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RESUMEN. Estudios recientes acerca de las relaciones filogenéticas entre los primates platirrinos, basados
en datos morfoldgicos y moleculares, concuerdan en una division en tres familias: Atelidae, Pitheciidae y
Cebidae, con la tnica excepcion de Aotus, que dependiendo de enfoques moleculares o morfolégicos, lo
relacionan con cébidos o pitécidos, respectivamente. El registro fosil de los platirrinos procede de
regiones distantes entre si, siendo los mas antiguos los que proceden del Oligoceno tardio de Bolivia (26
Ma). Estratos del Mioceno medio de La Venta, Colombia, y del Mioceno temprano a medio de Patagonia
y Chile, se cuentan entre los yacimientos con mayor abundancia de platirrinos fosiles, representados por
11 géneros en La Venta, ocho en Argentina y uno en Chile, en un rango temporal desde aproximadamente
12 a 20 Ma, siendo mas antiguos los de Patagonia y Chile. Los de La Venta son los mas relacionados con
formas actuales. Se recuperaron, ademads, dos géneros del Pleistoceno del este de Brasil, al menos tres
taxones del Mioceno tardio de Rio Acre, Brasil, y cuatro géneros del Pleistoceno y Holoceno de las
Antillas. Estimaciones recientes sobre tiempos de divergencia en la filogenia de primates, sugieren una
antigliedad para el crown group Platyrrhini que permite incluir a los primates patagonicos. Otro escenario
que apoya una continuidad evolutiva entre las formas australes y las de estirpe amazoénica, es un posible
corredor paleobiogeografico occidental sudamericano, considerando que para esos tiempos la cordillera
de los Andes no represent6 una barrera significativa para la dispersion de los primates.
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ABSTRACT. Recent studies on the phylogenetic relationships among the platyrrhine primates based on
morphological and molecular data, agree in a taxonomic arrangement of three families: Atelidae,
Pitheciidae, and Cebidae, with the only exception of Aofus, alternatively related to cebids or pitheciids
depending on molecular or morphological approaches, respectively. The platyrrhine fossil record comes
from widespread regions, being the oldest the late Oligocene fossils from Bolivia (26 Ma). Fossiliferous
strata ranging from the middle Miocene of La Venta, Colombia, to the early and middle Miocene from
Patagonia and Chile are among the richest in producing fossil platyrrhines, represented by 11 genera from
La Venta, 8 genera from Argentina, and one genus from Chile. These records come from a temporal span
between approximately 12-20 Ma, being the oldest those from Patagonia and Chile. La Venta primates are
closest to the extant forms. Two additional genera from the Pleistocene of Brazil have been also
recovered, as well as three taxa from the late Miocene of Rio Acre, Brazil, and four from the Pleistocene
and Holocene of the Greater Antilles. Recent estimations on divergence times of the primate phylogeny
suggest an age for the crown group Platyrrhini that allows the inclusion of the Patagonian fossil primates.
Another scenario supporting the evolutionary continuity between the Patagonian and Amazonian lineages
is a possible paleobiogeographic corridor throughout western South America, considering that by that
time the Andean cordillera did not represent a significant geographic barrier to avoid the primate
dispersal.
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Introduccion

Los Platyrrhini son un grupo de primates muy diversificados, cuya distribucion geografica en la
actualidad se centra en la Region Neotropical, de acuerdo con la reciente revision en reinos (ver
Morrone, 2006, y referencias alli citadas), donde la Region Neotropical integra el Reino Holotropical.
Ocupan los diversos nichos desde el sur de México hasta el norte y nordeste de Argentina, habiendo
desarrollado adaptaciones a diversos ambientes y climas, aunque en su totalidad presentan habitos
arboricolas, situacion que suele anteponerse a cualquier inferencia sobre comportamiento locomotor
en el pasado evolutivo. Como resultado de las distintas adaptaciones ecomorfoldgicas, sus tamafos
corporales son muy variables.

No obstante haber transcurrido un largo tiempo donde la clasificacion de los Platyrrhini se
sintetizaba en dos familias (Atelidae y Cebidae), luego de multiples debates en torno a la taxonomia y
filogenia del grupo, se arribé a un consenso acerca del reconocimiento de tres familias cuyas
relaciones filogenéticas se consensuaron en su mayor parte, y lo positivo es la congruencia casi total
entre los enfoques morfolégicos y moleculares: Atelidae (Atelinae: Ateles, Lagothrix, Brachyteles;
Alouattinae: Alouatta), Pitheciidae (Pitheciinae: Pithecia, Chiropotes, Cacajao; Homunculinae:
Callicebus; Aotinae: Aotus) y Cebidae (Cebinae: Cebus, Saimiri; Callitrichinae: Callithrix, Cebuella,
Leontopithecus, Callimico, Saguinus). A nivel genérico, solamente la posicion de Aotus continiia
siendo controvertida y sera tratada mas adelante en el presente trabajo, donde se propondra una
clasificacién que también integra a los taxones extintos.

Mas alla de su distribucion actual, los platirrinos tienen un registro fosil relativamente diverso,
aunque escaso en numero de especimenes, y fueron recolectados en lugares tan dispares como la
Patagonia y las Antillas Mayores, en el Caribe, ademas de yacimientos en regiones mas coincidentes
con su distribucion actual, como Bolivia, Colombia y Brasil (Fig. 1). Los registros mas antiguos
proceden de Bolivia (26 Ma), en tanto le siguen cronologicamente aquéllos procedentes de Patagonia
(entre 20 y 15,7 Ma), y es entre estos ultimos taxones extintos donde encontramos una distribucion
fuera del Neotrdpico, ya que la Patagonia forma parte de la Region Andina del Reino Austral, como
Subregion Patagonica (Morrone, 2006). Desde una optica paleontoldgica, el estudio de las faunas de
mamiferos cenozoicos y sus respuestas adaptativas en relacion con la existencia de ambos reinos y sus
regiones en el continente sudamericano, ain no ha arrojado informacion relevante e integral como
para comprender la interaccion entre esas regiones bidticas en el pasado. Sin embargo, cabe resaltar
que las respuestas de las faunas nativas de mamiferos sudamericanos si pudieron coevolucionar en esa
interaccion biodtica, en tanto los primates, como grupo inmigrante hacia mediados del Terciario
(¢Oligoceno temprano?), quizas tuvieron una respuesta diferencial, aunque por el momento esta
aseveracion entra en la 6rbita mayormente especulativa. La respuesta a esa interaccion entre ambos
reinos es de suma importancia desde el punto de vista filogenético, porque se han formulado al menos
dos hipotesis acerca de la radiacion de los primates patagonicos que seran tratadas en este trabajo, e
involucran a ambos reinos presentes en América del Sur.

La Patagonia argentina cuenta con el considerable registro de ocho géneros descriptos y uno
adicional en proceso de descripcion, de un total de 28 géneros extintos registrados en Sudamérica y el
Caribe, mas dos especies extintas de un género ain viviente. El resto de los géneros fosiles se halla
mayormente en Colombia (11 hasta el momento), donde ya se verifican patrones morfoldgicos mas
modernos, en muchos casos precursores de la anatomia y adaptaciones de los clados vivientes, de
modo que en algunos de ellos pueden reconocerse similitudes que los hacen practicamente
indistinguibles de las formas actuales.

