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I. INTRODUCCION

Kl ;)ml)lvnm de origen y del desarrollo histérico de la fauna de mamiferos
do Amdérica del Sur se destaca entre los temas que mas han motivado la aten-
plon do lox paleontdlogos y biblogos evolucionistas contemporaneos. Esta
atencldn, lejos de haber decaido en los tres ultimos lustros, ha encontrado
yonovados cultores durante este Gltimo perfodo, particularmente luego- de la
ponsoliducion de In teorin de las traslaciones continentales por las hipdtesis
volisions do la tectdnien do las placas. Esta teoria dio nueva actualidad a
hﬂmprvluvlmwn (que parecian wpul]ludus por la racionalidad critica de la es-
vieln blogeogration de Matthew, tan bien representada en cuanto al problema
e nos ocupn por las diversas aportaciones de George G. Simpson y de sus
vontinundoren,

late problema ox, inteliseonmento, un problema de  biohistoria intima-
mente telacionada con g problema do geohistordn, En él, las hipotesis expli-
witivis tratan doo dar ouenta do la desoripeidn de acontecimientos acaecidos
W 1o o del tHempo geoldgion, protagonizados por un conjunto de linajes
i Interneoton ovolutiva en ol o de une determinado espacio geogrifico.
adlocnadn delimitacton do oson Hnafes v, sobre todo, la precisa elucidacion
o wun rolaciones do parentesco, ox asunto do primers importancia para asen-
wr I valides deo lns vespectivas hipdtesis explicativay, Y lag caracteristicas del
plicandum son totalmente distintas si ol expaeio geogratico se postula como
nilamentalmente invariante, como lo hace I wseueln do Matthew, o si se lo
i como uon variable dindmion y movil, con conextones y  desconexiones
conlyan durante el Tapso on quo se sucedon los acontechinientos pertinentes,
i 1o dnterpreta Tn moderna teorin de T tootdnion do lax placas,

%

K wn primera version wegeneriana, la teoria de la deriva continental se
j,hm principalmente en datos biogeograticos, en inferencing sobre relaciones
~pontinentalos basadas en Tns afinidades faunisticas existentes o supuestas entre
s continentales del Hemiglerio Sur del presente, actualmente separadas.
onbe duda que los biogedgrafos de inspiracion  wegeneriana  aportaron
ton o verdadera significacion para fundamentar sus conclusiones, como lo
postin In abrumadora  casuistica recopiluda en el clasico trabajo de
thimann (1934). Se puede reconocer que  la inspiracién  tedrica de los
Mltores de esta escuela los llevé a cometer abusos de falsa analogia en parte
fu lan Hllneiones entre linajes que utilizaron para defender sus conclusiones.
1 1o o8 menos cierto que, como contraparte, los partidarios de la teoria
i ln ostabilidad de las masas continentales se esforzaron en destruir hip6tesis
hilen tundumentadas  sobre relaciones de parentesco entre grupos de distri-
> hieldn austral, y en buscar relaciones filogenéticas forzadas entre linajes aus-
Tlon ( holdrticos. En ambos casos, el respaldo de determinadas hipdtesis
whie lax relaciones de parentesco entre los taxa involucrados era requerido
e ftd:' coer teorias paleogeograficas alternativas y antinémicas, por el
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poho e que estas teorias incluian muchas hipétesis estrictamente paleogeogra-—
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ficas de insuficiente confirmacion. Nada hay de ilegitimo en el procedimiento,

pero se abre el interrogante sobre el rigor de la hipotesis filogenéticas si éstas
pueden cambiar tan facilmente de signo para servir de apoyo a teorias paleo-
geograficas excluyentes.

Cabe admitir que cuando se trata de establecer vinculaciones filogenéticas
entre linajes sélo conocidos por restos fosiles fragmentarios, las hipdtesis per-
tinentes tienen un grado de verosimilitud relativamente bajo, existiendo enton-
ces un campo ampiio para la formulacion de hipétesis alternativas de
equiparable credibilidad. Los autores se inclinan por una de ellas cuando
mejor se ajusta al esquema tedrico de su preferencia, en nuestro caso a una
determinada teorfa paleogeogrifica. Como, al mismo tiempo, se trata de
fundamentar esta teoria con los casos de las filogenias escogidas, el esquema
demostrativo se torna profundamente viciado por la circularidad argumental.
El crecimiento de la teoria de la biogeografia histérica se encuentra en un
verdadero callejéon sin salida en estas circunstancias, situacion que se agrava
porque las mismas favorecen el surgimiento de opiniones de escuela, tefiidas
de francas tonalidades emocionales que poca relacion guardan con la objeti-
vidad critica del razonamiento cientifico.

