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En este trabajo se estudian algunos de los restos de Paleotéridos del yacimiento asturia-
no de Llamaquique. Su especial morfologia nos ha llevado a la creacién de dos nuevos ta-
xones con categoria de género, por lo que la fauna de Paleotéridos de Llamaquique
queda integrada hasta ahora por un paquinolofino (sensu Remy, 1976), Paranchilophus
remyi n. gen. n. sp., de pequefia talla, muy esbelto, 4gil y corredor; y tres paleoterinos:
Palaeotherium llamaquiquense. n. sp., el Palaeontherium de mayor talla conocido hasta
ahora, todavia en estudio; Cantabrotherium truyolsi, dado a conocer ya en un trabajo an-
terior (Casanovas et Santafe, 1987) y Franzenium tetradactylum n. gen. n. sp. Este dltimo
es un paleoterino con cuatro dedos en las extremidades anteriores, muy rechoncho, pesa-
do y lento en su locomocién. La asignacién a Cantabrotherium truyolsi de unos molares
superiores hallados en Huérmeces del Cerro, yacimiento encuadrado en el Ludiense supe-
rior (MP 20, St. Capraise) en el Symposio Internacional de Mainz (Febrero, 1987) nos
induce a pensar que, probablemente, el yacimiento de Llamaquique pueda corresponder al
Eoceno superior. La relacién de Cantabrotherium, Paranchilophus y Franzenium con
otros restos hallados en yacimientos de las cuencas del Duero y del Tajo que estdn toda-
via en estudio, nos lleva a la hipétesis de una evolucién independiente de los Paleotéri-
dos occidentales de los de la zona oriental y de Francia, asf como en un posible origen
africano para todos ellos.

Palabras clave: Paleotéridos, Perissodactyla, Mammalia, Sistemdtica, Eoceno, Llama-
quique.

In this paper, two Paleotherids from the Eocene of Llamaquique (Asturias, Northern
Spain) are studied. The special morphology of these specimens enable us to describe
two new genera. The forms from Llamaquique are the following: Paranchilophus remyi n.
gen. n. sp., a slender, small sized pachynolophyne; Palaeotherium sp. until now the largest
member of this genus; Cantabrorherium truyolsi which was previosly described (Casa-
novas et Santafé, 1987) and Franzenium tetradactylum n. gen. n. sp., a chubby heavy and
tardigrade paleotherine with four toes in the anterior extremites. Cantabrotherium tru-
yolsi has been also found in Huérmeces del Cerro (Guadalajara) a locality belonging to
the late Ludian (MP 20 St. Capraise; International Symposium on Mammalian Biostrati-
graphy and Paleoecology of the European Paleogene; Mainz, 1987). Thus, Llamaquique
probably should be ascribed to the Late Eocene. The close relationship existing betwe-
en Cantabrotherium, Paranchilophus and Franzenium with other remains found in the Sala-
manca, Zamora and Soria areas (Duero basin, Central Spain) and Guadalajara suggests
and independent evolution of these forms from the Paleotherids from Eastern Spain and
France, as well as a possible African origin.
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Desde mediados del siglo pasado se tiene co-
nocimiento de la constitucion geoldgica de la
depresion de Oviedo. Schulz (1858) y Barrois
(1878) son los primeros en indicar que los yesos
que se explotaban en la cantera de Llamaquique,
situados al oeste de Oviedo, podian ser materia-
les terciarios y consideraban que estaban dis-
puestos concordantemente con los materiales
inferiores, claramente creticicos. Sin embargo,
debemos llegar hasta 1926 para obtener la con-
firmacion de la existencia del Terciario en dicha
cuenca, cuando en el Boletin de la Real Sociedad
Espafiola de Historia Natural, correspondiente
al mes de julio, hallamos la comunicacién pre-
sentada por J. G. Regueral y J. G. de Llarena en la
que anuncian, por primera vez, el "Hallazgo de
restos fosiles de un mamifero terciario en Ovie-
do". El descubrimiento habia sido realizado por
C. Arango, ingeniero de Minas, en la cantera de
yesos de Llamaquique, en el nivel de alabastro.
El hecho de este hallazgo fue considerado, desde
el primer momento, de un gran interés paleonto-
16gico y estratigrfico para fijar, con una mayor
precision, la edad de las formaciones de Oviedo.

A partir de este momento encontramos di-
versas notas sobre nuevos hallazgos en la
misma cantera (Royo y Gémez, 1927; 1928). J.
G. de Llarena, en 1928, public6 un articulo en la
Revista Minera Asturiana en la que indica que
los restos extraidos de Llamaquique han sido
determinados por Royo y Gémez como los Pa-
leotéridos Palaeotherium magnum 'y Palaeothe-
rium curtum y el Carnivoro Cynodictis. Desde
este momento se acepta la presencia en la region
del Eoceno superior aunque algunos autores
(Karrenberg, 1934) piensan que la parte supe-
rior de la sucesion puede representar al Oligoce-
no. En 1950, Llopis Llad6 y mds tarde (1962)
Almela y Rios, asi como Julivert y Truyols
(1969) sefialan y confirman la discordancia ma-
nifiesta entre estos terrenos terciarios y el Cre-
tacico subyacente.

Sin embargo, queda alin pendiente el proble-
ma de la edad precisa del nivel fosilifero, ya que,
atn cuando debido a las determinaciones efectua-
das de la fauna de Llamaquique, este yacimiento
se paralelizase a los yesos de Montmatre de la
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cuenca de Parfs, atribuidos al Ludiense superior,
la revisién de los restos de Paleotéridos nos ha
demostrado que se trata de una fauna muy espe-
cial constituida por formas nuevas, lo que inva-
lida los razonamientos por los que se llegé a la
atribucién estratigrafica mencionada que estaba
apoyada principalmente en la presencia de Pa-
laeotherium magnum y Palaeotherium curtum.

Pendiente de realizarse una monografia so-
bre el yacimiento de Llamaquique en la cual, en
el apartado relativo a los Paleotéridos, se hard
un estudio exhaustivo en cuanto a descripcién y
figuracién del material, en este trabajo se pre-
tende dar a conocer dos nuevas formas, asignar-
les un holotipo y formular las diagnosis de los
nuevos taxones. Asimismo se dardn algunas
medidas y aquellos indices que se consideran
esenciales para la discusion.

