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LOS PALAEOTHERIIDAE (PERISSODACTYLA, MAMMALIA) DEL
EOCENO DE LA CUENCA DEL DUERO (CASTILLA Y LEON, ESPANA)

M. A. Cuesta Ruiz-Colmenares *

RESUMEN

El estudio sistematico de los Palaeotheriidae (Perissodactyla, Mammalia) del Eoceno
de la Cuenca del Duero (Castilla y Le6n, Espaia) ha permitido identificar tres nuevas es-
pecies: Palaeotherium giganteum nov. sp., Cantabrotherium casanovasae nov. sp. y Franze-
nium durense nov. sp., todas ellas del yacimiento de Mazaterén (Eoceno medio-Eoceno su-
perior, MP16-17, subcuenca de Almazan, Soria). Franzenium durense nov. sp. estd tam-
bién presente en Caenes (Eoceno medio, MP16, area suroccidental, Salamanca). Las for-
mas descritas presentan una especial combinacién de caracteres primitivos, principalmente
en los premolares, con molarizacién practicamente nula, y caracteres derivados, destacan-
do una acusada hipsodoncia; tal combinacién es desconocida en el resto de especies de la
familia. Biogeogréaficamente, muestran un acusado caracter endémico, con independencia
casi completa de Europa occidental y del 4rea subpirenaica, y sélo en algunos yacimientos
peninsulares, Llamaquique (Oviedo) y Huérmeces del Cerro (Guadalajara), existen formas
similares.

En otros tres yacimientos, situados en el drea suroccidental, Casaseca de Campeén (Eo-
ceno medio, MP13-14, Zamora). Molino del Pico (Eoceno superior-Oligoceno, Zamora) y
San Morales (Eoceno medio, MP16, Salamanca) los Palaeotheriidae son muy raros y el es-
caso material encontrado no permite su identificacién a nivel genérico.

Palabras clave: Palaeotheriidae, Eoceno, Cuenca del Duero, Espania.

ABSTRACT

The systematic study of the Palaeotheriidae (Perissodactyla, Mammalia) of the Eocene
of the Duero Bassin (Castilla y Ledn, Spain) has permited to identify 3 new species: Pa-
laeotherium giganteum nov. sp., Cantabrotherium casanovasae nov. sp. and Franzenium du-
rense nov. sp., all of the Mazaterén bed (middle Eocene-upper Eocene, MP16-17, Alma-
zan subbassin, Soria). Franzenium durense nov. sp. is present also in Caenes (middle Eo-
cene, MP16, southoccidental area, Salamanca). The described forms display a special com-
bination of primitive characters, mainly in the premolars, with almost void molarization,
and derived characters, detaching a strong hipsodonty; such combination is not known in
the other species of the Family. In a biogeographical order this fauna shows a strong en-
demic character, with a almost complete independence of the occidental Europe and subpy-
renean area, and only some peninsular beds, Llamaquique (Oviedo) and Huérmeces del
Cerro {Guadalajara) have similar forms.

In 3 other beds, situates in the southoccidental area, Casaseca de Campedn (middle Eo-
cene, MP13-14, Zamora), Molino del Pico (upper Eocene-Oligocene, Zamora) and San Mo-
rales (Middle Eocene, MP16, Salamanca) the Palaeotheriidae are very rares and the limi-
ted material doesn’t have to permit the identification at the generic level.

Key words: Palaeotheriidae, Eocene, Duero basin, Spain.

* Departamento de Geologfa. Facultad de Ciencias. Universidad de Salamanca. 37008 Salamanca.
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Fig. 1.—Localizacién geogréfica de los yacimientos con Palaeotheriidae en la Cuenca del Duero.

Introduccion

El conocimiento de los mamiferos palegenos vy,
en particular, de los Perisodactilos ha sido franca-
mente pobre hasta hace muy pocos anos en la Cuen-
ca del Duero, a pesar de que la presencia de verte-
brados pale6genos es conocida en la zona desde el si-
glo pasado (Vilanova, 1873). Las referencias sobre
Perisodactilos se reducen a algunos datos sobre los
Lofiodéntidos del yacimiento zamorano de Corrales
(Hernéndez-Pacheco, 1915; Roméan y Royo, 1922;
Romdn, 1923) y a simples citas de algunos Paleoté-
ridos: Miquel (1906) senala Paloplotherium minus en
San Morales (Salamanca), Crusafont y Truyols
(1957) citan algunos Palaeotherium en Sanzoles (Za-
mora) y en ciertas localidades de los alrededores de
Salamanca; Jiménez (1970) resume en su tesis doc-
toral todos estos hallazgos. A este muy escaso cono-
cimiento del grupo hay que anadir el hecho de que
casi todas las piezas a las que hacen referencia se ha-
llan perdidas en la actualidad. En los tltimos afos,
a partir de los primeros trabajos sobre los reptiles eo-
cenos de Salamanca y Zamora de Jiménez (1968,
1970, 1971a y b, 1975a, 1977) y de otros de indole es-
tratigrafica y geoldgica (Jiménez, 1972, 1973, 1974,
1975b; Corrochano, 1974, 1977, 1979) el conocimien-
to del Pale6geno de la Cuenca del Duero en el sec-
tor suroccidental se ha ampliado considerablemente.

Por su parte en la subcuenca de Almazan (4rea orien-
tal, Soria) el conocimiento es mucho mads reciente
(Guisado et al., 1988; Armenteros et al., 1989). Todo
ello ha contribuido al hallazgo de nuevos yacimien-
tos paleontoldgicos, y de las diversas campafias de ex-
cavacion llevadas a cabo en ellos y en las localidades
clasicas ha resultado un importante material paleon-
toldgico de reptiles, peces y diversos grupos de ma-
miferos, cuyo estudio se ha abordado recientemente.

Yacimientos estudiados: situacion y faunas

Los restos estudiados pertenecientes a Palacothe-
riidae han sido encontrados en cinco (fig. 1) de los
nueve yacimientos con Perisodéctilos (Cuesta, 1991,
1992b), si bien sélo en el de Mazaterén el material
es abundante, estando el grupo bien diversificado. La
posicion estratigrafica de los yacimientos (fig. 2) se
ha realizado recientemente en base al estudio de Pe-
risoddctilos (Cuesta, 1991, 1992b), comprendiendo el
Eoceno medio, partes media y superior, posiblemen-
te la parte inferior del Eoceno superior, y el limite
Eoceno superior-Oligoceno. Excepto Mazateron, los
yacimientos estudiados se sitiian en el llamado aflo-
ramiento paledgeno suroccidental: Casaseca, Cae-
nes, San Morales, Molino del Pico (Portero et al.,
1982; Jiménez, 1983a; Jiménez et al., 1983). Este
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afloramiento forma una banda de direccién N-S de
100 km de longitud por 50 km de anchura, exten-
diéndose por las provincias de Salamanca y Zamora.
Se han descrito numerosas unidades que abarcan des-
de el llamado Preluteciense (Jiménez, 1970) hasta el
Oligoceno inferior (para mas informacién y referen-
cias bibliograficas ver: Portero et al., 1982; Jiménez,
1983a; Jiménez et al., 1983; Corrochano y Carballei-
ra, 1983; Alonso-Gavilan, 1981). Mazaterén es el
tinico yacimiento con Palaeotheriidae situado en la
subcuenca de Almazdan, en el borde oriental de la
Cuenca del Duero. Aqui el Paleégeno forma una po-
tente serie adosada a la rama occidental de la cordi-
llera Ibérica (ver referencias en Guisado et al., 1988
y Armenteros et al., 1989). Para informacién sobre
localizacion geografica y geoldgica de los yacimien-
tos ver Gil (1992); para una revision de las distintas
dataciones ver Jiménez (1992a).

Las faunas encontradas en estos yacimientos se ca-
racterizan por la abundancia de restos de Quelonios
y cocodrilos (Jiménez, 1968, 1970, 1971a y b, 1975a,
1977, 1978, 1982, 1983b, 1984, 1986, 1992b; Jiménez
y Jambrina, 1984; Jiménez et al., 1987, 1989; Martin
de Jesds, 1986; Martin de Jesis et al., 1987; Mulas
et al., 1988; Del Prado, 1986; Ortega, 1990; Ortega
y Buscalioni, 1992). Son frecuentes también los pe-
ces (Gaudant, 1984; De la Pefla, 1992). Los mami-
feros son en general menos numerosos que los rep-
tiles, siendo los Perisoddctilos el grupo dominante
(Cuesta, 1988, 1991, 1992b; Jiménez et al., 1989), es-
tando presentes tanto Equoidea (Palaeotheriidae y
Pachynolophidae) como Lophiodontidae.

En Mazateron los Palaeotheriidae son especial-
mente ricos, con tres formas descritas en este traba-
jo, habiendo sido determinadas otras cuatro formas
de Perisodactilos: Plagiolophus nov. sp. 2, Plagiolop-
hus sp., Leptolophus sp. y Paranchilophus remyi
(Cuesta, 1991, 1992b). La composicién de la fauna
de Perisodéctilos del yacimiento, con tres Paleotéri-
dos, 3 Plagiolofinos y un solo Pachynolofino (y la au-
sencia por el momento de Lofioddntidos), siendo to-
dos muy hipsodontos, es la tipica del Eoceno supe-
rior europeo, si bien los numerosos caracteres primi-
tivos de estas formas los aproximan a las especies del
Eoceno medio. Peldez-Campomanes et al. (1989),
han situado el yacimiento de Mifiana (en realidad es
otro punto fosilifero del mismo nivel) en MP17 y la
fauna de Perisodéctilos de Mazater6n no estd en de-
sacuerdo con esta edad; no obstante no se puede des-
cartar una edad anterior (MP16); la presencia del gé-
nero Leptolophus abogaria por esto tltimo.

En el resto de yacimientos los Paleotéridos estén
representados por muy escaso material.

En Casaseca se han determinado, aparte de Pa-
laeotheriidae, abundantes Lofiodéntidos (tres for-
mas), Pachynolophus sp. y un Plagiolophus muy pri-
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Fig. 2.—Posicién cronoestratigréifica de los yacimientos de Mami-

feros del Eoceno de la Cuenca del Duero, teniendo en cuenta los

niveles de Schmidt-Kittler (1987) y a partir de Peléez-Campoma-
nes et al. (1989).

mitivo. Tal combinacion es caracteristica de la parte
media del Eoceno medio (Cuesta, 1991, 1992b).

En Caenes y San Morales los Perisodactilos se ca-
racterizan por la coexistencia de Lofiod6ntidos (me-
nos diversificados que en Casaseca), con lineas de
Equoidea mds modernas e hipsodontas, tanto Pa-
laeotheriidae como Plagiolophus. Por otro lado, la
presencia de Paranchilophus, Plagiolophus nov. sp.
2y Franzenium durense nov. sp. en Caenes lo rela-



90

[ S R S D )

g 9 10 cm

Fig. 3.—Palaeotherium giganteum nov. sp.; maxilar izquierdo con

P2/-M3/ (holotipo, n.° 11.019); Mazaterén (subcuenca de Alma-

z4n, Cuenca del Duero, Soria, Espafia), Eoceno medio-Eoceno
superior (MP16-17). a) Vista oclusal. b) Vista labial.

cionan muy estrechamente con Mazaterén y Llama-
quique (Cuesta, 1991, 1992b).

En Molino del Pico los Perisodactilos son muy mal
conocidos, existiendo, ademds de Palaeotheriidae,
un Plagiolophus con gruesa capa de cemento, con si-
militudes con las especies de dicho género de la tran-
sicion Eoceno superior-Oligoceno (Cuesta, 1991,
1992b), edades sugeridas por Jiménez (1983a) y Ji-
ménez et al. (1983).

Est4 también presentes en uno u otro yacimiento
otros 6rdenes de mamiferos, cuyo estudio se encuen-
tra en fase inicial: artioddctilos, roedores, primates,
creodontos, lipotiflos y marsupiales (Cuesta, 1992a;
Lépez, 1982; Moya y Kéhler, 1992; Peldez-Campo-
manes, 1992; Peldez-Campomanes et al., 1989).

