Estudios Geol., 54: 161-169 (1998)

PALEOECOLOGIA Y EVOLUCION DE LA FAUNA DE MAMIFEROS DE
AMERICA DEL SUR DURANTE LA «<EDAD DE LAS PLANICIES
AUSTRALES» (MIOCENO SUPERIOR-PLIOCENO SUPERIOR)

E. Ortiz Jaureguizar *

RESUMEN

En este trabajo se estudian la paleoecologia y la evolucién de la fauna de mamiferos
de América del Sur durante la denominada «edad de las planicies australes», un periodo
que abarca las «Edades-mamifero» Chasiquense, Huayqueriense, Montehermosense y
Chapadmalalense. Para ello se consideran los cambios en la riqueza taxondmica, en las
tasas de primera y dltima aparicién y en los tipos tréficos, tomando como modelo el
registro de la Regién Pampeana de la Republica Argentina. Durante la «edad de las pla-
nicies australes» se observa un paulatino incremento en la riqueza taxonémica, con un
predominio de los Caviomorpha y los Cingulata. Las tasas de primera apariciéon son més
altas que las de dltima aparicion con la excepcion de la «Edad-mamifero» Chapadmala-
lense, en la cual ambas tasas alcanzan un equilibrio. Desde un punto de vista tréfico, pre-
dominan los mamiferos pastadores. Esta ultima caracteristica corrobora la similitud
existente entre la fauna de la «edad de las planicies australes» y la Cronofauna Clarendo-
niana de América del Norte.

Palabras clave: Mamiferos. Paleoecologia. Evolucién. Mioceno. Plioceno. América del Sur. Amé-
rica del Norte. Edad de las Planicies Australes. Cronofauna Clarendoniana.

ABSTRACT

In this paper, the paleoecology and evolution of the South American land-mammal
fauna during the «Age of the Southern Plains» are studied. Chronologically, the «Age of
the Southern Plains» encompasses the Chasicoan, Huayquerian, Montehermosan and
Chapadmalalan South American Land-Mammal Ages. Changes on the taxonomic rich-
ness, first and last appearance rates, and trophic types were considered, taking as a
model the fossil record of the Pampean Region (Argentina). A gradual increase of the
taxonomic richness is observed during the «Age of the Southern Plains». Caviomorpha
and Cingulata were the most diversified taxonomic groups. First appearance rates are
higher that those of the last appearances excepting the Chapadmalalan, in which both
rates reach a balance. From a trophic point of view, grazer mammals were predominant.
This last characteristic corroborates the hypothesis of an existing similarity between the
«Age of the Southern Plains» and the North American Clarendonian Chronofauna.

Key words: Mammals. Paleoecology. Evolution. Miocene. Pliocene. South America. North Ameri-
ca. Age of the Southern Plains. Clarendonian Chronofauna.

Introduccion

Durante la mayor parte del Mioceno medio los
ambientes meridionales y septentrionales de América
del Sur estuvieron virtualmente separados por un mar
extenso y somero, conocido como «Mar Paranense».
Este mar se extendié virtualmente a lo largo de todo

el territorio oriental de la Argentina, el oeste de Uru-
guay y el sur de Paraguay (fig. 1 A y B). Durante el
Mioceno superior, y como consecuencia de la fase
diastréfica Quechua (fig. 2) de la orogenia andina
(véase Yrigoyen, 1979) el «Mar Paranense» se retra-
jo hacia el Atlantico. La superficie previamente ocu-
pada por este extenso mar fue cubierta entonces por
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Fig. 1.—Cambios en el nivel del mar en el extremo austral de América del Sur durante el Nedgeno (modificado de Uliana y Biddle,

1988). A) Reconstruccién paleogeogréfica durante el Nedgeno Inferior (ca. 20 m.a.), mostrando la relacion entre las areas de sedi-

mentacién continental y marina durante la ingresion del «Mar Paranense». B) Reconstruccién paleogeogréfica durante el Nedgeno

Superior (ca. 5 m.a.), mostrando la relacién entre las dreas de sedimentacion continental y marina luego del retroceso del «Mar

Paranense». Referencias: En punteado oscuro se representan las dreas de sedimentacion continental, en punteado claro las de sedi-
mentacién marina, y en rayado las dreas afectadas por actividad ignea.

planicies igualmente extensas, que caracterizan lo
que Pascual y Bondesio (1982) denominaron «la
edad de las planicies australes» (en adelante, EPA).