Pero haciendo honor a la verdad, debe sefialarse que en muchos casos
ha existido la posibilidad de establecer hipétesis filogenéticas sélidas, basadas
en datos paleontolégicos relativamente completos y fortalecidas por otras fuen-
tes relevantes de informacion, como la anatomia cowparada de los represen-
tantes vivientes de los respectivos linajes y datos de indole no morfologica,
que hubiesen permitido romper, hace ya varios afos, con la circularidad
argumental sefialada. E1 hecho de que a pesar de que esas hipdtesis mds solidas
fueron formuladas, y que sin embargo subsistan hipOtesis alternativas sin un
respaldo equivalente, es peculiar. Y s6lo puede explicarse admitiendo que la
adhesién a postulados de escuela ha llegado en algunos casos a perturbar
la objetividad cientifica. '

Afortunadamente, el sefialado callejon sin salida de la biogeografia his-
térica ha sido sustituido por un sendero teéricamente fértil luego de que el
surgimiento de la teoria de la tecténica de las placas permiti6 a la paleo-
geografia independizarse del apoyo de los datos de la distribucion de los
organismos. Esta teoria, se basa principalmente en el estudio de la distribu
cién de las é4reas sismicas del globo, pero se enriquecié notablemente con
investigaciones paleomagnéticas complementarias (ver sintesis en Coulomb,
1969, y en Jardine & McKenzie, 1972). Ella brinda los fundamentos para re-
construir con gran precision espacial y temporal la posicion de las masas con-
tinentales en el pasado geoldgico y confirmd solidamente las teorias previas
sobre la deriva de los continentes y la expansién de los fondos marinos. Sus
conclusiones son suficientemente auténomas y documentadas como para que
ya no se justifique que los biogedgrafos especulen sobre las antiguas conexiones
continentales sobre la base de la distribucion de los organismos. Antes bien, se
hace necesario ahora reevaluar las hipotesis biogeograficas y lag hipotesis filoge-
néticas concomitantes, a la luz de las reconstrucciones paleogeogrificas propor-
clonadas por una teorfa vigorosa de la historia de la corteza terrestre.

Pucde decirse, utilizando las ideas de Kuhn para describir el desarrollo
de las clencias, que el afianzamiento de la teorfa de la tecténica de placas

durante la déeada del 60, esta promoviendo el advenimiento de una revolucién

S Y

MG~ TEOMIA DEL ORIGEN Y DESARROLLO DE LA FAUNA DE MAMIFEROS DE AMERICA DEL SUh

clentifica en el desarrollo de la biogeografia histérica, cuyas primeras mani-
festaciones ya han producido una profunda conmocién en una teoria biogeo-
grificn normal dominada durante cincuenta afios por los paradigmas, inicial-
mente (értiles, incluidos en las cinco tesis formuladas por W. D. Matthew en
s elision obra “Climate and Evolution” (1915) (ver resumen en Reig, 1968).

Pero al mismo tiempo, y para el caso particular que nos preocupa, los
Mltimos afios han sido testigos de movimientos de deas precursores de un
sumblo revolucionario en el cuerpo de teorin existonte sobre las relaciones
antre los distintos linajes de los mamiferos, Euta teorfn ha tenido durante treinta
whos o version paradigmdatica en la clasiticacion pm'puuulu por G. G. Simpson
o s obra “The principles of classification and a olassification of Mammals™
(1046), L evaluncion erfticn de la informaoton aoumulada en los Gltimos afios
i etz de la teorfa taxondmicn de Willio: Henndng ha hecho surgir a través
do MoKenna (1975) wnn proposieion totalmente novedosn sobre las interrela-
wlones entre los drdenos de mamiforos,  cuyis vonsecuenclay para la teoria
Ploggeogralion son de gean ghgnibioneion, Ot proposteldn menos radical 'y de
fundlamento tedrico s oluton, como T de Minkollt (1076)  tiene también
ponsecuencins blogeogeddionn tmportantes. L pradencla exige  considerar a
saton Intentos como hipdtestn do trabigo todavin distantos de una confirmacién
sitadnctonin, Pero nocabie dudi gque ollan tostimontan la - existencia de un
S ettpelst " vonovador i la teorin de lne nterclselones entre los grupos de
mtoron quo b berabizado a los fnvestigadoren para permitirles avanzar
g un torreno que parecia antordormente abstaenligado por el peso de la
atoridad olentitien,

