ACTA GEOLOGICA HISPANICA. Concept and method in Paleontology. 16 (1981) n® 1-2, pags. 71-88

Historia biogeografica de los mamiferos terrestres sudamericanos:
| problemas y ensenanzas.

por Robert HOFFSTETTER

Institut de Paléontologie, Muséum National d’Histoire Naturelle, 8 rue de Buffon, F 75005 - Paris

SUMMARY

The history of South American Mammals: a large scale natural experiment;
importance of geography as a factor of Evolution. The stem group, Cynodonta, in
the Africano-South American block; its radiation and tentatives toward the
mammalian pattern. Origins and early dichotomies of the mammals. Antiquity of
this group in South America. Marsupial-Placental dichotomy (geographical
segregation resulting from the aperture of Indian and Atlantic Oceans). Cradle,
radiation and migrations of marsupials. Ancient stock of placentals in South
America, and its history (endemism, convergences, original types). Arrival of
ceboid monkeys and caviomorph rodents (transatlantic migration, colonization
by founders). Miocene migrations toward the Great West Indies. The great
Interchange with North America. Later extinctions. Applications to the biostra-
tigraphy, paleoclimatology, and paleoecology.

RESUMEN

La historia de los mamiferos sudamericanos, una verdadera experiencia
natural a gran escala; importancia de la geografia como uno de los factores de la
evolucion. Los Cynodonta{ grupo cepa) en el bloque africano-sudamericano; su
radiacion y sus ensayos hacia el modelo mamifero. Origen y primeras
dicotomias de los mamiferos. Antigiiedad del grupo en Sudamérica. Dicotomia
Marsupiales-Placentarios (segregacion geografica resultando de la apertura del
Océano Indico y del Atlantico). Cuna, radiacion y migraciones de los marsupia-
les. Placentarios del antiguo fondo sudamericano y su historia (endemismo,
convergencias, tipos originales). Llegada de los monos ceboideos y de los
roedores caviomorfos (migracion transatlantica; colonizacion por fundadores).
Migraciones hacia las Antillas Mayores en el Neogeno. El Gran Intercambio
con Norteamérica. Extinciones tardias. Aplicaciones en bioestratigrafia,
paleoclimatologia y paleoecologia.

RESUMEN

La historia dels mamifers sudamericans, una veritable experiencia natural a
gran escala; importancia de la geografia com un dels factors de I'Evolucio. Els
Cynodonta {grup soca) al bloc africano-sudamerica; llur radiacié i llurs intents
cap el model mamifer. Origeni primeres dicotomiesdels mamifers. Antiguetatdel
grup & Sudamerica. Dicotomia Marsupials-Placentaris (segregacio geografica
com a resultat de Pobertura de 'Oced indic i de I’ Atlantic). Bressol, radiacié i
migracié dels marsupials. Placentaris de I antic llinatge sudamerica i llur historia
(endemisme, convergencies, tipus originals). Arribada de les mones ceboidees i
dels rosegadors caviomorfes (migracio transatlantica; colonitzacio per funda-
dors). Migracions cap a les Antilles Majors durant el Neogen. E1 Gran Intercanvi
amb Nordamerica. Extincions tardanes. Aplicacions a la biostratigrafia, paleo-
climatologia 1 paleoecologia.

INTRODUCCION

Desde los tiempos de la Conquista, llamoé la atencionde los
europeos la originalidad de la fauna sudamericana de mami-
feros, con sus animales desconocidos en otras partes del
Mundo: zarigieyas, armadillos, perezosos, osos hormigue-
ros, monos platirrinos, roedores caviomorfos {cuys, aguties,
pacas, carpinchos, coendis, coypus, vizcachas, maras,...},
llamas y vicufias. Ya en su «Historia natural y moral de las
Indias» (1590), el Padre Acosta se admiraba ante esta fauna
extrafia y trataba de explicar su llegada a Sudamérica en el
marco de los textos biblicos: creacion unica, diluvic univer-
sal, dispersion a partir del Monte Ararat.

E! descubrimiento de huesos fosiles reveldé un mundo
desaparecido, todavia mas sorprendente... En varios lugares,
osamentas enormes fueron atribuidas a una raza extinguida
de gigantes, cuyas costumbres corrompidas hubieran provo-
cado la colera divina. Pero es interesante notar que, desde el
alba de la paleontologia, América del Sur entr6 en la era
cientifica. En 1788, el dominico Manuel Torres recolectd en
Lujan (oeste de Buenos Aires) los huesos de un «cuadripedo
corpulento y raro» (como lo designd mas tarde J. Garriga); el
virrey, marqués de Loreto, ordend el traslado de estos restos
al Real Gabinete de Historia Natural, en Madrid, donde
Juan-Bautista Bra armo el esqueleto{ primera hazana de esta
indole efectuada sobre un mamifero fosil) y Georges Cuvier
lo describié en 1796, dandole el nombre de Magatherium
americanum, e interpretandolo acertadamente como un
pariente gigantesco de los perezosos {véase Hoffstetter,
1959). Este era el primer mamifero extinguido, no s6lo de
Sudamérica, sino del Mundo entero, que fue definido y
nombrado cientificamente (usando la nomenclatura lin-
neanay.

Empezo6 luego la era de los grandes viajes cientificos a
Sudamérica, especialmente por parte de naturalistas: A. von
Humboldt(de 1799 a1804) y A. d’'Orbigny(de 1826 a1833)
en la zona intertropical; Ch. Darwin (1833, durante el viaje
del «Beagle», a lo largo de la costa argentina); F. de
Castelnau y H. A. Weddell (de 1843 a 1846) en los Andes
peruanos y bolivianos; ...por citar solamente algunos de los
primeros y mas notables. El material recogido fue estudiado
por prestigiosos paleontdlogos: G. Cuvier, H. M. Ducrotay
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de Blainville, R. Owen, P. Gervais... Pero la obra fundamen-
tal la realizaron los hermanos Florentino y Carlos Ameghino
(a partir de 1875), argentinos de estirpe italiana, quienes
recolectaron y describieron una cantidad prodigiosa de
fosiles, escalonados desde el Eoceno {«Cretaceo» segun
Ameghino) hasta el Cuaternario. Supieron reconocer la
secuencia exacta, pero dieron edades geologicas exageradas,
basandose en una asociacién errénea de mamiferos con
dinosaurios.

A continuacion, numerosos cientificos europeos, norte y
sud-americanos, completaron esta documentacion en lo que
respecta a la parte austral de Sudamérica, pero también a la
zona intertropical. Ademds fueron descubiertas faunas del
Paleoceno (Patagonia y Brasil) y recientemente del Cretaci-
co superior (Laguna Umayo en ¢l Sur del Peru). También se
rectifico la posicion de los varios yacimientos en la escala
geocronolégica internacional. La progresion de los conoci-
mientos aparece en una sucesion de sintesis: Ameghino
(1906), Scott (1937), Simpson (1950), Hoffstetter (1954,
1971), Patterson & Pascual (1972), Simpson (1980). En
estos trabajos se puede apreciar, no s6lo la acumulacion de
datos paleontologicos, sino también los profundos cambios
en la interpretacion biogeografica.

Enganadc por sus exageradas estimaciones de edades
geologicas, F. Ameghino llegé a considerar a Sudameérica
como el centro de origen y de dispersion de casi todos los
ordenes de mamiferos, incluso del hombre. Tales conceptos
(logicamente establecidos, aunque sobre bases inexactas),
indefendibles hoy dia, representaban en su época un laudable
esfuerzo de sintesis. >

Matthew (1915), a pesar de las ideas movilistas (deriva de
los continentes) entonces propugnadas por Wegener, pero en
acuerdo con los geofisicos de-aquel tiempo, fue un defensor
obstinado de la estabilidad de las masas continentales y de
los océanos. En contraposicion total con Ameghino, sitia en
las tierras holarticas lo esencial de la evolucién de los
mamiferos; los continentes australes hubieran sido poblados
por migraciones originarias del Norte, siendo ellos mismos
lugares de diferenciaciones menores. Estas ideas, solidamen-
te argumentadas, encontraron gran audiencia en el mundo
cientifico, v prevalecieron hasta hace poco. Pero ciertas
distribuciones de animales y plantas obligaron a reconocer
algunos intercambios entre tierras australes, lo que condujo a
la formulacion de hipétesis multiples y contradictorias, sin
bases geologicas, sobre la emersion de puentes transocea-
nicos.

Finalmente, con gran satisfaccion para los paleontologos,
asistimos a la resureccién de la paleogeografia movilista
{deriva de los continentes de Wegener), esta vez argumenta-
da y defendida por los geofisicos, en el marco de la llamada
Teoria de las Placas. La consecuencia ha sido una verdadera
revolucion en geologia, paleogeografia y paleobiogeografia.

Los trabajos modernos ponen en evidencia el importante
papel de la geografia como uno de los factores de la

evolucion, junto con los factores genéticos y ecologicos. De

hecho, esta evolucion es dirigida, y hasta mandada, por los
cambios geograficos: fragmentacién de continentes, aisla-
mientos, desplazamientos a través de las zonas climaticas,
colisiones, etc. De donde resultan evoluciones faunicas
separadas, que favorecen la diferenciacion de nuevos grupos;
realizacion de equilibrios distintos; ruptura de los mismos;
competicién entre faunas evolucionadas separadamente;
extinciones, sustituciones( véase generalidades y ejemplos en
Hoffstetter 1971, 1976a). “

Pero seria un error descartar todas las nociones biogeogra-
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ficas clasicas. Algunos (pero escasos) «puentes» existen
realmente (Panama, Bering, o sea los Gnicos reconocidos por
Matthew), cuyas emersiones o sumersiones modifican las
relaciones entre continentes. Por otra parte, los océanos no
son las Unicas barreras biogeograficas; los mares epiconti-
nentales, desiertos, zonas heladas, altas montafas, etc.
pueden desempeiar el mismo papel. Por ultimo, hay pocas
barreras totalmente infranqueables: «the sweepstake disper-
sal» de Simpson, asi como sus puentes filtrantes, son
realidades innegables.

De todo eso resulta que el papel de la geografia es bastante
complejo; hay numerosas modalidades y seria peligroso
hacer generalizaciones prematuras. En realidad la biogeogra-
fia de cada isla, de cada continente, representa un capitulo
tnico de la evolucion, o, en otras palabras, una verdadera
experiencia natural, a escalas temporales y espaciales muy
variadas.

Entre los otros continentes, América del Sur presenta un
interés especial, por los notables eventos de su historia
geografica, y por los consecuentes cambios en la composicion
de sus faunas terrestres. Ademas, numerosos yacimientos
fosiliferos proporcionan archivos todavia incompletos, pero
ya significativos, de esta historia.

ANTIGUEDAD DE LOS MAMIFEROS
EN AMERICA DEL SUR

Todos los mamiferos hasta ahora recolectados en Sud-
américa pertenecen a los Tribosphenida (marsupiales y
placentarios) y se sitaan en el intervalo Cretacico tardio-
Presente. Se plantea un problema respecto a la posible
presencia en este continente de mamiferos mas antiguos y/o
pertenecientes a otros grupos.

Conviene recordar que antes del Cenozoico (Era de los
mamiferos) esta clase de vertebrados conocié una larga
historia, todavia muy parcialmente ilustrada, especialmente
en lo que respecta al Triasico (un solo diente de Thomasia
conocido en el Keupertardio) y al Jurasico medio. En cambio
el Liasico basall ha proporcionado testigos importantes; y se
observan radiaciones notables en el Jurasico terminal y en el
Cretacico tardio.

