

Nannlpus minor
C.ingenuum

"M. " intermontanus
Parapllohlppus carrizoensis
A. stylodon
Acntohlppus |sonesus
sejunctus

"M." cf, se]unctus
"M." primus

"M." gunteri .

"P." leonensis

Hippidio
Olrﬁ)ghlppldlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
PIIoh|pp sp.

ali

(G.) hondurensis

,Prq'go_hlppus

M. |ntermontanus

A. stylodon

Acntohlppus |sonesus
sejun

"M i
"M." cf. se]unctus
M coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

Hipparion,
'M)p oorisi
Cormohipparion

Nannipus

Nannipus minor

C. ingenuum ) .
Parapliohippus carrizoensis
M." primus

"M." gunteri

P." [eonensis

APENDICE V
(continuacién)

Hi| ion
Orﬁ)(g)hlppldl()n

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

al| us

) honduren5|s
Pro toh IP

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M insignis

M)panon )

Cormohlpparlon
Nannipus

Nannlpus minor
C.ingenuum

"M. " intermontanus
Parapllohlppus carrizoensis
A. stylodon

Acrltohlppus |sonesus
sejunctus

"M cf; se]unctus

M." primus

"M." gunteri

P." leonensis

Hippidi
Olrﬁ)ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.
all us

) honduren5|s
Pro oh

"M." co oradense
Pseudhipparion

Neohipparion

N trampasense
eurystyle

M insignis

M)parlon X

Cormohlpparlon
Nannipus
Nannipus minor
C. Ingenuum
T Parapliohippus carrizoensis
"M " Intermontanus
. stylodontus

| Acntghlppus isonesus
I'E "M." sejunctus

cf. sejunctus
M." primus

"M." gunteri

P." [eonensis

EW gm W ;ﬁm

Hi ion
Orﬁ)ghlppldlon

Equu )
"D|noh|ppu5 mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Pl|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

al us

) hondurensis

o
"M." coPoradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense
N. eurystyle

M insignis

M)panon )

Cormohlpparlon
Nannipus

Nannlpus minor

C. ingenuum

"M. " intermontanus
Parapllohlppus carrizoensis
A. stylodon

Acrltohlppus |sonesus

cf. sejunctus

::M " sejunctus

M. pr|mus

"M gun

P Ieonen5|s

Hippidi
Or?ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

alippus

C. ) hondurensis
Protohippus

M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M insignis

M)panon .

Cormohlpparlon
Nannipus

Nannipus minor

C. Ingenuum

Parapliohippus carrizoensis
"M " Intermontanus

. stylodontus

Acrltohlppus isonesus

"M." sejunctus

"M." cf. se]unctus

"M primus
"M gunter
P IeonenS|s

195



Hi
Or?ghlppldlon

Equu )
"Dlnohlppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

alippus

hondurensis
Parapllohlppus carrizoensis
Protohippus

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N trampasense

eurystyle

M insignis

Maparlon
goori
Cormohlppanon
Nannipus

Nannipus minor

C. ingenuum

"M " |ntermontanus

A. stylodon
Acntohlppus |sonesus
"M." sejunctus

"M." cf. se]unctus

M." primus

"M." gunteri

P." leonensis

Hippidion
Equus .
"Dinohjppus” mexicanus
"Dinohippus”
Onohippidion
Astrohippus =
Astrohlppus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
PIIoh|pp sp.
ali

( ) honduren5|s
Protoh

"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N trampasense

risi
Cormoh|ppar|on
Nannipus
Nannipus minor
enuum

. ingen
M. mtermontanus
A. stylodon
m:rllltohlppus |sonesus
ejun
"M." cf. sejunctus
Paragllohlppus carr|zoensns

"M." gunteri
P." [eonensis

APENDICE V
(continuacién)

Hi| ion
Orﬁ)(g)hlppldl()n

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

Plloh|ppus pernlx

Pliohi

Pseudhipparion
Neohipparion
N trampasense
eurystyle
M insignis
M)panon )
goo
Cormohlpparlon
Nannipus
Nannipus minor
C. ingenuum
"M " |ntermontanus
A. stylodon
Acrltohlppus |sonesus
sejunctus
"M cf; se]unctus
M." primus
"M." gunteri
P." leonensis

Hippidi
Olrﬁ)ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.
all us

) honduren5|s
Pro oh

"M." co oradense
Pseudhipparion

Neohipparion

N trampasense
eurystyle

M insignis

M)parlon X

Cormohlpparlon

Nannipus

Nannipus minor
enuum

. ingen

M." intermontanus
A. stylodontus
Acritohippus isonesus
"M." cf.’si ejunct S

' sejunctu
Parapllohlppus carrizoensis
prim

:M.'.' unten_
P." [eonensis

W ﬁmg mﬂ%

Hi ion
Orﬁ)ghlppldlon

Equu )
"D|noh|ppu5 mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

Pl|oh|ppus permx
Pliohippus' sp.
Parapllohlppus carrizoensis

Call g
) honduren5|s

Protoh|
"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N trampasense
eurystyle
M insignis
M)panon )

goo
Cormohlpparlon
Nannipus
Nannipus minor
C. ingenuum
"M " |nterm0ntanus
. stylodon
Acrltohlppus |sonesus
" sejunctus
"M." cf; se]unctus
M. pr|m
M. gun
P. Ieonen5|s

Hippidi
Or?ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.
aI us

) hondurensis
F rol'go ippus
M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N trampasense
eurystyle
M insignis

M)panon .