SISTEMATICA

Orden PERISSODACTYLA Owen, 1848
Superfamilia EQUOIDEA Hay, 1902
Familia PALAEOTHERIIDAE
Bonaparte, 1850
subfamilia PACHYNOLOPHYNAE
Paulow, 1877-78
Género PARANCHILOPHUS n. gen.

Especie tipo: Paranchilophus remyi n. sp. (género
mono especifico).

Derivatio nominis: ParaAnchilophus. Presenta seme-
janzas con una de las lineas del género Anchilophus.

Diagnosis del género: Pequeiio paquinolofi-
no. Craneo de pequefio tamafio con desarrollo
notable de la béveda craneana. Longitud total
desde el borde anterior de la érbita 98,5 mm. La
sutura naso-frontal coincide con la posicién de
Ml/. La abertura del canal infraorbital estd si-
tuada aproximadamente entre P3/y P4/. Cresta
sagital fuertemente desarrollada. Gran cresta
occipital formando dos ramas muy abiertas que
dan lugar a un dngulo diedro casi llano. En vista
lateral, ésta cae verticalmente sobre los condi-
los occipitales. Sutura méxilo-palatinos se ini-
cia a la altura del protocono de M2/.

Denticién con la serie P2/2-M3/3. Premola-
res superiores muy primitivos, triangulares,
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con hipocono muy reducido. Molares subcua-
drados o cuadrados (Indice L/A entre 95 y 99).
Gran lofodontia en todas las piezas, inclusive
en las cispides externas, que dan lugar al ecto-
lofo. Lofos transversales inclinados anterior-
mente pero no curvados. Cispides secundarias
no manifiestas. Presencia de una estructura ca-
racteristica, "crochet", observable en P3/-P4/y
M3/. Pared externa casi lisa con sélo la presen-
cia de la costilla del paracono. Sin cingulo ex-
terno. Denticion inferior con P/2 muy primiti-
vo y tendencia de molarizacion en P/3-P/4. Gran
lofodontia en todas las piezas e hipoconilido
muy delgado y cortante. Surcos de separacién de
los 16bulos muy marcados. Carencia de metas-
tilido dando lugar a una cispide central interna
tinica. Cingulo externo presente, aunque débil.

P/2 - P4/
IPM (superiores) = x 100 = 2{’573‘71070 = 69,0
M1/ - M3/ 35,5
o P/2 - P4/ 24 x 100
IPM (inferiores) = x100= —— =666
M1/ - M3/ 36

Humero: Céndilos distales de tamaiio se-
mejante, pequefios y redondeados. Fosa del olé-
cranon amplia y profunda.

Ulna-radio: Curvatura de la pieza acentua-
da, olécranon muy desarrollado con extremo
superior macizo y globuloso. Escotadura tro-
clear pequefia, cerrada y redondeada.

Semilunar: Muy pequefio. Pardmetros ante-
ro-posterior y altura casi iguales. Faceta de ar-
ticulacion con el unciforme grande y bastante
concava as{ como la de articulacion con el
magno.

Mc III- Mc 1I: Muy esbeltos. Superficies de
articulacion de la cara superior de la epifisis
proximal muy curvada. I L/A (Mc HI) =11, 86.

Fémur: Esbelto. Cabeza y primer trocanter
a la misma altura y ampliamente separados uno
de otro. Segundo y tercer trocanter pequefios y
formados por ldminas muy afiladas. Epifisis
distal con troclea formada por labios estrechos
y altos, muy poco separados entre si.

Astragalo: Pequefio. Labios de la polea muy
curvados, bastante separados y con inclinacién
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relativamente suave. Faceta stipero-externa de
la cara inferior muy céncava. Indice L/A de esta
faceta aproximadamente igual a la unidad.

IIT cuneiforme: Marcado desarrollo de la
zona posterior del ejemplar con un didmetro
antero-posterior muy grande.

Paranchilophus remyi n. sp.
Figs. 1y 2

Derivatio nominis: Dedicada al Dr. JLA. Remy de
Nimes.

Holotipo.- Craneo casi completo (TV-14) con las se-
ries P2/-M3/ derecha ¢ izquierda.

Paratipo.- NM-43030 (75): Fragmento de mandibula
con las series P/2-M/3 izquierda y P/3-M/3 derecha.
Contiene también el alveolo derecho de P/2, diastema P/2-
Cy el alveolo del canimo.

NM-43031 (75): Fragmento de mandibula con las se-
ries. P/3-M/3 izquierda y alveolos de P/2 y P/4-M/3 de-
recha y alveolos de P/2-P/3 derechos.

NM-43032 (75): Fragmento de hemimandibula iz-
quierda con la serie M/1-M/3 y alveolos de P/2 - P/3.

NM-430033 (75): fragmento de hemimandibula dere-
cha con la serie M/1-M/3 y alveolos de P/3 - P/4.

NM-43020 (75): Fragmento proximal de himero iz-
quierdo.

NM-43007 (75): Conjunto ulna-radio izquierdo.

NM-43001 (75d): Semilunar derecho.

NM-43006 (75): Conjunto de Mc III- Mc II izquierdo.

NM-43011 (75): Fémur izquierdo.

NM-43016 (75): Fragmento proximal de tibia iz-
quierda.

NM-43001 (75b): Astragalo izquierdo.

NM-43001 (75¢): III cuneiforme.

Localidad tipica.- Antiguo yacimiento de Llamaqui-
que (Oviedo, Asturias, Espaiia).

Estrato tipico.- Nivel de yeso alabastro compacto.
Nivel estratigrdfico.- Eoceno superior.

Diagnosis.- La misma que la del género.

Discusion.- La escasa representacién biblio-
gréfica de craneos de la subfamilia Pachynolo-
phinae (sensu Remy, 1976) nos ha obligado a
comparar solamente el craneo de Llamaquique
(Fig. 3) con el de Pachynolophus livinierensis
(Savage et. al. 1965) y Pachynolophus lavocati
(Remy, 1972). Las diferencias principales que
observamos entre éstos y nuestro ejemplar son
las siguientes:
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Fig. 1.- Paranchilophus remyi n. gen. n. sp. (TV-14). Craneo
casi completo con las series P2/-M3/ derecha e iz-
quierda: a) Vista inferior. b) vista lateral.