De todos modos, ya sabemos que este conjunto de
mamiferos se arraiga en los Cynodonta del Triasico, y
probablemente en formas primitivas del Triasico inferior. Por
eso, la evolucion de los Cynodonta presenta un interés
mayor. Ahora bien, esta evolucion es ilustrada particular-
mente por series fosiliferas de Africa(S y E} y de Sudaméri-
ca, dos continentes entonces unidos en un solo bloque. Fuera
de ellos, solo se conocen pocos restos de Cynodonta,
principalmente en Asia oriental y en la Antartida. Es pues
posible {pero no seguro) que ¢} bloque afro-sudamericano
haya sido el centro de origen, o por lo menos de diversifica-
cion y dispersion de los Cynodonta; incluso no seria de
extrafar que, en el mismo territorio, se hubieran originado los
mamiferos, que constituyen una rama derivada de los
mismos. )

Los Cynodonta estan atestiguados en Africa desde el
Pérmico superior (zona de Cistecephalus, con Procynosu-
chidae) hasta el Triasico superior... y alin en el Jurasico si se
incluye en ellos a los Tritylodonta. En Sudamérica (cf.

1. Lamayoriade los mamiferos considerados en un principio como «réticos»
se atribuyen hoy al Liasico temprano (Hettangiense).



Bonaparte, 1978), se los conoce tan solo desde la segunda
zona del Triasico inferior (zona de Cynognathus con los
ultimos Galesauridae), pero la falta de fosiles mas antiguos
resulta de la ausencia de yacimientos fosiliferos. En cambio,
en Argentina y Brasil, el Triasico medio y superior es muy
rico en Cynodonta, mas aun que en Africa, y demuestra que el
grupo tuvo una radiacién comparable (pero no idéntica) en
ambos territorios. Esta radiacion ilustra una evolucion «en
mosaico», con aparicion de caracteres «mamalianos» en
varias ramas y diferentes edades geoldgicas: se trata del
paladar secundario; de la duplicacion del condilo occipital;
transformacion del epipterigoides en un alisfenoides expan-
dido e integrado en la pared craneana (todos caracteres muy
precoces); desarrollo del dentario con un proceso coronoides
y tendencia (mas tardia) a formar un contacto con el
escuamosal; modificacién correlativa de la musculatura
masticatoria; liberacién progresiva y reduccion de los ele-
mentos posteriores de la mandibula { que, segin Allin 1975,
participan muy pronto en la transmision de vibraciones
sonoras, o sea antes de la diferenciacion del articular y
quadratum en malleus e incus). Algunos fosiles sudamerica-
nos se acercan bastante a los mamiferos: asi Probainogna-
thus posee la doble articulacion mandibular (cuadrato-
articular y escuamoso-dentaria); el género africano Diar-
thrognathus, perteneciente a una linea distinta, adquiere mas
tarde la misma disposicion. En Therioherpeton, otro fosil
argentino, Bonaparte observa una divisién incipiente de la
raiz de los dientes posteriores, y la barra post-orbitaria
desaparece. También en América del Sur como en Africa, los
Cynodonta gonfodontes poseen dientes posteriores trituran-
tes; en los Tritylodonta (presentes en Sudamérica, Africa,
Europa y Asia) esta especializacion se acentiia y las raices se
dividen.

Pero ninguno de estos Cynodonta especializados puede
incluirse en los mamiferos. A todos les falta en particular la
difiodontia (probablemente correlativa de la alimentacion
lactea de los jovenes). Representan «tentativas» mas o menos
avanzadas hacia la realizacion del «modelo» mamaliano.

Los verdaderos mamiferos constituyen otra rama, también
derivada de los Cynodonta, pero a partir de formas antiguas
de éstos.

El conocimiento de los primeros mamiferos y de sus
ramificaciones precoces ha hecho notables progresos durante
los Gltimos ahos, precisando las relaciones filogenéticas entre
sus grandes divisiones: Monotremata, Multiturberculata,
Triconodonta y Trituberculata (= Theria s.s.).

Kielan-Jaworowska (1978), apoyandose en la constitu-
cion de la pared lateral de 1a caja craneana, en los movimien-
toss de 1a mandibula y en la morfologia del astragalo, mostré
que los Monotremata y Multituberculata, estrechamente
emparentados entre si, constituyen la subclase Prototheria.
En cambio los Triconodonta son mas cercanos a los Tritu-
berculata2, y deben integrar los Theria s.l. Los conceptos
clasicos y las modificaciones sugeridas por Kielan-Jawo-
rowska pueden resumirse en el cladograma de la fig. 1.

Los Theria derivan claramente de los Cynodonta primiti-
vos, posiblemente de los Galesauridae (familia conocida en el
Triasico inferior de Africa del Sur, y también por Crompto-
don en Argentina). Se distinguen por el movimiento triangu-
lar de la mandibula durante la masticacion, y por el astragalo

2. Los antiguos Theria s.s. pueden recibir el nombre de Trituberculata (en el
sentido usado por Parrington).Para designar al conjunto Triconodonta +
Docodonta, disponemos del nombre Eotheria, fundado por Kermack & Mussett
en 1958, sobre los Morganucodontidae y los Docodonta; pero se debe ahadir
los Triconodonta a estos ultimos y modificar la diagnosis.
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Fig. 1. Principales dicotomias de los Mamiferos (teniendo en cuenta las
observaciones de Z. Kielan-Jaworowska, 1978).

Caracteres apomorfos:

A, movimientos triangulares de la mandibula

B, astragalo con cuello

C, molares con ciispides dispuestas en triangulo

D, prodtico con lamina anterior

E, molares inferiores con talénido

F, molares tribosfénicos

G, reduccion del alisfenoides

H, molares triturantes

Caracteres plesiomorfos correspondientes: a, b, ¢, d, ¢, f, g, h.

provisto de un cuello. La morfologia de los molares (con
cuspides alineadas) de los Cynodonta se conserva casi igual
en los Triconodonta; en cambio en los Trituberculata, los
molares presentan inicialmente 3 cuspides formando un
triangulo, con disposicion inversa arriba y abajo; ademas el
petrosal ha perdido la lamina anterior (presente en los
Triconodonta y Prototheria).
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En cambio, los Prototheria conservan caracteres primiti-
vos (astragalo sin cuello; movimientos de la mandibula no
triangulares). Pero el alisfenoides, reducido a su parte basal,
es menos expandido que en los Theria y ain en los
Cynodonta, incluso los mas antiguos (Procynosuchidae); de
tal suerte que se puede pensar en una reduccion secundaria en
los Prototheria. Ademas sus rmolares, conocidos en los
Multituberculata y en algunos Monotremata (Platypus =
Ornithorhynchus y en el fosil Obdurodon) son de tipo
triturante. Puede ser, pues, que los Prototheria no deriven de
los Galesauridae y tengan (quizas) mas relacion con los
Cynodonta gonfodontes, lo que vuelve a plantear el problema
de un posible difiletismo de los mamiferos.

Volviendo a la cuestion de la presencia de mamiferos en
Sudamérica antes del Cretacico, notemos primero que, en
Africa, se conocen Triconodonta en el Liasico basal (Ery-
throtherium y Megazostrodon) y Trituberculata en el Jurasi-
co superior (Brancatherulum, tn pantoterio proximo a los
Peramuridae, de los cuales derivan los Tribosphenida). Es
pues muy probable, que ambos grupos tuvieron también
representantes en Sudamérica, entonces unida con Africa
en un mismo bloque continental.

En lo que respecta a los Prototheria, no tenemos ningun
testigo de ellos tanto en Africa como en Sudamérica. Pero los
Monotremata australianos {conocidos solamente desde el
Mioceno) aparecen como el grupo hermano de los Multitu-
berculata laurasiaticos (conocidos desde el Triasico tardio).
Es probable que los Monotremata representen tan s6lo una de
las ramas de un grupo desconocido que pudo diversificarse en
el supercontinente gondwanico. Eso hace esperar futuros
descubrimientos de formas desconocidas en Africa y Sud-
ameérica. :

Notemos al respecto que en el Jurdsico superior de
Argentina, Casamiquela (1961) describi6 pisadas (Ameghi-
nichnus) de un animalito que andaba al paso y al galope
saltado, modo de locomocidn éste, conocido solamente en
mamiferos avanzados. Puede corresponder a uno de los
grupos evocados anteriormente.

MARSUPIALES

Como ya se ha dicho, todos los mamiferos conocidos en
Sudameérica desde el Cretacico superior se reparten entre
Marsupialia y Placentaria. Al respecto se plantea el proble-
ma de las relaciones filogenéticas entre estos dos grupos.
Huxley los consideré como dos estadios (Metatheria y
Eutheria) en la evolucion de las varias lineas de mamiferos.
Pero los estudios modernos conducen a interpretarlos como
dos grupos hermanos, que resultan de una dicotomia a partir
de Pantotheria ya provistos de molares tribosfénicos (cf.
Aegialodon de Weald inglés). Con todo, los placentarios,
comparados con los marsupiales, demuestran adelantos
notables tanto anatomicos (p. €j. conexiones entre los
hemisferios cerebrales), como fisiologicos (prolongacion de
la gestacion gracias a la proteccion del embrién y del feto por
un mecanismo quimico, probablemente a nivel del trofoblas-
to). Pero los marsupiales no representan la condicion ances-
tral de los placentarios; se singularizan por ciertos caracteres
derivados{en particular no-reemplazo de! Gltimo premolar de
leche, de donde la presencia aparente de 4 molares) y sobre
todo la disposicion del aparato genito-urinario revela una via
evolutiva divergente, en comparacion con los placentarios.
La dicotomia se produjo en ¢l Cretacico, probablemente
inferior; los datos bioquimicos (Air et al., 1971) indican una
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antigiiedad de unos 130 M. A. para el uitimo antecesor
comun, lo que se opone a las hipotesis que situan en el
Cretacico tardio la separacion de los dos grupos.
Aparentemente, esta dicotomia resulta de una segregacion
geografica, y constituye uno de los mejores ejemplos de la
intervencion de ésta en la diferenciacion de taxa de alta
categoria. En efecto, es obvio que lo esencial de la historia de
los marsupiales tuvo lugar en la «guirnalda» continental
formada por Australia (+ Nueva Guinea), Antartida, Ameé-
rica del Sur y del Norte, separada del resto del Mundo por la
apertura del Océano Indico y del Atlantico. Los placentarios
nacieron en Eurasia {(+ Africa?) en ¢l Cretacico inferior;
penetraron luego en América del Norte y de alli en la del Sur,
sin poder alcanzar Australia. A su vez, los marsupiales
norteamericanos alimentaron una migracion hacia Asia
oriental en el Cretacico superior (Deltatheridiidae) y otra
hacia Europa occidental, por via nor-atlantica, en el Eoceno
inferior (Didelphinae didelphini y peradectini segin Cro-
chet). Este es por lo menos el esquema propuesto y argumen-
tado por el autor (Hoffstetter, desde 1970): véase Fig. 2.

Fig. 2. Origen y antiguas migraciones de los Marsupiales y Placentarios
{tomado de R. Hoffstetter, 1975).

Marsupiales del Cretacico inferior

Hasta ahora un solo yacimiento infracretacico ha librado
restos de marsupiales: corresponde a las «Trinity sands»
(Albiense) de Texas. Desde 1968, scgin Slaughter, casi
todos los autores concuerdan en atribuir a los marsupiales el
género Holoclemensia, cuyos molares (Unico material) su-
gieren una posicion en (o cerca de) la ascendencia de los
Didelphidae y Pediomyidae del Cretacico superior. La
interpretacion de Pappotherium es més insegura; pero, segin
Kielan-Jaworowska {1975), sus molares (inico material) se
asemejan solamente a los Stagodontidae { marsupiales carni-
voros del Cretacico superior norteamericano) y a los Delta-
theridiidae (una familia del Cretacico superior asiatico,
aparentemente originaria de Norteamérica y que presenta
varios caracteres de marsupiales, en particular su formula
dentaria, con 4 molares). Es pues logico considerar a este
conjunto como una rama de marsupiales ya diferenciada en el
Cretécico inferior y orientada hacia un régimen carnivorc
(véase Hoffstetter 1980a).