Insplrados por estos abres renovadoros, queremos investigar en lo que
sgne ol problemn de la biogeogratin histdricn 4Ls low mamiferos sudamericanos.
Nuestrn tnvestigneion no pretende ser oxhinustiviae il slstemiticamente analitica,
¥ no lo permiten asi Icm lmites de este trabajo nl el estado en que se en-
pitin ol desarrollo de T teorin biogeogration, Cabe reconocer, a este 1ltimo
pnpecto. que ol tatamiento de los problemas de Tn conogenia, como hemos
yento denominar (Reig, 1908) o ese capitulo de ln blogeografia que trata

p lon problemas de los origenes y del desarrollo histdrico de las integraciones
wndations v Hordsticas, todavia se plantean en un contexto tedrico relativa-
mente débil, en ¢l que no so manifestaron hasta ahora los beneficios de mo-
iy téonlens cuantitativas como las desarrolladay por McArthur y Wilson
007) para el andlisis del poblamiento insular, Quizis una verdadera revo-
Weton on In teorfa de la cenogenia solo serd posible cuando se desarrolle en su
Wnpo i aproximacion equivalente. Mientras  tanto, puede coadyuvar al
Proven ol exelarecimiento de lo acaccido en la historia de una fauna continental.

L. gied




II. BREVE SINTESIS HISTORICA

Diewcde que, n partic de la octava década del siglo pasado, los descubri-
mlenton puleontologicos de los hermanos Ameghino dieron a conocer la origi-
wilichidd v ol cardeter distintivo de las sucesivas faunas de mamiferos fésiles de
Auidrlon del Sur, ¢l problema del origen y desarrollo histérico de la fauna
torioldgion sudamericana ha sido asunto de interés ininterrumpido. Este interés
s nniestd en ln produccion de una copiosa literatura en la que participa-
s clentilicos sudamericanos, norteamericanos y europeos. A través de ella
s lueron pertilando las posiciones de distintas escuelas, influidas por las
wotiientes del debate tedrico en torno a los problemas generales de la bio-

o abin historica,

Diarante ln Gltima década del siglo pasado y los primeros tres lustros del
sonte provalecid en el tratamiento de los problemas que nos ocupan, una
ailente de pensamiento que tuvo fuerte influencia de lo que bien puede
e ?u hiogeografia trascendente especulativa, tan bien caracterizada
IJ“'"‘W"N (1950). Cuando la geofisica moderna todavia no habia nacido,
wogedgialos de osta corriente trataban de fundamentar cientificamente
viejus mitos de los continentes desaparecidos, y es asi que el Archelenis
v Jhering  (1907) aparece como version de la Atlantida. Es también la
e e los puentes continentales, que se construyen por doquier, tan pronto
o 1o exige un hecho real o supuesto de afinidades biogeograficas trans-
plnentaloy, Lo fantasia especulativa alimentaba la reconstruceién de acon-
Wlimlentos biograficos espectaculares, y el investigador se dirigia a sus datos
i el dnlmo tormentoso y creador de un roméntico, subestimado los requisitos
st anilisis objetivo, y forzindolos para adecuarlos a sus interpretaciones
aoendentes, s dentro de este Zeitgeist que surge la primera teoria propia-
dicha (ver 3.1.) sobre la cenogénesis de los mamiferos sudamericanos
u ln contribucion de Florentino Ameghino,

b ddeas de F. Ameghino sobre el origen y ol desarrollo geohistérico
' fuunn teriologica sudamericana constituyen un conjunto de hip6tesis
geturaday, con apoyo empirico y con adecuada convalidacién tedrica, por
Cenos de parte de la teorfa preponderante en su época. Estas ideas estan
sy en distintas  publicaciones  (Ameghino, 1891, 1893, 1897 a, 1897 b,
01003, 1906), pero son desarrolladas en extension y sistematicamente en
| Wb fo sobre el Tetraprothomo (Ameghino, 1907). La teorfa de Ameghino

e wor eatalogada como un “australismo’’ a ultranza, ya que propicia que
das los faunas de mamiferos que han habitado la superficie terrestre a
dol Creticico superior han tomado su origen en antiguas faunas de

i loron patagonicos, A partir de este postulado inicial, Ameghino explica
wuttollo de las faunas de mamiferos de todo el mundo, incluyendo por

