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Artículo
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COMPARACIÓN MORFOLÓGICA
DEL ÁREA DEL BASICRÁNEO
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RESUMEN. Entre los ciervos actuales y fósiles del Nuevo Mundo, Morenelaphus representa el género más

conspicuo para el Pleistoceno de Argentina. Sin embargo, su registro fósil en América del Sur es conocido

principalmente a través de sus astas, sin haber aportes sobre la anatomía de su cráneo. Con el �n de aclarar

algunas cuestiones de la taxonomía y sistemática de los ciervos fósiles sudamericanos, en este caso se describen

y analizan los principales rasgos anatómicos del basicráneo de Morenelaphus comparándolo con formas

fósiles y vivientes de Cervinae Cervini (Goldfuss 1820), Capreolinae Rangiferini (Brookes 1828) y Odocoileini

(Pocock 1923) procedentes de América. Varios rasgos identi�cados a nivel del basicráneo son únicos del

género Morenelaphus, mientras que otros caracteres son compartidos con especies de la Tribu Cervini (Cervus),
Odocoileini (Blastocerus, Odocoileus) y Rangiferini (Rangifer). Nuevos registros y futuras comparaciones entre

más formas fósiles y vivientes (e.g., Alces alces), sumando más estructuras anatómicas a nivel del cráneo,

dentición y postcráneo, servirán para esclarecer la sistemática del grupo dada la complejidad taxonómica y

�logenética de las formas fósiles.

ABSTRACT. ON THE CRANIAL ANATOMY OFMORENELAPHUS (CARETTE 1922) (MAMMALIA,
CERVIDAE) AND ITS RELATIVES: STUDY OF THE ANATOMY OF THE BRASICRANIUM. On the

cranial anatomy of Morenelaphus (Carette 1922) (Mammalia, Cervidae) and its relatives: Study of the anatomy

of the brasicranium. Among South American fossil deer, Morenelaphus is the most conspicuous genus from

the Pleistocene beds of Argentina. However, its fossil record in South America is almost known only by

antlers, the anatomy of the skull being poorly understood. In order to know the cranial morphologies in fossil

and living forms useful to elucidate the systematic taxonomy of some South American deers, we describe

and analyze the main anatomical features of the basicranium in Morenelaphus compared with fossil and

living Cervinae Cervini (Goldfuss 1820), Capreolinae Rangiferini (Brookes 1828) and Odocoileini (Pocock

1923) forms from America. Several morphologies reported here are observed only in Morenelaphus. However

other features are shared with some South American Cervini (Cervus), Odocoileini (Blastocerus, Odocoileus)
and also with Rangiferini (Rangifer). Given the taxonomic complexity of South American fossil Cervidae,

new records and future comparisons among fossil and living deer (e.g., Alces alces) using more anatomical

structures from the braincase, dentition and postcranial bones, will clarify even more the systematic of the group.
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INTRODUCCIÓN

Los Cervidae representan una familia del orden

Artiodactyla que ingresó en América del Sur durante

la ola de migración GABI 2 del Gran Intercambio

Biótico Americano (Woodburne 2010), con los pri-

meros registros fósiles de la familia provenientes

del Pleistoceno Medio de Argentina (ca. 500 ka AP;

Cione et al. 2015). En este continente se registra

una amplia diversi�cación, lo cual ha llevado a

establecer varios géneros y distintas especies vi-

vientes y fósiles (Mattioli 2011; Cassini et al. 2016).

Sin embargo, la alfa taxonomía tradicional ha re-

conocido al menos cuatro géneros fósiles para el

Cuaternario de América del Sur. Estos corresponden

a Antifer Ameghino, 1889, Epieuryceros Ameghino,

1889, Paraceros Ameghino, 1889 y Morenelaphus
(Carette 1922). Para cada uno de estos géneros se han

creado varias especies junto a formas fósiles de los gé-

neros vivientes Hippocamelus y Mazama (Ameghino

1889; Roth 1904; Carette 1922; Castellanos 1924;

Cabrera 1929).

A diferencia de los taxones vivientes, los enfoques

sistemáticos en ciervos fósiles sudamericanos, para

obtener una mejor apreciación de la anatomía y

alfa taxonomía, de�nieron taxones fundamentados

principalmente en la morfología de las astas (Gervais

& Ameghino 1880; Ameghino 1889; Carette 1922;

Castellanos 1924; Kraglievich 1932), sin realizar un

detallado análisis craneano o postcraneano, debido

a la escasez de elementos óseos asociados (Menegaz

2000). A pesar de que las astas de los ejemplares

fósiles suelen encontrarse muy fragmentadas en

los a�oramientos de América del Sur, el hallazgo

de piezas completas puede aportar información so-

bre la variabilidad de su forma (e.g., Cabrera 1929;

Churcher 1966; Churcher & Pinsof 1987; Alcaraz

2010). La morfología de las astas de ciervos vivientes

es altamente variable intraespecí�camente, tanto en

forma como tamaño, debido a factores tales como

el desarrollo ontogenético, la dieta y el comporta-

miento social, lo cual las convierte en un carácter

taxonómico no muy �able (Brooke 1878; Pocock

1912; Carette 1922; Rusconi 1936; Churcher 1966;

Popielno & Oberlau�ng 1985; Churcher & Pinsof

1987; Duarte 1997; Ma�ei 2001; Azorit et al. 2002;

Bubenik & Hundertmark 2002; González et al. 2002;

Kaiser & Croitor 2004; Ungerfeld et al. 2008a,b; Breda

2008; Duarte et al. 2008; Flueck & Smith-Flueck 2011;

Putman & Flueck 2011; Vezzosi 2015; Van Der Geer

2018). Mediante el empleo del actualismo, algunos

autores intentaron esclarecer, de forma preliminar,

las relaciones sistemáticas de los taxones extintos

con respecto a las especies vivientes de América del

Sur (e.g., Cabrera 1929; Castellanos 1945; Churcher

1966; Bianchini & Delupi 1979; Menegaz 2000; Kolb et

al. 2015). Esto trajo aparejado una sistemática suma-

mente controvertida en los cérvidos sudamericanos,

con taxones fósiles pobremente fundamentados y

de�nidos según el sesgo de preservación presente

en la familia (Carette 1922; Gervais & Ameghino

1880; Kraglievich 1932; Castellanos 1940, 1945, 1957;

Bangalasta 1980; Alcaraz & Francia 2013).