Marsupialia

Didelphoidea @ O Sparassocynidae

@® O Caroloameghinidae

o O Borhyaenidae
® O Borhyaenoidea O Thylacosmilidae

o
[
@® O Caenolestidae
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@® O Caenolestoides O Polydolopidae

? Didelphidae
@ O Microbiotheriidae
® O Groeberiidae
@ O Necrolestidae

@ O Microtragulidae
= Argyrolagidae
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Tabla L Distribucion estratigrafica de los Marsupialia sudamericanos. C = Cretacico; P = Paleoceno; E = Eoceno; O = Oligoceno; M= Mioceno; Pli = Pliocenc;

Ple == Pleistoceno; H = Holoceno.

¢ = grupo autdctono (diferenciado en Sudamérica). ® = grupo endémico (desconocido fuera de Sudameérica). Flecha = migracion hacia A (Antillas), C (Centro-
américa) N (Norteamérica), E (Europa), As (Asia). Simbolos validos para Tablas I, II, IIL

No se conocen marsupiales de esta edad en otros continen-
tes; sin embargo, veremos que su presencia es posible en
Sudamérica, pero no comprobada, por falta de yacimientos
adecuados.

Marsupiales del Cretdacico superior

Las mejores faunas de este subperiodo son las de Norte-
america, con 3 o 4 familias: Didelphidae (Didelphinae y
Glasbiinae), Pediomyidae, Stagodontidae y tal vez Deltathe-
ridiidae (cf. Deltatheroides), posibles descendientes de for-
mas vecinas de Holoclemensia y Pappotherium. Tuvieron
un papel importante (al lado de los Multituberculata, vegeta-
rianos) en la asociacion norteamericana, pero fueron elimi-
nados (totalmente segiin Crochet) por los placentarios al final
del Cretacico.

En Sudameérica, se conoce solamente un yacimiento de
esta edad, en Laguna Umayo (Sur del Peru). Sigé (1972)
recogio y describio dientes de marsupiales que posteriormen-
te fueron revisados por Crochet (1979). Comprenden Didel-
phinae didelphini (los mas antiguios representantes de esta
tribu, la cual aparece solamente a partir del Eoceno en
Norteamérica y en Europa); Didelphinae peradectini (Pera-
dectes, segin Crochet3, género también mas tardio en
Laurasia: Paleoceno superior en Norteamérica, Eoceno en
Europa); y posibles Pediomyidae (segun Sigé). La misma
fauna contiene Perutherium altiplanense Thaler, un
animal de mayor talla, con molares bunodontes; se lo
considera generalmente como un placentario condilartro;
pero bien podria representar un marsupial orientado hacia un
régimen vegetariano, sin que se pueda concluir por el
momento. Aun dejando Perutherium a parte, el conjunto

3. Es el mismo fésil que Sigé (1972) atribuia al género Alphadon, del
Cretacico superior norteamericano.

faunico de Laguna Umayo implica la existencia de antece-
sores locales, todavia desconocidos. Ademas la interpreta-
cion de Crochet sugiere que, al final del Cretacico, todos los
marsupiales norteamericanos se extinguieron y fueron reem-
plazados por unos pocos inmigrantes (Peradectes y Didel-
phini) originarios de Sudamérica; luego, estos ultimos alcan-
zaron Europa en el Eoceno inferior.

En Asia, los inicos marsupiales posibles (o probables) son
los Deltatheridiidae del Cretacico superior, que no tienen
antecesores locales, pero que parecen proceder de Norte-
américa (hip6tesis corroborada por la presencia, segun Fox,
de cf. Deltatherioides en el Cretécico superior del Canada, y
por su posible parentesco con Pappotherium).

Marsupigles del Cenozoico

Los marsupiales del Terciario y Cuaternario estan mucho
mejor ilustrados.

En Australia, se encuentran restos desde el Oligoceno
terminal; es alli donde presentan su mayor radiacioén, ocu-
pando practicamente todos los papeles ecologicos: regimenes
carnivoros, insectivoros, omnivoros, herbivoros; formas
terrestres, arboricolas, planeadoras, subterraneas, pero nin-
gun nadador. Unos placentarios llegaron tardiamente, pro-
bablemente a partir del Mioceno, procedentes de Asia.

En Sudamérica, hubo una particion de los papeles ecologi-
cos entre los placentarios (esencialmente fitofagos, pero con
algunos omnivoros y mirmecofagos entre los Xenarthra) y
los marsupiales (carnivoros, microcarmivoros u omnivoros
en su mayoria). Entre estos Gltimos, los tipos mas «generali-
zados» son los Didelphidae. Los Borhyaenidae forman el
elemento carnivoro entre los mamiferos del Terciario sud-
americano; alcanzaron grandes tamanos (Proborhyaena del
Oligoceno inferior); algunos imitaron al modelo machairo-
donte = «tigre de sable» (Thylacosmilus, del Mioceno
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tardio-Plioceno); pero todos se extinguieron al final del
Plioceno. Los Caenolestidae modernos podrian designarse
como «musarahas marsupiales». Pero los fosiles incluyen
tipos variados que se asemejan a Multituberculata (Polydo-
lopidae, Abderitinae); a roedores (Groeberiidae), a tipos
frugivoros (Caroloameghinidae), a topos (Necrolestidae), a
formas bipedas y saltadoras, evocando jerbos (Microtragu-
lidae = Argyrolagidae). Esta radiacion ilustra las potenciali-
dades evolutivas de los marsupiales; pero varios de estos
tipos aparecen brevemente en el registro paleontolégico, sin
que se les conozcan antecesores o descendencia, lo que
denuncia el caracter incompleto de nuestra documentacion,
sobre todo ern la zona intertropical.

Como ya se ha dicho, en Norteamérica, los marsupiales
autoctonos se extinguieron al final del Cretacico. Luego
aparecieron nuevas formas (Didelphini: Herpetotherium;
Peradectini: Peradectes) procedentes, segin Crochet, de
Sudamérica. Son éstas las que alimentaron migraciones a
Europa. Todas desaparecieron durante el Mioceno. Pero, en
el Cuaternario, Norteamérica recibié nuevos inmigrantes
(Didelphis) de abolengo austral.

Centro de origen y dispersion

Es dificil precisar, dentro de la guirnalda ya mencionada, a
qué continente corresponde la cuna de los marsupiales.

Kirsch (1979) defiende la candidatura de Australia, o sea
la tierra donde el grupo logré su mayor diversificacion. Pero
el «escenario» propuesto por Kirsch implica varios eventos
puramente hipotéticos: antigua presencia en Australia de
Pantotheria provistos de muelas tribosfénicas; diferenciacion
allf de los marsupiales, muy pronto en el Cretacico; llegada de
placentarios desde América, via Antartida; eliminacion de
los mismos por los marsupiales; migracion de estos ultimos,
via Antartida, hacia América. Todo esto implica que la
barrera entre Sudamérica y Antartida haya sido franqueada
varias veces, en ambos sentidos, lo que parece poco probable.
Por otra parte, la eliminacion total de placentarios por los
marsupiales australianos es también dificilmente creible. En
cambio, una migracion tinica de los marsupiales sudamerica-
nos hacia Australia es mucho mas verosimil.

Norteamérica es preferida por varios autores como cuna de
los marsupiales, lo que se explica por la presencia de
representantes del grupo desde el Albiense (por lo menos en
la interpretacion aqui aceptada). Pero es dificil apreciar el
valor de este dato hasta que se conozcan las faunas contem-
poraneas de Sudamérica.

Por fin Sudamérica tiene sus partidarios: Reig, Tedford,
...Lainterpretacion de Crochet de la fauna de Laguna Umayo
aporta un argumento, pero no decisivo. La atribucion de
Perutherium a los marsupiales, si se demostrara, seria un
apoyo de mayor peso, indicando una radiacion precoz de
marsupiales, incluyendo tipos fitéfagos... Por el momento es
dificil sacar conclusiones: lo mas probable es que la cuna se
sitie en América del Norte o del Sur.

Migraciones de los marsupiales

Segin lo expuesto, los marsupiales efectuaron varias
migraciones intercontinentales.

- Entre Norte y Sudamérica, en uno u otro sentido
durante el Cretacico, y posiblemente a principios del Ter-
ciario.
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— Entre Sudameérica v Australia, por via antartica. Lo
mas probable es que Australia recibiera inmigrantes didelfoi-
deos en el Cretacico superior, los cuales efectuaran alli
una radiacion adaptativa mayor, facilitada por la ausencia de
placentarios. Conviene notar aqui que varios autores (Ar-
cher, Kirsch, Crochet), incluyen el Lobo de Tasmania
{Thylacinus) en los Borhyaenoidea, lo que implicaria otra
migracion mas tardia de Sudamérica a Australia; pero la
mayoria de los cientificos (incluso ¢l autor) opinan que las
semejanzas observadas entre estos carniceros pueden expli-
carse por una evolucion paralela a partir de una cepa
didelfoidea.

— Entre Sudamérica y Africa? Si realmente los marsupia-
les se diferenciaron en (o llegaron a) Sudamérica pronto en el
Cretacico, no se puede descartar la posibilidad de una
migracion de los mismos hacia Africa y luego su eliminacion
alli por los placentarios. Pero estudios recientes sobre
amonites (Forster, 1980) sugieren la apertura del Atlantico
Sur ya terminada en el Albiense; ademas es posible que una
barrera biologica (rift con evaporitas) hubiera obstaculizado

- el intercambio faunico entre Sudamérica y Africa aun antes

de completarse dicha apertura. De todos modos, no se conoce
hasta ahora ningun indicio de presencia marsupial en Africa.

— Entre Norteamérica y Asia. Es posible (y ain proba-
ble) que los Deltatheridiidae representen una migracion
marsupial de Norteamérica a Asia oriental, ya sea por via
noratlantica, o mas probablemente nor-pacifica (por Bering).
Fueron eliminados por los Creodonta.

— Entre Norteamérica y Europa. En el Eoceno inferior,
los marsupiales llegaron a Europa occidental por via nor-
atlantica. Segun Crochet, comprenden Peradectes y dos
Didelphini, Peratherium y Amphiperatherium. Como ya se
ha dicho, estas formas no derivarian de la fauna cretacica de
Norteamérica sino de cepas originarias de Sudamérica. Esta
interpretaciéon se opone a la hipotesis (Simpson, 1980) que
admite una posible llegada de los Didelphidae europeos en el
Cretacico. La comparacién de las faunas indica que, en el
Eoceno inferior, un evento paleogeografico facilito los inter-
cambios faunicos entre el Oeste de Norteamérica y Europa
{36 géneros comunes entre los dos continentes, frente a7 enel
Paleoceno tardio y 10 en el Eoceno medio: Russell, 1968 y
comunicacion personal). La via de migracidén pasaba por el
norte de Groenlandia (fosiles en la isla Ellesmere).

PLACENTARIOS DEL ANTIGUO FONDO
SUDAMERICANO (Tabla II)

Los placentarios conocidos en Sudamérica antes del
Oligoceno y sus descendientes directos, comprenden Xenar-
thra y un complejo de ungulados s.1.