Paleontologia sistematica

Sistemdtica adoptada

El estudio reciente de los Equoidea eocenos de la Cuenca del
Duero, asi como la revisién sistemética de las formas europeas nos
ha conducido a proponer y adoptar una nueva agrupacion siste-
mética de todas estas formas (Cuesta, 1991, 1992b). Considera-
mos, seglin esto, que la familia Palaeotheriidae Bonaparte, 1850,
queda restringida al género Palaeotherium Cuvier, 1804 y los gé-
neros més directamente relacionados con él: Pseudopalaeotherium
Franzen, 1972, Cantabrotherium Casanovas y Santafé, 1987 y
Franzenium Casanovas y Santafé, 1989, los dos tltimos endémi-
cos de la Peninsula Ibérica. Plagiolophus Pomel, 1847 y sus afines

M. A. CUESTA RUIZ-COLMENARES

Paraplagiolophus Depéret, 1917 y Leptolophus Remy, 1965, cl4-
sicamente asociados a Palaeotherium, son agrupados con el resto
de géneros de Equoidea eocenos europeos en la Familia Pachy-
nolophidae Pavlow, 1888.

Orden PERISSODACTYLA. Owen, 1848.
Superfamilia EQUOIDEA. Gray, 1821.

Familia PALAEOTHERIIDAE. Bonaparte, 1850.
Género Palaeotherium. Cuvier, 1804.

Especie tipo: Palaeotherium magnum. Cuvier, 1804. Montma-
tre, Eoceno superior.
Especies incluidas:
. eocaenum. Gervais, 1875.
. siderolithicum (Pictet y Humbert, 1869) Franzen, 1968.
. lautricense. Stehlin, 1904a.
. ruetimeyeri. Stehlin, 1904b.
pomeli. Franzen, 1968.
castrense. Noulet, 1863.
medium. Cuvier, 1804.
crassum. Cuvier, 1805.
renevieri. Stehlin, 1904b.
muehlbergi. Stehlin, 1904b.
curtum. Cuvier, 1812.
duvali. Pomel, 1853.
. crusafonti. Casanovas, 1975.
. llamaquiquense. Casanovas y Santafé, 1991.
. giganteum nov. sp.
Distribucion: Parte media del Eoceno medio (MP13) a Estam-
piense inferior (MP21), Europa occidental.
Diagnosis: Franzen (1968, pag. 16).

cB-Bac2ala-a-Jasia-Ta-acBacTa-Basda e

Palaeotherium giganteum nov. sp. (fig. 3; ldms. 1 y 2; ta-
blas 1-6).

Sinonimia: *

Derivatio nominis: por su tamafio, siendo la especie mayor del
género.

Holotipo: Maxilar izquierdo con P2/-M3/ (n.° 11.019) .

Paratipo: Fragmento de hemimandibula izquierda con P/2-M/3
(n.°9.234).

Otro material: n.° 11.020: fragmento de maxilar jzquierdo con
M1/ y M2/; n.° 9.238: mandibula con ambas ramas, con P/2-M/3;
n.° 9.231: fragmento de hemimandibula derecha con M/1-2 y P/4
emergente; n.° 9.263: hemimandibula derecha con P/2-M/3.

Localidad tipo: Yacimiento de Mazaterén (Cuenca del Duero,
Subcuenca de Almazan, Soria), parte superior del Eoceno medio
o parte inferior del Eoceno superior (MP16-17).

Distribucién: Especie sélo conocida en la localidad tipo

Diagnosjs: La especie de Palaeotherium de mayor talla hasta
ahora conocida (L.e. P2/-M3=217, L.m. P2/-M3/=213) 2. Diaste-
ma postcanino reducido. IPM semejante a P. castrense (IPM
L.e. = 63,9 e IPM L.m. = 67,7). Premolares superiores primiti-

* Palaeotherium sp.; Jiménez et al., 1989.
Palaeotherium nov. sp.; Cuesta, 1992b, figs. 5, 6 y 10.

1 El material estudiado est4 depositado en la «Sala de las Tor-
tugas» (Universidad de Salamanca), correspondiendo la numera-
cién de cada pieza al ndmero de catdlogo de dicha sala. Parte de
este material ha sido recopilado desde 1968 por el Dr. Emiliano
Jiménez Fuentes, de la Universidad de Salamanca, y su equipo de
colaboradores, contribuyendo numerosas personas y entidades; el
material de Mazaterén fue extraido en las excavaciones dirigidas
por E. Jiménez en 1989 y 1990, subvencionadas por la Junta de
Castilla y Leén.

2 H: altura.

Indice diastematico: diastema/serie yugal * 100; diastema =
C-D1o C-P2.

Indice de hipsodoncia (indice de altura: IH) = H/L * 100.
IPM: premolares/molares * 100.

Para el resto de las abreviaturas utilizadas ver tablas.
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Tabla 1.—Dimensiones de la denticién superior de P. giganteum nov. sp. y P. llamaquiquense

P. giganteum nov. sp., Mazater6n

P. llamaquiquense
(en CASANOVAS y
SANTAFE, 1992)

Holotipo, N.° 11019 N.° 11020 NM 43036 (75)
P2/ P3/ P4/ M1/ M2/ M3/ M2/ M3/ P4/ MU/
25 29 32 45 49 50 40 ca. 35 ca. 48
33 38,5 43 48,5 51 48 48 47 ca. 42,2
58 ca. 59 57 59 ca. 56 ca. 443
48,5 51 50 47
2.813 3.009 2.850

Las medidas dentarias y mandibulares se basan en FRANZEN (1968).

Abreviaturas
A = anchura.
ca. = aproximadamente.
dl = diagonal del dngulo antero-externo al postero-interno.
d2 = diagonal del 4ngulo antero-interno al postero-externo.

L

longitud.

vos, con contorno en U y molarizacién practicamente nula. Ecto-
lofo * liso, aplanado, sin mesostilo; parastilo débil, creciendo de
P2/ a P4/. Cingulo externo cortante, en W, engrosado a la altura
de las raices. P2/ sin individualizacién de los dos conos externos.
Hipocono apenas desarrollado en P2/-P4/, unido al cingulo poste-
ro-interno. Protocono unido al metacono por una cresta, detimi-
tando una foseta interna; también existe una foseta posterior. Cin-
gulo interno poderoso y continuo. Base de la corona sobresalien-
do lingualmente. Premolares relativamente hipsodontos.

Molares superiores de contorno cuadrado-trapezoidal a trape-
zoidal, alargdndose de M1/ a M3/, éste de superficie algo reducida
respecto a M2/. Gradacién marcada de hipsodoncia de M1/ a M3/,
este ltimo muy hipsodonto. Cingulo externo fuerte, reforz&ndo-
se de M1/ a M3/, y elevdndose sobre el mesostilo. Parastilo, me-
sostilo y metastilo reforzandose igualmente de M1/ a M3/. Caras
externas del ectolofo haciéndose mds concavas longitudinalmente
de M1/ a M3/, moderadamente curvadas hacia el lado lingual.
Para- y metacono mucho més altos que proto- € hipocono. Proto-
cono robusto y redondeado, mucho mayor que el hipocono, éste
reduciéndose en M3/. Profundas fosetas interna y posterior. Cin-
gulo interno interrumpido a la altura de los conos internos.

Premolares inferiores igualmente muy primitivos, con escasa
molarizacion excepto P/4; P/2-3 con una marcada cresta en la cara
posterior del protocénido. Gran hipsodoncia en toda la serie, in-
crementandose en los ultimos molares. Hipoconilido de M/3 ex-
tendido longitudinalmente, poco arqueado lingualmente. Cingu-
los muy desarrollados, engrosados en los 4ngulos externos e inter-
nos.

Descripciéon: Holotipo: maxilar izquierdo con P2/-M3/,
n.° 11.019 (fig. 3; lam. 1, fig. 1; tablas l-g).

Se conservan dos alveolos correspondientes a D1/. A la vista de
la insercién del canino, que se conserva parcialmente, el diastema
debi6 de ser extremadamente corto. La parte anterior del arco zi-
gomatico se encuentra sobre M2/.

P2/: Relativamente usado; deteriorados parte del metalofo y
protolofo. Contorno en U, desarrollado transversalmente, con el
lado anterior ligeramente oblicuo hacia atrds. Ectolofo liso, lige-

3 Para la nomenclatura de los elementos dentarios ver Savage
et al. (1965); se emplea el término paracénulo en lugar de proto-
c6nulo, habiéndose generalizado recientemente el uso del primero.

ramente convexo, sin mesostilo, con parastilo apenas marcado, sin
separacion neta de los dos conos externos. Pared externa més alta
que el protocono; éste es macizo y unido completamente al ecto-
lofo por un protolofo y un metalofo, delimitando todos ellos una
foseta interna completamente cerrada. El protocono tiene una po-
sicién ligeramente adelantada, con un indicio de hipocono en su
parte posterior que se une a una elevacién del cingulo postero-in-
terno. Sin cénulos intermediarios. Cingulo externo cortante, en-
grosado a nivel de las dos raices, en W; cingulo interno fuerte y
continuo. Base de la corona sobresaliendo lingualmente.

P3/: Relativamente desgastado. En lineas generales semejante
a P2/. Contorno en U més marcado, con caras anterior y poste-
rior més paralelas. Ectolofo més aplanado, sin mesostilo, con cos-
tilla del paracono muy ligeramente marcada. Parastilo mayor pero
muy poco prominente. Los dos conos externos estan claramente
separados. Protocono robusto e igualmente unido al ectolofo; fo-
seta interna profunda. Sin cénulos intermediarios (hay un ligero
indicio de metac6nulo). Esbozo de hipocono con desarrollo simi-
lar a P2/. Foseta entre el metalofo y cingulo posterior. Cingulo ex-
terno similar a P2/; cingulo interno fuerte y continuo. Estrias en
la cara interna del protocono. Base de la corona sobresaliendo lin-
gualmente.

P4/: Contorno semejante a P3/, mas cuadrado. Modelo seme-
jante a éste, con parastilo algo mas prominente y protocono algo
més extendido longitudinalmente. Por lo demés muy parecido al
anterior, aunque mayor.

M1/: Con grado avanzado de desgaste. Contorno cuadrado-tra-
pezoidal, mas ancho que largo, con cara interna algo mds corta
que la externa. En la vista lateral moderadamente hipsodonto.
Mesostilo no muy marcado, naciendo debajo del cingulo externo;
parastilo prominente, dirigido hacia delante, metastilo muy redu-

“cido. Caras externas antertor y posterior del ectolofo relativamen-

te aplanadas, muy ligeramente concavas longitudinalmente, ape-
nas curvadas hacia el lado lingual. Parte interna més baja que la
externa. Protocono mucho mas grande que el hipocono. Protolo-
fo y metalofo dispuestos transversalmente, con una profunda fo-
seta entre ambos; metalofo corto y estrecho con un pequeno sa-
liente en su cara anterior. Hipocono unido al cingulo postero-in-
terno. Foseta posterior. Cingulo externo grueso, en W, adelga-
zéndose hacia el parastilo y el metastilo; cingulo interno interrum-
pido a la altura de proto- € hipocono. Base de la corona apenas
sobresaliendo lingualmente.
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Tabla 2.—Dimensiones de las series dentarias superiores de Palaeotherium y Cantabrotherium

P2/-M3/ M1/-M3/ P2/-P4/ IPM

L.e L.m. L.e. L.m. Le. L.m. L.e. L.m.
P. castrense (en FRANZEN, 1968)
Robiac FLY 6535der................. 150 148 94,2 90,6 60 58,9 63,7 65
Robiac FLY 6535 sin....cceeeeies 152 150 96,5 92,5 59,9 58,5 62,1 63,2
Robiac FLY 4706 ......cccoeeeeeeeennn. 152,8 1483 96,8 88,6 62,4 60,9 64,5 68,7
P. magnum (en FRANZEN, 1968)
Montmartre MPA A.C.2813.............. 201,7 200,3 114,4 86,3 75,4
Livry MPA 1872-228................ 208,6 202 123 116 90,6 88,3 71,2 71,9
La Débruge MPA 187221 ................. 203,1 197,6 115,44 110,8 9 88 79,2 79,4
P. giganteum nov. sp., Mazater6n
Holotipo Net1019. 217 213 136 127 87 86 63,9 67,7
C. casanovasae nov. sp., Mazaterén
Holotipo Ne9229 100 96

Medidas como en tabla 1.