Para el género Morenelaphus Carette, 1922 se han

reconocido dos especies registradas en el Pleistoceno

de América del Sur, los primeros registros son

de Argentina: Morenelaphus brachyceros (Gervais

& Ameghino 1880) y M. lujanensis (Ameghino

1888). La distinción sistemática de ambas espe-

cies de Morenelaphus se sustenta únicamente por

la morfológica de las astas (Gervais & Ameghino

1880; Ameghino 1888; Cabrera 1929; Menegaz 2000;

Alcaraz 2010), aunque ciertos rasgos craneales y

dentarios permiten reconocer diferencias en las for-

mas fósiles (Vezzosi et al. 2020; Rotti et al. 2021).

Algunos autores justi�can que tales especies están

distribuidas en intervalos biocronológicos diferentes

dentro del Pleistoceno (Alcaraz 2010; Cassini et al.

2016), aunque otros autores plantean que la fami-

lia se encuentra presente a partir del Plioceno en

Argentina (Cione & Tonni 1999, 2005; Menegaz 2000;

Woodburne 2010; Cione et al. 2015), pero sin registros

fósiles que la sustenten. Por otra parte, estudios

moleculares han propuesto una historia evolutiva

para al menos ocho formas ancestrales de ciervos de

América del Sur que habrían ingresado al continente

durante el lapso Plio-Pleistoceno (Duarte et al. 2008).

A su vez, existen escasos restos inéditos de astas

http://www.sarem.org.ar
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asociados a fragmentos craneales (Menegaz 2000;

Alcaraz 2010). En menor medida se han comentado

elementos poscraneales con fragmentos de cráneos

y astas (Ubilla 1996; Alcaraz 2010; Vezzosi et al.

2019). Existen actualmente estudios que han inten-

tado resolver parcialmente la sistemática del grupo,

mediante el uso de otras estructuras morfológicas a

nivel craneal y postcraneal (Vezzosi 2015; Orcesi et

al. 2019).

En este contexto, la presente contribución aporta

novedades anatómicas que permitirán reconocer el

género Morenelaphus a partir de rasgos morfológicos

descriptos en el basicráneo, distinguirlo de los demás

ciervos de América, y avanzar en su posicionamien-

to sistemático y �logenético dentro de la familia

Cervidae.

MATERIALES Y MÉTODOS
Para la descripción de los caracteres craneanos (forámenes,

procesos e inserciones musculares) se utilizó la terminolo-

gía propuesta por Matthew (1908), Frick (1937), Loponte

(2005), NAV (2005) y Nicolay & Vaders (2006). Para las

estructuras timpánicas se siguió a Delupi & Bianchini

(1995a,b), Norris (1999), O’leary (2010), Valli (2010), Onuk

et al. (2013), Shi et al. (2014) y Vezzosi et al. (2020). Para

las comparaciones se utilizaron cráneos de cérvidos de

colecciones cientí�cas de Argentina y de otros países

(e.g., Chile, EE. UU.). Todos los especímenes examinados

y las abreviaturas institucionales son detalladas en la

Información Suplementaria (IS). Se compararon y analiza-

ron las morfologías del basicráneo de los especímenes más

completos de Morenelaphus con cráneos y astas de diferen-

tes especies vivientes de ciervos neotropicales (Blastocerus
dichotomus,Hippocamelus antisensis,Hippocamelus bisulcus,
Mazama gouazoubira, Mazama nana, Mazama americana,

Odocoileus virginianus, Ozotocerus bezoarticus, Pudu puda,

Pudu mephistophiles), y de América del Norte y Eurasia

(Axis axis, Cervus elaphus, Dama dama, Rangifer tarandus).
Materiales no disponibles para comparaciones directas

(i.e., Candiacervus ropalophorus, Megaloceros giganteus,
Navahocerus fricki, etc.) fueron comparados usando ilustra-

ciones y descripciones publicadas (Croitor 2006; Webb 1992;

Vislobokova 2013), además de materiales de colecciones

o�ciales disponibles online.

Abreviaturas anatómicas. ali, alisfeonides; be, basies-

fenoides; bo, basioccipital; bu, bula timpánica; ca, canal

auditivo; cc, canal carótido; co, cóndilo occipital; cra, cresta

articular; ct, cresta temporal; fal, fosa anterolateral; fa,

fosa articular; fc, foramen condilar; fo, foramen oval; for,

foramen orbitorotundum; fesm, foramen estilomastoide;

fh, foramen hipogloso; �, foramen lacerum; fj, foramen

jugular; fm, foramen magnum; fr, frontal; fpg, foramen

postglenoide; ft, foramen temporal; mae, meato acústico

externo; mt, meato del temporal; p, pedicelo; pa, parie-

tal; pes, proceso estiliforme; pm, proceso del mastoides;

poe, proceso occipital externo; ppa, proceso paraoccipital;

ppo, proceso postglenoide; pt, proceso pterigoides; pr,

protuberancia, ta, tuberosidad articular; ti, timpanohial;

tm, tubérculo muscular; spo, sutura parieto-occipital; so,

supraoccipital; tup, tuberosidad posterior; tua, tuberosidad

articular.