En vista lateral, (Fig. 3b) la sutura naso-
frontal se alinea sobre M1/ como en Hyracothe-
rium, mientras que en Pachynolophus livinie-
rensis o en P. lavocati 1o hace sobre M2/(Remy,
1972, pag. 58). La abertura del canal infraorbi-
tal, por el contrario, parece ocupar un lugar se-
mejante al de P. lavocati, entre P3/y P4/. La su-
tura fronto-parietal, estd situada de forma
semejante a la de P. lavocati, en relacion con la
orbita, pero el mayor desarrollo, tanto en lon-
gitud como en potencia, de la cresta sagital hace
que el crdneo de Llamaquique presente una por-
cion distal mucho mas larga que cualquiera de
los Pachynolophinos mencionados.

Como puede observarse en la fig. 3d, en la
que se superponen las zonas posteriores (a partir
de las constricciones postorbitarias) de los cra-
neos de P. livinierensis, P. lavocati y Paranchilo-
phus remyi, en norma superior, la cresta sagital
de este ultimo se asemeja a la de P. livinierensis
en la longitud de su zona media pero es mds cer-
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Fig. 2.- Paranchilopus remyi n. gen. n. sp. NM-43030(75).
Fragmento de mandibula con las series P/2-M/3
izquierda y P/3-M/3 derecha: a) Vista oclusal. b)
Vista externa e interna.

cana a la de P. lavocati en la forma y dimensiones
de la zona anterior, lo que como indica Remy
(1972, pag. 70) revierte en un ensanchamiento de
la boveda craneana y en el crecimiento de la an-
chura minima del crdneo en la zona situada de-
trds de las apofisis postorbitarias.

Una caracteristica que llama la atencion es
la reduccidn de la cara occipital tanto en anchu-
ra como en altura, la forma de la gran cresta oc-
cipital y la posicién inferior del foramen mag-
num. Este conjunto de caracteres confieren un
aspecto muy peculiar a la norma occipital que
no la hacen comparable a ninguna de las figura-
ciones de los restantes Pachynolophinos. Por
otra parte, también difiere de Hyracotherium
por la posicién de la gran cresta occipital en re-
lacién con la de los céndilos, pues, en nuestro
ejemplar, aquélla (en vista lateral) sobrepasa
distalmente la posicién de éstos, mientras que
en Hyracotherium sucede lo contrario. Esto se
traduciria en una mayor longitud de la parte
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Fig. 3.- Paranchilophus remyi n. gen. n. sp. (TV-14). craneo: a) Norma superior. b) Norma lateral derecha. c) Norma pos-
terior. d) Superposicion, en norma superior de la zona posterior (desde las ap6fisis postorbitarias) de Pachyno-
lophus lavocati (.....), Pachynolophus livinierensis (- - - - - ) y Paranchilophys remyi n. gen. n. sp. ( ) (los dos
primeros seglin Remy, 1972). apg: apofisis postglenoidea; apo: apdéfisis paraoccipital; azt: ap6fisis zigomatica
del temporal; co: condilo occipital; crl: cresta lateral; crm: cresta medial; cs: cresta sagital; es: escamoso; fr: frontal;
grco: gran cresta occipital; ma: maxilar; na: nasal; oc: occipital; pa: parietal; te: temporal; yu: yugal.

posterior del craneo, como ya hemos visto en  cati € Hyracotherium las suturas maxilo-pala-
norma superior. tinas se reunen al nivel del borde anterior de

En la cara endonasal también se advierten al- M1/ (Remy, 1972, pag. 60) en Paranchilophus
gunas diferencias, pues mientras que en P. lavo-  remyi lo hacen a nivel del protocono de M2/.
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Las posibles diferencias de la zona posterior del
crdneo, en vista inferior, no son observables de-
bido al mal estado de la pieza.

Si comparamos la denticién de Paranchilo-
phus remyi (Fig. 4) con la de los restantes Pale-
otéridos de talla semejante vemos que difieren
por diversos caracteres. Entre Propachynolo-
phus y nuestro ejemplar observamos:

a) Denticién muy braquiodonta y muy buno-
donta con existencia de conos linguales, labiales y
de metaconulos bien diferenciados en el primero.

b) Presencia de P1/1. en Propachynolophus.

¢) Entocénido bien desarrollado en P/4.

d) M2/ y M3/ rectangulares, mds anchos que
largos.

Por el contrario, ambos géneros tienen en
comun la no molarizacién de los premolares,
con el protocono como cispide lingual primaria
en los premolares superiores, que a su vez care-
cen de mesostilo; M1/ tiene forma semejante
(subcuadrada) en ambos géneros.

Con respecto a Pachynolophus destacamos
las siguientes diferencias:

a) presencia de P1/1 en algunas especies.

b) Premolares y molares superiores buno-
dontos. Pachynolophus lavocati presenta lofos
transversos con los cénulos poco desarroliados
pero las cuatro ciispides principales son conos
bien sefializados.

c¢) Carencia de cingulo externo en molares
superiores e inferiores.

d) Molares superiores sin mesostilo.

Pachynolophus y Paranchilophus se aseme-
jan en que ambos presentan fuerte lofodontia en
los molares inferiores; los premolares superio-
res e inferiores no estdn molarizados (con un hi-
pocono muy reducido en los superiores y un en-
tocénido incipiente en P/2 y P/3; algo mas
desarrollado en P/4).

Comparando con Propalaeotherium, éste
presenta las siguientes diferencias:

a) Conos labiales y linguales bien sefaliza-
dos. Solamente se puede definir como lofo el
transverso posterior.

b) Premolares posteriores y molares con
fuerte mesostilo.
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Fig. 4.- Denticién superior de Paranchilophus remyi n.
gen. n. sp. (TV-14). a) Vista oclusal. b) Vista ex-
terna.

¢) Entocénido incipiente atin en P/4.

d) Molares inferiores con metastilido desa-
rrollado formando con el metacénido una
doble cuspide.

€) Molares superiores con cingulo labial
prominente y cingulo lingual mds reducido.

f) Metacénulo y protocénulo bien diferen-
ciados.

Junto a estas diferencias se asemejan en la no
molarizacién de los premolares superiores y
molarizacién creciente de P/3-P/4 con un inci-
piente entocénido atin en este tltimo premolar.