Abreviaturas
der. = derecho.
IPM = (P2-P4 / M1-M3)*100 o (D1-P4 / M1-M3)*100.
L.e. = longitud en el lado externo.
L.m. = longitud en la linea media.
sin. = izquierdo.
Tabla 3.—Anchura en dientes superiores de Palaeotherium
P. magnum (en ( P élargaquiqt\t]enxse P. giganteum nov. sp
P. castrense (en FRANZEN, 1968) ’ en CASANOVAS y ’ . T
FRANZEN, 1968) SANTAEE, 1992) holotipo
n m-M X m-M NM 43036 (75) N.°11.019
P2 4 22,7-25 23,6 25,5-35,1 33
P3/ 4 27-30,9 28,7 28,1-38 38,5
P4/ .. 4 29,9-36,1 32,6 19,9-41,6 422 43
MU . 4 30,2-34,7 324 30,9-41,6 48,5
M2/ 2 36,3-36,4 36,35 33,4-43.9 51
M3/ 1 34,6 34,6 37,2-51,3 48

Medidas como en tabla 1.

Abreviaturas
m = minimo.
M = méximo.
n = ndmero de ejemplares.
X = media.
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LAMINA 1

Lamina 1
1.—Palaeotherium giganteum nov. sp.; maxilar izquierdo con P2/-M3/ (holotipo, n.° 11.019); Mazaterén (subcuenca de Almazan,
Cuenca del Duero, Soria, Espafia), Eoceno medio-Eoceno superior (MP16-17). a) Vista labial. b) Vista oclusal.
2.—Cantabrotherium casanovasae nov. sp.; fragmento de maxilar izquierdo con M1/-M3/ (holotipo, n.° 9.229); Mazaterén (sub-
cuenca de Almazan, Cuenca del Duero, Soria, Espafia), Eoceno medio-Eoceno superior (MP16-17). a) Vista labial. b) Vista oclusal.



94

M. A. CUESTA RUIZ-COLMENARES

Tabla 4.—Dimensiones de las series dentarias inferiores de Palaeotherium

Diastema Diastema

oo P P/2-M/3 M/1-3 P/2-4 IPM
P. castrense (en FRANZEN, 1968)
Robiac 100,2
Robiac ca. 19,7 159 100,4 59 58,8
Robiac FLY 5013 ............... 100,5
Robiac FLY 4703 ............... 106,4
Castrais LCA....coviiiiiiis 98,7
P. magnum (en FRANZEN, 1968)
Yesos de Paris MPA 2821 .............. 209,4 123,7 86,6 70
Mormoiron FLY 6629 ............... ca. 38 119 88 73,9
Le Puy MPU ... 220,5 92,3 ca. 72,3
Le Puy MPU ............c.. 128
Fons FMO 3066 .............. 123,4
St. Martin de Villeréal FMA 218,5 127,3 91,5 71,9
St. Martin de Villeréal FBO.......oeevniin. ca. 217
St. Martin de Villeréal MLY My 99............ 119,5
P. giganteum nov. sp.
Mazaterdén N.°©9.263 ca. 225 ca. 148 ca. 80
Mazaterdn, paratipo N.°9234 ... 210 128 81 63,2
Mazater6n N.©9.238sin............ ca. 35 ca. 190 ca. 125 ca. 65 ca. 52
Mazaterdn N.°9238 der........... 205 130 78 60

Medidas como en tabla 1; abreviaturas como en tablas 1 y 2.

M2/: Contorno mads trapezoidal que M1/; més hipsodonto. Cin-
gulo externo fuerte, ascendiendo en su parte media mas que en
el anterior. Mesostilo més potente, al igual que meta- y parastilo,
éste dltimo dirigido més labialmente. Caras externas del ectolofo
més c6ncavas longitudinalmente. Profunda foseta central, foseta
posterior presente. Cresta anterior del metalofo méds marcada.

M3/: Superficie reducida respecto a M2/. Contorno m4s trape-
zoidal, con reduccién del lado posterior y fuerte reduccién del lofo
posterior. Hipsodoncia, estilos externos (sobre todo mesostilo) y
concavidad de las caras externas del ectolofo mas desarrollados
que en M2/. Cingulo externo en su parte media ascendiendo algo
mds sobre el mesostilo. Protocono macizo y redondeado; proto-
lofo corto, al igual que en M1/ y M2/. Profunda foseta interna. Me-
talofo muy reducido, al igual que el hipocono; saliente del meta-
lofo semejante a M2/ (est4 algo deteriorado). El cingulo posterior
estd representado por una elevada cresta que delimita una profun-
da foseta posterior; cingulo interno interrumpido a nivel de pro-
to- € hipocono. Base de la corona no sobresaliendo lingualmente.

N.° 11.020: Fragmento de maxilar izquierdo con M1-2/. Presen-
ta un grado avanzado de desgaste. Insercién del arco zigomaético
entre los dos dientes. Por talla y morfologia asignable a P. gigan-
teum nov. sp. Por el contorno y proporciones de las piezas se
corresponde mejor con M1-2/ que con M2-3/. No se observan di-
ferenctas con las piezas tipo.

Paratipo: Fragmento de hemimandibula izquierda con P/2-M/3,
n.°9.234 (1am. 2, fig. 1; tablas 4-6).

Es la serie mejor conservada de las piezas inferiores, con
P/2-M/3 apenas usados. En conjunto gran hipsodoncia, creciente
hacia los 1ltimos molares y premolares primitivos poco molariza-
dos salvo P/4.

Pi2: No desgastado. Muy reducido en tamafio y estructura. El
c6nido més sobresaliente es el protoconido, que ocupa una posi-
cién central en ¢l talénido. De €l sale un paraléfido corto, aunque

alto, dirigido hacia delante, apenas curvado lingualmente, que
baja verticalmente hasta el cingulo, con parastilido muy reducido,
practicamente inexistente. Metacénido practicamente indiferen-
ciado de la masa del protoconido, apareciendo como una protu-
berancia en el lado lingual de protocénido. En la cara posterior
del protocénido aparece una prominente costilla que alcanza la
base del hipocénido, del cual sale también otra, aunque mucho
més reducida. Talénido menor que el trigénido. El hipocénido,
que ocupa una posicién central en el talénido, es més bajo que el
protocénido y presenta hacia delante un metaléfido, asi como del
lado lingual un hipoléfido breve, doblado lingualmente. El valle
anterior es practicamente inexistente; el posterior estd algo mas
desarrollado. El entocénido estd muy reducido, précticamente in-
diferenciado. Cingulo continuo (roto en la cara labial del hipocé-
nido), fuerte, ascendiendo en sus porciones anterior y posterior;
el cingulo interno tiene forma de W muy abierta, ascendiendo li-
geramente en la parte central. Tanto en el exterior como en el in-
terior el cingulo se encuentra engrosado hacia los dngulos anterio-
res y posteriores.

P/3: Ligeramente usado. Esta més desarrollado que P/2. El pro-
tocénido tiene un desarrollo parecido, pero ocupa una posicion
més labial y de €l sale un paraléfido mayor y mas curvado lingual-
mente. El valle anterior es similar, aunque estd algo mas marca-
do. El metacénido se encuentra mucho mas diferenciado, siendo
maés bajo y menos masivo que el protocénido y est4 situado en po-
sicién algo retrasada con respecto a éste. En la parte posterior de
la cara labial del protocénido se observa una cresta, al igual que
en P2, pero algo mis aguda. El talénido estd mas desarrollado
que en P/2, aunque el hipocdnido sigue siendo mas bajo que el pro-
tocénido, y ya ocupa una posicién m4s labial; paralelamente el me-
taléfido estd mas desarrollado y dispuesto més transversalmente.
Aparece un entoconido menor y mas bajo que el hipocénido. El
valle posterior es mayor que el P/2, y en V cerrada. Cingulos muy
desarrollados semejantes a P/2.
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Tabla S.—Dimensiones de premolares inferiores de Palaeotherium
P2 P/3 P/4

L Al A2 L Al A2 L Al A2
P. giganteum nov. sp.
Mazaterén, paratipo N.°9.234. ... 25 15,9 15 28 19 19 30,5 20,5 21,7
Mazaterén N.°9.238sin.........
Mazaterén N.c9.238 der ........ 26
Mazaterén N.°9.231..oiin,
Mazaterén N°9.263.............. 29 19 31 21 22
P. castrense (en FRANZEN, 1968)
Robiac FLY 4700............. 11,3 13,4 14,7 16,5 16,8 17,9
Robiac 15,6 16,2 18,4 18,9
Castrais 14,2 15,2 16,9 17
Castrais 12,9 14,2
Egerkingen MBA Ec 387 ........
Egerkingen MBA Ec448 ........ 16,7 17,5
Egerkingen MBA Ec443 ........ 10,8 11,8
P. magnum (en FRANZEN, 1968)
St. Martin de Villeréal FMA 43.............. 15,6 16,7 i9 19,3 21 20,7
St. Martin de Villeréal MBOsin.............. 16,4 16,6 20,5 19,8 22,7 21,7
La Débruge MLY 232 ...c.ooceenns 16,3 20,1 21,6
Mormorion FLY 6629............. 14,1 18,4

Medidas como en tabla 1.

Abreviaturas
Al = anchura del I6bulo anterior.
A2 = anchura del |6bulo posterior.

El resto como en tablas 1y 2.

P/4: Muy hipsodonto; relativamente usado. Mas molariforme
que P/3, y claramente menor que M/1. En el trigénido el proto-
coénido y el metacénido (en este caso es la cispide més alta) tie-
nen un desarrollo similar y estdn alineados mas transversalmente,
al igual que el paraléfido. Falta la cresta posterior del protoconi-
do presente en P/2-3. El talénido estd més desarrollado, con hi-
pocénido similar al protocénido e hipoléfido que alcanza a un en-
tocénido méas patente, aunque menos que los demés cénidos. Va-
lle posterior en U més profunda que en P/3. Cingulos semejantes
a los otros premolares.

Molares: Algo deteriorados del lado lingual. Muy hipsodontos;
M/1-2 relativamente usados. Coronas macizas con valles internos
reducidos. Longitud e hipsodoncia crecientes de M/1 a M/3. L6-
bulos anterior y posterior separados por un profundo surco casi
vertical. Unién metacénido-metalédfido tipica del género Palaeot-
herium (metastilido fusionado al metac6nido). Sin hipoconulido
en M/1-2. Cingulo externo alto y poderoso, ascendiendo en las ca-
ras anterior y posterior, engrosado en los 4ngulos anterior y pos-
terior, externo e interno. M/3 muy hipsodonto, con el hipoconi-
lido incompletamente emergido en este ejemplar; este hipocond-
lido es més bajo que los otros dos lébulos y estd dirigido hacia
atrés, solo ligeramente arqueado lingualmente.

N.° 9.238: Mandibula con las ramas de ambos lados y P/2-M/3
bastante deteriorados (tablas 4-6).

No se conserva la region de la sinfisis, estando preservado en
la rama izquierda el diastema, que es breve y tiene un valor nor-
mal para el género (tabla 4); dicho diastema forma una concavi-
dad profunda entre la region del canino y los premolares.

La rama horizontal es muy alta, con escasa variacién de altura
en toda su longitud. En vista lateral el borde inferior es convexo,
ligeramente céncavo bajo la parte posterior de M/3.