RESULTADOS

Sistemática Paleontológica

Orden Artiodactyla (Owen 1848)

Suborden Ruminantia Scopoli, 1777

Infraorden Pecora Linnaeus, 1758

Familia Cervidae (Goldfuss 1820)

Morenelaphus Carette, 1922

Material craneal referido: MACN-Pv 11408,

MACN-Pv 11479, MACN-Pv 11564, MACN-Pv 11722,

MACN-Pv 11730, MACN-Pv 12082, MACN-Pv12630

partim (Cotipo de Nothropus carcaranensis), MACN-

Pv 15697, MACN-Pv 16578, MACN-Pv 16580; MARC-

Pv 2390164; MLP-Pv 9-10, MLP-Pv 51-IV-11-69, MLP-

Pv 63-V-31-1; MPA-85-189-I-D, MFA-G-Pv1311, MFA-

G-Pv 1312, MFA-G-Pv 1681, MFA-G-Pv 1722, MFA-

G-Pv 1723, MFA-G-Pv 1724, MFA-G-Pv 1725, MFA-

G-Pv 1726; MUFYCA 1027, MUFYCA 1432 (Figs. 1-2

y S1-S2).

Descripción anatómica

Occipital. En vista posterior, el plano nucal es de

contorno subcircular, con el borde dorsal recto y

contactando con el parietal (Fig. 1 y S1). La sutura

parieto-occipital desciende lateral y distalmente, cur-

vándose hacia el área postero-dorsal del escamoso

(Fig. 1). Por detrás de la sutura parieto-occipital,

la tuberosidad occipital dorsal limita con la cresta

homónima. El proceso del mastoides del occipital

se extiende ventrolateralmente a lo largo del borde

posterior del escamoso (Fig. 2 y S2), hacia el límite

que comunica el extremo superior del mastoides. El

hueso mastoides está extendido en una placa verti-

cal y angosta que se comprime entre la super�cie

posterior del escamoso y el borde anterolateral del

occipital (Figs. 1a, 2a-c).

En algunos especímenes deMorenelaphus (MFA-G-

Pv 1723, MFA-G-Pv 1311) se distingue una constric-

ción lateral por encima del área en la que se ubica

la cresta del mastoides y por encima del foramen

mastoideo. Por encima del foramen magnum, se

distinguen dos pequeñas protuberancias separadas

por un pequeño surco que se comunica dorsalmente

con la cresta occipital (Vezzosi et al. 2020; Fig. 1b).

Estas protuberancias pueden estar ausentes (MFA-G-

Pv 1311, MFA-G-Pv 1723) o incluso formar una única

tuberosidad distal (MFA-G-Pv 1722, MFA-G-Pv 1726,

MACN-Pv 16580; Fig. S1). No obstante, en algunos

especímenes adultos de Ozotoceros bezoarticus (e.g.,
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Fig. 1. Caja craneana de ejemplares fósiles de Morenelaphus y taxones vivientes de Cervidae: a. Vista lateral del cráneo:

1. MFA-G-Pv 1312, 2. MFA-G-Pv 1722, 3. MACN-Pv 12630; b. Vista caudal de la región occipital: 4. MFA-G-Pv 1312, 5.

MFA-G-Pv 1722, 6. MACN-Pv 12630; c. Vista ventral del basicráneo: 7. MFA-G-Pv 1312, 8. MFA-G-Pv 1722, 9. MACN-Pv

12630, 10. MPA-85-189-I-D, 11. Cervus elaphus (MACN s/n). 12. Rangifer tarandus (MACN 4331). Ver materiales y métodos

para descripción de las abreviaturas anatómicas.

MACN-Ma 4297) suelen estar presentes. El foramen

magnum es de contorno suboval.

Los cóndilos occipitales son grandes, con una gran

super�cie de contacto para el atlas. El gran desarrollo

y contorno reniforme se debe a que contribuyen

a la función de mantener la postura y evitar una

sobre�exión de la cabeza (Webb 1992). En vista

ventral, los cóndilos occipitales son robustos, tienen

un contorno subtriangular. La fosa condilar alberga

el foramen condilar y el foramen del nervio hipo-

gloso (Fig. 2). Anterior a cada fosa condilar están

los forámenes jugulares. En varios ejemplares no se

observan estos forámenes en vista palatal, debido

al gran desarrollo que adquieren las tuberosidades

(Fig. 2a). Los procesos paroccipitales se proyectan

ventral y paralelamente a los cóndilos, aunque en

ninguno de los ejemplares se preservaron completos.

Basioccipital. Se encuentra fusionado al basiesfe-

noides formando una super�cie triangular (Fig. 1c).

En contacto con ambos cóndilos presenta dos tubero-

sidades posteriores, las que se proyectan distalmente

hacia ambos lados de los procesos paraoccipitales

(Vezzosi et al. 2020). Estas tuberosidades muestran

desarrollo similar como ocurren en B. dichotomus,

http://www.sarem.org.ar
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Fig. 2. Detalle del sector auditivo y estructuras asociadas

en Morenelaphus: a. MACN-Pv 16578; b. MACN-Pv 11565;

c. MACN-Pv 11730. Ver materiales y métodos para descrip-

ción de las abreviaturas anatómicas.