Este trabajo tiene por objetivo realizar una actualizacion de los datos disponibles acerca de los
platirrinos fosiles, destacando ciertas hipotesis a considerar en futuras investigaciones, y aplicando un
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enfoque ecofilogenético (ver Rosenberger et al., 2009). Especialmente, se intentara correlacionar las
formas patagonicas con aquéllas de Colombia, enfrentando el desafio de la falta de registro de
primates fosiles en regiones geograficamente intermedias, mas alla de la existencia de otras faunas de
mamiferos que darian cuenta de potenciales asociaciones paleoecologicas con primates.
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Figura 1. Mapa indicando la totalidad de los yacimientos fosiliferos con presencia de primates platirrinos. 1: Salla, Bolivia
(Branisella, Szalatavus); 2: Gran Barranca, Chubut, Argentina (Mazzonicebus); 3: Gaiman, Chubut, Argentina
(Dolichocebus); 4: Pampa de Sacanana, Chubut, Argentina (Tremacebus); 5: Formacion Pinturas (Soriacebus, Carlocebus,
Gen. et sp. nov.; 6: Yacimientos costeros de la Formacion Santa Cruz (Killik Aike Norte, Monte Observacion, Estancia La
Costa; Killikaike, Homunculus), Santa Cruz, Argentina; 7: Cafiadon del Tordillo, Neuquén, Argentina (Proteropithecia); 8:
Alto Rio Cisnes, Chile; 9: Formacién Abanico, Chile (Chilecebus); 10: La Venta, Colombia (Cebupithecia, Stirtonia,
Neosaimiri, Laventiana, Nuciruptor, Miocallicebus, Micodon, Lagonimico, Mohanamico, Patasola, Aotus dindensis); 11: Rio
Acre, Brasil (Acrecebus, Solimoea); 12: Toca de Boa Vista, Bahia, Brasil (Protopithecus, Caipora, Alouatta mauroi); 13:
Lagoa Santa, Minas Gerais, Brasil; 14: Pinar del Rio, Cuba; 15: Domo de Zaza, Cuba; 16: Trouing Jérémie, Haiti
(Insulacebus); 17: Cueva de Berna y Parque Nacional Padre Nuestro, Republica Dominicana (Antillothrix); 18: Long Mile
Cave y Jackson’s Bay Caves, Jamaica (Xenothrix).



M.F. Tejedor 23

El registro fosil de los platirrinos
Bolivia

Los registros mas antiguos de platirrinos proceden de Bolivia, de la localidad de Salla, y fueron
datados en unos 26 Ma (Oligoceno tardio, Edad-Mamifero Deseadense) (Kay et al., 1998); se trata de
los géneros Branisella y Szalatavus (Hoffstetter, 1969; Rosenberger et al., 1991a; Takai et al., 2000).
Pese a que son restos bien conocidos en cuanto a piezas dentarias y mandibulares, sus relaciones son
aun escasamente comprendidas, a excepcion de ciertos caracteres que los acercan a los Callitrichinae
(i.e., premolares y molares superiores de perimetro subtriangular, morfologia de p2). Considerando su
situacion geografica, cabe esperar que hayan tenido un importante papel en la radiacion antigua de los
platirrinos, pero su aislamiento geografico y temporal respecto de los primates patagonicos, ademas de
sus sustanciales diferencias morfologicas, no permiten hoy establecer vinculos con los ultimos, y
mucho menos con los posteriores registros del Mioceno medio de Colombia. Se ha postulado la
posibilidad de que Branisella tuviera hdbitos terrestres basado en la elevacidon de sus coronas molares,
asi como el notable desgaste de los mismos, lo cual llevo a hacer analogias con catarrinos del viejo
mundo con habitos terrestres (Kay et al., 2002). Por otra parte, los paleoambientes inferidos para Salla
coinciden con ambientes abiertos y pastizales, con una fauna de mamiferos que presenta molares
predominantemente de coronas elevadas (MacFadden, 1990). Estas conclusiones presentadas por Kay
et al. (2002) continian siendo controvertidas pero no hacen mas que reafirmar las peculiares
caracteristicas de Branisella. De esta manera, los primates extintos de Salla se hallan en un enclave de
suma importancia, pero que hoy no contribuye significativamente a comprender los estadios iniciales
de la radiacion de los platirrinos.

Sudamérica austral: Patagonia argentina y Chile central

La Patagonia argentina ha ofrecido interesantes restos fosiles de primates desde los tiempos de
Ameghino, ya con la descripcion del mas antiguo registrado en Argentina, Homunculus patagonicus
(Ameghino, 1891) (Fig. 2 b, d), un primate que se popularizé en su momento por ser vinculado por
Ameghino con la linea evolutiva humana. Hoy en dia sabemos que Homunculus es uno de los primates
fosiles mejor representados, y entre lo recuperado se cuentan materiales craneales, dentarios y
postcraneales que contribuyen a esclarecer sus probables relaciones con el actual género Callicebus
(ver Tejedor, 2000; Tejedor y Rosenberger, 2008). Fueron recolectados en la region sudoriental de la
Provincia de Santa Cruz, en sedimentos datados en unos 16,5 Ma (Mioceno inferior-tardio, Edad-
Mamifero Santacrucense; Fleagle et al., 1995; Tejedor et al., 2006), especialmente en las localidades
de Monte Observacion y Estancia La Costa. Los restos mas sugestivamente similares a Callicebus son
los molares, que presentan el mismo aspecto cuadrangular, de clspides prominentes ¢ hipocono bien
desarrollado, ademas de incisivos relativamente reducidos y procumbentes a la manera de Callicebus.
No obstante, su morfologia mandibular es muy semejante a la del actual Aotus, y esta representada por
el neotipo (Tejedor, 2000; Tejedor y Rosenberger, 2008) y por un espécimen recientemente descripto
(Perry et al., 2010). Estas semejanzas morfologicas con Aotus y Callicebus permiten extenderse para
justificar las relaciones filogenéticas propuestas para ambos géneros dentro de los Pitheciidae.

No obstante ser histéricamente el registro mas antiguo, Homunculus no es el primate patagoénico
de mayor antigliedad conocido hasta el momento. Es en la Provincia de Chubut donde hallamos tres
géneros que datan de aproximadamente 20 Ma (Mioceno inferior, Edad-Mamifero Colhuehuapense).
En primer lugar, Tremacebus harringtoni (Rusconi, 1935; Hershkovitz, 1974), que se conoce por un
craneo sin mandibula y con la denticion muy deteriorada, procedente de la localidad de Sacanana,
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centro-norte de Chubut, y presenta ciertas afinidades con el actual Adotus (Fleagle & Rosenberger,
1983). Las orbitas algo mas grandes sugieren primitivas adaptaciones a la nocturnalidad, aunque es
dificil establecerlo con certeza. Por otra parte, un trabajo reciente (Kay et al, 2004) rechaza la
posibilidad de que Tremacebus haya sido nocturno y, por ende, relacionado al actual Aotus. En este
punto es importante advertir que en las relaciones filogenéticas respecto de Aofus, no necesariamente
estaria implicada la nocturnalidad o caracteres ligados a esa adaptacion. Cabe destacar que Aotus es el
unico representante del suborden Anthropoidea (Catarrhini y Platyrrhini) de habitos nocturnos, algo
que anatomicamente se ve reflejado en el considerable tamafio de sus orbitas y en el gran volumen
relativo del bulbo olfatorio en proporcion al tamafio del cerebro. Kay et al. (2004), mediante un CT
scan del holotipo de Tremacebus, verificaron que el tamafio de su bulbo olfatorio era mas reducido que
en Aotus, y cercano al promedio de los actuales Anthropoidea diurnos, concluyendo que no podria
haber relacion filogenética entre ambos géneros con esa condicion anatomica diferencial. No obstante,
y considerando la antigiiedad de Tremacebus, es esperable que la nocturnalidad haya evolucionado
mas tarde en el linaje de Aotus, y en consecuencia el mayor tamafio del bulbo olfatorio, de ahi que no
sea una comparacion estrictamente basada en la nocturnalidad la que nos interese para establecer estas
relaciones; no sorprende que en los primates patagonicos se hallen numerosos caracteres primitivos e
inusuales. Entonces, cabe suponer que Aotus evoluciond secundariamente hacia la nocturnalidad a
partir de ancestros diurnos. Pero observando las caracteristicas craneales de Tremacebus, se pueden
hallar algunas que lo acercan a Aotus, como sus oOrbitas relativamente amplias y expandidas
lateralmente, con una marcada constriccidén postorbital. Descartar la posible relacion filogenética entre
Aotus 'y Tremacebus principalmente sobre la base de las diferencias en el desarrollo del bulbo
olfatorio, no tiene fundamentos s6lidos desde el punto de vista adaptativo.