Henotherida y Neotherida

Curiosamente, todos los placentarios antiguamente insta-
lados en Sudamérica pertenecen a la division de los Palaeo-
therida propuesta por Broom, o mas precisamente a los
Henotherida, Hoffstetter 1972 (= placentarios que han
conservado la disposicion paleotérida): vale decir que subase
craneana comprende tres elementos axiales { «presfenoides»,
basiesfenoides, basioccipital). No hay ningin representante
de los Neotherida, cuya base craneana comprende 4 elemen-
tos axiales (mesetmoides, «presfenoides», basiesfenoides,
basioccipital). Eso no puede ser fortuito. La explicaciéon mas



O Xenarthra

O Cingulata
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@ O Pyrotheria

@ O Xenungulata

Tabla II. Placentarios del Fondo antiguo de Sudamérica: Distribucion estratigrafica.

000000 OO o000

® e OO
o] oo OO0

]
O

O Dasypodidae
O Peltephilidae

O Pseudorophodontidae !

O Glyptodontidae

O Orophodontidae?!
O Megalonychidae
O Megatheriidae
O Mylodontidae

O Entelopidae

O Bradypodidae

O Myrmecophagidae

Periptychidae ?
O (Perutheriinae)
O Didolodontidae

O Proterotheriidae
O Macraucheniidae
O Adianthidae

O Notostylopidae
O Henricosbornidae

O Oldfieldthomasiidae

O Archaeopithecidae
O Isotemnidae

O Homalodotheriidae
O Leontiniidae

O Notohippidae

O Toxodontidae

Interatheriidae
Mesotheriidae

Archaeohyracidae
Hegetotheriidae

Astrapotheriidae

Pyrotheriidae
Colombitheriidae

00

O Carodniidae

Simbolos: véase leyenda Tabla 1.
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sencilla es que los inmigrantes placentarios, originarios de
Norteamérica, llegaron a Sudamérica antes de la diferencia-
cion de los Neotherida.

En 1970, llamé la atencidn sobre esta particularidad, que
aparentemente nos da una informacion de orden filogenético
y biogeografico. Sin embargo, la nota, escrita con el deseo de
provocar reacciones y estudios complementarios, casi no
tuvo repercusiones, salvo dos notas desanimadoras, por parte
de Dechaseaux (1971: 17-20) y Paula Couto (1974: 121-
123). No pretendo que los datos disponibles sean decisivos;
pero hay un problema y las coincidencias observadas requie-
ren por lo menos una tentativa de explicacion.

En primer lugar, es preciso notar que Roux (1947)
confirmé las observaciones de Broom, pero rectifico la
interpretacion de los elementos Oseos anteriores al basiesfe-
noides; segiin él, el primer elemento, tanto en los Palaeothe-
rida como en los Neotherida, es siempre un mesetmoides
(como se lo llama en los mamiferos, pero que podria ser
homologo del esfenetmoides de los reptiles). La disposicion
neotérida resultaria de la interposicion de otro elemento entre
mesetmoides y basiesfenoides; se lo llama presfenoides, pero
podria resultar de la extension mesial de los orbitosfenoides
(aunque tiene a veces centros propios de osificacion). Este es
un punto importante, que fue respaldado por Starck en 1967
(Traité de Zoologie Grassé, t. XVI, 1: 500-502). De no
tenerlo en cuenta pueden resuitar confusiones. Asi Paula
Couto (1974) sigue considerando el mesetmoides como
«caracteristico de los Neotherida»; concluye de eso que la
observacion de un verdadero mesetmoides en los fosiles
Glossotherium y Hapalops (Dechaseaux, 1971) contradice
la opinion de Broom, que atribuye los Xenarthra a los
Palaeotherida. En realidad, la observacion de Dechaseaux
apoya la interpretacion de Roux, pero dicha autora no
demostro la presencia de un elemento distinto entre meset-
moides y basiesfenoides (o sea, 1a verdadera caracteristica de
los Neotherida). Aun mas, ella concluye a la «inanité d’une
telle recherche», porque, en general, es imposible hacer esta
observacion sobre craneos fosiles. Sin embargo se pueden
observar ocasionalmente piezas fosiles no adultas, que
conservan todavia visibles las suturas. Y seria muy interesan-
te conocer la constitucion basicraneana de representantes de
grupos extinguidos (Leptictidae, Anagalidae, Palaeanodon-
ta, Creodonta, etc.), aunque fuera sobre ejemplares excep-
cionales.

En realidad Broom tiene obviamente razdn cuando consi-
dera la disposicion paleotérida como primitiva: se comprobd
en los Therapsida asi como en los Monotremata, Marsupialia
y algunos placentarios (los Henotherida). Es probable que la
misma existiera en los primeros placentarios (Proteutheria de
Romer), pero seria util comprobarlo. En la fauna mundial
actual, los Henotherida comprenden los Xenarthra, Ungula-
ta (Perissodactyla y Artiodactyla), Penungulata { Probosci-
dea, Sirenia, pero no los Hyracoidea), Cetacea y, curiosa-
mente, los Chrysochloroidea {caso inico en los Lipotyphla).
La disposicion neotérida, evidentemente derivada, se presen-
ta en los Lipotyphla (Erinacoidea, Soricoidea, Tenrecoidea,
pero no en los Chrysochloroidea), Macroscelida, Dermopte-
ra, Chiroptera, Primates, Carnivora, Rodentia, Lagomorpha,
Pholidota y Tubulidentata.

Sobre esta base, es posible afrontar relaciones filéticas
conformes a la Fig. 3. A primera vista no parecen chocantes.
Grosso modo, los Henotherida corresponden a los ungulados
s.l. (+ Xenarthra) y los Neotherida son esencialmente los
ungiiiculados, dos grupos de las antiguas nomenclaturas que
Van Valen, en 1971, propuso revalidar. Las discrepencias
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Fig. 3. Posiblesrelaciones filogenéticas entre los Mamiferos actuales, conforme
a la hipétesis de R. Broom {Palaeotherida y Neotherida).

corresponden a grupos «aberrantes». La posicion de los
Xenarthra no sorprende, tratandose de una rama lateral
precozmente desprendida del tronco comun de los placenta-
rios (corresponde a los Paratheria de Thomas: véase Hoffs-
tetter, 1958). Los Hyracoidea presentan una mezcla de
caracteres de ungulados y ungiiiculados; su atribucién a los
penungulados no es segura. Los Pholidota bien podrian ser
una réplica neotérida de los Xenarthra sudamericanos. Los
Tubulidentata son generalmente considerados como deriva-
dos de los ungulados, pero ésta es una hip6tesis no demostra-
da. Por fin los Chrysochloroidea, generalmente colocados
cercade los Tenrecoidea, podrian derivar directamente de los
Proteutheria, o haber perdido la disposicion neotérida a
consecuencia del enorme desarrollo de su oido medio.

De todos modos es claro que los Henotherida son un taxén
parafilético, ya que incluye al grupo cepa sin comprender



todos los descendientes de éste. En cambio, el significado de
los Neotherida es discutible. En la hipotesis de Broom, se
trataria de un grupo monofilético, o sea que la disposicion
neotérida hubiera aparecido en el Giltimo antecesor comun del
conjunto. La comprobacién direeta es imposible. Pero, en
primer lugar, se necesitan observaciones complementarias
(que esperaba provocar con mi nota de 1970). Es claro que
los antecesores de los Henotherida actuales debian tener la
misma disposicion paleotérida (caracter plesiomorfo); es
verosimil que los varios ungulados s.l. extinguidos (en
especial los sudamericanos) fueran también Henotherida,
pero se necesita una comprobacion. Mas dificil es 1a cuestion

de los Neotherida: no se puede descartar la posibilidad de .

adquisiciones paralelas del cuarto elemento axial basicra-
neano (aunque no se ve cual seria la ventaja selectiva). De
todos modos, seria deseable que se hicieran observaciones
sobre un material fosil adecuado. Ademas, se deberian
establecer relaciones filogenéticas con estudios multidiscipli-
narios (analisis cladistico, paleontologia, y sobre todo bio-
quimica, incluso serologia); asi se podria establecer si los
Neotherida de Broom constituyen, en su totalidad o en parte,
un grupo monofilético (en efecto es posible que la disposicion
neotérida corresponda, segun los casos, a una sinapomorfia o
a paralelismos).

Sea lo que fuere, tenemos aqui el ejemplo de una observa-
cion paleobiogeografica que orienta investigaciones con
miras a restituir la filogenia de un grupo de alta categoria.

Xenarthra (véase Tabla II)

Se trata del grupo mas original de la fauna sudamericana
(véase Hoffstetter, 1958). Thomas lo clasific6 en una
division mayor, los Paratheria, McKenna (1975) los inter-
preta como resultado de la primera dicotomia de los pla-
centarios.

Varios grupos han sido considerados como parientes
inmediatos, que podrian integrar el conjunto llamado Eden-
tata. Citemos primero a los Pholidota (pangolines) que son
nomartros (opuestos a xenartros) y neotéridos, lo que
refuerza las reservas expresadas por varios autores.

Después de su clasico estudio de Metacheiromys, Simp-
son(1931) considera a los Palacanodonta(Paleoceno-Oligo-
ceno de Norteamérica) como el grupo hermano de los Xenar-
thra, lo que seria compatible con una cepa comun (descono-
cida) norte o sud-americana. Luego Emry (1970) encuentra
caracteres de Pholidota en un fosil del Oligoceno norteameri-
cano y concluye que los Metacheiromyidae son ancestrales a
los Pholidota y no tienen nada que ver con los Xenarthra.
Pero el descubrimiento reciente (Storch, 1978) de un verda-
dero pangolin (Eomanis) en el Eoceno medio de Messel
(Alemania) ya no permite aceptar la hipotesis de Emry:
volvemos a nuestra primera incertidumbre en cuanto a las
relaciones entre Xenarthra (Henotherida), Pholidota (Neo-
therida) y Palaeanodonta (constituciéon basicraneana des-
conocida).

Por fin Ding (1979) da a conocer un fosil del Paleoceno
superior chino (Ernanodon) interpretado por ¢l como un
miembro primitivo de los Xenarthra. La descripcion y las
figuras evocan efectivamente este grupo, pero no permiten
sacar conclusiones (faltan indicaciones sobre relaciones
entre pelvis y raquis, detalles sobre la «xenartria incipiente»,
y sobre la anatomia craneana, los dientes, etc.). Simpson
(1980: 47-49) pudo observar fotografias y se inclina a
considerar que podria tratarse de una cuarta rama de

«Edentata», sin proximidad filogenética con las anteriores.

De todos modos los Xenarthra desempenaron un papel
considerable en la fauna sudamericana. Dieron origen a tipos
bioldgicos singulares, que conquistaron importantes nichos
ecologicos. La hazaha mas notable fue la realizacion de
herbivoros eficientes (Glyptodontoidea, Megatherioidea), a
pesar de sus dientes carentes de esmalte. Estos animales
lograron colonizar las Antillas Mayores e invadir Norteamé-
rica. Se mantuvieron hasta principios del Holoceno. Pero
luego todos los grandes herbivoros desaparecieron: en la

-fauna actual sobreviven solamente los armadillos, los perezo-

sos arboricolas y los osos hormigueros.

«Ungulados» sudamericanos (= «Meridiungulata»
de McKenna) (véase Tabla IT)

Este complejo es tan variado que se dividio clasicamente
en 7 ordenes: Condylarthra, Litopterna, Notoungulata, Tri-
gonostylopidiad, Astrapotheria, Pyrotheria, y Xenungulata.
McKenna (1975) agrup6 el conjunto en un «mirorder», los
Meridiungulata, cuyo caracter monofilético no ha sido de-
mostrado. Al parecer, el concepto se explica esencialmente
por lalocalizacion y diferenciacion de estos varios ungulados
en un continente aislado. Pero McKenna no precisa si los
Didolodontidae, clasicamente reunidos con los Condylarthra
laurasiaticos, estan incluidos en los Meridiungulata. Una
presentacion, aun breve, del conjunto, no alcanzaria en ¢l
marco del presente articulo. El lector encontrara una exce-
lente en Simpson (1980).