Ozotoceros bezoarticus y Odocoileus virginianus. Sin

embargo, en Hippocamelus spp., Mazama spp. y Pudu
puda, ambas tuberosidades se encuentran propor-

cionalmente menos desarrolladas (Fig. 3). El surco

mesiodistal en el basioccipital continúa en una cresta

convexa y limitada por dos tubérculos musculares

(=tuberosidades faríngeas según Croitor 2006; Shi

et al. 2014) conspicuos y de tamaño variable, aun-

que menos desarrollados que aquellos posteriores

(Fig. 1c).

Basiesfenoides. Es de contorno triangular, más an-

gosto y largo que el basioccipital. La super�cie es

convexa y presenta una cresta convexa longitudinal

que continúa al surco antes mencionado.

Sector auditivo. La bula timpánica de sección sub-

triangular se ha preservado parcialmente en escasos

ejemplares (Fig. 2). A su vez, el petroso se conserva

completo en pocos ejemplares (MACN-Pv 12630,

MFA-Pv 1312, Orcesi et al. 2019). Es proporcional-

mente pequeño y levemente alargado. La fosa articu-

lar cóncava y el proceso postglenoide se proyectan

transversalmente, aunque este proceso se posiciona

transversalmente al foramen oval (Fig. 1). Ambas

estructuras delimitan el borde posterior de la faceta

articular, que articula con la mandíbula. Detrás de

este foramen, la bula timpánica es menos in�ada en

comparación con Mazama spp., Od. virginianus, P.
puda, y R. tarandus, y casi plana, como se observa en

B. dichotomus, C. elaphus, Oz. bezoarticus, P. mephis-
tophiles e Hippocamelus spp. (Vezzosi et al. 2020;

Fig. 3). Dependiendo del estadio de desarrollo en los

ejemplares de Morenelaphus (Vezzosi et al. 2020), la

depresión para el receso del timpanohial forma una

cavidad bien de�nida y profunda o puede representar

una super�cie plana y circular. En aquellos ejem-

plares de Morenelaphus en los que la bula no se ha

preservado, se reconoce el foramen postglenoide cir-

cular y limitado por el hueso escamoso. Lateralmente,

este foramen se posiciona lateral y anteriormente

al meato acústico externo. El meato presenta un

diámetro mayor de apertura y se proyecta latero-

distalmente hacia el área occipital (Fig. 1). La bula

muestra una fosa anterolateral bien desarrollada

que limita posteriormente con una cresta transver-

sal al basioccipital (Fig. 2). El hueso timpanohial

presenta sección circular y posición ventral. Este

hueso se ubica dentro de una invaginación o receso

del timpanohial (Norris 1999; Vezzosi et al. 2020)

con profundidad variable (Figs. 1 y 2). El extremo

anteromedial del área preservada de la bula muestra

el proceso estiliforme, robusto con el borde anterior

redondeado y sección subtriangular. El foramen la-

cerum se posiciona posteriormente al canal carótido

que limita, a su vez, con el foramen oval grande

y de contorno suboval. El foramen orbitorrotundo

es circular en sección y su dimensión es similar al
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Fig. 3. Vista ventral del basicráneo de ejemplares machos adultos de Cervidae vivientes de América y el Viejo Mundo:

a. Blastocerus dichotomus (MACN-Ma 13-1); b. Hippocamelus bisulcus (SGO.Ma 1024); c. H. antisiensis (MACN-Ma 5362);

d. Ozotoceros bezoarticus (MACN-Ma 49183); e. Odocoileus virginianus (AMNH 100289); f. Mazama gouazoubira (CFA-MA

06345); g. M. nana (MACN-Ma 24691); h. Pudu puda (SGO.Ma 559); i. P. mephistophiles (AMNH 181506); j, Rangifer tarandus
(MACN); k, Dama dama (MACN-Ma 4397); L, Cervus elaphus (MACN-Ma s/n). Sin escalar.

oval. Inmediatamente posterior al borde caudal de

la bula hay un foramen estilomastoideo, pequeño y

redondeado.

Escamoso. El proceso postglenoide en vista palatal

se observa bien desarrollado y expandido lateral-

mente (Fig. 1), mientras que la cresta articular, con

http://www.sarem.org.ar
http://www.sbmz.org


ANATOMÍA DEL BASICRÁNEO EN MORENELAPHUS CARETTE 7

un grueso reborde distal, se ubica transversalmente

al eje longitudinal del cráneo. La fosa articular es

cóncava y transversal al eje longitudinal del cráneo y

está delimitada anteriormente por la tuberosidad an-

terior. En vista lateral el escamoso es alargado, con el

eje mayor orientado en forma oblicua, desarrollando

una dirección anteroventral-posterodorsal. La sutura

parieto-escamosal es convexa del lado del escamoso

y paralela a los ceratóforos de las astas. Sobre el

borde ventral hay una marcada cresta temporal, que

forma el borde lateral de la faceta articular. Dorsal

a la cresta temporal está el foramen temporal, de

tamaño variable, y en algunos ejemplares dividido

en dos ori�cios, uno anterior pequeño y uno poste-

rior más grande. Incluso en algunos ejemplares de

Morenelaphus este foramen puede no estar presente.

Interesa destacar que estas variaciones en el carácter

(i.e., presencia/ausencia, foramen simple/doble) se

han podido observar dentro de la muestra de todas

las especies vivientes comparadas en esta investiga-

ción.

Cabe mencionar que, en los diferentes taxones

vivientes, la bula adquiere volumen y tamaño va-

riable, desde formas bien globosas con mayor vo-

lumen (Mazama gouazoubira, Odocoileus virginia-
nus), a levemente convexas con menor volumen

(Rangifer tarandus, Hippocamelus spp.) o muy re-

ducidas (Blastocerus dichotomus, Cervus elaphus,
Ozotoceros bezoarticus, Pudu spp.; Figs. 1 y 3).