Desde un punto de vista cronolégico, la EPA se
extendié desde el Mioceno superior hasta el Plioce-
no superior (fig. 2), abarcando la totalidad del lapso
temporal cubierto por las «Edades-mamifero»
(SALMAs) Chasiquense (CHS), Huayqueriense
(HUA), Montehermosense (MON) y Chapadmala-
lense (CHP). El registro sedimentolégico de la
Argentina muestra que tanto las zonas ubicadas en el
noreste (Mesopotamia) como en el sur (norte de
Patagonia) estuvieron constituidas por depdsitos de
planicies de inundacién, predominando los sedimen-
tos loessoides en las regiones austral y central, y los
sedimentos aluviales, caracteristicos de planicies de
altura, en la occidental (véase Pascual y Odreman
Rivas, 1973; Pascual y Bondesio, 1982, 1985).

El objetivo de este trabajo es analizar la paleoe-
cologia y la evolucién de la fauna de mamiferos
sudamericanos durante la EPA, vinculando los cam-
bios observados con las principales modificaciones
en las condiciones climdtico-ambientales. Para ello
se ha tomado como modelo el registro del actual
territorio bonaerense de la Argentina. Esta eleccion
obedece a diferentes razones, entre las que se desta-
can: 1) que las SALMAs que abarca la EPA fueron
definidas sobre la base de las faunas de dicha regién
(véase Pascual et al., 1965; Pascual y Odreman
Rivas, 1971; Marshall et al., 1983); 2) que de alli
proviene el mas rico y el mejor conocido registro
fosil de la EPA (Marshall et al., 1983; Tonni et al.,

1992; Alberdi et al., 1995a, 1995b); 3) que los
sedimentos y las facies portadoras de los mamiferos
son muy similares (Fidalgo er al., 1975; Marshall et
al., 1983; Zanchetta, 1995); y 4) que sd6lo hay
pequefias diferencias latitudinales y altitudinales
entre las distintas faunas (fig. 3).

Material y métodos

Datos

Como unidades taxonémicas se utilizaron los géneros de
mamiferos registrados en la Regiéon Pampeana durante las SAL-
MAs CHS, HUA, MON y CHP (fig. 3). Los rangos de distribu-
cién temporal de los mismos se emplearon para calcular los valo-
res de riqueza taxondmica, diversidad tréfica y tasas de recambio
en cada una de las cuatro SALMAs. Los datos se obtuvieron de
Pascual er al. (1996) para la SALMA CHS (previa eliminacién
de aquellos taxa no registrados en la Region Pampeana) y de
Alberdi et al. (1995a) para las restantes SALMAs.

La fraccion de la fauna original efectivamente preservada en
cada fauna fésil («<sample completeness») fue estimada a partir
de la técnica del censo minimo (Hilborn et al., 1976). Esta téc-
nica considera que si un taxén estd ausente en una fauna pero
ha sido registrado en las faunas inmediatamente precedentes y
subsecuentes, la falta de registro se debe probablemente a una
preservacidn diferencial de los hébitats o al azar en la obten-
cién de los restos, mas que a una ausencia real en la fauna.
Consecuentemente, dicho taxén debe ser considerado como
presente en la fauna en cuestién.

Cdlculos

Se analizaron los cambios en la riqueza taxonémica, en los
porcentajes de primera y ultima aparicién (% PA 'y % UA, res-
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Fig. 2.—Cuadro biocronoldgico del Cenozoico tardio de América del Sur y principales indicadores climdtico-ambientales.

pectivamente) y en los tipos tréficos de los grupos registrados
durante la EPA.

Como medida de la riqueza taxonémica se empled la riqueza
genérica maxima (RGM), que corresponde al niimero total de géne-
10s registrados en un intervalo. Este pardmetro se calcula como:

RGM = (N4 + N,y + PA + UA) - N,

donde N4, es el numero total de géneros registrados antes,
durante y después del intervalo considerado; N4 es el nimero de
géneros registrados antes y después pero no durante el intervalo;
PA y UA corresponden al nimero de géneros registrados en el
intervalo por primera y ultima vez, respectivamente; y N, es el
nimero de géneros que se registran por tnica vez en el intervalo.
Este dltimo valor debe ser sustraido para compensar la doble
cuenta de estos géneros en las primeras y tltimas apariciones.