Paranchilophus se diferencia de Lophiothe-
rium por:

a) Denticién braquiodonta y subbunodonta
en este dltimo.

b) Premolares superiores e inferiores de Lo-
phiotherium variables: desde carecer de hipoco-
no a presentarlo bien diferenciado, en los supe-
riores, a la presencia o no de entocénido des-
arrollado en los inferiores.

¢) Ademds de que en Lophiotherium las cus-
pides principales de los premolares y molares
superiores son verdaderos conos, el protocAnu-
lo y metacénulo estdn bien individualizados,
estando separados de las cispides principales
por fuertes comisuras.

d) Mesostilo presente y bien desarrollado
en todos los molares.

e) Presencia de cingulo externo potente en
la serie inferior.
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f) Presencia de metastilido que da lugar a
un pilar central interno con dos puntas.

g) Férmula dentaria completa con P1/1.

h) Molares superiores de contorno rectan-
gular (mds anchos que largos con indices L/A
muy bajos: entre 73 y 78).

Las semejanzas entre Paranchilophus 'y Lo-
phiotherium son pricticamente nulas tanto en
la denticidén superior como en la inferior.

Por ultimo, el paleotérido de Llamaquique
se diferencia de Anchilophus, por:

a) Férmula dentaria con tres o cuatro pre-
molares superiores y cuatro inferiores en An-
chilophus, segun las especies.

b) En Anchilophus la especie A. desmaresti
tiene las piezas superiores también muy lofo-
dontas pero protocénulo y metacémulo son
bien visibles formando pequefias protuberan-
cias en los lofos.

¢) Tiene tendencia a la molarizacién de los
premolares. En algunas especies P3/-P4/ estdn
completamente molarizados (A. dumasi). En
A. desmaresti, P4/ molarizado y no se puede ob-
servar en P3/.

d) Cuspides externas e internas definidas
como conos en todas las especies.

e) Dientes superiores molariformes depri-
midos labialmente y de forma rectangular (mds
anchos que largos, excepto en A. desmaresti en
que son subcuadrados: indices L/A entre 76 y
82 en A. depereti, 81y 75 en A. dumasi, 92 'y
101 en A. desmaresti 'y 96 y 98 en Paranchilo-
phus(Fig. 5).

f) Los lofos transversales presentan una cur-
vatura caracteristica del género Anchilophus
especialmente indicada en los lofos posteriores.

A pesar de todas las diferencias que hemos
observado, Paranchilophus presenta mds seme-
janzas con Anchilophus que con ningtin otro gé-
nero conocido, en especial con la especie genoti-
pica A. desmaresti.

En la figura 5 se comparan las longitudes,
anchuras y el indice L/A de las denticiones su-
periores de la mayor parte de las especies de
Anchilophus que, como hemos visto, es el géne-
ro con el que nuestro material presenta mayo-
res semejanzas. En la figura 5 puede observarse
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Fig. 5.- Comparacién de las medidas de dentencién supe-
rior de Anchilophus depereti (O-), Anchilophus du-
masi (*---), Anchilophus desmaresti (O---) y Paran-
chilophus remyi n. gen. n. sp. (TV-14) (A---). a)
Longitudes en mm. b) Anchuras en mm. ¢) Relacién
Longitud/Anchura.
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como el indice L/A de Paranchilophus remyi es
mds comparable al de A. desmaresti que a nin-
guna otra especie del mismo género. Sin embar-
g0, las caracteristicas morfoldgicas, el tamafio,
y el conjunto de diferencias que se observan
entre nuestros ejemplares y los especimenes
comparados son, a nuestro parecer, suficientes
para indicarnos la presencia de un nuevo género,
préximo a Anchilophus, y en la linea de A.
desma-resti en cuanto a la lofondontia de sus
piezas dentarias, si bien el primitivismo de sus
premolares junto a un avanzado grado evoluti-
vo de sus molares, su talla y su complicacién
dentaria lo alejan de cualquier Paleotérido co-
nocido hasta el momento.

El estudio del material postcraneal se ha
hecho objetivamente, con las observaciones rea-
lizadas sobre el material asignado a este género
y especie. Las discusiones comparativas con
otros géneros o especies no.son posibles la ma-
yoria de las veces debido a la carencia de mate-
rial, sobre todo de especimenes de talla parecida
a la de nuestros ejemplares.

No obstante, resumiremos aqui algunas ca-
racteristicas 6seas que no han parecido mas rele-
vantes y aquellas comparaciones que nos han
sido posibles:

a) Escdpula: Lamina escapular muy ensan-
chada en su posicidon distal y espina escapular
pobremente desarrollada.

b) Hiimero: Gran desarrollo de la epifisis
proximal. Céndilos distales de tamafio casi
igual, pequefios y redondeados. Fosa del olécra-
non amplia y profunda.

¢) Ulna-radio: Curvatura de la pieza bastante
acentuada. Olécranon muy desarrollado con ex-
tremo superior macizo y globuloso. Escotadura
troclear bastante cerrada y muy redondeada.

d) Semilunar: Muy pequefio. Pardmetros 4n-
tero-posterior y altura aproximadamente igua-
les. Faceta de articulacién con el unciforme
grande y subovalada, bastante céncava y se ex-
tiende hacia la cara lateral; estd separada de la
de articulacidén con el piramidal por una arista
cortante y forman entre s{ un dngulo convexo
de unos 270°. La superficie de articulacion con
el magno es oval y bastante céncava. Esto (lti-
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mo serfa indicativo de una buena articulacion
entre estos dos huesos.

€) Mc HI y Mc II: Muy esbeltos (longitud
muy grande frente a DT o DAP). Superficie de
articulacién de la cara superior de la epifisis
proximal muy curvada. Epifisis distal con c6n-
dilos muy redondeados y cresta de separacién de
ambos muy afilada.

f) Fémur: Muy esbelto. Cabeza y primer
trocanter muy desarrollados, a idéntica altura y
ampliamente separados uno de otro. Segundo y
tercer trocdnter formados por laminas muy afi-
ladas. Epifisis distal con céndilos muy volumi-
nosos y, en vista posterior, ampliamente separa-
dos. Troclea formada por dos labios muy
estrechos y altos con muy poca superficie de se-
paracion entre ambos.

g) Tibia: Facetas de articulacién con el
fémur muy grandes en relacién al tamafio de la
tibia. Cispide intercondiloidea alta; fosa inter-
condiloidea ancha. Extremidad distal pequefa.

h) Astragalo: Muy pequeiio. Labios de la
polea muy curvados y bastante separados con in-
clinacion relativamente suave. Faceta stipero-
externa de la cara inferior muy concava, mis que
en Anchilophus dumasi 'y en Plagiolophus annec-
tens. Cuantificada la longitud y anchura de esta
faceta y calculado el indice correspondiente, L/
A x 100, obtenemos los siguientes resultados:

Anchilophus dumasi 8,4 x 100
—eoe— = 89,3,
94
Plagioloph 00
agiolophus annectens 9,6 x 10( - 1215
7.8
Paranchilophus remyi 7,8 x 100 - 104

75

1) Il cuneiforme: Marcado desarrollo de la
zona posterior del ejemplar como consecuencia
de un didmetro antero-posterior muy grande,
bien distinto de cualquier otro paleotérido cono-
cido. Ello comportarfa un ajuste muy completo
entre el III cuneiforme y el escafoides posterior.