La rama ascendente es relativamente baja en relacion a la gran
altura de la rama horizontal. El borde anterior es perpendicular a
la serie dentaria. El proceso coronoides estd deteriorado en su ex-
tremo, al igual que la escotadura sigmoidea y el condilo articular.
El talén sobresale moderadamente hacia atrds y no hacia abajo.
El borde de la parte posterior de la rama ascendente estd engro-
sado respecto al resto, que es relativamente delgado.

En cuanto a la denticién, el grado de desgaste es mayor que
9.234 y su morfologia coincide completamente con ésta, si bien las
crestas de la parte posterior del protocénido de P/2-3 son algo me-
nos agudas.

N.29.263: Hemimandibula derecha con P/3-M/3 y restos de P/2
(lam. 2, fig. 2; tablas 4-6); serie premolar bastante deteriorada.

En la mandibula falta la porcién anterior desde P/2. La rama
horizontal presenta una disminucién de altura m4s agentuada que
9.238, perteneciendo a un individuo de mayor edad, a juzgar por
¢l mayor uso de los dientes yugales. El borde inferior es recto.
Existe un fuerte engrosamiento detras de M/3. En la rama ascen-
dente falta casi toda la regién anterior, no conservéndose el pro-
ceso coronoides; éste debid ser estrecho, siendo la escotadura sig-
moidea relativamente ancha; el condilo articular est4 bien desarro-
llado transversalmente, en posicién relativamente baja respecto a
la rama horizontal. El borde posterior de la rama ascendente est4
algo mas extendido hacia atrds que en 9.238 y también esta en-



o T~

96 M. A. CUESTA RUIZ-COLMENARES

LAMINA 2

Lamina 2

1.—Palaeotherium gigantewm nov. sp.; fragmento de hemimandibula izquierda con P/2-M/3 (paratipo, n.° 9.234); Mazaterdn (subcuen-

ca de Almazan, Cuenca del Duero, Soria, Espafa), Eoceno medio-Eoceno superior (MP16-17). a) Vista labial. b) Vista oclusal.

2.—Palaeotherium giganteum nov. sp.; hemimandibula derecha con P/2-M/3 (n.° 9.263); Mazaterén (subcuenca de Almazan, Cuenca
del Duero, Soria, Espafia), Eoceno medio-Eoceno superior (MP16-17). a) Vista oclusal. b) Vista labial.
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Tabla 6.—Dimensiones de molares inferiores de Palaeotherium

M/1 M/2 M/3

L Al A2 L Al A2 L Al A2 A3
P. giganteum nov. sp.
Mazaterén, paratipo N.©9.234.............. 34 22,3 22,5 37 53,5 25
Mazater6n N.©9.238sin......... 34 39 24 24 56,5 24 21,4 16,5
Mazater6n N.©9.238 der ........ 57,5
Mazaterén N.©9.231...cciennn. 37,5 20 21,3 40
Mazaterén N.°9263............. 43 24 25 46 242 24 62 24 18,5 15,5
P. castrense (en FRANZEN, 1968)
Robiac FLY 4700............. 18,7
Robiac FLY 4703............. 196 203 22,1 21,9 46 21,3 18, 15,9
Castrais LCA ................... 18 18,2 20,5 19,1 43,2 19,7 16,7 11,6
Castrais MTO................... 37,9 16,8 11,8
Egerkingen MBA Ec 387 ........ 33,5 14 13,4 8,9
Egerkingen MBA Ec 385 ........ 18,7 17,1
Egerkingen MBA Ec 447 ........ 173 18
P. Llamaquiquense (en CASANOVAS y
SANTAFE, 1992)
Llamaquique NM 43047 (75)...... 35 21,7
Llamaquique NM 43044 (75)...... 28,8 34,8 52,3 23,1 21,4 16
P. magnum (en FRANZEN, 1968)
St. Martin de Villeréal FMA 43............... 22 22,7 221 214 55,7 21 16,7 55,7
St. Martin de Villeréal MBO sin.............. 23,1 22,1 22,7 21,7
La Débruge MLY 232 ..ocoeeae . 21,9 234 54,3 23,9
Mormorion FLY 6629............. 20 21,6 49.8 21,1
Mormorion FLY 6678............. >60

Medidas como en tabla 1.

Abreviaturas

A3 = anchura del hipoconiilido.
El resto como en tabla 6.

grosado, presentando en el lado interno una serie de arrugas. El
talén apenas sobresale hacia abajo.

En lo referente a la denticién, P/2 sélo conserva la porcién pos-
tero-interna. P/3-4 estdn muy deteriorados y bastante usados;
muestran cingulos continuos. En P/3 puede apreciarse la cresta en
la parte posterior del protocénido.

Los molares, bastante desgastados, conservan la parte lingual;
los valles internos profundizan poco en la masa de la corona, es-
pecialmente el anterior. El cingulo interno es continuo. El hipo-
conilido de M/3 est4 dirigido hacia atrds y apenas arqueado hacia
el lado lingual. Las medidas de la longitud de los molares est4 li-
geramente aumentadas por las roturas que presentan éstos.

N.©9.231: Fragmento de hemimandibula derecha con M/1, M/2
incompletamente emergido y P/4 emergiendo en su porcién ante-
rior (tablas 5-6). Rama horizontal baja y gruesa como correspon-
de a un individuo no adulto (altura bajo M/1-2 = 43). La marca-
da hipsodoncia en la denticion de esta especie se aprecia bien en
esta pieza, con M/1 apenas usado (IH = 93 %). Los cingulos an-
terior y posterior ascienden desde el cingulo externo dos tercios
de su altura; no hay hipoconuilido en M/1-2. Valle anterior mas
alto que el posterior. Paraléfido alto; protocénido con una costi-

lla del lado lingual. Sin metastilido. Protocénido y metacénido
siendo las cispides més altas.

Discusién: La morfologia dentaria de las piezas superiores
corresponde a un Palaeotheriidae, alejandose de Plagiolophus y
géneros afines. Dentro de esta familia se diferencia claramente
tanto de Pseudopalaeotherium, género oligoceno de talla media,
con muy largo diastema y marcada molarizacién en los premola-
res (ver Franzen, 1972), como de Franzenium, de talla muy infe-
rior. Por su parte Cantabrotherium posee una hipsodoncia mucho
mayor, con un gradiente de altura en los molares mds acentuado,
contorno de éstos menos desarrollado transversalmente, lofos
transversales més oblicuos y foseta interior mas amplia y con for-
ma de clavo en vista oclusal; ademds en C. truyolsi los premolares
poseen mesostilo. Dentro de Palaeotheriidae presenta mayores si-
militudes con Palaeotherium pero posee una serie de rasgos que
lo diferencian de todas las especies conocidas en dicho género;
para la comparacién con las distintas especies nos basamos funda-
mentalmente en Franzen (1968). Asi dentro del género Palaeot-
herium es la especie de mayor tamafio hasta ahora conocida (ta-
blas 1-6), y s6lo P. llamaquiquense y P. magnum se le acercan por
la talla. P. llamaquiquense Casanovas y Santafé, 1991 de Liama-
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quique (Oviedo, Eoceno superior; ver Casanovas y Santafé, 1991)
es solo ligeramente menor, presentando una serie de diferencias:
la arcada zigomatica estd en posicién mds anterior, siendo muy es-
trecha en su extremo anterior y los premolares son més braqui-
dontos. Por otra parte en P. llamaquiquense P4/ esta provisto de
un potente mesostilo, que falta completamente en la especie de
Mazaterén. Por su parte P. magnum, del Eoceno superior, es la
unica especie de los yacimientos europeos con una talla compara-
ble en la denticién superior (tablas 2 y 3); en los premolares las
diferencias de tamafio no son tan marcadas como en los molares,
e incluso algunas medidas de nuestro ejemplar estdn dentro de los
limites de P. magnum, lo cual est4 en consonancia con la marca-
da molarizacion de los premolares en la especie europea; a este
nivel las diferencias son muy marcadas y en P. magnum los pre-
molares tienen ademés poderosos mesostilos.

Las especies del Eoceno superior P. medium, P. crassum, P. re-
nevieri, P. muehlbergi, P. curtum, P. crusafonti y P. duvali po-
seen un alto grado de molarizacién en sus premolares, teniendo
poca relacién con nuestro ejemplar.

Las formas del Eoceno medio P. siderolithicum y P. lautricense
son de talla muy inferior a la especie de Mazaterén, € incluso los
P. siderolithicum mas antiguos tienen un P4/ con el hipocono ya
completamente separado, y en P3/ éste estd casi tan desarrollado
como el protocono.

Por el primitivismo de los premolares presenta P. giganteum
nov. sp. mayores afinidades con las especies del Eoceno medio
P. eocaenum, P. ruetimeyeri, P. pomeli y P. castrense, especial-
mente con esta dltima, aunque P. castrense es considerablemente
menor y con premolares mds molarizados. Todas estas especies
comparten con P. giganteum nov. sp. la posesién de premolares
simples, con contorno en U, ectolofo generaimente plano. Sin em-
bargo P. eocaenum presenta frecuentemente, a diferencia de
P. giganteum nov. sp., un P4/ con pared externa no plana y con
mesostilo, y en P2/ para- y metacono estdn perfectamente separa-
dos. Por su parte en P. ruetimeyeri (y P. pomeli) hay una marca-
do aumento de superficie oclusal de M1/ a M3/. Por otra parte no
se observa normalmente en estas especies europeas un metalofo
uniendo completamente el protocono al ectolofo y delimitando
una foseta interna, rasgo tan caracteristico del P. giganteum
nov. sp.; sin embargo, se aprecia algo similar en P. pomeli.

Los caracteres compartidos con P. castrense son numerosos y €s
posible suponer un parentesco cercano entre ambas especies:

— IPM semejante.
— Premolares:

Contorno en U.

Ectolofo plano.

Cingulo externo en W, ascendiendo en la parte media.
Parastilo y metastilo de desarrollo similar.

P2/ con dos conos externos incompletamente separados.

— Molares:

® Semejante desarrollo relativo de los tres molares.

® Mismo desarrollo de parastilo, mesostilo y metastilo, aumen-
tando de M1/ a M3/.

® Protolofo y metalofo similares.

® Protocono macizo, mucho mayor que ¢l hipocono.

¢ Hipocono reducido, disminuyendo de M1/ a M3/,

® Cresta anterior del metalofo aumentando de M1/ a M3/.

Sin embargo se observan los siguientes caracteres diferenciales
en P. giganteum nov. sp., con relacién a P. castrense:

— Premolares mas hipsodontos.

— Grado de molarizacién inferior, con hipocono muy reduci-
do, fusionado al protocono y unido al cingulo postero-interno. En
P. castrense el hipocono estd bien desarrollado, con un tamario
casi comparable al protocono, aunque normalmente €std méds o
menos unido a éste. P. castrense castrense de Egerkingen (Eoce-
no medio MP14) es la subespecie mas primitiva, y en ella el hipo-
cono estd mucho més desarrollado que en P. giganteum nov. sp.

— Fosa interna de los premolares cerrada completamente por
un metalofo continuo que une el protocono al ectolofo, no apare-
ciendo esta caracteristica en P. castrense.
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— En los molares la hipsodoncia es claramente mayor (lo es in-
cluso con relacion a los dltimos representantes de P. magnum, es-
pecie descendiente de P. castrense que alcanza el Eoceno supe-
rior). El gradiente de altura es, asimismo, mds marcado. El cin-
gulo externo, parastilo, mesostilo y metastilo estén menos clara-
mente marcados sobre el ectolofo.

Tomando en consideracién la morfologia mandibular (n.* 9.238
y 9.263) se observa que la rama horizontal es mds alta que en
P. magnum. Comparada con esta especie (ver, por ejemplo Fran-
zen, 1968, pl. 24, fig. 4) P. giganteum nov. sp., posee una mandi-
bula proporcionalmente mas corta, el proceso coronoides parece
estar menos elevado sobre el condilo articular y el talén es menos
sobresaliente hacia abajo.

En conjunto, los rasgos generales senalados para las piezas su-
periores pueden aplicarse a la denticién inferior de P. giganteum
nov. sp., caracterizéndose por:

— Tamano comparable a P. magnum o mayor.