El recambio faunistico se calcula a partir de los ndmeros de
primeras y Gltimas apariciones en el registro. Los valores pue-
den ser expresados como nlimero de eventos o como tasas.
Dado que las primeras y tltimas apariciones pueden estar
influidas por la duracién del intervalo y por la riqueza taxond-
mica, las tasas suelen ajustarse por el tiempo, por la riqueza

taxonémica, 0 por ambos. Puesto que existen diferentes hipdte-
sis acerca de la edad absoluta de la EPA, en este trabajo se uti-
lizaron indices que ajustan las tasas de recambio en funcién de
la riqueza taxonémica. Consecuentemente, se consideraron tres
indices: porcentaje de primera aparicién (% PA), porcentaje de
ultima aparicién (% UA) y recambio neto (RN).

El % PA expresa la relacion existente entre el nimero total
de primeras apariciones en el intervalo dado y la RGM. El
% PA se calcula como:

% PA =PA /RGM
El % UA expresa la relacién existente entre el nimero total

de tltimas apariciones en el intervalo dado y la RGM. El % UA
se calcula como:

% UA = UA /RGM

El RN expresa las diferencias entre los % PA'y % UA, y se
calcula como:

RN =% PA - % UA
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Fig. 3.—Principales yacimientos fosiliferos de la «Edad de las
Planicies Australes» (EPA) en la region meridional de América
del Sur. Referencias: En nimeros romanos se indican las princt-
pales unidades morfoestructurales de la Argentina relacionadas
con la EPA, y en nimeros arabigos las principales formaciones
mamaliferas de dicho periodo. I: Puna; II: Cordillera Oriental;
III: Sierras Subandinas; IV: Cordillera; V: Precordillera;
VI: Sistema del Famatina (Sierras Traspampeanas); VII: Sie-
rras Pampeanas; VIII: Sierras Bonaerenses (Tandilia al NE y
Ventania al SO); 1: Formaciones Huayquerfas (SALMA Huay-
queriense) y Tunuyian (SALMA Montehermosense); 2: Forma-
cién Corral Quemado (SALMA Montehermosense); 3: Forma-
cién Ituzaingé (Fauna «Mesopotamiense», SALMAs Chasi-
quense, Huayqueriense y Montehermosense); 4: Formacion
Chapadmalal (SALLMA Chapadmalalense); 5: Formacioén
Monte Hermoso (SALMAs Montehermosense y Chapadmala-
lense); 6: Formacién Arroyo Chasicé (SALMA Chasiquense);
7: Formacién Epecuén (SALMA Huayqueriense); 8: Formacion
Rio Negro (SALMAs Huayqueriense y Montehermosense). Las
faunas de las formaciones 4 a 7 fueron empleadas para llevar a
cabo los célculos (véase Material y métodos).

Si RN = 0, hay un equilibrio entre los porcentajes de pri-
meras y Gltimas apariciones; si RN > 0 hay un balance neto
en favor de las primeras apariciones, y si, por el contrario,
RN < 0, hay un balance neto en favor de las tltimas aparicio-
nes. Por consiguiente, RN es una medida del equilibrio de la
fauna.

Con la finalidad de analizar la estructura ecoldgica de la
fauna durante la EPA y compararla con la observada en Améri-
ca del Norte durante la «Clarendonian Chronofauna» (véase
Webb, 1983; Ortiz Jaureguizar, 1989) se consideraron los cam-
bios en los hébitos tréficos de los mamiferos. Las categorias
elegidas fueron amplias y, siguiendo a Andrews et al. (1979),
se obtuvieron a partir de las adaptaciones dietarias primarias
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inferidas de la morfologia y la altura de la corona de los mola-
res. Ocho categorias tueron consideradas: frugivoros-ramonea-
dores; ramoneadores; «mixed-feeders» (i.e., aquellos grupos
que se alimentan de hojas y brotes, pero que pueden incorporar
cantidades variables de pasto a su dieta); pastadores; omnivo-
ros-herbivoros; mirmecdtago-termitéfagos: insectivoros; y car-
nivoros. Los datos fueron tomados de Alberdi et al. (1995a) y
de Pascual er al. (1996).