De acuerdo con las caracteristicas morfol6-
gicas observadas en el estudio del esqueleto
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post-craneal de Paranchilophus remyi, se ha lle-
gado a la conclusién de que se trata de un ani-
mal pequefio, esbelto, gricil y de gran facilidad
de movimiento. Ello viene demostrado por la
forma de la escotadura troclear; la articulacién
del semilunar con la apéfisis superior del
magno; la esbeltez del metacarpiano 111 y la es-
tructura de la superficie articular superior; v,
en especial, la morfologia general del astraga-
lo. Otro dato a favor de este supuesto es la rela-
cién fémur/tibia, inferior a la unidad.

Subfamilia PALAEOTHERIINAE Remy,
1976.
Tribu PALAEOTHERIINI Remy, 1976.
Género FRANZENIUM n. gen.

Especie tipo.- Franzenium tetradactylum (género mo-
noespecifico).

Derivatio nominis.- Dedicado al Dr. Jens Franzen, Pa-
leontélogo del Museo Seckenberg (Frankfurt am Main).

Diagnosis del género.- Paleotérido de talla
media con craneo alargado y posicién anterior de
la 6rbita a nivel del mesostilo de M2/. Mandi-
bula de sinfisis corta. El borde anterior de la
rama montante es casi perpendicular al borde al-
veolar. Rama montante corta y ancha. Rama ho-
rizontal alargada distalmente. Incisivos gran-
des y caninos pequefios. Corto diastema entre
13/ y C. Férmula dentaria 3.1.4.3. Gran diastema
C-Pl/1. 3.1.43.

Premolares superiores muy primitivos: P1/
y P2/ con una sola punta externa, cara labial lisa
y suavemente convexa. P3/-P4/ con dos puntas
externas, muy poco separadas. Lobulo posterior
de la pared externa muy poco formado. Parasti-
lo bien desarrollado y cingulo exterior estre-
cho y cortante en todos los premolares.

Molares superiores con para y metacono.
Lébulos céncavos mesio-distalmente y mesos-
tilo potente y cortante. Hipsodontia creciente
de P2/ a M3/ variando de 98 a 115.

Premolares inferiores primitivos: P/2 con
protoconido bien desarrollado y sélo un inicio
de segundo 16bulo. P/3 y P/4 con todos los c6-
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nidos y estilidos presentes pero el segundo 16-
bulo bastante menos desarrollado que el prime-
ro. Cingulo externo estrecho y cortante en
todas las piezas. Molares inferiores con el
surco de separacién de los 16bulos recto y verti-
cal. Estos son muy esbeltos y la cispide mas sa-
liente es el metac6énido como punta central
tinica. El metastilido se une a ésta en posicién
muy inferior. Serie con hipsodontia apical cre-
ciente (de 101 a 113).

IPM P24 434x 100

Ml1/- 6(7),1777 = 7221
IPM P/2-P/4 8,5x10
[Pl - 38SX100 )16
M/1-M/ 60
L. P2/-M3/=10L1,5; L. P/2-M/3 =999
Diastema: C-P1/=13,2;
C-P2/=184
Diastema: C-P/1=cal6,2
C-P2=225

Magno: De gran longitud, con una zona pos-
terior dirigida crianeo-caudalmente (sin inclina-
cién inferior). superficies de articulacién para
el Mc Il y el escafoides anterior casi planas.

Metacarpianos: Presencia de un metacarpia-
no V bien desarrollado. Superficie articular de
la cara superior de todos los metacarpianos casi
plana. Didmetro transverso y antero-posterior
relativamente grande.

Franzenium tetradctylum n. sp.
Figs. 6y 7

Derivatio nominis.- Existencia de cuatro dedos en las
extremidades anteriores.

Holotipo.- NM-43046 (75). Porcién derecha de cra-
neo en vista lateral con la serie superior P1/-M3/ derecha
en vista externa, diastema, C, pequefio diastema y 13/-12.
Hemimandibula derecha con la serie P/2-M/3 en vista ex-
terna, diastema, C, y 1/3-I/2. Hemimandibula izquierda con
la serie P/2-M/3 en vista externa y oclusal, y alveolos de
P/1. Todos pertenecientes al mismo individuo.

Paratipos.- metacarpianos II-III-IV y V, NM-43035
(75a,b,c,d) y magno, NM-43035 (75e).

Localidad tipica.- Antiguo yacimiento de Llamaqui-
que (Oviedo, Asturias, Espaiia).
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Fig. 6.- Franzenium tetradactylum n. gen. n. sp. NM-43046 (75). Porcién de crdneo con la serie P1/-M3/ derecha, diaste-
ma, C, pequeiio diastema y I13/-12/. Mandibula derecha e izquierda, diastema, C, alveolos de P/1 y 1/3-1/2 dere-
chos: a) Norma lateral de la hemimandibula derecha. b) Norma lateral de la hemimandibula izquierda.

Estrato tipico.- Nivel de yeso alabastro compacto.

Nivel estratigrdfico.- Eoceno superior.

Diagnosis: La misma que la del género.

Discusion.-Debido a que los restos mds com-
pletos que poseemos son las denticiones, supe-
rior e inferior, la discusion, en su mayor parte,
debera hacerse atendiendo a éstas. Tanto las me-
didas como los caracteres morfolégicos apun-
tan hacia un Palaeotherium de talla media y
hacia Plagiolophus. De ahi que presentaremos
las diferencias y semejanzas que el especimen
estudiado presenta con ambos géneros.