— Premolares primitivos, con molarizacién sélo en P/4.

— Reduccién del segmento premolar respecto al molar (IPM
comparable a P. castrense).

— Cresta en la parte posterior del protocénido de P/2-3 muy de-
sarrollada.

— Denticién muy hipsodonta con incremento de altura hacia
los dltimos molares.

— Molares con valles internos poco marcados.

— Gran desarrollo de los cingulos, reforzados en los dngulos.

— Hipocondlido de M/3 poco arqueado lingualmente.

En lo referente a las dimensiones (tablas 4-6) coinciden con los
maximos de P. magnum o los supera ligeramente, siendo bastan-
te mayor que P. castrense, con el que por otra parte presenta mas
semejanzas, al igual que ocurre con la denticion superior. Es, asi-
mismo, mayor que P. llamaquiquense.

En la molarizacién de los premolares se encuentra a un nivel
comparable a P. eocaenum, P. ruetimeyeri, P. pomeliy P. castren-
se, andlogamente a lo que ocurre con las piezas superiores. P. eo-
caenum esta, no obstante algo mas molarizado, con P/2 con pa-
rastilido bien desarrollado, al igual que meta- e hipocénido.
Corresponde mejor con el grado de molarizacién de las otras tres
especies, como en la serie superior. Asi P. castrense posee un P/2
con parastilido y taldnido débiles, y el metacénido ain no estd cla-
ramente separado del protocénido. Las crestas apenas arqueadas
lingualmente en P/2 también lo asemejan a P. pomeli y P. rueti-
meyeri. Por otro lado P. giganteum nov. sp. tiene premolares mu-
cho mas hipsodontos que todas estas especies. En el resto de es-
pecies del género P/2-4 estan claramente mas molarizados.

La longitud del segmento premolar en relacién al molar (IPM)
es similar también al de las especies del Eoceno medio, estando
relacionado con la escasa molarizacién en todas ellas.

La cresta posterior en el protoconido de P/2-3 es un caracter
muy extendido en el género, siendo comin en las formas del Eo- -
ceno medio, y alcanzando en P. giganteum nov. sp. un desarrollo
considerable.

En lo que se refiere a la hipsodoncia, ésta es mayor que en cual-
quier otra especie del género, incluso comparéndola con las espe-
cies del Eoceno superior terminal. Con esta gran altura de las co-
ronas debe estar relacionada la conformacién maciza de las mis-
mas, con valles internos relativamente poco excavados.

Los cingulos son semejantes a los de P. castrense.

El hipoconilido de M/3 estd en las formas del Eoceno medio
normalmente poco arqueado y bien extendido hacia atrés, como
es el caso en P. giganteum nov. sp., lo cual es una condicién pri-
mitiva para el género, estando en las especies del Eoceno supe-
rior mucho m4s arqueado.

En resumen Ja denticién superior de P. gigantewm nov. sp. pre-
senta por un lado una serie de caracteres primitivos para Palaeot-
herium en su denticién premolar:

— Molarizacién practicamente nula.

— Contorno en U.

— Ectolofo plano y sin mesostilo.

— P2/ con conos externos incompletamente separados.
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Tabla 7.—Dimensiones de la denticion superior de Cantabrotherium

Cantabrotherium casanovasae nov. sp.

holotipo, N.° 9.229

Cantabrotherium truyolsi (en CASANOVAS y
SANTAFE, 1987), NM 43043 (75)

L A d1 d2 d1*d2 L A d1 d2 di*d2
40,8 38 48,4 40,5 1.961
37,5 433 39 1.677 42,4 433 53,5 45 2.412

39,5 46,5 45,5 2.093

Medidas y abreviaturas como en tabla 1.

Por otra parte posee una serie de caracteristicas que comparte
con varias especies del género, especialmente con P. castrense:

— Desarrollo del segmento premolar (IPM parecido).

— Cingulo externo en W en los premolares.

— Mismo desarrollo relativo de los tres molares.

— Desarrollo de parastilo, mesostilo y metastilo.

— Protocono macizo, hipocono reducido.

— Cresta anterior en el metalofo aumentando de M1/ a M3/.

El metalofo completo, uniendo el protocono al ectolofo es un
rasgo propio de P. giganteum nov. sp., raro en Palaeotherium aun-
ue se encuentra en otros géneros con premolares no molarizados
por ejemplo ciertos Plagiolophus) y es un rasgo frecuente en otros
Equoidea del mismo yacimiento. La marcada hipsodoncia y el gra-
diente de altura de M1/ a M3/ son caracteres derivados que sepa-
ran a esta especie de todas las demas del género, y combinado con
las caracteristicas primitivas indicadas mas arriba, separan clara-
mente esta especie del resto de especies del género.

En cuanto a la denticién inferior de P. giganteum nov. sp. si-
gue el mismo modelo observado en la superior, combinando ca-
racteres primitivos para el género Palaeotherium, que lo relacio-
nan con Jas especies primitivas del Eoceno medio (especialmente
P. castrense), con otros evolucionados:

— Molarizacién de los premolares muy reducida.

— Reduccién del segmento premolar (IPM bajo).

— Hipoconiilido de M/3 extendido longitudinalmente, apenas
arqueado lingualmente. .

— Gran hipsodoncia, especialmente en los dltimos molares.

La sefialada combinacién de caracteres confiere un status muy
particular a esta especie, que incluso podria justificar en un futu-
1o, en presencia de matenal adicional, el establecimiento de un
nuevo género.

Filogenéticamente P. giganteum nov. sp. se encuentra préximo
a P. castrense, y ambas especies estdn posiblemente relacionadas
por una forma del Eoceno medio (partes inferior-media) desco-
nocida por el momento.

Género Cantabrotherium Casanovas y Santafé, 1987

Especie tipo: C. truyolsi Casanovas y Santafé, 1987; Llamaqui-
que (Oviedo, Espafia), parte superior del Eoceno medio o parte
inferior del Eoceno superior (Casanovas et al., 1992).

Especies incluidas: C. casanovasae nov. sp.

Distribucién: Eoceno medio, parte superior y/o Eoceno supe-
rior, parte inferior (MP16-17), Espafia: Huérmeces del Cerro
(Guadalajara), Llamaquique (Oviedo) y Mazaterén (Soria).

Diagnosis: Enmendada de Casanovas y Santafé, 1987.

Palaeotheriidae de talla grande a muy grande. Férmula denta-
ria 3.1.4.3. Premolares (s6lo conocidos en C. truyolsi) primitivos,
no molarizados. Serie molar muy hipsodonta, con acusado gra-
diente de altura de M1/ a M3/ (IH.M2/ = 91,8 en C. casanovasae
nov. sp., =112 en C. truyolsi). Fuerte gradiente de superficie de
M1/ a M3/. Hipocono muy poco desarrollado respecto al protoco-
no, ambos mucho més bajos que para- y metacono; paracénulo y

metacénulo apenas marcados. Ectolofo curvado fuertemente ha-
cia el lado lingual, con la consiguiente reduccién de la cara oclu-
sal; pared externa con superficies anterior y posterior convexas si-
pero-inferiormente, céncavas antero-posteriormente. Parastilo,
mesostilo y metastilo robustos, reforzdndose de M1/ a M3/. Lofos
transversales més oblicuos que en Palaeotherium, siendo més mar-
cada la oblicuidad en el metalofo y aumentando de M1/ a M3/. El
metalofo no estd unido estrechamente al ectolofo y presenta una
cresta dirigida hacia delante que estd mas desarrollada de M1/ a
M3/. Valle interno en vista oclusal en forma de «clavo», con una
profunda foseta en la parte central.

Discusion: El género Cantabrotherium fue creado por Casano-
vas y Santafé (1987) para un maxilar con P1/, D2-4/ y M1-2/ de-
rechos del yacimiento de Llamaquique (Oviedo), en base a una pe-
culiar combinacién de caracteres, Gnica en todos los Palaeotherii-
dae hasta entonces conocidos: posesién de premolares muy primi-
tivos, no molarizados asociado a una gran hipsodoncia en los mo-
lares (carédcter derivado en Palaeotheriidae) unido todo ello a una
gran talla, superior a la de cualquier otro Palaeotheriidae conoci-
do hasta entonces. Estos mismos autores reconocieron que este
nuevo género presentaba mayores afinidades con Palaeotherium
que con ningin otro género de la familia (Palacotheriidae sensu
Remy, 1976; ver discusion, op. cit., pags. 248-249). En efecto, el
hipocono reducido respecto al protocono, las cdspides linguales
més bajas que las labiales, la reduccién de los c6nulos, la morfo-
logia de los estilos, el ectolofo curvado hacia el lado lingual y en
general el modelo dentario de Cantabrotherium lo asemejan a Pa-
laeotherium, alejéndole de la morfologia de Plagiolophus, 1o cual
estaria de acuerdo con la idea de que Cantabrotherium se entron-
ca en el género Palaeotherium o muy cercano a €l. Por otra parte,
y como también senalan Casanovas y Santafé (op. cit.) las dife-
rencias con Palaeotherium impiden asignarlo a este género:

— Fuerte gradiente de hipsodoncia de M1/ a M3/.

— Fuerte gradiente de superficie de M1/ a M3/.

— Mayor diferencia de altura entre conos internos y externos.

— Mayor curvatura lingual del ectolofo con el consiguiente
cierre de la cara oclusal.

— Protolofo y metalofo ligeramente més oblicuos.

— Mayor desarrollo de la cresta anterior del metalofo.

— Valle interno en forma de clavo en vista oclusal.

Todas estas caracteristicas peculiares de los molares de Canta-
brotherium (gran hipsodoncia, gran heterodoncia entre M1/ y M3/
en altura y superficie, curvatura del ectolofo y cierre de la super-
ficie oclusal) combinadas con la no molarizacién de 1os premola-
res justifican su separacion genérica. Como se ha indicado mas
arriba, la combinacion en una misma forma de Palaeotheriidae de
caracteristicas primitivas con otras derivadas no se habia observa-
do anteriormente en otras especies europeas. Ademés Cantabrot-
herium parece tener una cierta evolucién convergente con algu-
nos Equoidea del Eoceno europeo con premolares poco desarro-
llados y mayor desarrollo de la serie molar, como Plagiolophus y
Leptolophus. Es notable que una evolucién en varios aspectos si-
milar se dé en otras formas de Mazaterén (Cuesta, 1991, 1992b)
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Fig. 4.—Cantabrotherium casanovasae nov. sp.; fragmento de

maxilar izquierdo con M1/-M3/ (holotipo, n.° 9.229); Mazaterén

(subcuenca de Almazén, Cuenca del Duero, Soria, Espana), Eo-

ceno medio-Eoceno superior (MP16-17). a) Vista labial. b) Vista
oclusal.

y de Llamaquique (ver Casanovas y Santafe, 1989 y 1991), como
Franzenium y Palaeotherium, en los que los premolares son muy
primitivos a la vez que la hipsodoncia es fuerte.