Resultados y discusion

A lo largo de la EPA la fauna de mamiferos estu-
vo dominada por grupos nativos, principalmente
por los Cingulata y los Caviomorpha (fig. 4 A-D).
Otros grupos nativos también alcanzaron valores
relativamente elevados de riqueza taxondmica
durante alguna de las SALMAs que abarca la EPA.
Asi, los Notoungulata y los Tardigrada alcanzaron
valores importantes en la CHS, los Notoungulata y
los Litopterna en la HUA, los Didelphimorphia y
los Notoungulata en la MON, y los Didelphimor-
phia en la CHP (fig. 4 A-D).
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Fig. 4 —Riqueza taxonémica relativa de las faunas de mamife-
ros durante la «Edad de las Planicies Australes». A) Masupia-
les. B) Xenartros. C) «Ungulados» sudamericanos y roedores
caviomorfos. D) Inmigrantes norteamericanos. Referencias:
ARG: Argyrolagida; DID: Didelphimorphia; POL: Polydolopi-
morphia; SPA: Sparassodonta; CIN: Cingulata; TAR: Tardigra-
da; VER: Vermilingua; NOT: Notoungulata; LIT: Litopterna;
CAV: Caviomorpha (Rodentia); ART: Artiodactyla;
MYO: Myomorpha (Rodentia); CAR: Carnivora.
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Los cambios en la importancia relativa de los
diferentes o6rdenes de mamiferos permiten visuali-
zar al menos tres aspectos de suma importancia en
la evolucidn futura de la fauna sudamericana. En
primer lugar, se aprecia una importante disminucion
en la riqueza taxondmica de los Notoungulata.
Estos mamiferos han ostentado la mayor riqueza
taxonomica durante la mayor parte de los tiempos
pre-Chasiquenses, aunque a partir de la SALMA
Deseadense (Oligoceno medio) sufren un paulatino
proceso de declinacion (Pascual ef al., 1985, 1996;
Marshall y Cifelli, 1990). Los géneros registrados
durante la EPA pertenecen a las familias Homalo-
dotheriidae (cuyo ultimo registro se produce en la
SALMA CHS), Hegetotheriidae, Mesotheriidae y
Toxodontidae. Estos géneros (con la excepcion de
los Homalodotheriidae, formas conservadoras que
recuerdan a los perisoddctilos de la familia Chali-
cotheriidae) poseen caracteristicas morfolégicas
muy derivadas, tales como sus marcadas adaptacio-
nes cursoriales y pastadoras (véase mds adelante).
De estas tres dltimas familias, sdlo los Toxodonti-
dae persistirdn hasta finales del Pleistoceno,
momento en el que se extinguiran conjuntamente
con otros muchos grupos en la denominada «extin-
cién de la megafauna» (véase Martin y Klein, 1984;
Pascual et al., 1996).

El segundo aspecto que merece ser destacado es
que durante este periodo los Cingulata (edentados
acorazados, representados en la actualidad por las
mulitas, peludos, piches y formas afines) devienen
en uno de los grupos mds diversificados, sobre todo
a partir de la SALMA HUA. Estos mamiferos,
representados por los Glyptodontidae y Dasypodi-
dae, ya habfan superado a los notoungulados en
cantidad de géneros en las SALMAs Colhuehua-
pense-Santacrucense, pero habfan sido sobrepasa-
dos nuevamente por aquéllos durante las SALMAs
Friasense y CHA (Pascual et al., 1996). Este patrén
de cambios oscilatorios en la riqueza genérica se
altera durante la EPA, ya que a partir de este
momento la riqueza taxondmica de los Cingulata
serd mayor que la de los Notoungulata. Este patron
podria indicar la existencia de algtin tipo de interac-
cién negativa entre ambos grupos de mamiferos
sudamericanos (pero véase mds adelante).