Comparaciones

El plano nucal de Morenelaphus presenta el occipital

bajo dorsoventralmente y extendido transversalmen-

te (Fig. 1), similar a B. dichotomus y H. antisensis,
aunque estos dos tienen occipitales menos bajos

dorsoventralmente (Fig. S3). En los demás cérvidos

observados (i.e., H. bisulcus, Oz. bezoarticus, Od.
virginianus, D. dama) los occipitales son más equidi-

mensionales, es decir, casi tan altos como anchos (Fig.

S3). En adición, el contorno general del occipital es

redondeado y los bordes laterales son marcadamente

convexos, con una constricción lateral muy leve.

Estos rasgos asemejan a Morenelaphus con H. anti-
siensis, mientras que en los demás ciervos observados

los bordes laterales son rectos y cóncavos, marcando

más notoriamente la constricción lateral.

En vista ventral los cóndilos occipitales son robus-

tos y cortos anteroposteriormente, el basioccipital es

corto anteroposteriormente y ancho transversalmen-

te y con las tuberosidades posteriores muy robustas y

proyectadas posteriormente (Vezzosi et al. 2020). Los

tubérculos musculares sobresalen de la super�cie de

contacto entre el basiesfenoides y el basioccipital

con tamaño variable (Vezzosi et al. 2020), caracteres

observados también en ejemplares machos de C.
elaphus y B. dichotomus en menor medida (Fig. 3).

Morenelaphus muestra similitud con R. tarandus en

poseer un basioccipital muy ancho y con tubero-

sidades posteriores robustas, pero se diferencia en

que este último presenta los tubérculos musculares

poco marcados. En los demás ciervos comparados,

los cóndilos son más largos, los basioccipitales no son

tan anchos y no presentan tuberosidades posteriores

tan robustas (Fig. S3). De las especies sudamericanas,

en B. dichotomus, M. nana y M. americana se observa

un basioccipital con proporciones similares a las de

Morenelaphus, aunque sin las tuberosidades tan pro-

nunciadas como este último. Los huesos basioccipital

y basiesfenoides de Morenelaphus son muy distintos

de Pudu spp., Od. virginianus, Hippocamelus spp. y M.
gouazoubira, siendo largos anteroposteriormente. En

todas las demás especies comparadas, las tuberosi-

dades musculares están muy poco marcadas (Fig. 3).

En aquellos ejemplares de Morenelaphus que pre-

servan parte de la región timpánica (Fig. 2c), la

bula presenta una morfología general menos in�ada

que en los restantes taxones, con un tubo corto y

cóncavo anteromedialmente que desemboca en el

meato acústico externo (Fig. 2c). Dado el estado de

preservación que poseen los ejemplares estudiados,

no fue posible identi�car la cresta ventral en el

canal auditivo, como se reconoce claramente en B.
dichotomus y en menor medida en Oz. bezoarticus.
No obstante, en A. axis y R. tarandus la mencionada

cresta se posiciona levemente en sentido mesial.

En vista lateral se observan varios rasgos para

destacar. Morenelaphus muestra un escamoso similar

al de Od. virginianus y H. antisensis (Fig. 1a). En

las demás especies, las principales diferencias con

Morenelaphus están presentes en el borde antero-

dorsal del escamoso, el cual está más proyectado

anterodorsalmente, con un proceso anteroventral

del parietal más estrecho (e.g., Oz. bezoarticus, H.
bisulcus, B. dichotomus, D. dama y A. axis, Fig. S4).

En otras especies, la diferencia con Morenelaphus se

observa en que el proceso anteroventral del parietal

se vuelve muy ancho, como en Mazama spp, P.
puda y P. mephistophiles. Contrariamente, R. taran-
dus presenta escamoso mucho más bajo y proceso

anteroventral conectado al resto del parietal, en el

extremo posterior del cráneo. Los ceratóforos, en

esta especie, salen de los frontales mucho más atrás

que en los demás taxones, y por esto, los parietales

están más restringidos posteriormente (Fig. S4). El

foramen postglenoide, presente en los ejemplares

de Morenelaphus estudiados, varía en tamaño y se
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ubica por detrás de la cresta articular (Fig. S2). Este

foramen, en las demás especies vivientes de Cervinae

y Capreolinae, es proporcionalmente mayor, aunque

con tamaño variable; se ubica por detrás de la cresta

articular rodeando anteroventral a anterodorsalmen-

te el escamoso (Fig. 3). Distalmente, además de estar

en contacto con el escamoso, limita con la pared

superior (tegmen tympani, O’leary 2010) y proceso

anterior del timpánico.

En comparación con otros ciervos extinguidos,

Morenelaphus comparte con Navahoceros la presen-

cia de un basioccipital transversalmente ancho y

anteroposteriormente corto, tubérculos musculares

marcados, foramen condilar y foramen hipogloso

separados, pero cercanos entre sí. Sin embargo,

se diferencian marcadamente en que Navahoceros
presenta cóndilos occipitales muy extendidos ante-

roposteriormente, basiesfenoides largo y con dos

crestas subparalelas, foramen oval semicubierto ven-

tromedialmente por una repisa del basiesfenoides

(Webb 1992). Esta repisa también está presente en

ejemplares de Rangifer por lo cual el foramen oval

casi no se observa en vista ventral (Fig. 3j).