Los Condylarthra son conocidos también en Laurasia. Se
incluye generalmente en ellos al género Perutherium (Creta-
cico superior de Laguna Umayo, Peri); es interesante notar
que el grado evolutivo de éste supera claramente al de
Protungulatum, género norteamericano casi contempora-
neos. Asi, Van Valen (1978; fig. 6, p. 6) propone la filiacion
Protungulatum — Mimatuta — Perutherium, lo que no se
ajusta a la distribucion estratigrafica. Si realmente Peruthe-
rium es un condilartro, seria posible aceptar un origen
sudamericano del orden (Hoffstetter 1970a). Pero el fosil
peruano es poco conocido y podria tratarse de un marsupial
(véase arriba). Otro punto digno de mencion es la extraordi-
naria sobrevivencia de los Condylarthra sudamericanos enel
Mioceno de la zona intertropical, con el género Megadolodus
McKenna, tnico representante posteoceno del orden hasta
ahora conocido en el Mundo.

Los Notoungulata representan otro grupo fundamental en
la fauna sudamericana, muy bien caracterizado por la
estructura de su oido (Patterson), de suerte que sus relaciones
filogenéticas con el grupo anterior quedan oscuras. Realizo
una radiacién muy amplia, con4 subordenes, en Sudamérica.
Fuera de ésta, se conocen dos posibles miembros del mismo
en el Eoceno basal (o Paleoceno terminal) de Norteamérica
(Arctostylops) y de Asia oriental (Palaeostylops), 1o que
sugiere una migracion en uno u otro sentido. Pero Simpson
(1980) se muestra reservado sobre la exacta posicion siste-
matica de ambos géneros laurasiaticos, mientras no se
conozca la estructura de su oido.

Los demas ordenes (Litopterna, Trigonostylopidia, Astra-
potheria, Xenungulata, Pyrotheria) son exclusivamente sud-

4. Enmendacion del taxon Trigonostylopoidea, con rango de orden, para
reservar la desinencia «oidea» a las superfamilias, conforme al Codigo de
Nomenclatura.
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americanos, pero segin Paula Couto los Xenungulata ten-
driaan estrechos vinculos (o convergencias) con los Dinoce-
rata norteamericanos.

La evolucion de estos ordenes llegd a una multitud de
formas e ilustra notables casos de convergencias con los
caballos (Proterotheriidae, Rhynchippidae), los camélidos
{(Macraucheniidae), los chalicotéridos (Homalodotheriidae),
los rinocerontes con o sin cuerno (Toxodontidae), los
roedores (Interatheriidae, Mesotheriidae, Hegetotheriidae),
los proboscideos (Pyrotheriidae) y losDinocerata { Carodnii-
dae); eso explica las hipotesis filogenéticas de Ameghino
quicn supuso que se trataria de parentescos. Existen también
tipos biologicos originales, por ejemplo los Astrapotheriidae,
animales de pantanos, con cuerpo pesado y patas relativa-
mente débiles, pequefia trompa, fuertes colmillos, y muelas
de tipo rinoceronte. El estudio detallado de estas convergen-
cias muestra que las formas sudamericanas no son necesaria-
mente «inferiores» o «atrasadas», comparadas con aquellas
de Laurasia. Asi por ejemplo, el litopterno Thoatherium
alcanzd en el Mioceno inferior una disposicion solipeda
{reduccién total de los dedos laterales) mas perfecta que la del
Equus actual; otro ejemplo, el Motoungulado Argyrohippus
poseia ya en el Oligoceno una fuerte capa de cemento en la
corona dentaria, que no se conoce sino mucho mas tarde en
los Equidos.

Varios de estos 6rdenes de ungulados desaparecieron antes
del Mioceno. Los que mas persistieron fueron los Litopterna
y los Notoungulata, pero el numero de géneros disminuyo
progresivamente, acentuandose esta reduccion al principio
del Cuaternario. Dos Notoungulata algo «rodentiformes»
(Mesotherium y Paedotherium) sobrevivieron en las llanu-
ras australes hasta la mitad del Pleistoceno. Dos géneros de
gran tamafo, Macrauchenia (Litopterna) v Toxodon (No-
toungulata) se mantuvieron en casi todo el continente hasta
fines del Pleistoceno. Aun Zoxodon hizo una migracién
limitada a América Central (Panama y Nicaragua), pero
ningln ungulado del Sur logro penetrar en Norteamérica, por
lo menos después del Eoceno inferior.

LLEGADA DE LOS MONOS CEBOIDEA Y DE LOS
ROEDORES CAVIOMORPHA HACIA EL EOCENO
SUPERIOR (véase Tabla III)

Durante el aislamiento de Sudameérica, aparecen brusca-
mente en ¢l Deseadense (Oligoceno inferior) dos nuevos
grupos, los Ceboidea (= monos platirrinos, parientes de
Cebus) y los Caviomorpha (roedores parientes del cuy =
Cavia). Estos son los primeros Neotherida que llegaron a
dicho continente. Desde su aparicién, los Caviomorpha
fueron numerosos y variados, tanto en Bolivia como en
Patagonia (4 superfamilias, 7 familias en total), lo que sugiere
una llegada mas temprana; pero no aparece ningin roedor en
el Mustersense (Eoceno superior) ni atin en la Formacion
Divisadero Largo (fauna muy peculiar, de edad igual o
apenas anterior al Deseadense). Esta ausencia parece
significativa, dado el caracter prolifico de los roedores. Es
pues probable que los fundadores llegasen en el Eoceno
superior, y tuvieran una radiacion explosiva, debido a la
presencia de numerosos nichos ecologicos vacantes. Los
Ceboidea presentan otro cuadro. Su Unico representante
deseadense es la especie Branisella boliviana Hoffstetter
1969, de Salla (Bolivia); su rareza sc explica por exigencias
ecologicas, que reducen su extension a un ambiente limitado
(selva tropical), poco favorable a la fosilizacion.
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Se ha escrito mucho sobre el origen filogenético y geografi-
co de ambos grupos. En el momento de su llegada, América
del Sur estaba rodeada por importantes barreras oceanicas,
que la separaban tanto de Norteamérica como de Africa,
finicos continentes de donde podian proceder los fundadores.

Ya discuti ampliamente ¢l problema de los Primates en
varias publicaciones (Hoffstetter 1972,1974,1977a,1977b,
1979), en las que se encuentra la bibliografia detallada y la
discusién de las diversas opiniones e¢xistentes sobre la
filogenia y la historia geografica del orden. El caso particular
de los Platyrrhini se discutio en una mesa redonda (Bangalo-
re, India, enero 1979), en el marco del VIo Congreso de la
Asociacion primatologica internacional. Recordaré aqui los
puntos esenciales.

En la fauna actual, los Platyrrhini neotropicales y los
Catarrhini del Antiguo Mundo (= monos y hombres) consti-
tuyen un conjunto monofilético (Simiiformes = Anthropoi-
dea), como lo demuestran sus caracteres anatémicos, cario-
légicos, y bioquimicos (serologia, secuencias de aminoaci-
dos y nucledtidos). Los bioquimicos (Sarich y Cronin,
Goodman) situan en 35-40 M. A. la fecha de separacion de
los dos grupos actuales; la diferenciacion de los Simiiformes
seria mucho mas antigua (ca. 55 M.A.), lo que implica un
largo tronco comun, ya separado de las demas ramas de
Primates (Tarsiiformes y Lemuriformes).

Los Simiiformes eran totalmente ausentes de Laurasia
antes del Mioceno. Todo indica una diferenciacion austral,
probablemente en Africa, donde se los conoce, ya diversifica-
dos, en el Oligoceno del Fayum (Egipto); sus antecesores
africanos son todavia desconocidos, por falta de yacimientos
adecuados. En ¢l Fayum se observan monos con 3 premola-
res (Parapithecidae, que se extinguieron antes del Mioceno) y
monos con 2 premolares {Catarrhini s.s., que incluyen todos
los monos post-oligocenos del Antiguo Mundo). Los Para-
pithecidae son anatémica y con toda probabilidad filogenéti-
camente muy cercanos a los Ceboidea. Presentan, como
éstos, un simple anillo timpanico {pero &ste es un caracter
plesiomorfo, también conocido en los primeros Catarrhini).
Aparentemente los Parapithecidae son los ltimos represen-
tantes africanos de la rama que dio origen a los Ceboidea. Por
eso propuse (Hoffstetter, 1977b) reunir ambos grupos en un
mismo taxon, Platyrrhini s.1. (= monos con 3 premolares).

También en Africa sc encuentran los roedores mas proxi-
mos a los Caviomorpha: se trata de los Phiomorpha, parien-
tes del fosil Phiomys y representados en la fauna actual por
los Thryonomyidae, los Hystricidae (X ystrix — Puerco espin)
y los Bathyergidae. E! conjunto forma el taxon Hystricogna-
thi Tullberg 1899. revalidado por Lavocat, pero negado como
grupo natural por Wood y otros (véase, en Hoffstetter,
1975b, una discusion del problema, con bibliogratia). Varios
autores, especialmente Lavocat y el que suscribe, consideran
que se trata de un grupo monofilético, caracterizado por la
coexistencia inicial de 3 rasgos: morfologia especial de la
mandibula, de tipo Hystrix (histricognatia); agrandamiento
del foramen infraorbitario, que permite la insercion de una
rama del maséter en el hocico{histricomortia); morfologiade
los molares ( pentalofodontos arriba, tetralofodontos abajo).
Pero la interpretacion filogenética se complica por la inter-
vencion de fenémenos de paralelismo y convergencia. Ana-
tomicamente, los Caviomorpha y Phiomorpha pueden hacer-
se derivar a partir de formas vecinas de Phiomys (Oligoceno
del Fayum} o, mejor, de sus antecesores eocenos, todavia
desconocidos por falta de yacimientos.

Asi debe interpretarse a los Ceboidea y Caviomorpha
como el resultado de la implantacién en Sudamérica de
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Procyonidae
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Aeluroidea { Felidae
Rodentia Sciuromorpha { Sciuridae et
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Tabla III. Inmigrantes del Eoceno tardio y del Mioceno-Cuaternario en Sudamérica y distribucion estratigrafica.

Simbolos: véase leyenda tabla L.

Nota: los Capromyidae y Elasmodontomyidae antillanos son respectivamente parientes de los Myocastoridae y Dinomyidae sudamericanos.
Por inadvertencia se olvidé mencionar el nombre del orden Carnivora, incluyendo Arctoidea y Aeluroidea.
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inmigrantes oriundos de Africa. Esto implica que los funda-
dores cruzaron ¢l Atlantico hacia el Eoceno tardio, por
transporte pasivo (balsas naturales, islas flotantes). En
aquella época, el Atlantico era mucho menos ancho que el
actual, pero ya representaba una barrea importanteS, y la
travesia debia ser bastante aleatoria. Sin embargo, la misma
era favorecida por la corriente ecuatorial (intensificada por su
salida al Pacifico entre las dos Ameéricas), y por los vientos
alisios, ambos de direccién E-W. Los documentos paleogeo-
graficos presentados por Tarling en la mesa redonda de
Bangalore (1979) apoyan esta posibilidad. Ademas, la
parasitologia aporta argumentos decisivos, en particular
varios casos de parasitos encontrados exclusivamente en
Phiomorpha y Caviomorpha (trabajos de Durette-Desset y
de Quentin sobre nematodos).