ust América del Sur, a través del reconocimiento de cuatro grandes pro-
giatorios. Una primera migracion creticica unidireccional desde Pa-
oln Australia habria llevado los antecesores sudamericanos de los
i grupos de marsupiales hacia ese continente. Una segunda migracién
n a'i‘ Cretacico y el Eoceno, también unidireccional, pero esta vez
mérica del Sur hacia el Africa y a través del Archelenis, habria dado
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origen a los elementos caracteristicos de la fauna africana (prosimios, proto-
unguladons, perisodactilos, proboscideos, hiracoideos, condilartros, creodontes,
roedores y desdentados primitivos). Una tercera migracién habria tenido lugar
en el Oligo-mioceno desde América del Sur hacia Africa y desde Africa a América
del Sur, utilizando como ruta de dispersion los restos insulares del Archelenis. Esta
migracion habria sido responsable de la incorporacion a la fauna sudamericana
de algunos grupos de mamiferos originados en Africa a partir de las cepas de
la segunda corriente migratoria: algunos creodontes (carnivoros primitivos,
actualmente considerados marsupiales borhyenoideos), cénidos, trsidos, artio-
dactilos primitivos y listriodontes (actualmente considerados tayassuideos).
Finalmente, una cuarta migracion en doble sentido involucré a América del
Norte y habria tenido lugar desde ¢l Mioceno hasta el Pleistoceno, siendo
responsable de la incorporacion a América del Sur de los mastodontes, los
tapires, los camélidos, los cérvidos, los ¢équidos y la mayor parte de los car-
nivoros que pueblan actualmente este continente. De mis estd decir que los
marsupiales, los roedores, los primates y los desdentados sudamericanos, son
considerados por Ameghino como estrictamente autéctonos.

El tratamiento moderno de log problemas de la cenogénesis teriologica
sudamericana casi no hace mencidn de esta colosal construccion teérica debida
a un autor sudamericano, ¥ no hay justicia en ello, pues si bien es cierto que
las explicaciones ameghinianas solre el origen y las migraciones de los ma
miforos no pueden sostencise nctunlmente en la mayoria de sus puntos, no es
menos cierto que se encuentran on sus ideas elementos principalisimos de los
desarrollos actuales de In tearin pertinente, Hay que/destacar, en primer lugar,
que la teoria es vilida en cuanto w sefalar que en la formacién de las suce-
sivas faunas de mamiferos de Amdrien dol Sur participaron elementos autoc-
tonos. y que en dicha formacion también intervinieron clementos originados
en otros continentes. Hay que reivindicar también para dicha teoria la ri-
queza y el rigor de la teorizacion, sobre la base de interpretaciones bien
fundamentadas para su época, por mis (que el desarrol’y cientifico haya acon-
sejado mejores alternativas. Debe destacarse que la construccién tedrica de
Ameghino no fue una fantasia, como lo han querido algunos de sus detrac-
‘tores, sino una elaboraciéon hipotético-deductiva basada en las teorias fuertes
de su época y en una evidencia empirica seriamente analizada, por mds que
se basaba en dos premisas —la contemporaneidad de los dinosaurios con los
mamiferos en los dep6sitos fosiliferos mis antiguas de Patagonia, y la teoria
cuatritubercular de la evolucion de los molares de los mamiferos— que eran
ciertamente falsas. Pero que fueron falsificadas solo luego del crecimiento
tedrico de las disciplinas pertinentes (ver Reig, 1968:236-237). En este sentido,
y haciendo valer los fueros de una apreciacién objetiva, la aportacion de
F. Ameghino a la biogeografia histérica de los mamiferos sudamericanos, debe
calificarse como una teorfa precursora en cuanto a algunas de sus premisas
e hipétesis de mayor generalidad, aunque falsificada en la mayor parte de sus
hipétesis particulares y en desacuerdo con las teorias subsidiarias modernas
y con los hechos, tal como se los interpreta actualmente.