Comparado con las distintas especies de Palaeotherium el géne-
ro Cantabrotherium presenta mayores semejanzas con la linea de
P. castrense, habiéndose comparado con piezas tipo de esta espe-
cie (FLY-6535). Las semejanzas con C. casanovasae nov. sp. son
numerosas: reduccion del hipocono, cresta anterior en ¢l metalo-
fo (observable asimismo en otras especies como P. magnum y
P. siderolithicum), si bien estd menos desarroilada en Palaeothe-
rium, semejante desarrollo de parastilo, mesostilo y metastilo,
cresta recorriendo antero-posteriormente el protocono de M3/. A
pesar de estas similitudes Cantabrotherium no puede descender de
P. castrense puesto que C. truyolsi (especie mas reciente que
C. casanovasae nov. sp.) presenta unos premolares més primiti-
vos que los ejemplares mds antiguos de P. castrense. El origen del
género hay que buscarlo posiblemente muy cerca de la base de Pa-
laeotherium, préximo a la linea de P. castrense, lo cual estaria fun-
damentado por los caracteres compartidos entre ambos géneros y
con P. castrense en particular. Desde este punto de partida la evo-
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lucion en Cantabrotherium ha seguido una tendencia distinta a la
normal en Palaeotherium, y en varios aspectos convergente con
Plagiolophus, con conservacién de una serie premolar primitiva y
un gran desarrollo de los Gltimos premolares (heterodoncia) y una
acusada hipsodoncia. Con relacién a P. giganteum, presente en el
mismo yacimiento que C. casanovasae nov. sp., Cantabrotherium
presenta numerosas coincidencias, y como se ha sefialado m4s arri-
ba es notable la combinacién en ambas formas de premolares pri-
mitivos, no molarizados con una acusada hipsodoncia; igualmente
se han sefalado anteriormente las numerosas semejanzas de P. gi-
ganteum con P. castrense. No obstante existen entre P. giganteum
y Cantabrotherium, ambos de gran talla, numerosas diferencias, y
P. giganteum presenta mayores similitudes con los Palaeotherium
tipicos, y asi su hipsodoncia es menor, no se observa la marcada
heterodoncia en los molares de Cantabrotherium, el ectolofo estd
menos curvado lingualmente, los lofos internos son més transver-
sales, y el valle interno es de diferente forma.

Cantabrotherium casanovasae nov. sp. (fig. 4; 1am. 1; tablas 2y 7)
Sinonimia: *

Derivatio nominis: dedicada a la Dra. M. L. Casanovas-Clade-
llas del Museo Provincial de Paleontologia de Sabadell.

Holotipo: fragmento de maxilar izquierdo (n.° 9.229); dnico ma-
terial de la especie.

Localidad tipo: yacimiento de Mazaterdén (Cuenca del Duero,
Subcuenca de Almazin, Soria), parte superior del Eoceno medio
o parte inferior del Eoceno superior (MP16-17).

Distribucién: s6lo conocido en la localidad tipo.

Diagnosis: Cantabrotherium de talla inferior a la especie tipo
(L.e. MI/M3 = ¢a.100, L.m. M1/-M3 = ca.96). Serie premolar
desconocida. Hipsodoncia inferior a C. truyolsi (JH M2/ = 91,8;
IH M3/ = 104,7). M2/ de contorno mds trapezoidal que en C. fru-
yolsi, con pared externa mas desarrollada que la interna. Parasti-
lo, mesostilo y metastilo reforzdndose de M1/ a M3/. Mesostilo li-
geramente mas marcado que en C. truyolsi. Superficies anterior y
posterior de la pared externa algo mds céncavas longitudinalmen-
te. Cresta anterior del metalofo que tiende a acercarse al protoco-
no.

Descripcion: Holotipo (n.° 9.229; fig. 4; lam. 1, fig. 2; tablas 2

7).

! l%n conjunto, serie molar heterodonta con acentuado gradiente
de superficie € hipsodoncia de M1/ a M3/ en este dltimo alcanza
IH el valor de 104,7).

M1/: Roto en su porcién anterior (falta el paracono, parastilo y
protolofo) y sélo queda la parte posterior del protolofo. Grado de
desgaste elevado, a pesar de lo cual el ectolofo es alto. De éste
s6lo se conserva su porcion posterior. Mesostilo bien marcado,
unido al cingulo externo. Debid de tener forma de W, a juzgar
por los restos de €l en la porcion anterior; borde cortante, desa-
pareciendo al ascender en el mesostilo. Metastilo poco desarrolla-
do; no se sefalan las costillas correspondientes a los conos exter-
nos. Para- y metacono mucho mas altos que proto-e hipocono; el
ectolofo estd muy arqueado hacia el lado lingual. Protocono bas-
tante mas grande que el hipocono. Valle interno con forma de
«clavo» en vista oclusal. Metalofo ampliamente unido al ectolofo
en la base, acercandose, en su cara anterior, al protocono. Cin-
gulo posterior en cresta, delimitando con hipocono, metalofo y ec-
tolofo una foseta alargada y profunda. Sin cingulo interno.

M2/: Contorno trapezoidal, ligeramente mds ancho que largo.
No ha salido completamente de alévolo. Menor grado de abrasién
que M1/ (hipocono intacto). Cingulo externc poco marcado en su
parte anterior (no visible en la posterior). Parastilo prominente,
dirigido hacia delante y afuera. Mesostilo mds fuerte y cortante
que en M1/; metastilo igualmente mas marcado, en vista lateral ar-
queado hacia delante. Caras externas del ectolofo cncavas longi-
tudinalmente, convexas siipero-inferiormente (ectolofo fuerte-
mente arqueado hacia el lado lingual); como resultado de todo
ello se observa una fuerte reduccién de la superficie oclusal res-
pecto al contorno de la base de la corona; para- y metacono mu-

* Cantabrotherium nov. sp.; Cuesta, 1992b, figs. 7 y 10.
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cho mds altos que proto- e hipocono. Protolofo mas largo que el
metalofo; ambos en posicién algo oblicua, siendo mas marcado en
el metalofo, que posee a la altura del metacénuio una cresta diri-
gida al protocono, casi paralela al ectolofo. Valle interno con for-
ma de clavo, méds amplio que en M1/. Protocono robusto, mas de-
sarrollado que el metacono. Paracénulo no diferenciado. Cingu-
lo, anterior cortante; cingulo interno sustituido por arrugas bajo
buena parte del protocono y valle interno, interrumpido en el hi-
pocono. Foseta posterior mayor que en M1/.

M3/: Incompletamente desarrollado, su base, atn incluida en el
alveolo, no estd totalmente formada. Contorno trapezoidal. Muy
hipsodonto (IH = 104,7). Ectolofo fuertemente curvado lingual-
mente, con las dos facetas muy concavas sipero-inferiormente. Pa-
rastilo y metastilo prominentes y cortantes. Caras externas conca-
vas mesio-distalmente. Metastilo mayor que en M1/ y M2/. Super-
ficie oclusal cerrada por la fuerte curvatura del ectolofo. Como en
los anteriores conos externos mucho mds altos que los internos.
Hipocono reducido y desplazado labialmente (muy cerca del me-
tacono). El macizo protocono posee una cresta antero-posterior
que empalma con el bajo y reducido protolofo. El metalofo es una
delgada cresta practicamente paralela al ectolofo, apenas unida a
€l, y tomando casi contacto con el protocono. Cingulo interno s6lo
en la parte anterior del protocono y posterior del hipocono; pe-
queno resto del cingulo en la salida del valle interno. Foseta pos-
terior mds larga que en M2/.

Discusion: Las caracteristicas sefialadas en la descripcién coin-
ciden con los rasgos diagnésticos dados por Casanovas y Santafé
(1987) para C. truyolsi, parte de los cuales pasan a la diagnosis ge-
nérica:

— Hipocono muy poco desarrollado frente al robusto protoco-
no (compartido con varias especies de Palaeotherium).

— Metalofo tendiendo a separarse del ectolofo de M1/ a M3/.

— Mesostilo poderoso y cortante.

— Cingulo externo en W (s6lo se aprecia parcialmente en M1/).

— Lobulos externos convexos stipero-inferiormente, céncavos
longitudinalmente, lisos.

— Superficie oclusal fuertemente reducida debido a la acusada
curvatura de la pared externa.

— Gran hipsodoncia.

— Valle interno en forma de clavo, profundo y amplio.

— Cresta del metalofo reforzandose de M1/ a M3/.

Por otro lado se observan una serie de diferencias con la espe-
cie tipo del género:

— Talla inferior (tabla 7).

— Grado de hipsodoncia menor:

C. casanovasae nov. sp. C. truyolsi
IH M2/ =91,8 M2/ =112

En M3/ de C. casanovasae nov. sp. el indice es de 104,7.

— Contorno de M2/ més trapezoidal, siendo en C. truyolsi més
cuadrado. Esto es debido a que la cara externa es proporcional-
mente mds larga que la interna en la forma de Mazaterén:

C. casanovasae nov. sp. C. truyolsi
Cara externa 37 42
Cara interna 30 38
%o 1233 110,5

— Mesostilo algo mas marcado que en C. truyolsi; paralela-
mente las caras externas son més concavas longitudinalmente.

— Cingulos ligeramente mas marcados; el interno en M2/ es
més continuo; cingulos anterior y posterior mas cortantes y eleva-
dos.

— Gradiente de tamafio més acentuado.

— Valle interno menos amplio.

En conclusién Cantabrotherium de Mazaterén constituye una
nueva especie distinta de la especie tipo del género, caracterizada
por su menor talla (entre P. castrense y P. magnum) y por pre-
sentar los caracteres propios del género algo menos acentuados
que C. truyolsi, especialmente en lo que se refiere a la hipsodon-
cia, claramente menor. Ademds C. casanovasae nov. sp. parece
ser una especie méas primitiva que C. truyolsi, pudiendo ser una
forma ancestral de la especie de Llamaquique.
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Fig. 5.—Franzenium durense nov. sp.; hemimandibula derecha

con P/2-M/3 (holotipo, n.° 11.006); Mazaterén (subcuenca de Al-

mazan, Cuenca del Duero, Soria, Espaia), Eoceno medio-Eoce-
no superior (MP16-17). a) Vista labial. b) Vista oclusal.

Género Franzenium Casanovas y Santafé, 1989

Especie tipo: F. tetradactylum Casanovas y Santafé, 1989; yaci-
miento de Llamaquique (Oviedo, Espana), parte superior del Eo-
ceno medio o parte inferior del Eoceno superior (Casanovas et al.,
1992).

Especies incluidas: F. durense nov. sp.

Distribucién: Parte superior del Eoceno medio (MP16) y parte
inferior del Eoceno superior; Espaiia: Cuenca del Duero (Maza-
terén, Caenes), Llamaquique (Oviedo).

Diagnosis: Enmendada de Casanovas y Santafé, 1989; lo refe-
rente a denticién superior (se desconoce en F. durense nov. sp.),
crdneo y postcraneal pasa a la diagnosis de la especie tipo. Pa-
laeotheriidae de talla media. Mandibula de sinfisis corta; borde an-
terior de la rama ascendente casi perpendicular al borde alveolar.
Rama ascendente corta y ancha. Rama horizontal delgada stipe-
ro-inferiormente, afilada hacia el extremo anterior. Talén muy
delgado, muy extendido hacia atréds, sobrepasando considerable-
mente la vertical de condilo.

Incisivos grandes, caninos proporcionalmente pequefios. Dias-
tema postcanino relativamente largo. Férmula dentaria 3.1.4.-3.3.
Premolares primitivos. P/2 con segundo I6bulo reducido. P/3-4 con
todos los cénidos y estilidos, pero con segundo I6bulo reducido
respecto al primero. Molares con profundos surcos de separacién
entre los l6bulos, del lado labial, verticales o ligeramente inclina-
dos lingualmente. Serie desde mediana a marcadamente hipsodon-
ta, con gradacién marcada de M/1 a M/3. El metacdnido es la cds-
pide maés saliente en los molares.

Discusién: La morfologia dentaria del género Franzenium sigue
un modelo muy similar a Palaeotherium. Casanovas y Santafé
(1989) al crear el género en base a material de Llamaquique (Ovie-
do) ya mostraron que estd mas préximo a este Gltimo género que
a Plagiolophus. Tal afirmacién es aplicable tanto a los caracteres
de la denticion superior (desconocida en F. durense nov. sp.; para
F. tetradactylum ver Casanovas y Santafé, 1989) como para la in-
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Tabla 8.—Dimensiones de mandibulas en Franzenium durense nov. sp.

Holotipo

o N.° 11.007 N.° 8.466
agzltlé?gg Mazater6n Caenes

Longitud......ooeiiii e, 203

Altura apéfisis coronoide ... 94

Altura céndilo articular ..........ocooeiviiiiiic e 80

Altura rama horizontal delante de M/3......................... 28 31 33
Altura rama horizontal detrds de P/2............................ 23 24

Desarrollo transversal del condido articular................... 18

Longitud sinfisis..........ccoooviiiiii 40

Medidas como en tabla 1.

ferior, por lo que es indudable su pertenencia a Palaeotheriidae.
Asl, en cuanto a la denticién inferior se caracteriza por:

— Ausencia de hipoconiilido en M/1-2.