Teniendo en cuenta la morfología craneana des-

crita para otros ciervos del Viejo Mundo, se observa

que Morenelaphus se diferencia de Capreolus en que

este último presenta los cóndilos occipitales muy

extendidos anteroposteriormente en el plano ventral,

los tubérculos posteriores y los tubérculos muscula-

res están muy poco marcados, el basiesfenoides es

largo y el foramen oval es mucho mayor al foramen

orbitorotundo, entre otros rasgos (Onuk et al. 2013).

Morenelaphus comparte con los ciervos plio-

pleistocénicos de Europa y Asia, Eucladoceros,
Orchonoceros y Praemegaceros, la forma del plano

nucal del occipital (bajo dorsoventralmente y de con-

torno subcircular, sin las constricciones laterales cer-

canas al proceso mastoides), un foramen oval grande

y subcircular, un basioccipital con forma de campana,

ensanchado al nivel de los tubérculos musculares, los

tubérculos posteriores bien desarrollados y proyecta-

dos posteriormente y un marcado surco medio entre

los tubérculos musculares (Croitor 2006; Vislobokova

2012, 2013; Baygusheva & Titov 2013; Vezzosi et al.

2020); pero se diferencia en la forma de los cóndilos

occipitales en el plano ventral, en el escaso desarrollo

de las tuberosidades musculares, y en la posición del

foramen postglenoide. Para otros ciervos euroasiáti-

cos, comoCandiacervus, Sinomegaceros, Arvernoceros,
entre otros, Morenelaphus muestra una morfología

mucho más disímil (Vislobokova 2012, 2013).

La forma del plano nucal del occipital, el foramen

magnum, los cóndilos occipitales en vista ventral, el

gran desarrollo de las tuberosidades posteriores y los

tubérculos musculares son caracteres que comparte

Morenelaphus con Megaloceros giganteus. No obstan-

te, se diferencia de este último en que el basioccipital

tiene bordes rectos y el basiesfenoides es más largo,

el canal auditivo presenta fosa anterolateral muy

pequeña y, además, el foramen oval se abre lateral-

mente (Croitor 2006; Vislobokova 2013).

Por lo tanto, la totalidad de los ejemplares analiza-

dos permitió establecer varios caracteres morfológi-

cos que son constantes, es decir, están representados

en el basicráneo de todos los ejemplares aquí asigna-

dos a Morenelaphus.
Dadas las comparaciones hechas, se mencio-

nan y detallan las siguientes morfologías presentes

en Morenelaphus y se identi�can los taxones de

Cervidae que comparten tales características con

el taxón bajo estudio:

1- Cóndilos occipitales bien extendidos

transversalmente y con morfología reniforme

a sigmoidea como en Mazama spp., Hippocamelus
antisiensis, Blastocerus dichotomus y Rangifer
tarandus.
2- Plano nucal del occipital bajo, de contorno

subcircular y sin constricciones laterales cercanas

a los procesos mastoideos (Vezzosi et al. 2020),

como en los ciervos plio-pleistocénicos de Eurasia

(Eucladoceros, Orchonoceros, Praemegaloceros,
Megaloceros, etc.).

3- Cóndilos occipitales muy cortos anteroposterior-

mente, como en C. elaphus.
4- Procesos paraoccipitales cortos y robustos, con

orientación ventral como en B. dichotomus, Cervus
elaphus y R. tarandus.
5- Fosa condiloidea con el foramen hipogloso y

condiloideo separados, como en Navahoceros.
6- Basioccipital muy ancho y de contorno

acampanado como en C. elaphus, B. dichotomus,
Mazama nana, M. americana yR. tarandus.
7- Surco medio longitudinal bien marcado entre los

tubérculos musculares, como en A. axis, C. elaphus,
M. gouazoubira, M. nana y Od. virginianus.
8- Tubérculos posteriores del basioccipital muy

robustos, proyectados posteriormente, solapando

ventralmente el borde anterior de los cóndilos

occipitales, como en C. elaphus.
9- Tubérculos musculares proyectados caudalmente,

en dirección hacia el foramen magnum, como

en C. elaphus, H. bisulcus, Od. virginianus,
M. nana y P. puda. Para B. dichotomus y Oz.
bezoarticus la orientación es caudo-lateral, dada

la posición marginal de ambos. Mientras que

en A. axis y D. dama ambos tubérculos están

http://www.sarem.org.ar
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orientados cranealmente, y en sentido ventral en M.
gouazoubira.

10- Basiesfenoides con cresta media claramente bien

desarrollada como en D. dama y R. tarandus.
11- Meato acústico externo de sección circular y

canal auditivo proyectándose distomedialmente

como en Cervinae y Capreolinae, pero el canal

forma un tubo corto como H. antisensis, Mazama
spp., Pudu spp y R. tarandus.
12- Foramen estilomastoideo pequeño similar a

todos los taxones comparados.

13- Foramen yugular pequeño y ubicado en una

estrecha fosa que lo relaciona al foramen lacerum.

14- Timpanohial pequeño de sección circular

como en las formas de Cervidae neotropicales y R.
tarandus, aunque de posición claramente ventral.

15- Proceso estiliforme corto y robusto con el

borde anterior redondeado y sección subtriangular,

alcanzando el borde posterior del foramen oval,

similar a H. antisiensis.
16- Foramen oval grande y de contorno redondeado

a ovalado, con apertura ventral a ventrolateral,

como en Mazama spp., P. mephistophiles y P. puda.

17- El foramen orbitorrotundo es muy grande y

circular, con dimensiones y proporciones similares

al foramen oval; aunque anteriormente orientado.

18- El foramen lacerum es pequeño y angosto, con

apertura hacia el canal carotideo. Este canal se

aprecia angosto y largo.