Puede aceptarse que el tratamientos cientifico moderno del problema del
origen y el desarrollo geohistérico de las faunas teriolégicas sudamericanas
comienza con los trabajos de G. G. Simpson de la década del 40 (Simpson,
19402, 1940b, 1940c, 1943, 1948, 1949), que alcanzan su expresién mas
explicita en el trabajo de este autor sobre el tema preciso de la historia de la
fauna de América Latina (Simpson, 1950). Esas contribuciones estuvieron

i

NEIG «= TEORIA DEL ORIGEN Y DESARROLLO DE LA FAUNA DE MAMIFEROS DE AMERICA DEL SUR

directamente influidas por la fundamental obra de Matthew ““Climate and Evo-
lution’ (1915), que repercutié también en los trabajos biogeograficos sobre reptiles
(e Dunn (1931) y sobre batracios anuros de Noble (1925). Pero correspondi6
mrticularmente a la obra de Simpson desarrollar el pensamiento matthewiano
mela ¢l estudio de la biogeografia histérica de los mamiferos en general, y
il loy sudamericanos en particular, en una teoria coherente e integrada que
Ijd pautas en el desarrollo de este tipo de investigacion.

lin un ensayo aparecido hace mas de dos lustros (Reig, 1968), nos hemos
dotenido en el andlisis de la aportacién de Simpson a la biogeografia sud-
winetleana, Tanto a Simpson, como a su prcdcccsm‘ Matthew, y a su contem-
wrdneo  Darlington (1957), los hemos ubicado en una corriente a la que
winos Hamado “*holarticista’’, por el énfasis que sus partidarios ponen en el
arlggen holirtico de los vertebrados sudamericanos, Los postulados principales
o osta corriente consisten en sostener la fundamental permanencia de los
randes rasgos de la actual distribucion de log continentes y de los mares
i 1o largo de la historie geoldgica del planeta; el papel de los trépicos o de las
wlones tompladas del Viejo Mundo, como principales centros generadores de
grapos de organismos, ¥ ol papel blogeogrifico relativamente secundario y
pisivo do los continentes del Hemisferio Sur.

I su adaptacion u los mamileros y a América del Sur, Simpson sostiene
gue la fauna teriologion sudamericana |se constituy6 a lo largo del Cenozoico
pomo resultudo do tres grandes episodios migratorios que poblaron sucesiva-
wente ul continente de distintas cepas de mamiferos, seguidos por la madu-
Weldn in situ (eon las correspondientes etapas de diversificacion autéctona

o sucesivay extinciones) de la fauna asi integrada. El proceso de maduracion
zl situ, do lay distintas cepas migratorias, estuvo determinado en su peculia-
tddacd, por el nislamiento insular de América del Sur durante todo el Terciario,
fue al restringir los intercambios faunisticos favorecié el desarrollo de radia-
plones particulares. Estas se vieron sometidas a verdaderas revoluciones fau-
wlations cuando los episodios migratorios rompian el equilibrio en la distribu-
plon de roles ecoldgicos logrado anteriormente. El elenco inicial (o primer
watrato faunistico) estaba formado por marsupiales, desdentados y diversos

fupoy de ungulados, para todos los cuales se sostiene, con mayor o menor
lrmezn, que provienen de antecesores neérticos. El segundo episodio mi-
mtorio sucediéo durante la época de aislamiento, en el Oligoceno, y determind
i Incorporacion de roedores histricognatos y de monos ceboideos, a los que
fambién Simpson se inclina por atribuir origen norteamericano. Finalmente,
ol torcer aporte migratorio acaecié en el Plio-Pleistoceno, y consisti6 en la
Irrupeién  masiva de artiodactilos, perisodactilos, proboscideos, carnivoros,
I‘nm\m'('s cricétidos, heterémidos y escitridos, lagomorfos e insectivoros, todos
ellos de origen norteamericano. (Vide infra: 5.1.).

IEin una posicién equidistante entre el holarticismo de la escuela
mutthewiana y el australismo ad-hoc de varios biogedgrafos de ecléctica
filincidn, pero en reconocimiento explicito de los aciertos metodolégicos de la
timera escuela, desarrollamos en el trabajo arriba mencionado, los enunciados
flo una teorfa integracionista de la historia biogeografica de los vertebrados
o Amdérica del Sur, que parte del reconocimiento de que este continente ha
nido, como cualquier otra 4rea geografica equiparable, el privilegio de ser
lugar do origen y de diversificacion de varios grupos de vertebrados, asi como
también, drca de inmigracién de grupos de vertebrados de diverso origen
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geogrifico, Una teoria sintética muy coincidente con la nuestra habia sido
sostenida por Halffter (1964a, 1964 b, 1965) para explicar el origen de los
coleopteros de la familia Scarabaeidae, y fue desarrollada por este mismo
autor con mayor alcance en un trabajo mucho més reciente (Halffter, 1974).
Rapoport (1968) y Udvardy (1969) coincidieron también en proposiciones
sintéticas similares. En lo que respecta a los mamiferos, nuestra teoria rescatd
alguno de los postulados principales de la aportacién de Simpson, enfatizando
ol caricter pre-cenozoico, y por ende anterior a la época de la principal ra-
dincion de los mamiferos, de los acontecimientos biogeograficos no coinci-
dentes con la posicion holarticista. Pero senalaba varios aspectos de la in-
terpretaciéon simpsoniana que merecfan reconsideracién a la luz de nuevas
teorfas y de interpretaciones alternativas de los hechos. Se sefial6é el problema
del origen geografico de varios componentes del ‘‘elenco inicial’’, como los
marsupiales, los xenartros y los notungulados, asi como también de los dos
grupos que componen el segundo estrato faunistico de Simpson, los roedores
caviomorfos y los monos platirrinos, como particularmente criticos dentro
de esta necesaria reconsideracion,