Finalmente, el tercer aspecto que merece desta-
carse es el incremento en la diversidad de los mar-
supiales Didelphimorphia, particularmente la de los
Didelphidae (representados actualmente por las
zarigiieyas o «comadrejas americanas»). Este incre-
mento de los Didelphimorphia estd correlacionado
con la disminucién en la riqueza de los Microbiot-
heria y los Sparassodonta, dos érdenes de marsupia-
les cuya riqueza taxonémica habia sido elevada
durante las SALMAs previas a la EPA (véase Pas-
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cual er al., 1996). Los Microbiotheria (representa-
dos en la actualidad por una tnica especie, Dromi-
ciops australis, el «monito del monte», que habita
la zona austral cordillerana de Chile y Argentina)
fueron formas de pequefio tamaiio, habitos escanso-
riales y dieta fundamentalmente insectivora (véase
Marshall, 1982). Por su parte, los Sparassodonta
(actualmente extinguidos) fueron formas de tamafio
mediano a grande, con hdbitos escansoriales o
terrestres y una dieta predominantemente carnivora
(véase Marshall, 1977). El reemplazo de los Sparas-
sodonta por los Didelphimorphia ha sido denomina-
do «reemplazo endégeno» por Goin (1989, 1995)
para diferenciarlo del «reemplazo exdgeno» de los
carnivoros autdctonos por los inmigrantes durante
las fases masivas del Gran Intercambio Bidtico
Americano (Marshall, 1977; Marshall y Cifelli,
1990; véase mds adelante).

La riqueza taxonémica crece progresivamente
durante la EPA, desde 43 géneros en la SALMA
CHS hasta 65 en la CHP (fig. 5). Los % PA tienden
a disminuir, alcanzando caidas maximas durante los
intervalos CHS-HUA y HUA-MON. Por su parte,
los % UA disminuyen durante el lapso CHS-MON,
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Fig. 5.—Riqueza genérica mdxima (RGM) de las faunas de
mamiferos durante la «Edad de las Planicies Australes».

A B

N

20—

%PA-%UA
=
1 !

-20

% DEL NUMERO TOTAL DE GENEROS

ol — L a0l L L "
CHA HUA MON CHP CHA HUA MON CHP

SALMAs SALMAS
% PA% UA RN

Fig. 6.—Variacién en las tasas de cambio evolutivo de las fau-

nas de mamiferos durante la «Edad de las Planicies Australes».

A) Porcentajes de primera (% PA) y ultima aparicién (% UA).
B) Tasa de recambio neto (RN).
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pero se incrementan durante la SALMA CHP
(fig. 6A). La comparacién de los % PA y % UA
muestra que los primeros superan a los segundos
durante la mayor parte del periodo, igualdndose
ambos valores durante la SALMA CHP (fig. 6B).
Esto permite inferir que la fauna no se halla en
equilibrio durante la mayor parte del periodo, y que
sélo al final del mismo se alcanza una cierta estabi-
lidad.

La falta de equilibrio durante la mayor parte de la
EPA es un dato importante para interpretar la
influencia de los inmigrantes norteamericanos en la
fauna sudamericana, sobre todo en el contexto de la
teoria de la biogeografia insular, desarrollada por
Mac Arthur y Wilson (1967) y aplicada posterior-
mente al Gran Intercambio Bidtico Americano
(Marshall ef al., 1982; Marshall y Cifelli, 1990).
Sin entrar a discutir los aspectos que la teoria no
predice, es importante sefialar que una de las premi-
sas de la misma consiste en que en los momentos
previos al arribo de los inmigrantes la fauna suda-
mericana debe estar en equilibrio. Como puede
apreciarse en la figura 6B, esto solamente ocurre al
finalizar la EPA, i.e., durante la SALMA CHP. Si a
esto se agrega que el momento del masivo arribo de
los inmigrantes se registra durante la SALMA
Ensenadense y no durante la Uquiense (fig. 2) como
se habia postulado previamente (Tonni et al., 1992;
Alberdi et al., 1995a, 1995b), parece poco apropia-
do emplear esta teoria como herramienta de analisis
para explicar la dindmica del Gran Intercambio.