19- El foramen postglenoide de tamaño variable se

conecta a un corto canal postglenoide y rodea al

escamoso como en Cervinae y Capreolinae.

20- Cresta articular grande y alargada.

21- Proceso postglenoide expandido anterior y

ventrolateral. La orientación de este proceso en B.
dichotomus, M. gouazoubira y P. puda, como así

también en algunos ejemplares de Morenelaphus,
suele continuar en dirección hacia la apertura del

foramen oval.

22- Fosa articular amplia y expandida lateralmente

como en B. dichotomus, C. elaphus, H. bisulcus, Oz.
bezoarticus.
23- Tuberosidad articular bien expandida

lateralmente, con el margen anterior de dirección

curva como en ejemplares machos de B. dichotomus,
C. elaphus, H. bisulcus.
24- Borde anterodorsal del escamoso levemente

convexo y proceso anteroventral del parietal de

la misma forma que enOd. virginianus eH. antisensis.

DISCUSIÓN

Varias de las morfologías identi�cadas a nivel del

basicráneo (ítems 2, 5, 12, 13, 17, 18, 19, 21) no

están representadas en las especies vivientes de los

Cervidae de América. Tales morfologías podrían re-

presentar características propias de Morenelaphus en

un análisis que integre la totalidad de las estructuras

anatómicas a nivel craneal, para esclarecer mejor su

posición sistemática entre los taxones estudiados y

reconocer diferencias a nivel interespecí�co.

Numerosos autores intentaron esclarecer las

relaciones sistemáticas de los ciervos fósiles de

América del Sur (e.g., Ameghino 1889; Carette 1922;

Castellanos 1924; Cabrera 1929; Churcher 1966),

aunque la mayoría de ellos basaron sus conclusiones

únicamente en el estudio de la forma y dimensiones

de las astas. Por otro lado, se ha pretendido reconocer

diferencias osteológicas y morfométricas en el crá-

neo y la mandíbula de las especies de ciervos neotro-

picales de América del Sur, aunque sin incluir formas

extintas en las comparaciones anatómicas (Cabrera

1941; Hershkovitz 1982; Delupi & Bianchini 1995a,b;

Merino et al. 2005). Con relación a la anatomía

del basicráneo en ciervos sudamericanos, Cabrera

(1941) aporta rasgos morfológicos para diferenciar

y reconocer cuatro géneros neotropicales vivientes

(Blastocerus, Hippocamelus, Ozotoceros, Odocoileus)
al considerar como rasgos característicos la forma

del foramen oval, el foramen orbitorrotundo y las

bulas timpánicas. De estos cuatro taxones, solamente

B. dichotomus, Od. virginianus e incluso C. elaphus
muestran una morfología y orientación semejante

en Morenelaphus a nivel del foramen postglenoide y

el foramen oval, aunque este último de proporciones

más pequeñas. Más aún, Delupi & Bianchini (1995a)

elaboran un análisis exhaustivo sobre la forma de

la bula timpánica en Oz. bezoarticus comparándo-

la únicamente con representantes vivientes de las

especies de ciervos neotropicales y un extinto ar-

tiodáctilo europeo de la familia Amphimerycidae

Stehlin, 1910 (Pearson 1927). A pesar de las diferen-

cias morfológicas encontradas en lo que se re�ere

a esta estructura anatómica entre los taxones estu-

diados, los autores logran diferenciar dos patrones

morfológicos, uno para referir a los Cervinae o ‘cier-

vos del Viejo Mundo’ y otro para los Odocoileinae

o ‘ciervos del Nuevo Mundo’ (Delupi & Bianchini

1995a). Desafortunadamente, en los ejemplares de

Morenelaphus analizados aquí no se ha preservado de

manera íntegra la bula timpánica. De modo tal que

no es posible distinguir con claridad esta morfología
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en el género estudiado para lograr ubicarlo en una

de las dos categorías taxonómicas.

Por otro lado, las estructuras anatómicas que

aquí han podido compararse para la región auditiva

comprenden el área del timpanohial y aquellas rela-

cionadas (Garrod 1877; Lydekker 1915; Carette 1922).

En las comparaciones hechas se ha demostrado que

los especímenes de Morenelaphus presentan ciertas

características particulares que lo distinguen del

resto de los taxones estudiados (ítems 2, 5, 12, 13,

17, 18, 19, 21). A su vez, es importante destacar

que ciertas morfologías observadas en el basicráneo

de algunas especies extintas de América del Norte

(Navahocerus y Eocoileus; Webb 2000), podrían estar

relacionadas con las formas neotropicales estudiadas

(ítem 5).

Varias de las características anatómicas identi�ca-

das en Morenelaphus (ítems 1, 4, 10, 11, 14, 19) han

sido reconocidas en R. tarandus, y algunas de ellas

compartidas también con los ciervos neotropicales

(ítems 1, 4, 6, 11, 14, 19) e incluso C. elaphus (ítems 4,

6, 11, 19). Desde el punto de vista �logenético, estos

rasgos podrían representar caracteres compartidos

entre Rangifer y los representantes neotropicales,

como fuera planteado por Carette (1922), cuando

establece el grupo Neocervinae, y parcialmente con

Frick (1937) quien considera con dudas la perte-

nencia de algunos ciervos neotropicales al grupo

Rangiferinae. En este aspecto, Hershkovitz (1982)

opina que Morenelaphus podría estar vinculado a

la línea evolutiva de Rangiferini (Brookes 1828),

la cual se habría diferenciado tempranamente de

Odocoileini (Pocock 1923) (Grubb 2000, Mattioli

2011), o bien Morenelaphus podría constituir por sí

solo una tercera rama diferenciada tempranamente

de los odocoilinos.