La denticién superior se diferencia de Pa-
laeotherium por:

a) El indice de hipsodontia, en las especies
de talla media, alcanza inicamente un valor de
76, mientras que en Franzenium tetradactylum
oscila entre 98 y 115.

b) P2/ tiene dos puntas, correspondientes a
los conos externos, bien destacadas, y la mura-
lla estd dividida en dos zonas convexas por
medio de un hundimiento central. En F. tetra-
dactylum existe una tunica cuspide central y
toda la muralla es convexa.

c) P3/y P4/ con dos conos externos suave-
mente concavos separados por un mesostilo
bien desarrollado, mientras que en el ejemplar
de Llamaquique s6lo en P4/ hay un incipiente
mesostilo.

d) Los mesostilos de la serie molar estan
mds desarrollados en F. tetradactylum que en
cualquier especie de Palaeotherium de talla
media y son mds salientes y cortantes.

e) Los 16bulos de Palaeotherium son menos
concavos mesio-distalmente.

f) Longitud del diastema mucho mayor que
en Palaeotherium (C-P2/ = 18,4).

g) Forma del canino de Palaeotherium casi
conica y el tamafio es mucho mas grande, mien-
tras que en F. tetradactylum tiene un didmetro
transverso muy reducido y es de pequefio tamafio.

h) Corto diastema entre I3/ y C en Franze-
nium tetradactylum.

Sin embargo, la denticion superior de éste se
asemeja a la de Palaeotherium en la direccion
del eje del canino que se incurva distalmente; en
su formula dentaria completa con la presencia
de un pequefio P1/; en la pared externa lisa, sin
costillas en los 16bulos y en la presencia de pa-
rastilo en todas las piezas postcaninas. El indi-
ce IPM es de 43,4/60,1 = 72,2, cercano al de las

‘especies de Palaeotherium de talla media (en

Palaeotherium crusafonti es de 73,4).

En la denticién inferior observamos las si-
guientes diferencias:

a) Denticién muy hipsodonta pues mientras
que en Franzenium tetradactylum varia de 101
a 113, en Palaeotherium de talla media sélo al-
canza un valor de 92.

b) Denticién completa y con premolares
bastante molarizados.

c) El surco de separacién de los l6bulos
tiene una parte basal que se interna lingualmen-
te y una parte superior que se dirige vertical-
mente, mientras que en F. tetradactylum toma
una tnica direccién desde su zona basal.
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d) Diastema muy pequeiio en Palaeotherium.
En el ejemplar de Llamaquique C-P/2 =22.5.

¢) Canino de forma conica en Palaeotherium
y aplanado transversalmente en F. tetradacty-
lum.

f) La punta formada por el metacénido més
el metastilido muy poco mads alta que el proto-
cénido en Palaeotherium, mientras que en el
ejemplar de Llamaquique el metac6énido sobre-
sale mucho por encima de todas las restantes
cispides y estilos.

Las semejanzas serfan:

a) Denticién completa en ambos.

b) En todas las piezas molarizadas usadas
existe una tnica punta central formada por el
metaconido mds el metastilido.

c) Eje de la corona del canino curvado dis-
talmente en ambos.

d) El borde anterior de la rama montante de
la mandibula dibuja un arco muy semejante en
ambos géneros aunque esta rama es mds ancha en
Palaeotherium que en el ejemplar de Llamaqui-
que.

La denticién superior se diferencia de la de
Plagiolophus en:

a) El indice de hipsodontia alcanza en Pla-
giolophus fraasi, que es la especie mas hipso-
donta de todas, el valor maximo de 96; en P. an-
nectens no sobrepasa el valor de 61, mientras
que en Franzenium tetradactylum, como ya
hemos dicho, oscila entre 98 y 115.

b) Carencia de P1/y P2/ muy reducido.

¢) El mesostilo estd presente en Pl. fraasi
desde P2/, y P1. annectens lo presenta ya bien
desarrollado desde P4/, mientras que en P4/ de
F. tetradactylum presenta inicamente un rudi-
mento de mesostilo.

d) Los molares tienen un mesostilo propor-
cionalmente menos desarrollado y los I6bulos
de la muralla son mucho menos céncavos en
Plagiolophus.

e) El diastema C-P2/ es mucho mayor en las
especies de Plagiolophus.

Si atendemos a la denticién inferior vemos
que Plagiolophus destaca también por su menor
hipsodontia; mayor molarizacién de los premo-
lares, con reduccién de los mds anteriores; punta
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Fig. 7.- Franzenium tetradactylum n. gen. n. sp. NM-43046
(75). Porcién derecha de créneo en vista lateral
con la serie P1/-M3/ derecha, en vista externa,
diastema, C, pequefio diastema y 13/-12/. Hemiman-
dibula derecha con la serie P/2-M/3 en vista ex-
terna, diastema, C y 1/3-1/2.

central interna formada sélo por el metacénido,
menos destacada con respecto al protocénido
que en Franzenium tetradactylum. Gran diaste-
ma entre C y P/2. Sin embargo presenta semejan-
zas indudables como son:

a) Surco de separacién de los 16bulos pro-
fundo y de recorrido recto y vertical en ambos
géneros.

b) Caninos pequefios y de forma oval, con un
eje transverso muy pequefio en ambos, aunque el
eje de la pieza es mucho mas vertical en Plagio-
lophus.

¢) Angulo de la mandibula muy parecido en
ambos ejemplares, aunque la rama montante es
mds estrecha en Plagiolophus.

Después de examinar todos los apartados an-
teriores, llegamos a la conclusion de que la denti-
cién del ejemplar de Llamaquique presenta carac-
teres de Plagiolophus y Palaeotherium, aunque
quizd mds cercano a este Ultimo género. En la fig.
8 vemos la situacioén de Franzenium atendiendo a
las longitudes de diastemas en relacién a la lon-
gitud P2/2-M3/3 (valores tomados de Franzen
1972b). En realidad nuestro ejemplar presenta
una serie de caracteres progresivos: hipsodontia
creciente de los molares tanto superiores como
inferiores; gran diastema, grandes incisivos.
Junto a éstos podemos observar un conjunto de



48 M?*L. Casanovas-Cladellas y V. Santafe Llopis

caracteres conservadores: preservacién de un pe-
quefio P1/; P2/-P4/ muy poco molarizados, carac-
terizados por una muralla externa muy lisa, una
unica punta central en P2/; P3/ con dos puntas
muy juntas y P4/ con dos puntas con muy poca se-
paracion; lo mismo sucede con P/2-P/4, el prime-
10 de ellos carente casi de segundo l6bulo, P/3 con
16bulo posterior muy poco desarrollado y P/4
con l6bulo posterior s6lo medianamente desa-
rrollado.