Dolichocebus gaimanensis fue registrado también en Chubut, pero en las proximidades de
Gaiman (Bordas, 1942; Kraglievich, 1951), y consiste en un craneo sin mandibula y algo deformado,
ademas de varios restos dentarios que fueron atribuidos al mismo género (Kay et al, 2008).
Dolichocebus fue vinculado con el actual Saimiri (Rosenberger, 1979; Fleagle y Rosenberger, 1983;
Tejedor, 2000) y, por ende, integrante de los Cebinae, debido a la dolicocefalia verificada en su craneo
(algo discutido por Kay et al., 2008), asi como la forma de sus oOrbitas elongadas verticalmente, y la
estrechez del espacio interorbitario, caracteres muy evidentes en Saimiri. La presencia en
Dolichocebus de una fenestra interorbitaria, caracter distintivo de Saimiri, ha sido discutida
reiteradamente debido a la posibilidad de que pueda ser resultado de una rotura durante la preparacion
del material, originalmente cubierto de matriz sedimentaria (Rosenberger, 1979; Kay et al., 2008). Por
caracteristicas de los dientes aislados, hace mas de dos décadas se propusieron posibles afinidades con
Saimiri o calitriquinos (Fleagle y Kay, 1989), pero recientemente los mismos autores lo situaron como
grupo stem de los platirrinos (Kay et al., 2008). Existen similitudes importantes entre los molares
superiores de Dolichocebus y Killikaike, otro posible cebino (ver mas abajo), en tanto los molares
inferiores de Dolichocebus tienen semejanzas indiscutibles con los de Neosaimiri, un cebino de La
Venta, Colombia (Stirton, 1951; Takai, 1994).

Continuando con los registros mas antiguos de Patagonia, en la localidad de Gran Barranca
hallamos a Mazzonicebus almendrae, descripto recientemente (Kay, 2010). Mazzonicebus ha sido
vinculado por su autor con el mas moderno Soriacebus (de la Formacion Pinturas, en la Provincia de
Santa Cruz, datada en alrededor de 17 Ma; Mioceno inferior, Edad “Pinturense”; Fleagle et al., 1995),
de la subfamilia Soriacebinae, aunque como parte de ese gran grupo stem de primates patagonicos que,
segun el autor, nada habrian tenido que ver con la posterior radiacion de los anatdmicamente mas
modernos primates del Mioceno medio de Colombia. Estas afirmaciones acerca de la casi nula
influencia de los platirrinos patagdnicos en la subsecuente radiacion septentrional, fueron vertidas en
distintas publicaciones recientes (Kay et al., 2008; Kay, 2010; Kay y Fleagle, 2010). Mazzonicebus se
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caracteriza por poseer incisivos procumbentes y comprimidos lateralmente, por los premolares
anteriores grandes y los molares inferiores relativamente cuadrangulares, y por los molares superiores
con un reducido hipocono. Estos caracteres, casi en su totalidad, se asemejan a aquéllos que presenta
Soriacebus, a excepcion de los molares inferiores, ya que el motivo de la controversia generada por
Soriacebus desde su descripcion original (Fleagle er al., 1987; Fleagle, 1990) se centrd en torno a los
molares inferiores elongados, de amplio trigonido y estrecho talénido. Si no se consideraran estos
ultimos caracteres, Soriacebus seria, del mismo modo que Mazzonicebus, con certeza y sin
controversias, un primitivo Pitheciinae (Tejedor, 2005) con las adaptaciones dentarias y mandibulares
que anuncian a los extintos Cebupithecia y Nuciruptor, del Mioceno medio de Colombia, y a los
actuales Pithecia, Chiropotes y Cacajao. Las discusiones se sucedieron, aunque la explicacion mas
plausible indica que los pitecinos se caracterizan por un poderoso aparato masticatorio de molares
cuadrangulares y escaso relieve oclusal, y especialmente por un complejo dentario anterior formado
por incisivos procumbentes y estiliformes, grandes caninos proyectados y grandes premolares
anteriores, caracteres todos que derivan de su dieta a base de frutos duros y semillas, siendo los
frugivoros més especializados entre los platirrinos. El hallazgo de Mazzonicebus ayuda a justificar la
hipotesis de que, conjuntamente con Soriacebus, representan primitivos Pitheciinae de la Patagonia,
sobre la base del complejo dentario anterior que sin dudas preludia a estos primates.

También en la Formacién Pinturas se registrd Carlocebus, con dos especies, C. carmenensis y C.
intermedius (Fleagle, 1990), esta ultima pobremente representada. Carlocebus se asemeja a
Homunculus en muchas de sus caracteristicas dentarias, al extremo de que Fleagle et al. (1987)
originalmente describieron los dos especimenes mandibulares conocidos de C. intermedius como
Homunculus sp., reconociendo posteriormente su estatus genérico (Fleagle, 1990). Carlocebus podria
diferenciarse de Homunculus por su mayor tamano y sus molares mas bunodontes, con cuspides
redondeadas y crestas menos marcadas que en Homunculus. En términos generales, ambos podrian
incluirse en un mismo clado monofilético, conjuntamente con Callicebus.

Adicionalmente, de la Formacion Pinturas procede un nuevo género ain no publicado (Tejedor,
Rosenberger y Novo, en preparacion), pero que tiene también afinidades con Carlocebus y
Homunculus, aunque de mayor tamafio y bunodoncia.