Desde un punto de vista tréfico, las comunidades
de mamiferos fueron dominadas por los pastadores,
seguidos en importancia por los carnivoros y los
«mixed-feeders». Los tipos ramoneadores y los fru-
givoros-ramoneadores estdn escasamente represen-
tados, fundamentalmente a finales de la EPA (fig.
7). Los pastadores mas importantes pertenecen a los
Caviomorpha (principalmente Caviidae, Octodonti-
dae e Hydrochoeriidae), Cingulata (especialmente
Glyptodontidae) y Notoungulata (fundamentalmen-
te Hegetotheriidae y Toxodontidae). De acuerdo
con Mac Fadden er al. (1996), durante el lapso
CHS-CHP (i.e., durante la EPA) las comunidades
vegetales estuvieron compuestas fundamentalmente
por una combinacion de arboles, arbustos y grami-
neas de tipo C3, aunque con una significativa pro-
porcién de gramineas de tipo C4.

Dentro de los pastadores, es importante remarcar
la riqueza de los Glyptodontidae, edentados acora-
zados de tamafo mediano a grande. Como se indicé
en parrafos precedentes, estos mamiferos alcanzan
una gran diversidad taxondémica durante la EPA, al
tiempo que la diversidad de los Notoungulata dis-
minuye. Este patron también se observa a nivel tro-
fico, ya que los Cingulata muestran una mayor

E. ORTIZ JAUREGUIZAR

60 80 —
OMTE OFRA
BINS ORAM
WCAR aMix
50 —_ 0 50 - WPAS
§ ] ] EFOMH
w w
& 3
G 40 —_— S 40
w w
o a
2 2
g
23— — -— § 30
e o
w [
3 g
220 52
_‘ z
& o]
2 o
10 * 10
A0 i ‘
CHA HUA MON CHP TS

CHA HUA MON CHP

SALMAs SALMAs

Fig. 7.—Diversidad ecolégica (tipos tréficos) de las faunas de

mamiferos durante la «Edad de las Planicies Australes».

Referencias: MTE: Mirmecéfago-termitéfagos; INS: Insectivo-

ros; CAR: Carnivoros; FRA: Frugivoro-ramoneadores; RAM:

Ramoneadores; MIX: «Mixed-feeders»; PAS: Pastadores;
OMH: Omnivoro-herbivoros.

riqueza que los Notoungulata durante las SALMAs
HUA, MON y CHP (fig. 7). La presencia de los
Notoungulata queda restringida a tres familias,
Hegetotheriidae (formas rodentiformes, similares a
los lagomorfos y de tamafo pequefio), Mesotherii-
dae (formas de aspecto rodentiforme y de tamario
mediano, similar al de una oveja) y Toxodontidae
(formas de gran tamafio, similares a rinocerontes e
hipopdétamos). Si bien no puede hablarse de un pro-
ceso de competencia directa (ambos grupos mues-
tran marcadas diferencias morfolégicas y funciona-
les), es probable que los Cingulata aprovechasen la
declinacién de los Notoungulata para explotar los
nuevos ambientes emergentes, al tiempo que sus
gruesas armaduras dérmicas les conferian ventajas
ante el ataque de los depredadores, fundamen-
talmente las grandes aves corredoras de la familia
Cariamidae (véase Marshall, 1977; Tonni y Tam-
bussi, 1986; Tambussi, 1995) y los marsupiales
Sparassodonta. También los grandes roedores cur-
soriales de la familia Hydrochoeriidade pueden
haberse beneficiado con la declinacién de los
Notoungulata, ya que su diversidad crece a lo largo
de la EPA.

En cuanto a los carnivoros, el aspecto mds desta-
cado es el reemplazo enddgeno que se registra den-
tro de los marsupiales. Se mencioné mads arriba que
se observaba un incremento en la riqueza taxonémi-
ca de los Didelphimorphia, al tiempo que se apre-
ciaba una disminucién de la de los Sparassodonta
(fig. 4A). Como lo senalase Goin (1995), durante la
EPA varios Didelphimorphia se caracterizan por la
presencia de especializaciones carnivoras en su den-
ticién, al tiempo que adquieren tamafios mayores
(e.g. el Didelphidae Hyperdidelphys y el Sparas-
socynidae Sparassocynus). Paralelamente, se obser-
va una disminucién en la riqueza de los Sparasso-
donta. Durante la SALMA MON se registran por
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tltima vez los Borhyaenidae y Hathliacynidae,
extincidn que no se compensa con la aparicion de
los Thylacosmilidae (formas carnivoras, con cani-
nos en forma de sable, convergentes con los Felidae
Machairodontinae; véase Goin y Pascual, 1987) en
la SALMA HUA. Los Borhyaenidae estaban repre-
sentados por Parahyaenodon argentinus, una espe-
cie de tamafo relativamente grande, que no fue
reemplazada por ningin didelfoideo. No ocurre lo
mismo con los Hathliacynidae (representados en el
territorio bonaerense por la especie Notocynus her-
mosicus), formas mas generalizadas, de menor
tamafio y de habitos mis omnivoro-carnivoros
(véase Marshall, 1977; Goin, 1995). Son los miem-
bros de esta familia los que muestran mayores simi-
litudes con los didelfoideos mds carnivoros, que los
reemplazarén a partir de la SALMA CHP.