Con respecto a los restos postcraneales de-
bemos hacer hincapié en la presencia del meta-
carpiano V. Este hecho, totalmente peculiar,
Unicamente lo hemos encontrado citado por
Franzen (1968, pdg. 20), reportado de Earle
- (1895, pdg. 481) para el pequefio Palaeotherium
eocaenum Gervais, 1875, del Luteciense supe-
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rior. Cuvier (1840, T. I, Lam. 100, fig. 2 y 3;
Lam. 104, fig. 23) sefiala la presencia de huesos
"super-numerarios” en diversas extremidades
de especies de Palaeotherium de talla media, los
cuales corresponderian, a restos de la reduccién
de este metacarpiano quinto.

Otras caracteristicas del esqueleto postcra-
neal de F. tetradactylum son:

a) Gran longitud del magno junto con muy
poca concavidad de las superficies de articula-
cion para el Mc Il y el escafoides anterior.

b) Superficie articular de la cara superior de
la epifisis proximal casi plana en todos los me-
tacarpianos.

¢) Angulo muy grande entre las facetas de
la cara lateral del Mc III, para la articulacién
conel Mc 1V.

DENTICION INFERIOR

Diastema postcanina (C- Prp)
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Fig. 8.- Situacion de Franzenium tetradactylum n. gen. n. sp. atendiendo a la longitud de los diastemas postcaninos en rela-
cién con las longitudes P2/2-M3/3 de Plagiolophus y Palaeotherium. Sistema de coordenadas logaritmicas.
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Estas caracteristicas nos conducen a la pre-
sencia de un Paleotérido de talla bastante consi-
derable, muy rechoncho y poco corredor, con
gran cantidad de caracteres conservadores y con
peculiaridades propias de un nuevo taxon con
categorfa de género, en principio monoespecifi-
co, pero al que seguramente habrdn de referirse
algunos restos de nuevas localidades del centro
de la Peninsula que estdn en estudio y son obje-
to de una tesis doctoral.

Diversas consideraciones apuntan a que los
restos de paleotéridos de Llamaquique corres-
ponden a un animal relativamente joven:

a) Presencia de M3/3 en erupcién incompleta.

b) Fosa masetérica relativamente poco pro-
funda y no sobrepasa el nivel de la corona de los
dientes postcaninos.

¢) La zona cartilaginosa de la escdpula es
gruesa y rugosa y la unién entre el borde supe-
rior de la escdpula y la zona cartilaginosa es una
linea de recorrido muy irregular.

CONCLUSIONES

El estudio de gran parte del material de Pa-
leotéridos del yacimiento de Llamaquique nos
ha mostrado el conjunto de caracteristicas tan
especiales que presenta aquél. La primera lista
de Paleotéridos formada por Palaeotherium
magnum y P. curtum, ambas formas definidas
por Cuvier, ha quedado sustituida y ampliada.
En 1987, al estudiar al maxilar completo que
presenta denticion de leche y definitiva y ver
entre otras cosas, la primitividad de sus premo-
lares, la talla de sus piezas, su gran hipsodontia,
la caracteristica posicion de sus lofos transver-
sales, etc., vimos ya la necesidad de asignarlo a
un nuevo taxon con categoria de género, Canta-
brotherium, y a una nueva especie, C. truyolsi
(Casanovas et Santafé, 1987). En esta misma
publicacién, anuncidbamos ya la presencia de un
Palaeotherium de gran talla y decfamos que
serfa una nueva especie. Junto a éste habldbamos
de un Palaeotherium de talla media y de un An-
chilophus de talla grande para el que proponia-
mos el nombre de Anchilophus remyi.

El estudio detenido de la mayor parte de
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este material ha hecho que debamos variar algu-
nas de estas determinaciones "a priori", de modo
que la lista actual de las formas de paleotéridos
de Llamaquique queda como sigue:

Paranchilophus remyi n. gen. n. sp., paquino-
lofino préximo a Anchilophus, pequefio, esbel-
to y gricil que sustituye al anunciado Anchilo-
phus remyi.

Palaeotherium llamaquiquense n. sp. paleo-
terino de gran talla del que poseemos escasos
restos, determinados por Royo y Gémez, como
Palaeotherium magnum y que estd todavia en
estudio.

Cantabrotherium truyolsi Casanovas et
Santafé, 1987.

Franzenium tetradactylum n. gen. n. sp., pa-
leoterino de talla media que sustituye al que
denominamos en su dia, Palaeotherium de talla
media y probablemente sus restos sean los que
primitivamente fueron designados como Pa-
laeotherium curtum.

CONSIDERACIONES
BIOGEOGRAFICAS Y
PALEOECOLOGICAS

En nuestra publicacién de 1987, habldbamos
ya de la tendencia que hacia un cierto endemis-
mo presentaban las faunas eocénicas de la Pe-
ninsula Ibérica y hacfamos hincapié en que este
fenémeno se manifestaba claramente en el yaci-
miento de Llamaquique cuya fauna de Paleoté-
ridos, como hemos visto, estd integrada entera-
mente por formas nuevas para la Ciencia. Estas
formas, claramente arcaicas, segiin muestran
gran parte de sus caracteristicas morfoldgicas y
ademas, la mayorfa de ellas, acompafiadas de
gran hipsodontia, son sin duda reliquias intere-
santes de una fauna, que debié vivir durante
todo el Eoceno en la Peninsula Ibérica, y nos
muestran ademds el aislamiento de la regién en
esta época, seflalando las diferencias que existen
no solamente entre los paleotéridos ibéricos y
los del resto de Europa occidental sino también
entre los de distintas regiones de Espaiia.