El primate fosil més austral descubierto hasta el momento es Killikaike blakei, de la margen norte
del estuario del rio Gallegos, Estancia Killik Aike Norte, Provincia de Santa Cruz (Tejedor ef al.,
2006) (Fig. 2 a, c). Consiste en un craneo parcial de excelente preservacion, que consta del rostro
completo y el frontal, incluyendo el molde endocraneano del cerebro anterior, asi como la denticion
superior bastante completa y bien conservada (Fig. 1); adicionalmente, se hall6 un fragmento de
maxilar con tres molares superiores de morfologia idéntica a los molares del holotipo. El rostro de
Killikaike muestra semejanzas con los cebinos, especialmente Saimiri, por la morfologia de las orbitas
que, del mismo modo que ocurre en Dolichocebus, son elongadas verticalmente y su tabique
interorbitario es estrecho. El molde endocraneano de Killikaike se ha preservado intacto, inclusive la
totalidad del hueso frontal, que es considerablemente elevado, lo cual nos ha permitido estimar el
volumen del cerebro anterior, que se correlaciona perfectamente con el tamafio total del cerebro
(Jerison, 2006). El cerebro de Killikaike registra una capacidad de los 16bulos frontales (1,6 ml) que lo
acerca al promedio del actual Saimiri (1,8 ml) y contrasta, por ejemplo, con el menor promedio para
Callicebus (1,0 ml), un platirrino de similar tamafio corporal. Esto tiene implicancias evolutivas
relevantes, ya que Killikaike, con unos 16,5 Ma de antigiiedad, se posiciona como el primate que mas
antiguamente ha tenido un incremento dramatico del tamafio del cerebro, inclusive varios millones de
aflos antes que nuestros ancestros homininos. Es sabido que los actuales Saimiri y Cebus presentan un
cerebro mayor que otros primates, proporcionalmente al tamafio corporal, y esta situacion solo se
verifica convergentemente en los homininos. No obstante, el rostro de Killikaike es bastante prognato,
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como ocurre en todos los platirrinos fosiles de Patagonia de los que se conservan restos craneales. Esta
morfologia ha sido interpretada como una caracteristica que define al grupo patagdnico como stem de
los restantes Platyrrhini (Kay et al., 2008; Kay y Fleagle, 2010); sin embargo, no se ha considerado la
posibilidad de que sean, en realidad, caracteristicas primitivas retenidas de potenciales ancestros del
Viejo Mundo, ya que aquéllos conservan el mismo prognatismo tipico de los primates primitivos,
previos a la divergencia entre platirrinos y catarrinos. En este sentido, es esperable que el rostro
prognato de Killikaike difiera del actual Saimiri y también de Cebus, y por otra parte ambos son
portadores del rostro mas reducido entre los primates del Nuevo Mundo. Esta caracteristica acompafia
la estrechez interorbitaria extrema (de modo que en Saimiri se forma también una fenestra en la pared
interorbitaria) y el enorme desarrollo del cerebro anterior. Los molares superiores de Killikaike
conservan similitudes con Dolichocebus, con crestas algo mas marcadas que en Homunculus e
hipocono bien desarrollado, pero que no igualan a Saimiri en su morfologia general. Vale decir que las
mayores similitudes con Saimiri se hallaron a partir de comparaciones de las orbitas y el hueso frontal
sumado al endocraneo.

Figura 2. Comparacion
entre MPM-PV 5000,
holotipo de Killikaike
blakei (a, c), y MACN-A
5968, craneo parcial de
Homunculus patagonicus
(b, d), en vista frontal y
lateral. Son dos formas
representativas del registro
fosil patagonico,
demostrando las
diferencias morfologicas
fundamentales entre
cebinos y homunculinos
primitivos mencionadas en
el texto.

Completa el registro de pitecinos en la Patagonia Proteropithecia neuquenensis, con escasos
restos dentarios y un astragalo recolectados en Cafiadon del Tordillo, Provincia de Neuquén, con una
edad absoluta de 15,7 Ma (Kay et al., 1998). Los incisivos inferiores de este primate muestran las
caracteristicas tipicas de Soriacebus o Mazzonicebus, elongados y estiliformes, aunque sus molares
poseen rasgos mas avanzados en direccion a los pitecinos actuales, con coronas bajas y relieve oclusal
no tan marcado.

Como parte de esta radiacion austral, es destacable el hallazgo de Chilecebus carrascoensis, que
si bien se registr6 en la Formacion Abanico, Chile central (Flynn ef al., 1995), temporal y
geograficamente es probable que se integrara con los platirrinos patagonicos, demostrando de esta
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manera que la cordillera de los Andes no significo una barrera de importancia para la dispersion de los
primates durante el Mioceno inferior. Chilecebus esta datado en unos 20 Ma, antigiiedad equivalente a
los registros colhuehuapenses de Chubut, Argentina. Es inusual, no obstante, la morfologia de
Chilecebus, consistente en un craneo sin mandibula que preserva la totalidad de los dientes in situ y
con relativamente buena conservacion. El tamaifio del craneo es muy pequefio, mientras que los
molares son proporcionalmente enormes e incluso el paladar es reducido. Ese tamafio proporcional es
inusual y no visto en ningln platirrino actual o extinto. Los molares superiores tienen una morfologia
también inusual, aunque conservan caracteres primitivos, como el gran tamafo del hipocono, que se
desplaza distolingualmente y esta emplazado en un fuerte cingulo lingual completo, aunque también
cabe notar que existe un cingulo labial en molares superiores; la presencia simultinea de ambos
cingulos bien desarrollados, labial y lingual, da cuenta de su estado primitivo. Los P3-4 son elongados
transversalmente con un ancho equiparable al M1, situacién que los relacionaria con los cebinos,
unicos entre los platirrinos que desarrollaron esa estructura para los premolares superiores. No
obstante, el P2 es pequefio y subtriangular, caracteristica también primitiva; en este sentido,
Chilecebus se asemeja a Branisella, quien también posee un pequeiio P2 proporcionalmente a P3-4,
aunque estos dos ultimos dientes difieren sustancialmente de la estructura vista en Chilecebus, y se
acercan mas a los Callitrichinae. En suma, y mas alla de las particularidades de Chilecebus, es
probable que se trate de un primitivo cebino, de los que ya hay registros para ese momento en
Patagonia, con el género Dolichocebus, o al menos un cébido en sentido mas amplio.

Los platirrinos anatémicamente mas modernos

En el norte del Neotropico encontramos la fauna de mamiferos de La Venta, en Colombia, con una
buena representatividad de primates fosiles, hasta el momento los mas diversos del registro
sudamericano. Estos sedimentos datan del Mioceno medio, entre aproximadamente 11,6 y 13,5 Ma
(Flynn et al., 1997), y podrian considerarse como portadores de una fauna de primates que anuncia la
morfologia de varios de los clados actuales, en algunos casos tan avanzados que han sido considerados
dentro de géneros aun vivientes, o se intentaron sinonimizar debido a las extraordinarias semejanzas.
Fue desde mediados del siglo XX que comenzaron los trabajos en La Venta, con la iniciativa de Robert
Stirton de la Universidad de California, en Berkeley. Algunos de los primeros primates registrados en
Colombia son los mas relacionados a los actuales, como Neosaimiri fieldsi, Stirtonia tatacoensis y S.
victoriae, y Cebupithecia sarmientoi, vinculados a los linajes de los actuales Saimiri, Alouatta y
Pitheciinae, respectivamente (Stirton, 1951; Hershkovitz, 1970; Kay et al., 1987; Takai, 1994). En el
caso de Neosaimiri fieldsi, se registraron abundantes dientes aislados y restos mandibulares, siendo la
morfologia extraordinariamente similar a Saimiri. También fue descripto Laventiana annectens, sobre
la base de una mandibula bien conservada con la denticion bastante completa, por lo cual esta especie
fuera relacionada cercanamente a Neosaimiri (Rosenberger et al., 1991b). Sin embargo, algunos
autores consideran a Laventiana como sinonimo de Neosaimiri (e.g., Takai, 1994; Meldrum y Kay,
1997), debido a la variabilidad en la presencia de una foseta distolingual en los molares inferiores, un
caracter que distingue a Laventiana, pero también se presenta con desarrollo variable en molares
aislados asignados a Neosaimiri (Takai, 1994). En definitiva, y mas alla de la validez o no de
Laventiana, los cebinos estan representados indudablemente en La Venta con una morfologia casi
indistinguible de Saimiri, con caracteres tales como una mandibula baja y robusta, premolares
superiores elongados transversalmente, molares inferiores con cingulo labial remanente y crestas
marcadas, del mismo modo que en los molares superiores, y estos Gltimos también con un mesostilo
labial.