Nuestro trabajo coincidié con el comienzo de la aparicién masiva de
nuevas contribuciones paleogeogrificas que trastocaron el postulado holarti-
cista de la constancia de la distribucién actual de las 4areas continentales, y
que dieron nueva actualidad a las explicaciones de la escuela wegeneriana
de las traslaciones continentales, a través de la confluencia de nuevos hechos
e interpretaciones que fueron constituyendo la nueva teoria de la tecténica do
las placas. Con el surgimiento de esta teorfa, el sediciente mito wegeneriano,
amparado originalmente en un ctmulo de datos biogeogréificos, pero en dudosa
evidencia geolégica y geofisica, dejd de ser tal y de necesitar de auxilios
extrafios a la geofisica para su fundamentacion, para convertirse en una teorin
paleogeografica vigorosa, que no solo debin ser tenida en cuenta, sino que
debia enarbolarse como premisa para la comprension y la explicacion de los
acontecimientos de la distribucién de log organismos en el pasado.

Pero debe advertirse que la caducidad del postulado holarticista de la
invariancia geografica de las masas continentales no afecta necesariamente
en su totalidad a la explicacién simpsoniana de la cenogénesis de los mamiferos
sudamericanos. Esto se debe a que los acontecimientos de la historia de dichos
mamiferos tuvieron principalmente lugar en un lapso del tiempo geologico
—el transcurso del Cenozoico— en que América del Sur ya podia considerarse
como un continente suficientemente aislado de los otros miembros de la
Godwania original, como para que en ellos no tuvieran significacion impor-
tante las vinculaciones faunisticas transatlinticas. En este sentido, cabe reco-
nocer que las principales hipé6tesis de la explicacion simpsoniana son coherentes
malgré lui, con la paleogeografia de la tecténica de las placas. Pero es también
necesario destacar que la nueva luz aportada por la paleogeografia moderna
ha fortalecido aquellas necesidades de reconsideracion de aspectos del pa-
norama interpretativo de Simpson, que habfamos sefalado en nuestro trabajo
citado,

lista reconsideraciéon se ha visto también exigida por otros desarrollos
tedricos, surgidos en los dos Gltimos lustros para interpretar nuevos descubri-
crados, vy de reinterpretaciones de datos previamente conocidos. Es asi que
mientos relativos a la historia paleontologica de algunos de los linajes involu-
el casi undnime concenso que tuvo la explicacién simpsoniana de la historia
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Wogeogrilica de los mamiferos sudamericanos durante méas de tres lustros, y
(ue we reeditd con enriquecimientos oportunos en una version reciente de la
toorn debida a el propio Simpson (1969) y al fundamental trabajo de Patterson
y Pascual (1968b), se ha ido opacando por crecientes voces disonantes.
Hashkovitz (1966 b, 1969, 1972), ha presentado una critica aguda a la posi-
ol simpsoniana en lo que se refiere al carfeter y a la datacion de los inter-
animhios Taunfsticos neocenozoicos y una posicién menos dréistica, pero igual-
mente discordante en cuanto al mismo aspecto ha sido desarrollado reciente-
mente por J. M. Savage (1974). Por otra parte, Hoffstetter (1969, 1970 a,
Wi la, 1072, 1073, 1974a, 1974 b, 1974 ¢), Hoffstetter y Lavocat (1970) y
Luvoeat (19060, 1071, 1973, 1974), han contribuido con una s6lida argumen-
ol v con nuevos hechos a debilitar una de lay hipotesis mids importantes
ge I teorfe de Simpsont 1o del origen holdretico de los monos ceboideos y
wedores caviomorfos, Al mismo tiempo, ¢l problema del origen de los mar-
ptalen, componentes del “elenco intednl ', ‘m merecido una serie de contri-
wolones ectentes quo ofrecon interpretaciones alternativas a las sostenidas
W Stmpaon (Clemens, 108, Cox, 1970, Fooden, 1972; Hoffstetter, 1970 b,
070w, 1070, 1075, Jurdine and MoKengle, 1972 Lillengraven, 1974; Martin,
WO, Migd, 1971, 1070 Tedtord, 1974, Thenius, 1971). Ademas, el problema
ol ovigen v lao antighedad de Tox crledtidos sudamericanos, que constituyen
Wi sector muy importante de ln fauna viviente de América del Sur, ha sido
pxpliondo on base o prombsas muy distintas a las de Simpson y Paterson y
ponnd, por Herhkovite (1900 b, 1968), por el presente autor (Reig, 1972,
078, 1078, 1080) y por J. M, Savage (1974). Finalmente, una nueva sintesis
e pretitivi de In higtoria de la biota Sudamericana, de neta inspiracion en
principios de ln tectéonica de placas y que aporta una alternativa franca-
pente diferente o la simpsoniana, ha sido publicada recientemente por Raven