Cormohlpparlon

Nannipus

Nannipus minor
enuum

. 1Ng
M. |nterm0ntanus
. stylodon
I/I-\’ﬁr‘l,tohlppus |sonesus
ejun
"M." cf. sejunctus
Paragllohlppus carrlzoenS|s

.M. gunter
P. IeonenS|s

196



Hi
Or?ghlppldlon

Equu .
"Dlnohlppus mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

Pliohi
PI|c|)h|p%%s pe'?nlx
a|

) honduren5|s
Pro oh IP

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense
N. eurystyle

M. Insignis
thparlon_ .

"M." goorisi
Cormohlppanon
Nannipus
Na_nnlpus minor

C.ingen

"M." |ntermontanus

A. stylodon

A'\%rll;(ohlppus lsonesus

"M." cf. sejunctus

Parapllohlppus carr|zoenS|s
primi

::Mlj' unter|_
P." [eonensis

Hippidio
Olrﬁ)ghlppldlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
PIIoh|pp sp.

ali

( ) honduren5|s
Protoh

"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N trampasense

risi
Cormoh|ppar|on
Nannipus
Nannipus minor
enuum

. ingen
M. mtermontanus
A. stylodon
m:rllltohlppus |sonesus
ejun
"M." cf. sejunctus
Paragllohlppus carr|zoensns

"M." gunteri
P." [eonensis

APENDICE V
(continuacién)

Hi| ion
Orﬁ)(g)hlppldl()n

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

al| us

) honduren5|s
Pro toh IP

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M insignis

M)panon )

Cormohlpparlon
Nannipus
Na_nnlpus minor

C.ingen

"M." |ntermontanus

A. stylodon

Al\ﬁrlljrohlppus lsonesus

"M." cf. sejunctus

Parapllohlppus carr|zoenS|s
primi

::M.'.' unten_
P." [eonensis

Hippidi
Olrﬁ)ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.
all us

) honduren5|s
Pro oh

"M." co oradense
Pseudhipparion

Neohipparion

N trampasense
eurystyle

M insignis

M)parlon X

Cormohlpparlon

C. ingenuum

Nannlpus

Nannipus minor

M |ntermontanus

A. stylodontus

A'ﬁntohlppus isonesus
ejun

' cf. sejunctus
Paragllohlppus carr|zoen3|s

"M." gunteri
P." [eonensis

Wﬁ gm HHE\ ;ﬁm

Hi ion
Orﬁ)ghlppldlon

Equu )
"D|noh|ppu5 mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

Pl|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

al us

) hondurensis

o

"M." coPoradense

Pseudhipparion

Neohipparion

N. eurystyle

N trampasense
insignis

M)panon )

Cormohlpparlon
Nannipus
Na_nnlpus minor

C.in

"M." |nterm0ntanus

A. stylodon

A'ﬁrj'tohlppus lsonesus

"M." cf. sejunctus

Parapllohlppus carnzoen5|s
primi

"M " gun
P Ieonen5|s

Hippidi
Or?ghlp%rrdlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
PI|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.
alippus

C. ) hondurensis
Protohippus

M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M insignis

M)panon .

Cormohlpparlon

C. ingenuum

Nannipus

Nannlpus minor

. stylodontus

/;\crltohlppus |sonesus
eju

"M." cf. se]unctus

"M." intermontanus

Parapllohlppus carrizoensis
prim

ZZ N gum
P. IeonenS|s

197



Waﬂmmém

Hi
Or?ghlppldlon

Equu _
"Dlnohlppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus

PI|oh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.

aI| us

) honduren5|s
Pro oh IP

"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N. trampasense

N. eurystyle

M. Insignis

thparlon_ .

"M." goorisi
Cormohlppanon

C. ingenuum
Nannipus

Nannipus minor

A. stylodontus
Acntohlppus |sonesus

"M." cf se]unctus

"M." intermontanus .

Parapllohlppus carrizoensis
primus

::M;:' unteri
P." [eonensis

Hippidio
Olrﬁ)ghlppldlon

Equu .
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
PIIoh|pp sp.

ali

( ) honduren5|s
Protoh

"M." co oradense
Pseudhipparion
Neohipparion

N trampasense

Cormoh|ppar|on
C. ingenuum

Nannipus

Nannipus minor

M." intermontanus
Parapllohlppus carrizoensis
A. stylodon

Acmohlppus |sonesus
sejunctus

"M cf. se]unctus

M." primus

"M." gunteri

P." [eonensis

APENDICE V
(continuacién)

Hi| ion
Orﬁ)(g)hlppldl()n

Equu )
"D|noh|ppus mexicanus
"Dinohippus’
Astrohippus
Astrohippus stockii
Pliohippus
Plloh|ppus pernlx
Pliohippus’sp.
Call us .
2) honduren5|s
stylodon

Acntohlppus |sone5us
"M." sejunctus
"M." cf.” sejunctus
Protohippus
"M." coloradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N trampasense

eurystyle

AmH

M insignis
M)panon .
Cormgohlpparlon
ingenuum
Nannlpus
Nannipus minor
"M." intermontanus .
Parapllohlppus carrizoensis
primus

::M:I'I' unteri
P." [eonensis

2

10

=

Hi ion
Orﬁ)ghlppldlon

Equu .
D|noh|ppu5 mexicanus
"Dinohippus’

Astrohippus

Astrohippus stockii
Pliohippus

Pl|oh|ppus permx
Pliohippus’sp.

al us

) hondurensis

o
"M." coPoradense
Pseudhipparion
Neohipparion
N. trampasense
N. eurystyle
M. insignis

M)panon )

Cormohlpparlon

C. ingenuum

Nannipus

nnipus minor

"M." intermontanus

Paratpllohlppus carrizoensis
.S

Acritohippus isonesus

" sejunctus

"M." cf. se]unctus

M pr|m

M. gun

P. Ieonen5|s

198



199



	Portada

	Índice

	Resumen

	Introducción

	Hipótesis   Objertivo   Material y Método

	Conclusiones

	Bibliografía

	Apéndice