Respecto a Stirtonia, con sus dos especies, S. tatacoensis (Stirton, 1951; Hershkovitz, 1970) y S.
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victoriae (Kay et al., 1987), es tan cercano al actual Alouatta que su estatus genérico podria
cuestionarse. Esta representado por algunos dientes y fragmentos de maxilares y mandibula, con una
preservacion que permite identificar ya las adaptaciones dentarias conducentes a Alouatta en estas
formas del Mioceno medio, entre algunas, las muy marcadas crestas cortantes en premolares y
molares, el desarrollado cingulo labial en los molares superiores, y los amplios talonidos y reducidos
trigdnidos en los molares inferiores, todos caracteres exclusivos y compartidos con Alouatta.

Y como corolario de tipos adaptativos modernos, en La Venta también hallamos a Cebupithecia
sarmientoi, un incuestionable pitecino cercanamente relacionado al actual Pithecia, tanto que presenta
las mismas adaptaciones dentarias con algunos rasgos mas primitivos en los molares, aunque ya
preludiando la estructura relativamente plana de sus coronas, con un bajo relieve oclusal que se
acentlia en los actuales pitecinos, incluyendo en estos ultimos la crenulacion tipica en la superficie de
oclusion. Pero es el complejo de la denticién anterior lo que demuestra fehacientemente las fuertes
afinidades entre Cebupithecia y pitecinos, desarrollando unos incisivos procumbentes y caninos
grandes y proyectados, esta vez emplazados en una sinfisis mandibular que se aproxima a la forma de
“U”, a diferencia de la forma de “V” que muestran las especies patagoénicas. Cebupithecia exhibe un
marcado diastema entre caninos e incisivos superiores, pero aun no tan desarrollado entre caninos e
incisivos inferiores, recordando que esta tltima es una adaptacion netamente pitecina, ya que escapa a
las relaciones funcionales esperadas para los diastemas en primates, es decir, para la oclusion con
caninos muy desarrollados. En este Gltimo caso, el espacio provisto por ambos diastemas facilita la
sujecion de los items alimentarios durante la poderosa incision (Rosenberger, 1992). Otro pitecino
reconocido para La Venta es Nuciruptor rubricae (Meldrum & Kay, 1997), con adaptaciones similares
a Cebupithecia, representado por una mandibula con la presencia de incisivos bien preservados y
procumbentes, comprimidos, aunque los caninos inferiores son mas pequeios de lo esperado;
asimismo, los premolares inferiores son cortos antero-posteriormente, otro caracter que también
comparte con Cebupithecia y distingue a ambos de los alargados p3-4 de los actuales pitecinos. No
obstante estas diferencias, es incuestionable la atribucion de Nuciruptor, asi como de Cebupithecia, a
los Pitheciinae (Meldrum & Kay, 1997), demostrando que ciertas morfologias inusuales aparecen en
taxones cuyo estatus subfamiliar no ha sido cuestionado.

En tiempos mas recientes se hallé en La Venta una especie relacionada al linaje del actual género
Callicebus, Miocallicebus villaviejai, que si bien esta pobremente representada por un fragmento de
maxilar con la raiz de M1, un M2 desgastado y un M3 roto, exhibe una morfologia general que la
asemeja notablemente a Callicebus, aunque su tamafio es mayor (Takai ef al., 2001).

Existen algunas controversias en torno a las relaciones filogenéticas de ciertos taxones de La
Venta, que no se asemejan a los antes mencionados, y que contradicen la hipotesis de que los primates
de La Venta serian representantes de formas modernas. Tal es el caso de Lagonimico conclucatus, un
craneo aplastado que conserva la mandibula e incluye importante informacion de la anatomia craneal y
dentaria, y que fuera descripto originalmente como un calitriquino gigante (Kay, 1994).
Posteriormente, Rosenberger (2002) lo vinculo a los pitecinos en razoén de su morfologia mandibular.
Lejos de parecer una contradiccion, los caracteres de Lagonimico realmente contradicen los patrones
dentario y mandibular, ya que por su morfologia dentaria, especialmente de los dientes superiores,
seria logico vincularlo con los calitriquinos, dado que presenta molares superiores triangulares, con
hipocono ausente y un muy reducido M3. Mas inquietante aun es la morfologia de los premolares
superiores, de forma “arrifionada”, es decir, con sus lados mesial y distal concavos, del mismo modo
que ocurre en los Callitrichinae. La mandibula de Lagonimico escapa al patron calitriquino por
presentar un cuerpo profundo posteriormente y una rama ascendente alta y estrecha antero-
posteriormente, caracteres que Rosenberger (2002) relacioné coherentemente con los pitecinos. Para
correlacionar ambos patrones, mandibular y dentario, habria que pensar en alternativas filogenéticas
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mas alla de las planteadas para calitriquinos y pitecinos, ya que Lagonimico es del tamafo de un
Callicebus actual, algo mayor que los mas grandes calitriquinos conocidos. Lagonimico tiene
mandibula muy semejante a Callicebus con dientes mas tipicos de calitriquinos, y la realidad es que
ambos taxones comparados no presentan ninguna cercania filogenética, y los caracteres de
Lagonimico no son intermedios, de modo que para dilucidar su posicion filogenética debera
aguardarse por hallazgos futuros. No existen en La Venta otros primates que puedan arrojar luz sobre
este intrincado problema.

Mohanamico hershkovitzi (Luchterhand et al., 1986) fue durante mucho tiempo motivo de debate,
ya que luego de la descripcion de Aotus dindensis (Setoguchi y Rosenberger, 1987), se originaron
polémicas en torno a su posible sinonimia (ver Meldrum y Kay, 1997). Se argumenté que
Mohanamico y Aotus dindensis procedian del mismo sitio y nivel estratigrafico, y que poseen similar
tamafio y morfologia (Meldrum y Kay, 1997), pero nuevos especimenes asignados a A. dindensis
(Takai et al., 2009) refuerzan la identidad de ese taxon. Una revision del material de ambas especies
permite observar diferencias sustanciales, ya que los premolares y molares de 4. dindensis difieren de
Mohanamico en su mayor talonido proporcionalmente al tamafio del trigébnido. Mohanamico presenta
una estructura que podria asimilarse a los calitriquinos (ver también Rosenberger et al., 1990;
Meldrum y Kay, 1997) por el desarrollo del trigonido y la mayor elongacion de los molares, en
oposicion a A. dindensis, ademas de poseer trigbnido y talonido de similar altura. Estos caracteres
recuerdan a ciertos calitriquinos con mayor probabilidad, pero de ningin modo son similares a los de
A. dindensis.

Entre otros posibles calitriquinos se encuentra Patasola magdalenae, que inicialmente se
describié como una forma intermedia entre los Callitrichinae y Saimiri (Kay y Meldrum, 1997), y en
verdad comparte ciertos caracteres con ambos, o al menos se incluye entre los Cebidae. Es posible que
esta frecuencia de caracteres compatibles con un patron calitriquino se deba a una amplia radiacion
previa del grupo, que hasta hoy es practicamente desconocido para toda América del Sur. Entre los
muy escasos restos de Callitrichinae recuperados se encuentra Micodon kiotensis, de muy pequefio
tamarfio, aunque se conoce limitada informacion a partir de un molar superior aislado, un incisivo y un
premolar inferior (Setoguchi y Rosenberger, 1985); este pobre registro impide esbozar posibles
afinidades, mas alla de su pequefio tamafio y reducido hipocono y cingulo lingual, que lo vincularian
con los calitriquinos casi indudablemente.