— Esmalte de la cara lingual mucho més delgado que en la cara
labial.

— Unién protoléfido-metaldfido de tipo «Palaeotheriumy, as-
cendiendo ambos a la par hasta la punta del metacénido.

Asimismo, la presencia de una cresta en la parte posterior del
protocénido en F. durense nov. sp. también lo relaciona con el gé-
nero Palaeotherium, donde esta cresta es frecuente, tanto en es-
pecies del Eoceno medio como en las del Eoceno superior.

Dentro de Palaeotheriidae F. durense nov. sp. presenta una se-
rie de caracteristicas primitivas:

— Premolares primitivos, no molarizados, comparables a las
formas primitivas del género Palaeotherium como P. pomeli. No
obstante el segmento premolar estd en Franzenium més reducido,
al igual que ocurre en Plagiolophus.

— Hipoconiilido de M/3 recto, apenas arqueado lingualmente,
como en los Palaeotherium del Eoceno medio.

Por el contrario otra serie de caracteres lo alejan de ese género:

— Fuerte tendencia a la hipsodoncia, especialmente en los dl-
timos molares.

— Fuerte gradiente de alturas.

— Tendencia a la reduccién de los premolares.

— Aumento del diastema.

— Reduccién del canino.

— Morfologia mandibular peculiar.

Segin lo anterior, Franzenium queda individualizado como gé-
nero independiente por una especial combinacién de caracteres
dentarios, unos primitivos, y otros derivados para Palaeotherium,
que no se presentan asociados en un mismo ejemplar en las espe-
cies europeas de ese género, siendo igualmente peculiares algu-
nos caracteres convergentes con Plagiolophus, como la tendencia
a la reduccién de los premolares y al desarrollo del diastema.
Igualmente, el género Franzenium posee una particular morfolo-
gia mandibular, con un desarrollo hacia atrés del talén que lo di-
ferencia de todas las especies de Palaeotherium, en las que el ta-
160 puede desarrollarse hacia abajo pero nunca tanto hacia atras;
por otra parte este Gltimo posee una altura de la rama horizontal
mas homogénea en toda su longitud. Todo ello hace que la man-
dibula de Franzenium se asemeje mas a la de ciertos Plagilophus
del Eoceno superior y Oligoceno que a Palaeotheriidae tipicos (ver
Hooker, 1986 y Brunet y Jehenne, 1989). Casanovas y Santafé
(1989) han senalado también peculiaridades en el esqueleto post-
craneal de F. tetradactylum.

El género Franzenium constituye una linea especial de Palaeot-
heriidae que ha debido separarse tempranamente del tronco cer-

cano al origen de Palaeotherium, y que en varios aspectos ha de-
sarrollado unas tendencias convergentes con el género Plagiolop-
hus.

Franzenium durense nov. sp. (figs. 5y 6; lam. 3; tablas 8-9)
Sinonimia: *

Derivatio nominis: del Rio Duero; la localidad tipo pertenece a
la unidad geoldgica de la Cuenca del Duero.

Holotipo: hemimandibula derecha con sinfisis (n.° 11.006).

Otro material: N.° /1.007: fragmento de mandibula con las dos
ramas (Mazaterén). N.° 8.466: fragmento de hemimandibula de-
recha con M/2-3 (Caenes).

Localidad tipo: Yacimiento de Mazaterén (Cuenca del Duero,
Subcuenca de Almazin, Soria), Eoceno medio, parte superior o
Eoceno superior, parte inferior (MP16-17).

Distribucion: Parte superior del Eoceno medio y parte inferior
del Eoceno superior (MP16-17?); Cuenca del Duero (Mazaterdn,
Caenes).

Diagnosis: Franzenium de talla similar a la especie tipo. Diaste-
ma postcanino ligeramente inferior al de ésta (indice diastemati-
co = 20,4 %). Segmento premolar proporcionalmente reducido
(IPM = 55,5 %). Hipsodoncia menor, més cercana a las especies
tipicas del género Palaeotherium, y con gradacién de alturas me-
nos acentuada. Premolares con l6bulo posterior (talénido) menos
reducido que en F. tetradactylum.

Descripcion del holotipo (fig. 5; 1am. 3, fig. 1; tablas 8-9).

Mandibula: Sinfisis muy baja a nivel del diastema, larga ante-
ro-posteriormente. Diastema relativamente largo, si bien esta den-
tro de los valores de Palaeotherium. Rama horizontal baja, des-
cendiendo suavemente de M/3 a P/2, con brusco descenso delante
de éste; perfil inferior en vista lateral convexo, sin concavidad en
su unién al talén. Fordmenes mentonianos bajo la parte posterior
de P/3, bajo el I6bulo anterior de P/2 y dos bajo el diastema. Rama
ascendente con borde anterior casi perpendicular sobre la siere yu-
gal, muy delgada, estrecha en la parte superior. Apofisis coronoi-
de proporcionalmente bien desarrollada en altura y antero-poste-
riormente, ocupando la mayor parte del extremo superior de la
rama ascendente, curvada caudalmente. Escotadura sigmoidea
muy estrecha. Céndilo articular relativamente reducido, tanto de
delante a atras como transversalmente. Fosa mandibular bien de-
sarrollada con reborde anterior bien marcado. Talén delgado, muy
desarrollado antero-posteriormente, sobrepasando mucho la ver-
tical del céndilo articular, sin reborde angular. Borde posterior sin
salientes ni protuberancias.

La serie yugal posee un segmento premolar proporcionalmente
reducido (IPM = 55,5 %). D/1 no persistente, sin huellas de al-
veolo.

* Franzenium nov. sp.; Cuesta, 1992b, figs. 8 y 10.
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Lamina 3

1.—Franzenium durense nov. sp.; hemimandibula derecha con P/2-M/3 (holotipo, n.° 11.006); Mazateron (subcuenca de Almazan, Cuen-

ca del Duero, Soria, Espana), Eoceno medio-Eoceno superior (MP16-17). a) Vista oclusal. b) Vista labial. ¢) Vista lingual.

2.—Franzenium durense nov. sp.; fragmento de mandibula con las dos ramas (n.° 11.007); Mazaterén (subcuenca de Almazan, Cuenca
del Duero, Soria, Espafa), Eoceno medio-Eoceno superior (MP16-17). Vista lateral derecha.
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Tabla 9.—Dimensiones de la denticién inferior de Franzenium

F. durense nov. sp.

F. tetradactylum

CASANOVAS y

Holotipo . SANTAFE, 1989
N.° 11.006 N.° 11.007 X N.° 8.466 NM 43046 (75)
98 98 98 99,9
345 35,5 35 38,5
54,7 56,3 55,5 64,1
20 20 20
20,4 2.5
10,5 10 10
Al 5 52
A2 5 5,6
I3 L 12,6 12 12 12,6-12,5
Al 7,7 7 73 12
A2 9 8 8,5
Pl L 13 13 13 13,8-13,2
Al 9 8,3 8,6 : 14
A2 9 9,2 9,1
M/, L 15 16 15,5 16,1-16,7
Al 9.6 9 9,3 15
A2 10,8 10 10,4
1577 J R L 17 18,6 17,8 20 19,9-19.9
Al 11 11 11 10,4 14,5
A2 11 11 11 11,6
M/B.ieeee, L 27 27 27 30 25,5-26
Al 11 10,7 10,8 11
A2 9,1 10 9,5 102
A3 7 6 6,5 8,2

Medidas como en tabla 1.
Abreviaturas como en tablas 3, 6y 7.

P/2: Reducido, con protocénido como tnica cispide bien de-
sarrollada, ocupando el centro del trigénido. Paraléfido reducido
y dirigido hacia delante, sélo muy ligeramente curvado lingual-
mente. Metac6nido apenas indicado en la cara lingual del proto-
c6bnido. Pequena cresta en la parte posterior del protocénido. Ta-
I6nido reducido, con bajo hipocénido en posicién central, unido
al protocénido por una cresta baja de direccién antero-posterior.

P/3: Posee todos los conidos y estilidos. Paraléfido poco recur-
vado lingualmente, con parastilido uniéndose al cingulo. Metaco-
nido menor que protocénido, en posicién retrasada respecto a él,
menos separado que en P/4. Tal6nido més corto y mas bajo que
el trigénido, con hipoc6nido en posicién mas labial que en P/2. En-
tocénido apenas diferenciado del cingulo postero-interno. Valle
anterior reducido, més elevado que el posterior.

P/4: Algo molarizado:

— Paraléfido mas curvado lingualmente que en los anteriores.

— Metacdnido bien desarrollado, mas alineado transversalmen-
te con el protocénido y més alto que éste.

— Tal6énido mas desarrollado, aunque el hipoconido sigue sien-
do mds bajo que proto- y metaconido.

— Entocénido bien desarrollado, con hipoléfido bien extendi-
do lingualmente.

El metaldfido esta unido muy arriba con el metacénido, en po-
sicién lingual como en Palaeotherium. Valle anterior menor y ele-
vado sobre el posterior. Cingulos en todos los premolares conti-
nuos, cortantes, ondulados y ascendentes en su porcién anterior
y posterior.

Molares inferiores: Marcado gradiente de desgaste e hipsodon-
cia. Lébulos separados labialmente por surcos rectos bien marca-

dos, ligeramente inclinados hacia el lado lingual; l6bulos en vista
oclusal angulosos, no redondeados (no tan angulosos como en
F. tetradactylum). Esmalte en los valles internos muy delgado,
contrastando con su grosor en el lado labial. El Metac6nido es la
cuispide mas alta, sobresaliendo sobre ¢l resto del diente, més de-
sarrollado antero-posteriormente que el entocénido. Protoléfido-
metal6fido unidos en la parte superior del metacénido (en M/3 se
marca una ligera protuberancia en este punto de unién). Valles in-
ternos cortos, el anterior menor y elevado sobre el posterior, en
V o U poco marcada. Hipoléfido en vista oclusal algo dirigido cau-
dalmente. M/1-2 sin hipoconulido. M/3 con hipoconilido alto, bas-
tante recto, apenas curvado distalmente. Cingulos externos conti-
nuos y cortantes, mas o menos ondulados; cingulos internos con-
tinuos o interrumpidos a la altura del entocénido.

N.2 11.007: Fragmento de mandibula con las dos ramas (1am. 3,
fig. 2; tablas 8-9).

Morfologia similar al holotipo. Se conserva un I/2 o I/3 izquier-
do, ausente en la pieza tipo. Es proporcionalmente grande, con
filo simple (est4 algo desgastado), sin cingulo externo; cingulo in-
terno en V. A juzgar por el tamano del alvéolo el canino debié
ser reducido, aproximadamente como un incisivo.

Discusién: Hemos efectuado una comparacién directa (ta-
blas 8-9) con las piezas tipo de F. tetradactylum de Llamaquique
(ver, para mas detalles, Casanovas y Santafé, 1989). En la mor-
fologia mandibular, las semejanzas entre ambas especies son muy
marcadas, diferencidndose F. durense nov. sp. por:

— Diastema ligeramente més breve.
— Altura de la rama horizontal proporcionalmente mayor res-
pecto a la serie yugal, debido a su menor hipsodoncia.
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Fig. 6.—Franzenium durense nov. sp._; fragmento de hemimandi-

bula derecha con M/2-3 (n.° 8.466); Caenes (sector suroccidental,

Cuenca del Duero, Salamanca, Espaiia), Eoceno medio (MP16).
a) Vista labial. by Vista lingual. ¢) Vista oclusal.

En el resto de caracteres mandibulares se observa una gran coin-
cidencia.