Sin embargo ciertos autores se resisten a aceptar la
posibilidad del cruce del Atlantico, atin en el Eoceno. En
consecuencia, siguen rebuscandoc posibles antecesores «pro-
simios» y pro-histricognatos en Norteamérica. Hasta ahora
ningin hallazgo ha proporcionado cepas adecuadas, y los
autores llegan a suponer formas hipotéticas que hubieran
vivido en América Central, sin extenderse hacia el Norte. De
todos modos, no se puede evitar el dificil problema de la
travesia N-S del brazo de mar entre las Américas, barrido de
E a W por la corriente ecuatorial. Ademas, seria preciso
suponer innumerables convergencias o paralelismos para
explicar los multiples caracteres compartidos por los Cavio-
morpha y los Phiomorpha, y también por ios Ceboidea y los
Parapithecidae y Catarrhini.

De todos modos, conviene subrayar la extraordinaria
similitud observada entre las historias biogeograficas de los
Simiiformes e Hystricognathi. Es obvio que ambos grupos
tienen el mismo centro de origen y de dispersién; aprovecha-
ron las mismas posibilidades de migracién; encontraron los
mismos obstaculos infranqueables (ninguno de ellos logro
alcanzar Madagascar o el conjunto Australia-Papuasia).
Consecuentemente el mismo «escenario» debe convenir para
ambos, y cada argumento fundando sobre un grupo aclara la
historia del otro.

Los Ceboidea y Caviomorpha se integraron en la fauna
sudamericana sin provocar disturbios notables en el equili-
brio ecologico. Claramente, encontraron nichos vacantes, lo
que facilité su implantacion y radiacion en el continente.

Notemos al respecto que ciertos autores modernos niegan
1a posibilidad de una colonizacion a partir de una poblacién
reducida de fundadores. Sin embargo, tenemos aqui un
ejemplo muy significativo... otros se podrian citar el respecto
del poblamiento de varias islas por placentarios: Madagas-
car, Antillas Mayores y aun Australia.

MIGRACIONES POST-EOCENAS

Desde la llegada de los monos y de los roedores caviomor-
fos (hace 35 a 40 M.A,, o sea en el Eoceno superior),
América del Sur no tuvo ningin intercambio de faunas

5. Las anchuras atribuidas a las barreras oceanicas son a veces tendnciosas.
Asi Webb (1978: 395) estima en 3500 km la distancia que debia recorrer una
balsa en el QOligoceno inferior, desde el Gabén hasta Brasil, y en 500 km la
distancia entre las dos Américas. Se podrian invertir las proporciones, midiendo
la wltima desde el golfo de México (desembocadura del Mississipi) y la primera
en la minima anchura del Atlantico (véase mapas en Lavocat, 1977). La razén
invocada por Webb es la presencia en el Gabon de rios arrastrando islas
flotantes. Pero es muy improbable que tales rios hayan desembocado en la punta
meridional del continente norteamericano; mientras que algunoc podia haber
existido en Africa en el Terciario inferior).
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terrestres con Africa, lo que se explica por el ensanchamien-
to siempre mayor del Atlantico. Tampoco se observan
intercambios con Norteameérica hasta el Mioceno superior
{hace 8 09 M.A.).

Migraciones hacia las Antillas Mayores6

En fechas no precisadas del Neogeno, las islas de las Anti-
llas Mayores recibieron inmigrantes procedentes de Sudame-
rica, los cuales tuvieron que cruzar el Mar Caribe. Se los co-
noce por sus descendientes cuaternarios, la mayoria conser-
vados en depositos de cavernas. Unos pocos viven todavia.

Se trata en primer lugar de Xenarthra Megalonychidae,
con géneros endémicos que forman({o incluyen) una subfami-
lia propia, Magalocninae, lo que sugiere una apreciable
antigiledad. Al parecer los fundadores llegaron a Cuba,
donde presentan su mayor diversidad (Megalocnus, Mesoc-
nus, Miocnus, Neocnus, Habanocnus); desde Cuba, coloni-
zaron Hispaniola (Parocnus y Synocnus, respectivos parien-
tes{o atin subgéneros) de Mesocnus y Miocnus), y desde alli,
Puerto Rico(Acratocnus, pariente de Miocnus y Synocnus).
Todos se extinguieron recientemente.

Otro grupo lo constituyen los Caviomorpha, representados

- por 4 familias (Echimyidae, Capromyidae, Octodontidae,

Elasmodontomyidae), con 12 géneros endémicos. Dos de
estas familias, Capromyidae y Elasmodontomyidae, estan
confinadas en las Antillas; se las considera, respectivamente,
parientes de los Myocastoridae y Dinomyidae sudamerica-
nos. Estos roedores estan repartidos en Cuba, Hispaniola,

" Jamaica, Puerto Rico, las Islas Virgenes, y atn Anguilla y

San-Martin. Su distribucién sugiere varias colonizaciones y
vias de dispersion en el archipiélago. Tan sélo sobreviven dos
géneros: Capromys y Plagiodontia. Es notable que todo el
conjunto pertenezca a dos superfamilias (Octodontoidea y
Chinchilloidea) de las 4 conocidas en Sudamérica; faltan
completamente los Cavioidea y Erethizontoidea.

Por fin, unos monos alcanzaron las Antiilas y se extinguie-
ron alli, dejando solamente dos restos fosiles: un género
propio de Jamaica, Xenothrix, que habia perdido el ultimo
molar (M3) como los tities (Callithrichidae), pero que no
pertenece a esta familia. En Hispaniola, Rimoli (1977),
recolectd un Saimiri (mono ardilla), de tamafio doble que el
del continente; ilustra una vez mas el gigantismo que afecta a
los pequenos animales confinados en islas.

Fuera de esos grupos, las Antillas Mayores recibieron
insectivoros(Solenodon y Nesophontes), de probable origen
norteamericano, y también animales introducidos por el
hombre. Ademas las islas albergan numerosos murciélagos,
que también presentan un cierto grado de endemismo,
inesperado en animales voladores. Véase Varona (1974)
para una lista completa de los mamiferos antillanos.

Se trata obviamente de un poblamiento insular, cuyo
resultado es una fauna pobre, no equilibrada, con fuerte
endemismo. Eso habla en contra de las pretendidas conexio-
nes de las islas entre si y con el continente.

El «gran intercambio» con Norteamérica

Hace 8 09 M. A., aparecio6 en el Huayqueriense el primer
inmigrante procedente de Norteamérica; se trata de Cyona-
6. No consideraremos aqui las Antillas Menores, donde se conocen unos

mamiferos de origen sudamericano, en mayoria o en totalidad introducidos por el
hombre {véase Varona, 1974).



sua, género propio de Sudamérica, pero arraigado en los
Procyonidae nearticos. Al mismo tiempo, en el Hemphillian
norteamericano, se observan por primera vez Xenarthra
(Megalonychidae y Mylodontidae) con tres géneros también
propios (lo que indica una diferenciacion local a partir de
fundadores). Este intercambio limitado se hizo aparentemen-
te por transportes pasivos, facilitados por la presencia de islas
(en particular una debida al levantamiento de la Cordillera de
Talamanca en Costa Rica); ésta es una ilustracion del
«island-hopping» de Simpson.

A partir del Plioceno s.s. y especialmente del Chapadmala-
lense = Late Blancan(ca. 3 M.A.), se inicia y se amplifica el
«gran intercambio», masivo y bilateral, a consecuencia de la
emersion del istmo de Panama. Este actué como un filtro,
severo al principio, mas transitable a partir del Cuaternario.

Asistimos en Sudamérica a la llegada de sucesivas olas de
migracion, Tres familias aparecieron en el Plioceno (Criceti-
dae7, Mustelidae y Tayassuidae); nueve en el Pleistoceno
inferior (Canidae, Ursidae, Felidae, nuevos Procyonidae,
Gomphotheriidae = mastodontes, Equidae, Tapiridae, Ca-
melidae y Cervidae); por fin en la transicion al Holoceno
llegaron Leporidae, Sciuridae, Heteromyidae y Soricidae
(siendo muy limitada la ingresion de las ultimas dos).

En el otro sentido, se observan también migraciones
importantes. En total (incluyendo los precursores del Hem-
phillian), 16 familias surefas invadieron América Central, y
de ellas 8 penetraron en la zona templada boreal. Es
interesante notar que de estas 8, dos (Megalonychidae y
Mylodontidae) estan instaladas desde el Mioceno tardio
(Hemphillian), cinco (Didelphidae, Dasypodidae, Glypto-
dontidae, Hydrochoeridae y Erethizontidae) desde el Plioce-
no(Late Blancan) y una tltima (Megatheriidae, con el género
Eremotherium) desde el principio del Pleistoceno. Esto no
traduce exactamente las etapas de la migracion, ya que una
misma familia puede tener representantes en varias olas de
invasion. Con todo notemos que las penetraciones en la zona
templada boreal (hasta el Canada para Erethizon) fueron
precoces, situandose en el intervalo9 a2 M. A, Nose registro
ninguna llegada mas tardia en dicha zona. Pero las cosas son
mucho mas oscuras en lo que concierne a América Central,
donde la documentacion es escasa.

De hecho, un estudio detallado del gran intercambio
necesitaria un conocimiento mejor de la evolucion de las
faunas en toda la zona intertropical. Cabe mencionar, sin
embargo, las interesantes iniciativas de Webb (1976) en
regiones mejor conocidas del Norte (Florida) o del Sur
(Patagonia). Intenta trazar las curvas de las apariciones(O) y
extinciones (X) de géneros por cada millon de afos; la
relacion entre las dos (O/ X) proporciona los «faunal turnover

7. Subsiste desacuerdo en cuanto alafecha de llegada de los Cricetidae. Nose
conocen fosiles sudamericanos anteriores al Plioceno. Pero las formas de este
continente constituyen una subfamilia particular (Sigmodontinae) casi segura-
mente diferenciada en Sudameérica; sus caracteres (entre los cuales el pene con
baculo tripartito) sugieren una separacion bastante antigua. Ademas la subfami-
lia demuestra una extraordinaria diversificacion, con muy diversos habitats y
regimenes alimenticios. Segun Reig (com. pers., 1980), los Sigmodontinae
incluyen 7 tribus, 50 géneros y 250 especies; de éstos 48 géneros y 230 especies
viven en Sudameérica; 41 géneros y 215 especies son endémicos en la misma. De
modo que Reig sostiene una implantaciéon sudamericana desde el Mioceno
inferior, por transportes pasivos. Otros autores (Patterson y Pascual, 1972;
Simpson, 1980), teniendo en cuentala ausencia de fosiles miocenos, invocanuna
radiaciéon explosiva. Conviene esperar la publicacion del trabajo de Reig (en
prensa) para conocer toda su argumentaciéon. Pero cabe recordar que los
Muridae del SE asiatico y los Caviomorpha sudamericanos son otros ejemplos
de una expansion y radiaciéon muy rapidas presentadas por roedores; tambiénes
impresionante y ejemplar la explosion de los primeros Condylarthra en un millén
de afios (Van Valen, 1978).

rates», o sea una estimacion de los cambios en la composi-
cion faunica.

En la competicion entre las dos faunas, norteha y surefia, es
claro que los carnivoros placentarios (con 5 familias) reem-
plazaron a los Borhyaenidae del Sur. La sustitucion fue tan
brutal, que ninguno de éstos pasé al Pleistoceno. Sin
embargo, en Sudamérica, se conocen tan s6lo unos pocos
Procyonidae (Cyonasua desde el Huayqueriense, y su
proximo voros nortefios aparecieron luego; de tal modo que el
mecanismo de la eliminacion queda algo oscuro.