El Caribe y el Cenozoico tardio de América del Sur

Ha sido tan diversa y variada la evolucion de los platirrinos, que encontramos registros fosiles en
las Antillas Mayores (Cuba, Jamaica, Haiti y Reptblica Dominicana), donde hoy no habitan primates
nativos neotropicales, ademas de tratarse de regiones insulares separadas del continente hace millones
de afios (ver mas abajo). Es probable que la gran antigiiedad de divergencia sea responsable de la
morfologia inusual que exhiben los platirrinos del Caribe. Xenothrix macgregori fue descubierto en
sedimentos del Pleistoceno de Jamaica (Williams y Koopman, 1952; Rosenberger, 1977; MacPhee y
Horovitz, 2004), contandose varios especimenes dentarios, mandibulares y maxilares con una inusual
denticion, y ha sido relacionado principalmente con los pitécidos, como Aotus (Rosenberger, 2002) y
Callicebus (MacPhee y Horovitz, 2004), aunque dada su particular morfologia dentaria -Unica entre
los platirrinos- las afinidades son aun mas inciertas. Antillothrix bernensis fue originalmente descrito
para el Holoceno de la Republica Dominicana (Rimoli, 1977; MacPhee ef al., 1995). Se suman a este
taxon, los recientes descubrimientos de dos craneos y material postcraneal (Kay et al, 2011;
Rosenberger et al., 2011) con algunas similitudes fenéticas con los cebinos, aunque algunas
caracteristicas particulares los alejan de ese grupo. En Haiti se ha descripto un género y especie



Rev. Museo La Plata, Seccién Zoologia 20 (176): 20-39 30

nuevos que incrementan la distincion de esta radiacion caribena; se trata de Insulacebus toussaintiana,
del Cuaternario tardio y con ciertas caracteristicas dentarias primitivas que lo asemejan a algunos
primates patagénicos (Cooke et al., 2011). Los autores sugieren una relacion entre Insulacebus y
Xenothrix, y que quizas la hipdtesis de relaciones filogenéticas con Callicebus sean factibles, como lo
senalaran MacPhee y Horovitz (2004), ademas de una eventual radiacion interantillana. Finalmente, en
Cuba se registraron dos especies de Paralouatta, P. varonai, posiblemente del Pleistoceno temprano
(Rivero y Arredondo, 1991; Horovitz y MacPhee, 1999) y P. marianae, representado por un astragalo
procedente de sedimentos del Mioceno temprano (MacPhee et al., 2003), es el primate mas antiguo
registrado para las islas del Caribe. Paralouatta varonai consiste en un craneo algo deteriorado, con
dientes gastados, pero muy informativo, ademas de restos mandibulares y dentarios aislados, y fue
relacionado originalmente con Alouatta (Rivero y Arredondo, 1991), aunque Horovitz y MacPhee
(1999) lo integran conjuntamente con Antillothrix, Callicebu y Xenothrix en un clado interantillano, a
su vez vinculado con los pitécidos continentales a través de la relacion con Callicebus. Recientemente,
se mencionaron varias caracteristicas que refuerzan la hipdtesis de relacion filogenética entre P.
varonai y los alouattinos, siendo la morfologia craneal la mas clara evidencia (Cooke et al., 2007,
Rosenberger et al., en prensa).

Continuando con los registros de primates en regiones de importancia biogeografica, hallamos
unos escasos restos aislados en la region del Rio Acre, en el oeste amazonico, que no obstante aportan
informacion en un lapso temporal donde no contamos con ningtin registro fosil dentro de Sudamérica
o0 el Caribe. De la Formacion Solimdes (Mioceno tardio) proceden al menos tres especies de primates
de las cuales solo se conservan dientes aislados. Se reporté un molar inferior aislado asignable a
Stirtonia, y por ende considerado un alouattino que persistiria desde el Mioceno medio de Colombia
hasta el final de esa época en Acre, un molar inferior adicional mas un P3-4 de la nueva especie
Solimoea acrensis, vinculado a los atelinos, y un molar superior que se asigna al nuevo género
Acrecebus fraileyi, con claras similitudes con el actual Cebus, aunque de un tamafio notablemente
mayor (Kay y Cozzuol, 2006, y referencias alli citadas). Como se desprende de la escasez de estos
especimenes, no es posible especular como ha sido la radiacion de los platirrinos para estos momentos,
aunque se distingue claramente que los alouattinos estuvieron presentes desde el Mioceno medio,
continuando al Mioceno tardio con ciertos caracteres conservadores y que son asignables a Stirtonia,
aunque resta analizar las relaciones de Solimoea, que los autores refieren a una unica especie de
atelino, aunque la apariencia de ambos especimenes permite observar que corresponderian a dos
taxones distintos, siendo el molar inferior posiblemente de un alouattino.

En tanto, Acrecebus se convierte en la unica evidencia clara del linaje de Cebus antes del
Holoceno. Es un M2 que posee todas las caracteristicas destacadas en Cebus, e incluso la inusual
bunodoncia de este género viviente, no comparable con la de ningln otro platirrino.

También en Brasil, pero hacia las regiones orientales en los estados de Bahia y Minas Gerais,
encontramos las especies extintas del Pleistoceno, Protopithecus brasiliensis (Lund, 1840; Hartwig y
Cartelle, 1996) y Caipora bambuiorum (Cartelle y Hartwig, 1996), representadas por craneos y
numerosos elementos postcraneales que las relacionan indudablemente a los atélidos, siendo
Protopithecus probablemente un alouattino y Caipora un atelino con claros vinculos con el actual
Ateles. No obstante, Protopithecus genera ciertas dudas por las particularidades de su anatomia
craneal, que lo acercan a Alouatta aunque con caracteres también presentes en Lagothrix, mientras que
su postcraneo exhibe caracteres mas adaptados a la braquiacion, contrario a la marcha cuadriipeda y
arboricola estricta que posee el actual Alouatta.

Una especie extinta del actual mono aullador fue también descripta para el Pleistoceno de Bahia,
en Brasil. Se trata de Alouatta mauroi, que guarda unas proporciones dentarias inusuales en canino y
P2 superior, no encontradas en las especies vivientes del género (Tejedor et al., 2008).
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Trazando la historia evolutiva de los platirrinos

Como consecuencia de las distancias temporales y geograficas de los yacimientos con presencia
de platirrinos fosiles, sumado a la escasez del registro, no es posible arribar a un conocimiento
integrado en torno a sus relaciones evolutivas y a la radiacion del grupo. Entre los mamiferos
cenozoicos, los platirrinos se caracterizan precisamente por esa falta de registro que conecte las
diversas regiones donde pudieron tener oportunidades ecoldgicas para su diversificacion. Una de las
mayores especulaciones es sostener que la principal diversificacion del grupo se produjo en la cuenca
amazonica, cuando en realidad no contamos con el registro que lo respalde, y dadas las condiciones
ambientales actuales en esa region, no pareceria muy factible obtener datos que contribuyan a
esclarecer esa radiacion. Pero es obvio, no obstante, que entre los centros de mayor diversificacion
habria estado presente la cuenca amazonica. Estudiar la radiacion de los platirrinos desde las periferias
amazonicas es la tnica herramienta valida en lo inmediato, y afortunadamente contamos con registros
de faunas de mamiferos cenozoicos extintos a ambos lados de toda la cordillera de los Andes y de la
estepa patagdnica.