Para finalizar el andlisis de las variaciones en la
diversidad tréfica merece destacarse que dentro de
los tipos insectivoros se registra otro cambio com-
posicional importante, en el que también participan
los Didelphidae. En este caso los didélfidos insecti-
voros (de las subfamilias Marmosinae y Didelphi-
nae) reemplazan a los Microbiotheriidae, que fue-
ron uno de los grupos de marsupiales insectivoros
mas importantes en las SALMAs que precedieron a
la EPA (véase Pascual ef al., 1996). Los restantes
marsupiales insectivoros de la EPA, pertenecientes
a la familia Caenolestidae (representada en la actua-
lidad por los géneros Caenolestes y Rhyncholestes;
véase Bublitz, 1987), no parecen haberse visto afec-
tados por la radiacién de los didélfidos insectivoros,
ni tampoco por el arribo, a finales de la EPA, de
algunos roedores Cricetidae con dietas similares,
aunque sOlo se hallan representados por un dnico
género, Pliolestes (véase Ortiz Jaureguizar, 1997).

De acuerdo con Ortiz Jaureguizar (1989), la
fauna de la EPA guarda una gran similitud con la
Cronofauna Clarendoniana, desarrollada en Améri-
ca del Norte durante el lapso Mioceno medio-Mio-
ceno superior (véase Webb, 1983). Los resultados
obtenidos en este nuevo estudio corroboran esta
hipétesis. En ambos casos, los grupos adaptados a
la vida en pastizales o sabanas herbdceas devienen
dominantes en las comunidades continentales
(figs. 7 y 8), reemplazando a aquellos mejor adapta-
dos a la vida en biomas més cerrados, de tipo bos-
que o sabana arbolada, que se registraron en las
SALMAs precedentes (véase Webb, 1983; Pascual
y Ortiz Jaureguizar, 1990).

Como se mencioné en la Introduccién, la apari-
cién y desarrollo de la EPA estuvo fuertemente rela-
cionada con la fase diastréfica Quechua de la oroge-
nia andina. Sin embargo, no sélo en sus origenes la
EPA se vio vinculada con el diastrofismo andino,
sino que también hubo una estrecha vinculacién
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Fig. 8.—Cambios en la diversidad ecoldgica (tipos tréficos) de

los géneros de grandes ungulados norteamericanos durante la

Cronofauna Clarendoniana (datos tomados de Webb, 1983).
Referencias como en la fig. 7.

entre su desaparicién y una nueva fase diastrofica.
Esta nueva fase, denominada Diaguita (fig. 2; véase
también Yrigoyen, 1979), marca no sélo el fin de
las extensas planicies australes, sino también los
inicios de la diferenciacion de las actuales zonas
biogeograficas extrapatagdénicas, la culminacién del
proceso de emergencia del puente panamefio, y el
consecuente inicio de las fases mas masivas del
«Gran Intercambio Bidtico Americano», que ya
habia comenzado durante la SALMA HUA (véase
Stehli y Webb, 1985; Pascual y Ortiz Jaureguizar,
1990; Marshall y Cifelli, 1990; Pascual et al.,
1996).