El tamano relativamente grande del incisivo que se conserva en
11.007, asi como el pequeno alveolo del canino, similar a los de
los incisivos, coinciden también con F. tetradactylum. En cuanto
a la denticién yugal, ambas especies se diferencian fundamental-
mente por la gran hipsodoncia de F. tetradactylum, especialmente
en los dltimos molares; F. durense nov. sp. ocupa en relacién a
este cardcter una posicién intermedia entre Palaeotherium y F. te-
tradactylum. Los premolares de este ultimo son considerablemen-
te més hipsodontos, a la vez que el segundo J6bulo estd algo mas
reducido. Adema4s paraléfido e hipoléfido se encuentran algo méas
extendidos lingualmente, y en P/4 el metacénido estd més alinea-
do transversalmente con el protocénido. Los molares son mucho
mds hipsodontos en la especie de Llamaquique, especialmente
M/2-3. Ademas los l6bulos son en el lado externo claramente mas
angulosos (en F. durense nov. sp. mas redondeados) y los surcos
de separacién entre ellos més verticales.

En conclusién la peculiar morfologia mandibular y la especial
combinacién de caracteres (hipsodoncia, premolares, conforma-
cién de los Iébulos de los premolares, diastema) no ofrecen duda
de la asignacién de las piezas de Mazaterén al género Franzenium.
Por otra parte, la especie de Mazaterdn representa un estadio mas
primitivo que la especie tipo, teniendo aquélla:

— Diastema algo més breve.

— Menor hipsodoncia.

— Menor gradacién de alturas en los molares.

— Premolares con talénido mds desarrollado; en Franzenium,
al contrario que en Palaeotherium, parece existir una tendencia a
la reduccién de los premolares, lo cual suele ir aparejado, como
es el caso de Plagiolophus, con el desarrollo de los dltimos mola-
res.

En cuanto a la pieza n.° 8.466 (fragmento de hemimandibula de-
recha con M/2-3; fig. 6; tablas 8-9) de Caenes, es asignable al gé-
nero Franzenium. El borde anterior de la rama ascendente y la
fosa mandibular son similares a F. durense nov. sp. de Mazate-
rén. Por otro lado hay grandes coincidencias en talla y morfolo-
gla, diferencidndose sélo por una hipsodoncia muy ligeramente
menor ¢ hipoconilido de M/3 algo mds bajo y ligeramente més ex-
tendido hacia atrés, todo ello en la pieza de Caenes.

Palaeotheriidae indet.

En tres de los yacimientos estudiados el material asignable a Pa-
laeotheriidae es muy escaso, no permitiendo su determinacién a
nivel genérico.

CASASECA. Material: P/3 izquierdo (n.° 11.023). P/3 derecho
(n.° 11.024).

Dimensiones: L = 22,4. A = 16.

Descripcién: Bastante deteriorados. Talla grande, entre Palaeot-
herium castrense y P. magnum. Por la reduccién del 16bulo ante-
rior s¢ trata de un premolar, probablemente P/3, con el paral6fi-
do dirigido hacia delante, apenas curvado hacia el lado lingual. Ta-
16nido relativamente molarizado, con entocénido, pero més bajo
que el trigénido. Proto- y metacdénido poco separados, formando
un gran cono anterior que es la parte més elevada del diente. Va-
lle anterior muy reducido, el posterior mas amplio. Cara labial bas-
tante hipsodonta, de forma redondeada, con surco de separacién
entre los I6bulos anterior y posterior muy tenue, arqueada lingual-
mente y claramente més alta que la parte lingual. Metalofido mas
bajo que el protoléfido, ascendiendo ambos l6fidos a la par hasta
la punta del metacénido. Hipoléfido bien desarrollado y extendi-
do lingualmente, llegando al entocénido. Ausencia total de cingu-
los.

Discusién: La morfologia de los cénidos y l6fidos corresponde
a Palacotheriidae, alejandose de los otros grupos de Equoidea.
Por sus dimensiones sélo se asemeja a las especies de gran talla
de Palaeotherium, P. castrense y P. magnum. P. llamaquiquense
y P. giganteum nov. sp. son claramente mayores. Una serie de ca-
racteristicas impiden asociarlo con aquellas dos especies:

— Molarizacién menor. ]
— Tosquedad de la pared externa, estando menos delimitados
los dos l6bulos.
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— Hipsodoncia de la pared externa.
— Falta de la cresta posterior en el protocénido, presente en
muchas especies de Palaeotherium.

Constituye, por el momento, el inico documento de la presen-
cia de Palaeotheriidae en el yacimiento de Casaseca; por lo de-
més no se ha determinado ningin Palaeotheriidae en los otros ya-
cimientos considerados de la misma edad que Casaseca (El Viso-
Sanzoles, Corrales, Jambrina; ver Cuesta 1991 y 1992b).

SAN MORALES. Material: M/2 izquierdo (n.° 8.550).

Dimensiones: L = 18,4. A = 17.

Descripcion y discusion: Pieza de talla media, bastante usada.
Modelo dentario tipico de Palaeotheriidae. Contorno trapezoidal.
Caras externas del ectolofo céncavas antero-posteriormente y ar-
queadas lingualmente. Para- y metacono mas altos que proto- e
hipocono, este dltimo reducido respecto al protocono. Estilos no
muy fuertes. Cingulo interno delante del protocono y entre éste e
hipocono. Foseta posterior profunda. Representa por el momen-
to el tnico documento de la presencia de Palaeotheriidae en el ya-
cimiento de San Morales.

MOLINO DEL PICO. Material: Fragmento de hemimandibula
izquierda con M/1 y parte de M/2, con alveolos anteriores
(n.° 8.561).

Descripeién: Rama horizontal baja, en comparacién con la gran
altura de los dientes; borde inferior convexo. Morales muy hipso-
dontos, con indice de hipsodoncia superior al 100 %, a pesar del
relativo desgaste.

M/1: Lébulos bien separados en su cara labial, por un surco que
se hace menos profundo hacia su base. Valles internos poco de-
sarrollados, apareciendo tan sélo como ligeras cavidades vertica-
les; el anterior es menor y con el fondo més elevado. Paraléfido
poco desarrollado transversalmente, alto y cortante en su borde
lingual. Metaconido aplanado en la cara lingual. Esmalte en el
lado lingual débil. Cingulos continuos, cortantes, el externo ele-
vandose en los lados anterior y posterior; el interno se encuentra
bastante elevado sobre la base de la corona, ascendiendo algo so-
bre el metacénido; el cingulo estd engrosado en los 4ngulos exter-
nos e internos.

M/2: Muy deteriorado en el 16bulo posterior. Similar a M/1 pero
mayor y mas alto (estd menos usado). La unién protoléfido-me-
tal6fido es de tipo «Palaeotherium», ascendiendo ambos a la par
a la punta del metacénido.

Discusién: La morfologia de los molares corresponde a las ca-
racteristicas de Palaeotheriidae: unién protoléfido-metaléfido, de-
bilidad del esmalte en la cara lingual, desarrollo de los valles in-
ternos. La acusada hipsodoncia lo diferencia de las especies euro-
peas de Palaeotherium. Por su parte Franzenium es de talla mu-
cho menor, mientras que Palaeotherium giganteum nov. sp. de
Mazaterén es claramente mayor y la rama horizontal de la man-
dibula es proporcionalmente mads alta; no obstante ambos se ase-
mejan por la elevada hipsodoncia (mayor en la pieza de Molino
del Pico), reduccién de los valles internos y gran desarrollo de los
cingulos que se refuerzan en los dngulos. Por la talla es compara-
ble a C. casanovasae nov. sp., del cual, por el momento, se des-
conoce la denticién inferior.

Biogeografia

Desde un punto de vista biogeografico hay que
destacar en Mazaterdn el marcado endemismo de los
Paleotéridos y de los Perisoddctilos en conjunto
(Cuesta, 1991, 1992b), con tres géneros (Cantabrot-
herium, Franzenium y Paranchilophus) s6lo conoci-
dos en Llamaquique, localidad tipo de todos ellos, y
Huérmeces del Cerro (Cantabrotherium), y en la
Cuenca del Duero, en Caenes (Franzenium y Paran-
chilophus). Segin esto, una parte de la Peninsula
Ibérica, que incluiria los yacimientos citados, estd ne-
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tamente diferenciada, tanto de Europa occidental
como de los yacimientos subpirenaicos (como Roc de
Santa y Sossis). Igualmente, en Primates (Moya y
Kohler, 1992) y Roedores (Peldez-Campomanes,
1992) se han determinado diferencias muy claras con
el resto de Europa, tanto a nivel genérico como es-
pecifico. La hipsodoncia generalizada tanto en Roe-
dores como en Perisodactilos es indicativa de unas
condiciones ecoldgicas muy especiales. Por otra par-
te se ha aducido la existencia de alguna barrera geo-
grafica (posible insularidad) para explicar el marca-
do endemismo de la zona (Casanovas y Santafé,
1991; Cuesta, 1991, 1992b).

Conclusiones

El estudio del material f6sil recientemente recolec-
tado en varios yacimientos del Paleégeno de la Cuen-
ca del Duero ha permitido establecer la presencia de
Palaeotheriidae en cinco yacimientos, enriqueciendo
notablemente el conocimiento del grupo en esta
zona. En base al estudio de conjunto de las faunas
de Vertebrados y particularmente de las asociaciones
de Perisodactilos, la edad de estos yacimientos se de-
termina como sigue: Eoceno medio, parte media: Ca-
saseca (MP13-14); Eoceno medio, parte superior:
Caenes y San Morales (MP16); Eoceno medio-supe-
rior: Mazateron (MP16-17), y Eoceno superior-Oli-
goceno: Molino del Pico (fig. 2).

De estos yacimientos, solo el de Mazaterén (sub-
cuenca de Almazan) ha proporcionado un material
abundante perteneciente a tres géneros, Palaeothe-
rium, Cantabrotherium y Franzenium, que son des-
critos por primera vez en la Cuenca del Duero; a par-
tir de este material se han establecido tres nuevas es-
pecies: Palaeotherium giganteum nov. sp., Canta-
brotherium casanovasae nov. sp. y Franzenium du-
rense nov. sp. Estas nuevas formas, muy particulares
dentro de la familia, tienen en comun el primitivis-
mo en numerosos caracteres, especialmente en los
premolares, combinado con una marcada hipsodon-
cia, cardcter derivado en Palaeotheriidae, y tienen
poca relacién con los Paleotéridos del resto de Eu-
ropa y, dentro de la Peninsula, con los del drea sub-
pirenaica; debemos destacar, por tanto, el marcado
endemismo de estas formas, el cual es extensible a
otros mamiferos, asi como el hecho de que tal com-
binacién de caracteristicas pirmitivas y derivadas es
desconocida en las formas europeas. Tan solo se co-
noce una fauna similar en Llamaquique (Eoceno su-
perior, Oviedo), donde fueron definidos los géneros
Cantabrotherium y Franzenium (Casanovas y Santa-
fé, 1987, 1989) y donde existe un Palaeotherium de
gran talla (P. llamaquiquense; Casanovas y Santafé,
1991), comparable a P. giganteum nov. sp. Los esta-
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dios mas primitivos de Cantabrotherium y Franze-
nium de Mazaterén con respecto a los de la locali-
dad tipo indican que aquél es algo mas antiguo.
Aparte de estos dos yacimientos, el género Canta-
brotherium se conoce en Huérmeces del Cerro (Eo-
ceno superior, Guadalajara; Casanovas y Santafé,
1987) y Franzenium en Caenes.

En el resto de los yacimientos los Paleotéridos es-
tan representados por muy escaso material.

En Casaseca, sdlo se han encontrado dos premo-
lares inferiores de talla grande, primitivos, aunque
hipsodontos (Palaeotheriidae indet.).

En Caenes y San Morales los Paleotéridos sélo es-
tan representados por un fragmento de hemimandi-
bula de Franzenium durense nov. sp. en el primero,
y un molar superior indeterminable en el segundo.

En Molino del Pico los Perisodactilos son muy mal
conocidos, y Palaeotheriidae estd sélo representado
por escaso material de talla grande y gran hipsodon-
cia.
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