Por supuesto que también debemos considerar los platirrinos extintos del Caribe, que
conformaron una radiacion peculiar y de dificil interpretacion. Ya ha sido investigada la
paleogeografia del Caribe con interesantes resultados que proponen una conexion terrestre entre las
Antillas Mayores y el noroeste de América del Sur, conexion que habria sido posible mediante un
puente de tierras emergidas denominado GAARIlandia (Greater Antilles and Aves Ridge, Cresta de las
Antillas Mayores y de Aves) (Iturralde-Vinent y MacPhee, 1999) (ver Figura 3). Hacia el Oligoceno
temprano, hace unos 32 millones de afos, se interrumpid esta conexion terrestre, pero la problematica
consiste en la doble posibilidad de dispersion de la fauna hacia o desde el continente a las islas.
Tampoco seria improbable la migracion posterior por medios pasivos a través del mar y no por
conexion terrestre, pero definitivamente y como sefialan los autores, para el Mioceno inferior ya
existian linajes de mamiferos en el Caribe, incluidos los primates. Han sido sefialadas algunas
similitudes dentarias entre ciertos primates del Caribe y aquéllos de Patagonia (Rosenberger et al.,
2011), aunque en estos casos es muy probable que se trate de retenciones de caracteristicas primitivas.
Un dato interesante es que en Cuba hay un resto de primate con una antigiiedad cercana a los 17
millones de afios (MacPhee ef al., 2003), que es justamente la antigiiedad estimada para la Formacion
Pinturas, en Santa Cruz. Esto revela que las similitudes dan cuenta de una antigua radiacion que
posiblemente tuvo una amplia distribucion regional en el continente sudamericano e islas del Caribe,
alcanzando latitudes tan altas como las de Patagonia. No obstante, los restos dentarios del Caribe son
mucho mas modernos, y atn subrecientes, siendo la mayoria del Pleistoceno-Holoceno (ver MacPhee
y Horovitz, 2002, y referencias alli citadas). Esto significaria que conservan caracteres reminiscentes
de antiguas diferenciaciones. Considerando estas similitudes primitivas, es aceptable sospechar la
existencia de una interconexion entre Patagonia y el Caribe con anterioridad al Mioceno, con ancestros
que posiblemente se vieron favorecidos por el puente de GAARIandia. Esto implica, a la vez, que en el
resto del continente sudamericano la radiacion fue diversa mucho antes de los méas modernos primates
de La Venta, en Colombia.

Pero la posible conexion entre los primates de Patagonia y Caribe, no explica por si sola la
integracion filogenética entre los platirrinos actuales y estos taxones fosiles de regiones y latitudes
muy distantes; es necesario recurrir a contrastaciones basadas en evidencias morfoldgicas, y también
en inferencias paleoecoldgicas que refuercen dicha integracion. Como se manifiesta en la literatura
reciente, algunos autores que opinan que los taxones patagdnicos constituyen un stem group dentro de
los Platyrrhini, agregando que los ancestros mas inmediatos del crown group se encontrarian entre los
géneros extintos de Colombia (Kay ef al., 2008; Kay y Fleagle, 2010). Estas opiniones contradicen
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otras que plantean que los primates de Patagonia incluyen linajes muy diferenciados que pueden
vincularse a clados actuales y, en consecuencia, a las formas de Colombia, con las cuales tendrian una
continuidad evolutiva (Rosenberger et al., 1990; Tejedor, 2000, 2008; Rosenberger, 2010).
Recientemente, Kay (2010) propuso una familia Homunculidae (que ya fuera mencionada como taxon
de categoria superior por Ameghino en 1894) para incluir a la nueva subfamilia Soriacebinae, y el
recientemente descripto género Mazzonicebus conjuntamente con Soriacebus. No obstante la falta de
una diagnosis familiar, Kay (2010) estaria refiriendo a todos los primates patagénicos a esa familia
Homunculidae (a excepcion de Proteropithecia) que, como se menciond, dicho autor considera un
grupo stem de los Platyrrhini. Cabe destacar que Homunculidae se contrapone en su significado
taxonomico y filogenético a la subfamilia Homunculinae aqui propuesta (ver mas abajo), ya que en el
presente trabajo los Homunculinae se integran a la familia Pitheciidae como parte de una misma
radiacion. Es llamativo que Kay (2010) excluya a Proteropithecia del propuesto stem group de los
platirrinos, considerandolo de este modo como el Uinico taxén patagoénico vinculado a los actuales
pitecinos y, por ende, como parte del crown group que lo retine con los posteriores primates de La
Venta. En el trabajo mencionado previamente, asi como en otros recientes (Kay et al., 2008; Kay y
Fleagle, 2010), no se ofrecen explicaciones acerca de la separacion de Proteropithecia respecto del
supuesto stem group, o dicho en otras palabras, no se explica cémo un grupo conformado por diversos
géneros extintos como los patagénicos, con diferentes adaptaciones, no se integra a Proteropithecia,
que comparte adaptaciones dentarias con Soriacebus y Mazzonicebus. La denticion de los pitecinos es
altamente derivada y compartida por Proteropithecia, Soriacebus y Mazzonicebus. Los tres géneros
presentan molares inferiores diferentes entre si (los molares superiores de Soriacebus y Mazzonicebus
son, no obstante, muy semejantes), siendo Proteropithecia el que tiene caracteres mas derivados y
similares a los de los pitecinos mas modernos, y menor antigiiedad (aproximadamente entre 1 y 4
millones de afios menos que Soriacebus y Mazzonicebus, respectivamente). La justificacion de
integrarlos en un mismo clado monofilético esta dada por las caracteristicas de la denticion anterior, y
desde una optica filogenética es menos factible que se deba a convergencias adaptativas entre ellos y
con los posteriores pitecinos de Colombia, asi como con los actuales. Vale decir que los Pitheciinae
pudieron tener antiguos representantes en Patagonia, ya como incipientes predadores de frutos duros y
semillas.

Hablar de linajes “largos” (= de divergencia temprana en la evolucion del grupo) en Patagonia
implica entonces considerar que alli habia Pitheciinae (Soriacebus, Mazzonicebus, Proteropithecia),
Cebinae (Dolichocebus, Killikaike), Aotinae (Tremacebus) y Homunculinae (Homunculus,
Carlocebus). Esto significa que dos de las tres familias de platirrinos, al menos Pitheciidae y Cebidae,
ya estaban presentes en Patagonia para el Mioceno temprano. En este punto cabe aclarar un aspecto
relativo a la posicion filogenética de Aotus, taxén que en este trabajo se considera parte de los
Pitheciidae. Las filogenias moleculares de platirrinos vinculan a Aotus con los Cebinae, aunque esta
relacion esta escasamente sustentada en los analisis cladisticos. Esto se deberia a un fenéomeno
evolutivo de “atraccion de ramas largas”, donde los linajes de Aotus y cebinos, separados
antiguamente y de manera rapida, habrian convergido a nivel molecular luego de una larga historia
evolutiva (ver Rosenberger & Tejedor, 2013). Aotus y Saimiri (ambos con formas relacionadas en
Patagonia, Tremacebus por un lado, y Dolichocebus y Killikaike, por el otro, respectivamente) se
atraerian mutuamente debido a esas convergencias a nivel molecular, a pesar de su divergencia al
menos desde el Mioceno temprano, o quizas antes. Contrariamente a lo que sugiere la evidencia
molecular, las relaciones filogenéticas entre Aofus y los Pitheciidae tienen un fuerte sustento
morfologico, siendo por el momento objetable un posible vinculo con los Cebidae.