Por otro lado, muchos de los rasgos compartidos

entre Morenelaphus y Rangifer, también están pre-

sentes en los ciervos del viejo mundo (ítems 4, 6,

10, 11, 19). Incluso, Morenelaphus presenta varios

caracteres compartidos únicamente con C. elaphus
y otros cérvidos del Viejo Mundo (ítems 2, 3, 8). En

adición, el mayor número de morfologías en común

se observan conC. elaphus (9 de los 24 ítems aquí ana-

lizados). Esto está en concordancia con la propuesta

de Kraglievich (1932) quien incluyó a Morenelaphus
en los Cervinae. En síntesis, estos rasgos anatómicos

podrían estar indicando una relación taxonómica

mayor con el grupo Cervinae (Goldfuss 1820) que

con Capreolinae (Brookes 1828). Sin embargo, estas

evidencias morfológicas necesitan ser testeadas en

un estudio sistemático �logenético exhaustivo con el

�n de integrar y comparar otras estructuras cranea-

les de importancia sistemática (e.g., región rostral,

premaxilar y maxilar, dientes, astas).

Recientemente, Orcesi et al. (2019) realizan la

primera descripción anatómica del oído interno en

Cervidae fósiles del Pleistoceno de América del

Sur, con el �n de lograr elucidar ciertas cuestiones

sistemáticas y �logenéticas entre ellos y las especies

vivientes neotropicales. Entre los primeros resulta-

dos obtenidos, los autores encuentran que varias de

las características estudiadas a nivel del petroso son

únicas y más desarrolladas en Morenelaphus y otras

formas fósiles (e.g., �anco posteromedial, meato acús-

tico interno), en tanto que otras características son

compartidas con B. dichotomus. La nueva evidencia

aquí observada junto a lo reportado para el oído

interno (Orcesi et al. 2019) estaría relacionando aún

más a Morenelaphus con los Cervini (Goldfuss 1820)

y secundariamente con Odocoileini, coincidiendo

parcialmente con lo mencionado previamente por

Hershkovitz (1982). No obstante, es necesario reali-

zar una comparación en detalle con las estructuras

anatómicas del oído interno de taxones holárticos

y del Viejo Mundo (e.g., A. alces, C, canadensis, C.
elaphus, Megalocerus giganteus) que permitan con�r-

mar estas hipótesis.

Tradicionalmente, se han reconocido dos gru-

pos de Cervidae, los Plesiometacarpalia y los

Telemetacarpalia (Brooke 1878), los cuales tienen

valor sistemático para la mayoría de los autores

(Cronin 1991; Hassanin & Douzery 2003; Pitra et

al. 2004; Gilbert et al. 2006; Immel et al. 2015). El

primero incluye los ciervos del Viejo Mundo re-

lacionados a Cervus (i.e., Elaphurus, Dama, Axis,
Muntiacus, etc.), mientras que el segundo abarca

a los corzos (Capreolus spp.), los alces (Alces al-
ces) y la mayoría de los ciervos del Nuevo Mundo

(Rangifer y todos los ciervos neotropicales vivien-

tes). Las características morfológicas que distinguen

estos dos grupos son principalmente tres: 1) me-

tacarpianos vestigiales II y V solo desarrollados

en su mitad proximal (Plesiometacarpalia) o en su

mitad distal (Telemetacarpalia), 2) la presencia de

un septo vomeriano completo (Telemetacarpalia) o

incompleto (Plesiometacarpalia), y 3) un foramen

postglenoide totalmente delimitado por el escamoso

(Plesiometacarpalia), o por el escamoso y posterome-

dialmente por el petroso (Telemetacarpalia) (Brooke

1878; Groves & Grubb 1987; Bouvrain et al. 1989). Si

bien no se conocen restos poscraneanos asociados

con cráneos de Morenelaphus, las características

craneanas podrían arrojar luz sobre su pertenencia

a uno u otro grupo. Sin embargo, en ninguno de

los cráneos analizados aquí se ha preservado el área
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para el septo vomeriano, por lo cual no se puede

visualizar qué nivel de desarrollo óseo alcanza esta

estructura. Por otro lado, el foramen postglenoide se

encuentra limitando por el hueso petroso y rodeando

el escamoso, de la misma manera que se aprecia en

taxones Cervini como también Odocoileini (ítem 19),

lo que demuestra que este rasgo morfológico a nivel

del cráneo no resulta apropiado para considerar una

u otra condición.

Por otro lado, Rotti et al. (2016), al analizar ejem-

plares de Brasil de Morenelaphus, describen que estos

especímenes presentarían rasgos característicos de

los Plesiometacarpalia. En este aspecto, los rasgos

anatómicos mencionados aquí como compartidos

entre Morenelaphus y los ciervos del Viejo Mundo

(i.e., Cervus, Dama, Axis, Megaloceros, etc.) podrían

estar evidenciando una posible inclusión dentro de

Plesiometacarpalia. Esto implicaría que el género

Morenelaphus resultaría ser un representante basal

de Cervidae que participó del Gran Intercambio

Biótico Americano durante el Pleistoceno.

No obstante, un estudio más exhaustivo que con-

temple ejemplares más completos, junto con el análi-

sis de la anatomía del oído interno y otras estructuras

morfológicas de cráneos más completos asociadas a

elementos postcreaneales, permitirá de�nir nuevos

rasgos morfológicos para esclarecer aún más la siste-

mática de Morenelaphus, así como también intentar

resolver la complejidad taxonómica y �logenética de

los ciervos fósiles y vivientes de América.
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