Fuera de 1a region bonaerense existen en Argenti-
na registros de la EPA en el norte de la Patagonia,
en la regién mesopotdmica y en el noroeste del pais
(fig. 3; véase también Marshall et al., 1983; Pascual
et al., 1996). En el norte de la Patagonia, por ejem-
plo, los sedimentos de la Formacion Rio Negro por-
tan la fauna rionegrense, la cual representa a la EPA
en dicha region. De acuerdo con la tltima revisién
llevada a cabo por Alberdi et al. (1997), la Forma-
cién Rio Negro estd compuesta principalmente por
psamitas de origen volcdnico y piroclastico, entre
las cuales se intercalan arcillas y escasos conglome-
rados lenticulares. Entre las arcillas, pueden obser-
varse a su vez intercalaciones de tobas. Los sedi-
mentos rionegrenses poseen un origen fundamen-
talmente fluvial, aunque se observan algunas pocas
intercalaciones de sedimentos edlicos. L.os mamife-
ros rionegrenses (roedores caviomorfos, notoungu-
lados, litopternos y edentados), por su parte, permi-
ten inferir la existencia de ambientes tipicos de pla-
nicies aluviales, caracterizados por lagunas y panta-
nos alternados con bosques y pastizales. Estos
ambientes fueron drdsticamente modificados como
consecuencia de la fase Diaguita, responsable de la
depositacion de los suprayacentes sedimentos de
grano grueso de la Formacién Tehuelche. Los sedi-
mentos de esta Formacién se depositaron en
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ambientes de alta energia, inducidos por el levanta-
miento de los territorios ubicados al norte del Maci-
zo Nordpatagdnico (Alberdi ef al., 1997).

Al norte del territorio bonaerense, la fase Diagui-
ta fue la responsable de la elevacion de la Cordillera
Central y del Sistema Orografico Central de la
Argentina (e.g., la Puna, las Sierras Pampeanas y
las Sierras Bonaerenses), asi como del ascenso de la
Mesopotamia (fig. 3). Todos estos acontecimientos
tuvieron una incidencia crucial en la evolucién de la
biota del extremo austral de América del Sur. En el
caso de las Sierras Pampeanas, su ascenso obré
como una barrera a los vientos himedos provenien-
tes del Atldntico, por lo que las regiones situadas a
lo largo de los faldeos occidentales de estas sierras
se vieron fuertemente desecadas y las planicies de
la regién Chaco-Pampeana adquirieron sus condi-
ciones climdticas actuales. El levantamiento de la
Cordillera Central, por su parte, produjo similares
efectos de barrera a los vientos provenientes del
Pacifico, transformando asi a las areas ubicadas
entre la Cordillera Central y las Sierras Pampeanas
en una de las zonas mds dridas de la Argentina,
caracteristica que se mantiene en la actualidad
(véase Pascual ef al., 1996).

A modo de sintesis, desde un punto de vista cli-
matico-ambiental la desaparicién de la EPA, como
ocurriese también con la Cronofauna Clarendonia-
na, aparece relacionada con un incremento de la ari-
dez, un descenso de las temperaturas, y la expan-
sién de las estepas (Ortiz Jaureguizar, 1989; Pascual
y Ortiz Jaureguizar, 1990; Tonni et al., 1992; Alber-
di et al., 1995a).

Conclusiones

La riqueza taxonémica crece paulatinamente a lo
largo de la EPA, desde 43 géneros en la SALMA
CHS hasta 65 en la CHP. Los grupos predominantes
son los Caviomorpha y Cingulata. La fauna sélo
alcanza un equilibrio durante la SALMA CHP, ya
que en las SALMAs anteriores las tasas de primera
aparicion son mayores que las de ultima aparicién.

Desde un punto de vista tréfico predominan cla-
ramente los tipos pastadores (fundamentalmente
Caviomorpha, Cingulata y Notoungulata), seguidos
por los carnivoros y los «mixed-feeders». El marca-
do predominio de los pastadores sobre los ramonea-
dores corrobora la hipétesis de que la fauna de la
EPA fue ecolégicamente similar a la Cronofauna
Clarendoniana de América del Norte.

La aparicion, desarrolio y extincién de la fauna
de mamiferos de la EPA estuvo fundamentalmente
condicionada por los cambios climatico-ambienta-
les producidos por las fases diastroficas Quechua y

E. ORTIZ JAUREGUIZAR

Diaguita del diastrofismo andino. La desaparicién
de esta fauna, como la de la Cronofauna Clarendo-
niana, se correlaciona con un incremento en la ari-
dez, una disminucién en las temperaturas y el incre-
mento del drea ocupada por las estepas.
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