La manera en que los linajes patagénicos pudieron haberse integrado con los grupos del norte es
aun incierta, y entra en el plano parcialmente especulativo. Esto se debe principalmente a la falta de
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registro paleontoldgico de primates que conecten localidades entre Patagonia y La Venta (Colombia),
o al menos el area de Rio Acre. En estos momentos, contamos Unicamente con el registro de
Chilecebus como representante mas septentrional de la radiacion austral. Haberse hallado en Chile, al
otro lado de la cordillera de los Andes y a menores latitudes que en Patagonia, puede significar un
importante nexo para la hipétesis de la probable existencia de un corredor, aqui denominado Corredor
Paleobiogeografico Occidental Sudamericano (CPOS) (ver también Tejedor et al., 2011; Tejedor y
Muifioz-Saba, MS enviado). La cordillera no represent6 una barrera importante en la dispersion de los
platirrinos hacia y desde el oeste de dicha cadena montafiosa, ya que Chilecebus, con unos 20 Ma de
antigliedad, fue relativamente contemporaneo con los mas antiguos primates patagoénicos. Mas aun si
consideramos regiones mas australes de Patagonia, donde también se verifico la presencia de un
primate fosil en tierras chilenas (Tejedor, 2003). Por esto se propone que los ambientes occidentales de
América del Sur pudieron propiciar una via de dispersion para los platirrinos o, en ultima instancia, de
retraccion hacia el norte cuando los paleoambientes patagonicos ya no fueron adecuados para su
supervivencia, debido a la actividad tectonica durante la orogenia andina a mediados del Mioceno, lo
cual produjo el cambio climatico-ambiental patagénico que habria definido la desaparicion de los
primates en esa region.
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La hipotesis de retraccion de los primates patagonicos a través del occidente, y no en regiones del
centro-este argentino, se ve reforzada por una importante barrera geografica que habria limitado
efectivamente el paso de la fauna por el centro o bien por el este de Argentina, y es la transgresion
marina que ocupd gran parte del territorio a partir del Mioceno medio, aproximadamente desde hace
unos 15 millones de afios (ver Acefiolaza, 2004; Cione et al., 2011). Este engolfamiento, al que se ha
denominado “Mar Paranaense” (Fig. 3), ocuparia la region pampeana y mesopotamica extendiéndose
en Argentina hasta las Sierras Pampeanas al occidente, asi como hasta el Chaco paraguayo y sur de
Bolivia por el norte. Considerando la duracion de esta transgresion hasta aproximadamente el Mioceno
tardio-Plioceno, el limitado territorio que demarcaba el CPOS serviria, no obstante, como una posible
via de continuidad evolutiva para los primates patagonicos en relacion con las formas diversificadas en
el norte, particularmente las de la cuenca amazonica.

Son diversas las faunas registradas para el Mioceno a lo largo de esta faja occidental entre
Argentina, Chile, Bolivia, Perti, Ecuador y Colombia, de modo que las oportunidades paleoecologicas
para los platirrinos fueron numerosas y continuas a ambos lados de la ascendente cordillera de los
Andes.

De este modo, la integracion de los platirrinos a nivel familiar y subfamiliar permitiria considerar
a las formas patagénicas como parte del crown Platyrrhini. Recientes estudios combinando datos
paleontologicos y moleculares (Wilkinson ef al., 2011), permitieron estimar los tiempos de divergencia
en primates, considerando la divergencia del crown Platyrrhini con una antigliedad que podria
coincidir con la de Branisella boliviana, el platirrino mas antiguo registrado hasta el momento, de
unos 26 Ma. Esto coloca a todos los primates patagonicos dentro del rango temporal para la separacion
del crown group, entre 20 y 15,7 Ma, aproximadamente.

Como corolario, y de acuerdo a lo expuesto, los platirrinos fosiles de Patagonia se suman a la
diversidad actual y pasada del Parvorden Platyrrhini, y la siguiente clasificacion aqui propuesta refleja
las relaciones filogenéticas mencionadas en el texto. Esta clasificacion contempla la hipotesis de los
“linajes largos”, integrando a los primates fosiles patagénicos, los clados representados actualmente,
mas los restantes géneros extintos registrados para América del Sur y el Caribe.

Parvorden Platyrrhini E. Geoffroy, 1812
Superfamilia Ateloidea Gray, 1825 (Rosenberger, Setoguchi y Shigehara, 1990)
Familia Atelidae Gray, 1825
Subfamilia Atelinae Gray, 1825 (Pocock, 1925)
Ateles E. Geoffroy, 1806
Lagothrix E. Geoffroy, 1812
Brachyteles Spix, 1831
tCaipora Cartelle y Hartwig, 1996
Subamilia Alouattinae Trouessart, 1897 (Szalay y Delson, 1979)
Alouatta Lacépeéde, 1799
tStirtonia Hershkovitz, 1970
tAlouatta mauroi Tejedor, Rosenberger y Cartelle, 2008
tProtopithecus Lund, 1838
tParalouatta Rivero y Arredondo, 1991
Familia Pitheciidae Gray, 1849 (Mivart, 1865)
Subfamilia Pitheciinae Gray, 1849
Pithecia Desmarest, 1820
Chiropotes Lesson, 1840
Cacajao Lesson, 1840
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tCebupithecia Stirton y Savage, 1951
tSoriacebus Fleagle, Powers, Conroy y Watters, 1987
+Nuciruptor Meldrum y Kay, 1997
T Proteropithecia Kay, Johnson y Meldrum, 1998
tMazzonicebus Kay, 2010
Subfamilia Homunculinae Ameghino, 1894 (Rosenberger, Setoguchi y Shigehara, 1990)
Callicebus Thomas, 1903
+Homunculus Ameghino, 1891
tCarlocebus Fleagle, 1990
tMiocallicebus Takai, Anaya, Suzuki, Shigehara y Setoguchi, 2001
Subfamilia Aotinae Poche, 1908
Aotus Illiger, 1811
+Tremacebus Hershkovitz, 1974
tAotus dindensis Setoguchi y Rosenberger, 1987
Subfamilia incertae sedis
tXenothrix Williams y Koopman, 1952
Subfamilia incertae sedis
tLagonimico Kay, 1994
Familia Cebidae Bonaparte, 1831
Subfamilia Callitrichinae Thomas, 1903 (Cabrera, 1958)
Callithrix Erxleben, 1777
Cebuella Gray, 1886
Saguinus Hoffmannsegg, 1807
Leontopithecus Lesson, 1840
Callimico Thomas, 1913
tMicodon Setoguchi y Rosenberger, 1985
tPatasola Kay y Meldrum, 1997
tMohanamico Luchterhand, Kay y Madden, 1986
Subfamilia Cebinae Bonaparte, 1831 (Mivart, 1865)
Cebus Erxleben, 1777
Saimiri Voigt, 1831
tDolichocebus Kraglievich, 1951
tLaventiana Rosenberger, Setoguchi y Hartwig, 1991
+tNeosaimiri Stirton, 1951
TKillikaike Tejedor, Tauber, Rosenberger, Swisher y Palacios, 2006
Subfamilia incertae sedis
tBranisella Hoffstetter, 1969
tSzalatavus Rosenberger, Hartwig y Wolff, 1991
Subfamilia incertae sedis
+Chilecebus Flynn, Wyss, Charrier y Swisher 111, 1995
Familia incertae sedis
tAntillothrix Rimoli, 1977 (MacPhee, Horovitz, Arredondo y Jiménez-Vasquez, 1995)
tInsulacebus Cooke, Rosenberger y Turvey, 2010
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