Los ungulados sudamericanos, reducidos desde el Mioce-
no tardio a los Notoungulata y Litopterna, resistieron mejor a
los invasores noérdicos; algunos se mantuvieron en el Pleisto-
ceno, pero retrocedieron en nimero de géneros(véase Webb,
1976, fig. 4) y uno solo, Toxodon (s.g. Mixotoxodon?) pe-
netro limitadamente en América Central.

En cambio los varios Xenarthra, los Caviomorpha y los
monos se extendieron en América Central y algunos miem-
bros de los dos primeros grupos ( Glyptodontidae, Dasypodi-
dae, Megalonychidae, Mylodontidae, Megatheriidae, Ere-
thizontidae e Hydrochoeridae) se incorporaron a la fauna
pleistocena norteamericana, obviamente porque no provoca-
ron duplicacion de tipos biologicos.

Sin embargo es claro que, cuando ocurre una duplicacion
real, las faunas nortefias demuestran una cierta superioridad
en la competicion.

Pero, para tratar de comprender la historia y el resultado de
la confrontacion entre las dos faunas, conviene considerar las
respectivas posiciones geograficas de Sudamérica y Norte-
américa. La mayor parte de la primera se situa en la zona
tropical; en cambio casi toda la masa continental nordica(con
excepcion de su «peninsula» constituida por América Cen-
tral) pertenece a la zona templada y fria.

Es interesante observar la distribucion, entre estas varias
zonas, de las 26 familias surepas (es decir de abolengo
sudamencano) y de las 25 nortenas presentes en el Cuater-
nario (Tablas IVa y IVb)

En su territorio de origen, la fauna surefia comprende 4
familias localizadas en la zona templada austral (y por eso no
participan en el intercambio); 7 son exclusivamente tropica-
les (y de ellas 6 se extienden a América Central sin poder
pasar mas al Norte); y 15 ocupan toda Sudamérica(de ellas9
pasan a América Central, y 8 prosiguen hasta Norteamérica
templada).

En cambio, las 25 familias nortenas estan todas presentes
en la zona templada boreal; 20 de ellas se extienden a
América Central; de éstas 16 invaden Sudamérica tropical
(14 ampliamente; 2 tardia y limitadamente) y 12 prosiguen
hasta la zona templada austral.

Es pues evidente que la limitacion relativa de las migracio-
nes de origen sudamericano, resulta en parte de la existencia
de familias exclusivamente tropicales, que se extendieron sin
dificultad a toda la zona intertropical, sin poder penetrar en
zonas templadas. Conviene comparar ¢l nimero de familias
surefas (S) y nortefas (N) presentes durante el Cuaternario
(antes y después de las extinciones del Pleistoceno final) en
las 3 zonas climaticas: templada austral (tA); tropical, o sea
Ameérica Central y N de Sudameérica (T); y templada boreal
(tB). Se observa:

— durante el Pleistoceno,

enzona tA: 19S+13N==32 entotal
enzona T: 23S+20N-==43 - -
enzona tB: 8S+25N=33 - -
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Tabla IV a y IVb. Ordenes y familias de Mammalia cuaternarios terrestres sudamericanos (IV a) y norteamericanos (IV b). Distribucion geografica.

+ grupos actualmente extinguidos en ambas Américas.

X grupos actualmente extinguidos en Norteamérica, pero vivientes en Sudamérica.

M. grupos instalados desde el Mioceno superior.
P. grupos instalados desde el Plioceno s.s.
t Hegada tardia (Pleistoceno final - Holoceno)

Nota - No se tienen en cuenta los animales introducidos por el Hombre.

— actualmente,
enzona tA: 12S+10N=22 - -
enzona T: 17S+14N=31 - -
enzona tB: 4S+2IN=25 - -

En la zona tropical (la mas rica) y en la zona templada
austral, las familias surefias son mas numerosas, tanto antes
como después de las extinciones del final del Pleistoceno. En
cambio, en la zona templada boreal, las familias nortenas
tienen una fuerte mayoria, debido a la reducida penetracion
de las migraciones originarias del Sur. Esta observacion
concuerda con la opinion de los zoogeografos, que incluyen
(para la fauna actual) América Central en la Region Neotro-
pical, opucsta a la Region Neartica. Pero conviene subrayar
que, hasta fines del Terciario, el limite, tanto geografico como
biogeografico, pasaba al Sur de América Central. Hubo pues,
durante el Cuaternario, una relativa «victoria» (en la zona
tropical) de las faunas surefias sobre las nortehas, lo que
incita a cierta prudencia en el uso de las nociones de
«superioridad» e «inferioridad».
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Migracién hacia las islas Galapagos

Para terminar con las migraciones originarias de Sudamé-
rica, mencionamos la presencia de un Cricétido (Nesoryzo-
mys, endémico, pero probablemente simple subgénero de
Orizomys) y en las Islas Galapagos. Este es el unico
representante de los mamiferos terrestres que, junto con los
murciélagos, otarias, reptiles y aves colonizaron estas islas
antes de la llegada del hombre.

EXTINCIONES TARDIAS

El transito Pleistoceno - Holoceno corresponde, en Sud-
ameérica como en casi todo el Mundo, a un drastico empobre-
cimiento de la fauna mamaliana, debido a extinciones que
afectaron preferentemente a los grandes animales.

Desaparecieron totalmente varios grupos. Se trata de los
dltimos ungulados del Sur (Toxodontidae y Macrauchenii-
dae), de los Glyptodontidae, de los perezosos terrestres



(Megatheriidae, Megalonychidae, Mylodontidae) y también,
entre los inmigrantes, de los mastodontes y équidos. Otros
grupos pierden sus mayores representantes: Pampatherium
entre los armadillos; Neochoeurs en los roedores; Palaeola-
ma en los camelidos; varios géneros de cérvidos andinos y
pampeanos; Canis, Protocyon, Arctodus, Smilodon y los
mayores jaguares y pumas, en los carnivoros.

El mismo fenomeno ocurrio en Norteamérica, donde se
extinguieron todos los proboscideos (mastodontes y elefan-
tes), los equidos, los gliptodontes y perezosos terrestres, los
géneros Pampatherium, Neochoerus y Smilodon, Desapa-
recieron también todos los camélidos, tapiridos y jaguares
(que, aunque originarios del Norte, sobreviven solamente en
Sudameérica).

En cuanto a las Antillas Mayores, desaparecieron casi
todos los inmigrantes sudamericanos (Megalonychidae; mo-
nos; caviomorfos, con excepcion de Capromys y Plagiodon-
tia ya citados). También resultaron afectados los insectivo-
ros originarios del Norte (extincion de Nesophontes, rarefac-
cion de Solenodon).

Hay varias opiniones para explicar estas extinciones
espectaculares. Seguramente el hombre, como cazador, tuvo
una responsabilidad innegable. Pero este factor no puede
explicar la amplitud, la rapidez, la generalidad y el sincro-
nismo del fenomeno en todo el Mundo. Seguramente intervi-
no un cambio climatico, con repercusion, primero en la
vegetacion, luego en los herbivoros y finalmente en los
€arnivoros.

APLICACIONES BIOESTRATIGRAFICAS

Escala bioestratigrifica

La sucesion de las faunas de mamiferos permitio estable-
cer en Argentina una secuencia de pisos- edades escalonados
desde el Paleoceno superior (Riochiquense) hasta el Holo-
ceno. La correlacion con la escala internacional fue intentada
gracias a algunas intercalaciones marinas (datadas paleonto-
logicamente, a veces con bastante imprecision). Reciente-
mente (Marshall et al., 1977; 1979; 1980, en prensa; Odin et
al., 1979) una serie de dataciones radiométricas efectuadas
en Argentina permiti6 comprobar las correlaciones tentativas
usadas hasta ahora. Los resultados fueron muy satisfactorios.
Asi, en el Salamanquense (piso sin mamiferos situado entre
el Cretacico superior y el Riochiquense), las dataciones
efectuadas sobre rocas volcanicas y sobre glauconia dieron
edades de 62.8 a61.5 MA, lo que corresponde al Danense.
El Deseadiense (clasicamente atribuido al Oligoceno infe-
rior) dio 35,4 MA,; por encima, 2 basaltos dieron 33,4 y 27,5
MA. El Colhuehuapiense (considerado como Oligoceno
superior) dio 24,3 MA; el Santacrucense (atribuido al
Mioceno inferior) 21,7 y 18,5 MA,; el Friasense (colocado
en el Mioceno medio), 14,5 MA; el Huayqueriense (Mioceno
superior), 6,58 y 6,02 MA; ¢l Montehermosense (Plioceno
s.s.) 3,55 MA. La coincidencia es notable y supera las
mejores esperanzas. Representa uno de los mayores éxitos
del uso de mamiferos para datar una secuencia sedimentaria
continental. Faltan todavia dataciones para la serie Riochi-
quense - Casamayorense - Mustersense, pero seguramente
corresponde al intervalo Paleoceno superior - Eoceno como
se suponia. Para el Plioceno superior y Cuaternario las
correlaciones con Norteamérica se hacen gracias a los
intercambios faunicos y a las glaciaciones; puede esperarse

mas precision con el uso de métodos radiométricos y paleo-
magnéticos.

Correlaciones entre yacimientos

A pesar de las enormes diferencias en latitudes y altitudes,
los mamiferos terrestres permiten hacer correlaciones entre
los yacimientos sudaméricanos, aunque con precision varia-
ble. Es asi como se pudo establecer la aproximada contem-
poraneidad entre el yacimiento brasilefio de Itaborai (22030°S)
y el Riochiquense de Patagonia (Paleoceno inferior, 50° S);
entre Salla-Luribay (Bolivia, 17> S) y el Deseadense
(Oligoceno inferior, tipo en48e S); entre La Venta-Villavicja
(Colombia, 3¢ N), Choquecota (Bolivia, 17° S), Quebrada
Honda (Bolivia, 220 S) y el Friasense (Mioceno medio, tipo
en 45° S); entre Achiri (Bolivia, 17 S) y el Huayqueriense
(NW Argentina, 330 S); entre las formaciones La Paz y
Umala (Bolivia, 17° S) y el Montehermosense-Chapadma-
lalense de Argentina (Plioceno s.s., 38 © S); y por fin entre
todos los yacimientos del Pleistoceno (tomado en conjunto)
de Sudameérica. Algunas de estas correlaciones fueron corro-
boradas por dataciones radiométricas: por ejemplo, en Boli-
via, el Plioceno s.s. descansa sobre una cinerita de 5,5 MLA;
el Mioceno superior dio edades escalonadas desde 10,5 a5,9
M.A,, etc.

Pero correlaciones mas finas son todavia dificiles, dado las
diferencias de latitud, clima, vegetacion... La extension
temporal de un mismo taxén puede variar mucho y se conocen
sobreviviencias sorprendentes (ej. un condilartro en el Mio-
ceno de Colombia). Resulta de eso que un fosil aislado no da
sino una informacién muy insegura en cuanfo a edad. El
problema es bastante dificil para las subdivisiones del
Pleistoceno, en el cual se necesitan imperiosamente datacio-
nes radiométricas y/o paleomagnéticas.

APLICACIONES PALEOECOLOGICAS
Y PALEOCLIMATICAS

Las exigencias de los mamiferos fosiles son muy mal
conocidas, de tal modo que es peligroso sacar conclusiones
paleoecologicas y paleoclimaticas sobre esta tnica base. En
realidad, éste es el campo de investigacion mas atrasado en el
estudio de los mamiferos sudamericanos.