La fragmentacion de Europa en regiones in-
sulares, individualizacién en subprovincias geo-
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graficas y la presencia frecuente de hipsodontia
en muchos grupos son fenémenos que ya fueron
expuestos por Russell er al. (1982) en su estu-
dio del Eoceno superior de Europa. La presencia
de estas formas arcaicas en la regién asturiana
da pie para pensar en una insularidad parcial de
la Peninsula Ibérica en esta época. Para una hi-
potética reconstruccion paleogeogrifica debe-
rfamos tener en cuenta:

a- La presencia en Roc de Santa y Sossis
(nivel de Fons 4), yacimientos de la parte
oriental de la Peninsula Ibérica, de Pa-
laeotherium magnum stehlini, Palaeo-
therium medium euzetense, Palaeothe-
rium crassum, Palaeotherium curtum, asi
como Plagiolophus annectens, Anchilo-
phus dumasi, etc., todos presentes en
Francia, acompaiiados de una forma nueva,
P. crusafonti, propia de Roc de Santa.

La presencia en Sossis y Roc de Santa de
Lophiotherium cervulum presente tam-
bién en el yacimiento mallorquin de
Lloseta (Hugueney et Adrover, 1982),
asi como el hallazgo de Plagiolophus en
las localidades mallorquinas de Selva y
Manacor.
¢~ Las caracteristicas tan especiales de los
Perisodéctilos de Llamaquique, uno de
los cuales (Cantabrotherium truyolsi),
por lo menos, hemos encontrado también
en la meseta espafiola (yacimiento de
Huérmeces del Cerro, Guadalajara).

A partir de estos puntos, vemos la certeza de
la existencia de estrechas relaciones geograficas
entre la parte oriental de la Peninsula Ibérica,
Mallorca y el resto de Europa, en esta época, a la
vez que existia también una estrecha relacién
entre el Centro y el Norte de Espafa (yacimien-
tos de Huérmeces del Cerro y Llamaquique). Sin
embargo, la fauna de la zona oriental es bien dis-
tinta de la del Centro y del Norte de 1a Peninsu-
la, lo que nos hace pensar en un posible aisla-
miento entre ambas regiones. Este aislamiento
parece confirmarse por la transgresion marina
que tuvo lugar en el Eoceno (Rosell, com. oral).
Durante ésta, el mar Cantabrico habria invadido
la zona Norte de la actual Peninsula Ibérica, de

=
1
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W a E, logrando su médximo apogeo en el Cui-
siense. La regresion que se efectud a continua-
cién fue lenta, de modo que en la zona Cantdbri-
ca todavia hallamos restos de esta transgresién
en el Oligoceno.

Como ya dijimos en la publicacién anterior
(Casanovas et Santafé, 1987), otro punto a
tener en cuenta serfa, pues, el origen de los Peri-
soddctilos de Llamaquique y su relacién con los
otros Paleotéridos. Ultimamente hemos podi-
do ver material de yacimientos del centro de la
Peninsula, inéditos todavia y cuyo estudio for-
mard parte de una Tesis doctoral. Posiblemente,
este material sea asignable a algunos de los Pa-
leotéridos del yacimiento que nos ocupa, por lo
menos a nivel de género. Esto llevard consigo el
poder estrechar mds atn la relacién entre el
Norte y el Centro de la Peninsula y, puesto que
estos yacimientos de la meseta parecen ser es-
tratigrdficamente mds antiguos (M. A. Cuesta
comunicacién oral) que Llamaquique, quiza po-
damos encontrar en €stos, explicacidn al origen
de los Paleotéridos asturianos. Lo que parece
evidente es que €stos no podrian proceder de
Francia pues la barrera maritima de la época
serfa infranqueable.

Mds dificil serd atin dilucidar el origen de los
Paleotéridos ibéricos en general. Cada vez parece
mas probable que éstos no hayan penetrado en Es-
pafia a través de Francia. En una publicacién ante-
rior (Casanovas et Santafé, 1982, pag. 18) indicé-
bamos ya los motivos por los que creiamos que
esta migracién podia haberse realizado en senti-
do inverso. ;Nos atreveremos a insinuar aqui la
posibilidad de un origen africano para estos peri-
sodéctilos? El papel de Africa en la colonizacién
faunistica de Europa ya ha sido puesto sobre el
tapete en diversas ocasiones, aunque tomando
como base otros grupos de Mamiferos(Harten-
berger et al., 1985; Hartenberger, 1987). M. S.
Fischer (1986, pag. 115) parece haber encontrado
suficientes caracteres para lanzar la hipétesis de
una relacién de "grupos-hermanos” entre Hyra-
coidea y mesaxonia de forma que propugna
"restablecer el espiritu de la antigua definicién
de Owen, incluyendo el género Hyrax en los Pe-
risodéctilos”. De esta manera, éstos comprende-
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rian Hyracoidea y Mesaxonia. Siguiendo a este
autor, podrfamos tomar un origen atricano para
ambos, una llegada a Espaiia de los perisodécti-
los primitivos, no sabemos atin por qué medios, y
una diversificacion posterior, o la entrada en di-
ferentes oleadas.

En ambos casos, los Paleotéridos que pobla-
ron la zona oriental habrian logrado abrirse ca-
mino a través de las islas Baleares, situadas
mucho mas al sur en el Eoceno (Rosell, com.
oral) y a través de ellas pasar al continente. La
confirmacién de esta hipStesis requeriria la pros-
peccion de los terrenos eocenos baledricos, con el
subsiguiente hallazgo de nuevos yacimientos y el
estudio comparativo de los restos hallados con la
fauna ya determinada del resto de Europa. Poste-
riormente, los Paleotéridos que ocuparon la zona
oriental de la Peninsula Ibérica habrian pasado
casi todos a Francia, mientras que los de la zona
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central habrfan evolucionado de manera distinta
y llegado hasta la zona Norte dando lugar a las
formas endémicas que hemos estudiado en este
trabajo y que no parecen guardar ninguna relacion
con el resto de Paleotéridos europeos.

En cuanto a la edad relativa del yacimiento
de Llamaquique, y teniendo en cuenta que los
restos estudiados son totalmente nuevos, Unica-
mente podemos apoyarnos en la asignacion de
los restos encontrados en Huérmeces del
Cerro(Cuenca del Tajo) a Cantabrotherium
truyolsi. Dado que el dltimo de los yacimien-
tos parece poder atribuirse al Ludiense (Eoceno
superior) a partir de micromamiferos (Arribas
et al., 1983) hace que, en principio, los terrenos
terciarios continentales de Llamaquique puedan
asignarse a la misma época. Se trata inicamente
de una hipétesis que necesitara confirmacién en
posteriores estudios.
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