xoliod (1075),

Todox estos antecedentes indican la oportunidad de tratar de realizar
wnluerzo de integracion tedrica que proporcione una explicacién actualizada
In cenogénesis de los mamiferos sudamericanos. Pero antes de hacerlo,
b prece imprescindible tratar de formular y esclarecer algunas cuestiones
mdtodo que no han sido suficientemente explicitas en la elaboracion de las
ol blogeogrificas.
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L tooidn do la cenogénesis de los mamiferos sudamericanos ha venido
Westando un tipo de crecimiento en superficie o baconiano (Bunge, 1972)
wiorlando por la primacia de la descripcién y la sistematizacién sobre la
Al . ¥ por ¢l descuido de los problemas de método y de filosofia
Hiow que rigen a la indagacién teérica.

Indielos que hemos seiialado en la introduccién del advenimiento de
o rovolucionario en el desarrollo de la teorfa biogeogréfica, obligan
I este cambio —y a facilitarlo— poniendo en orden y explicitando el
vonceptual subyacente a la construccién de teorias en proceso de
", E}:tu tarea es, sin embargo, demasiado extensa para ser llevada
i uxhnustivamente en los limites de este trabajo, por lo que nos deberemos

‘W enunciar brevemente algunas premisas epistemoldgicas basicas
slddr algunos de los conceptos y diseiios de anélisis que son relevantes
(ue nos preocupa,

rimientos de una teoria cientifica

i teorin no es ni una hipétesis confirmada, como todavia se suele pen-
elertos medios cientificos, ni una conjetura que todavia no merece el
e conocimiento cierto, como pueden sostener los partidarios del infa-
W olentifico, Para la teoria moderna de la ciencia, todo el conocimiento
00 ex hipotético, en el sentido de ser un sistema de hipétesis perfecti-
Ui sistema de hipétesis relacionadas por relaciones logicas de deducti-
entre algunas de ellas, que permite explicar un tépico determinado,
' dicho, un determinado sector de la realidad, constituye una teoria
i, L5y decir, una teorda cientifica es un sistema organizado de hip6tesis
loyes, entendiendo que las leyes constituyen una categoria especial de
s corroboradas— que dan cuenta de un problema o conjunto de pro-
determinados de la realidad, La organizacion de tal sistema consiste
plones de deductibilidad entre los distintos niveles hipotéticos, por
i teorfa mercce calificarse como un sistema  hipotético-deductivo

o, 1001, 1967).

i condiciones necesarins minimas que debe satisfacer una teorfa cien-
m las de ser corroborable y de tener valor explicativo (Hempel, 1966).
imientos de las teorias cientificas han sido explicitados extensa-
Bunge (1967). Este autor describe hasta 20 criterios para evaluar
ngrupables en criterios formales, semanticos, epistemolégicos, me-
| y metafisicos. Mencionaremos aqui algunos de los criterios que
0 de mayor importancia, aplicindolos al 4mbito que nos preocupa.
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PUNTOS DE PARTIDA TEORICOS Y METODOLOGICOS

A. Epistemologicos

A. 1, Consistencia externa: La teorfa debe ser compatible con otras teorias
relacionadas. Ej. La teoria biogeografica debe ser consistente con la
teoria paleogeografica corroborada: la teoria de la tecténica de pla-
cas, y con la teoria moderna de la evolucion.