Por regla general la reconstitucion de un ambiente necesita
la consideracion de toda la documentacion disponible: pa-
leontologia (vertebrados, invertebrados, plantas), tafono-
mia, paleotemperaturas, sedimentologia, estratigrafia, tec-
tonica, etc. Los mamiferos sblo proporcionan una ayuda
unilateral, que debe confrontarse con otros datos.

Las faunas de Rio Chico(Patagonia) y de Itaborai(Brasil)
tienen la misma edad, Paleoceno tardio, pero la ultima se
distingue por la abundancia y variedad de los marsupiales,
por la frecuencia mayor de los xenungulados, etc.; eso
traduce una diferencia de latitud, pero sobre todo un medio
ambiente distinto (selva tropical en los alrededores de
Itaborai). Los pocos fosiles eocenos recolectados en Pera,
Colombia y Venezuela son totalmente distintos de los de
Patagonia, evidentemente debido a una zonacion climatica;
pero se necesitarian faunas mas completas para una compa-
racion valida. En cuanto al Oligoceno inferior, la fauna de
Salla-Luribay (Bolivia) (Hoffstetter, 1976b) comparte unos
12 géneros con el Deseadense tipico (lo que establece su
aproximada contemporaneidad), pero se distingue del altimo
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por la rareza de los Toxodontidae, Leontinidae y Astrapo-
theriidae, por la presencia de monos, y por los roedores
pertenecientes a géneros propios; més curiosa es la presencia
en Lacayani (75 km N'W de Salla) (Hoffstetter, 1976b) de
una faunula deseadense (con Trachytherus), pero con otra
asociacion de roedores, todos muy hypsodontos, indicando
una alimentacion vegetal mas abrasiva (probablemente gra-
mineas); todavia mas sorprendente es la fauna de Divisadero
Largo (NW de Argentina) aproximadamente de edad desea-
diense (o apenas mas antigua, ya que carece de roedores),
pero muy aberrante, con sobrevivencia de formas arcaicas,
asociadas con otras especializadas incluyendo tipos muy
peculiares (Groeberia); corresponde aparentemente a un
habitat bastante aislado, con condiciones ecologicas especia-
les (pero no determinadas).

En el Oligoceno superior{ Colhuehuapiense} y el Mioceno
superior {Santacrucense) llegaron hasta Patagonia formas
tropicales, tales como monos (Tremacebus, Dolichocebus,
Homunculus) y aguties (Dasyproctidae). es pues probable
que la zona calida se ensanchara notablemente en aquella
época.

Luego asistimos a una degradacion del clima en la parte
austral de Sudamérica, consecuencia probable, segin Patter-
son y Pascual (1972), del levantamiento de los Andes, que
forman obstaculo a los vientos hiimedos y tibios del Pacifico.
La zonaciéon climatica se acentla, como lo muestran las
diferencias observadas entre las faunas del Mioceno medio de
Argentina, Bolivia y Colombia.

El levantamiento de los Andes puede evidenciarse en
particular en el Altiplano boliviano. Alli 1a secuencia neége-
na se observa en altitudes actuales de unos 3800-4000 m,
pero seguramente los depoésitos se formaron en alturas
menores. El Plioceno descansa sobre el Mioceno superior en
fuerte discordancia, lo que indica un notable plegamiento
seguido por una fase de erositn, hace unos 6 M.A.; este
evento coincide con un brusco cambio en la composicion de
las faunas locales (desaparicion de los Mesotheriinae, Toxo-
dontinae y Dolichotinae que se¢ mantienen en las llanuras
argentinas; aparicion de Xotodontinae y Ctenomyidae), lo
que revela un marcado aumento de altitud. De igual modo,
siempre en el Altiplano boliviano, el Pleistoceno difiere del
Plioceno no solamente por la llegada de inmigrantes norte-
fios, sino también por la desaparicion local de los Pampathe-
riinae, Sclerocalyptinae e Hydrochoeridae (que siguen vi-
viendo en Tarija por ejemplo) y de los Xotodontihae, lo que
indica una nueva elevacion, pero sin plegamiento, hace unos
2 M.A.

El Pleistoceno superior presenta un interés particular,
porque se conocen yacimientos de esta edad en muy variadas
latitudes y altitudes, lo que permite observar la intervencion
de estos factores en la distribucion de los fosiles. La mayoria
de los yacimientos corresponden a faunas de tierras bajas,
que comprenden en todas latitudes, un fondo comun: Giypto-
don, Panochthus, Scelidodon, Pampatherium, Propraopus,
Macrauchenia, Toxodon (incl. Mixotoxodon), Hippidion,
Equus{(sg. Amerhippus), Catagonus, Palaeolama, etc. Pero
en ellas se distinguen claramente asociaciones australes (tipo
Lujanense), que contienen ademas: Megatherium, Lesto-
don, Mylodon, Scelidotherium s.s., Sclerocalyptus, Doedi-
curus, Stegomastodon, Lagostomus, Myocastor, etc. Las
faunas tropicales contemporaneas ( Brasil, Venezuela, litoral
Pacifico) se caracterizan por la presencia de Eremotherium,
Haplomastodon, Odocoileus, Dasyprocta, Aguti (pacas),
Neochoerus y varios procyonidos, monos y marsupiales.
Existen también faunas andinas (véase Hoffstetter, 1980b,
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en prensa); varios de los géneros conocidos en las llanuras
penetran en los valles andinos, y algunos suben a ciertas
alturas pero, con un limite altitudinal para cada uno: 1500-
2000 m, 2500-3200, 3500-4500. También la distribucién
latitudinal varia con los géneros. Por fin existen géneros
exclusivamente andinos, especialmente entre los cérvidos y
roedores. A estas indicaciones generales (a nivel genérico) se
pueden ahadir algunas observaciones sobre las exigencias
ecologicas de ciertas especies.

Pero el Pleistoceno superior es un caso excepcional. Porlo
que respecta a los niveles mas antiguos, nuestra documenta-
cion es todavia bastante incompleta y son necesarias mas
prospecciones y recolecciones. :

CONCLUSIONES

Los 200 ML A. de esta historia de los mamiferos sudameri-
canos vy de sus antecesores inmediatos, plantean muchos
problemas no resueltos que, por lo menos, tienen el mérito de
orientar investigaciones. Pero los resultados ya alcanzados
son notables e instructivos.

Como ya se ha dicho, se trata de una verdadera experiencia
natural de evolucion a gran escala, una de las mas claras,
dado que se caracteriza por unos eventos paleogeograficos
bien definidos, cuya repercusion sobre las faunas es obvia, y
analizable.

Desgraciadamente, la parte relativa al Mesozoico esta
apenas documentada. Corresponde a un capitulo apasionan-
te, todavia sepultado en los sedimentos sudamericanos {(y
africanos, ya que ambos bloques estuvieron unidos hasta el
Albiense). Sin embargo, ambos continentes ofrecen una
magnifica ilustracion de la radiacion del grupo cepa, los
Cynodonta, y de sus varios «ensayos» inconclusos hacia la
realizacion del tipo mamifero. De verdaderos mamiferos,
conocemos solamente los pocos fosiles africanos (Liasico
basal y Jurasico tardio) y, en Sudamérica, las pisadas de
Ameghinichnus y la faunula de Laguna Umayo. Pero estos
pocos documentos aportan ya datos fundamentales y son
ricos en promesas.

La experiencia sudamericana demuestra la importancia de
la segregacion geografica y del aislamiento en la diferencia-
cién de taxa de categoria superior. El mejor ejemplo es la
dicotomia Marsupialia- Placentaria, que resulta de la apertu-
ra del Océano Indico y del Atlantico, separando una guirnal-
da de bloques continentales { Australia, Antartida, Américas},
en donde nacieron los marsupiales en el Cretacico inferior y
en donde discurrié lo esencial de su historia. Los placenta-
rios, originarios de Eurasia, llegaron mas tarde a América (N
y luego S) y a su vez los marsupiales alimentaron unas discre-
tas migraciones hacia Eurasia.

Durante casi todo el Terciario, Sudamérica fue unaisia. Su
fauna de mamiferos se constituyé a partir de un fundo antiguo
(remontando al Cretacico) y de dos inmigraciones notables,
una procedente probablemente de Africa, otra de Norteameé-
rica: éstos son los tres estratos faunicos de Simpson. Res-
pecto a los primeros dos, casi todas las familias son aut&c-
tonas (diferenciadas en Sudamérica) y muchas son endé-
micas (desconocidas en otra parte): tan solo una (Didel-
phidae) nacié posiblemente en Norteamérica, y 16 migraron
tardiamente a otras tierras o islas americanas. Eso aparece en
las tablas IVa - IVb y puede resumirse como sigue:




Numero de familias
entotal autoctonas éndémicas

Fondo antiguo 42 41 33
Caviomerfos y monos 15 15 -« 1
Inmigrantes tardios 16 0 0
Totales 73 56 40

A un nivel taxondémico superior, se nota también un fuerte
endemismo. Asi, tomando los Marsupialia como un simple
orden (McKenna, 1975, hace de ellos una superlegion),
Sudameérica albergo en total 17 é6rdenes, de los cuales 7
(todos del fondo antiguo) son autdctonos, y 5 endémicos.

Las migraciones (hacia o desde Sudamérica) ilustran
varias modalidades: migraciones transoceanicas y coloniza-
ciones por fundadores (modelo negado por ciertos autores
sobre bases teoricas); intercambios usando un puente filtran-
te (Panama representa el mejor ejemplo, ya que permitio una
confrontacion entre faunas nortenas y surefias, profundamen-
te distintas), etc.

En Sudamérica se observan notables radiaciones adaptati-
vas: la mas sorprendente es la de los Xenarthra, que parecian
inicialmente condenados por su handicap dentario; cabe
subrayar la extraordinaria variedad de los «Meridiungulata»
y también, aunque muy distinta, la de los Marsupialia; por
ultimo son dignas de mencion las «explosiones» de los
Caviomorpha y de los Cricetidae Sigmodontinae. Resulto de
eso una multitud de casos ejemplares de paralelismos y de
convergencias. Pero también aparecieron tipos biologicos
originales, especialmente en los Xenarthra, que por €so
mismo lograron incorporarse hasta en las faunas nordicas.

Todo eso traduce una rica historia. Estamos lejos de las
antiguas ideas sobre los continentes australes, considerados
como tierras vacias (por lo menos respecto a los mamiferos),
pobladas tardiamente por migraciones originarias del Norte,
y constituyendo callejones sin salida. En realidad, cada uno
de estos continentes tuvo su propia historia, como centro de
origen, diferenciacion, diversificacion y dispersion, y a veces
como refugio para ciertos grupos. Cada uno desempeiié su
propio papel en la evolucion de los mamiferos (y demas
grupos) a escala mundial. Enrealidad el Mundo actual refleja
esta historia biogeografica. Otra evolucion de la geografia
hubiera sin duda impedido la diferenciacién de ciertos
grupos, favoreciendo la de otros, y el mundo viviente seria
muy distinto del que conocemos. De hecho el «nacimiento»
(= diferenciacion) de un grupo animal no es ineluctable.
Necesita la coincidencia, en el momento y lugar oportunos,
de una cepa con potencialidades evolutivas adecuadas, y de
un medio ambiente (fisico y biologico) conveniente. América
del Sur (véase Tablas I-III) proporciona multiples ejemplos
de grupos que se originaron alli. Lo mismo sucede en cada
continente: es notable que solo en el bloque africano dieran
las condiciones necesarias para que nacieran los monos, los
Catarrhini, los Hominoidea, y consecuentemente la humani-
dad. iQué mejor ejemplo podriamos citar para demostrar el
papel de la geografia en la Evolucion!
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