A. 2. Capacidad explicativa (alcance): La teoria debe ser capaz de explicar
de la manera méis exacta posible los problemas planteados por los
hechos conocidos de la distribucién actual y pasada de los mami-
feros de América del Sur.

A.3. Capacidad unificadora: La teorfa debe ser capaz de expandirse para
abarcar Ambitos hasta el momento aislados. Ej. Debe ser capaz de ser
aplicable a todos los mamiferos y cualquier grupo de organismos
con una historia evolutiva similar a la de los mamiferos.

A. 4. Estabilidad: La teoria debe ser capaz de desarrollarse —no de negarse—
a la luz de nuevos datos descubiertos por la indagacién ulterior. Ej.
Si se descubren ricas faunas de mamiferos en el Creticico o Jurasico
sudamericano, estos descubrimientos deben poder ser explicados
por la teoria.

A.5. Fecundidad o valor heuristico: La teoria debe tener la propiedad de
guiar y desencadenar nuevas investigaciones. Debe p. ej. plantear la
necesidad de reinvestigar las relaciones entre grupos de mamiferos
que parecen actualmente aislados en las clasificaciones pero cuya dis-
tribucién sugiere afinidades filogenéticas, o debe conducir nuevas
busquedas de restos fésiles en 4reas o en edades poco documentadas.

B. Metodolégicos

B. 1. Contrastabilidad: Todos los elementos constituyentes de una teoria de-
ben ser susceptibles de ser examinados criticamente y de ser some-
tidos a confirmacién o a falsificacion. Por ej., la explicacién de que
la fauna de mamiferos sudamericana se originé de un ‘‘stock’’ inicial
que llegb en una nave extraterrestre de un plancta de otra galaxia,
no es aceptable porque no es ni confirmable ni refutable.

C. Semanticos

C. 1. Exactitud lingiiistica: Los términos y conceptos teoricos que se utilicen
en la teorfa deben estar despojados de ambigiicdad y de vaguedad.
Esto es, deben ser dilucidados y precisamente definidos a la luz de
la teorfa. Por ej., la teoria no debe seguir usando un término vago
como el de “‘nativo’’, sino los mas precisos y adecuadamente defi-
nidos de “‘autéctono’’ y ‘‘endémico’’. (Cf. Simpson, 1953).

Pero si se es consecuente con el pensamiento critico de la ciencia, tam-
bién se debe estar advertido de que la adhesion incondicional y exclusiva a
una teorfa que satisfaga todos estos requerimientos puede llevar a una nueva
forma de dogmatismo metafisico, como ha sucedido durante varios lustros
con la teorfa simpsoniana del origen y desarrolo de la fauna de mamiferos de
América del Sur. En este sentido, es imprescindible que el cientifico acepte
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y desarrolle el principio del pluralismo teérico, propiciado por Feyerabend
(1963), como un método para la evaluacion de las teorias. El cientifico debe
ostar siempre dispuesto a considerar y a elaborar teorias alternativas que per-
mftan trascender el mero empirismo de la convalidacién de la teoria por su
confrontacién con un determinado conjunto de hechos. Las teorias alternativas,
untonces, no deben tomarse como ideas enemigas a las que se destruye con la
acumulacion de nuevos ‘“hechos probatorios’’, o a las que se ignora olimpica-
mente, sino como aliados insustituibles en el proceso de enriquecimiento de
luy explicaciones cientificas.

3, 2. Fundamento y contrastacion de las hipdtesis

La discusion en torno a la explicacion de los acontecimientos de la ceno-
génesis de la fauna de mamiferos de sudamérica se ha regido por lo que
Hempel (1966) llama la ‘‘concepcidén inductivista estrecha de la indagacién
vlentifica’’. De acuerdo con esta concepcion, las hipdtesis que intervienen en
dicha explicacién surgen de la observacion, el anilisis y la clasificacién de datos
ompiricos, por induccién directa, y son corroboradas por la contrastacion con
nuevos datos. Todas las hipétesis cientificas serian generalizaciones inductivas
(que se forman a partir de la evidencia empirica, y como las contrastaciones
empiricas son las unicas posibles, las hipétesis se consideraran confirmadas
cuando cuentan con un gran nimero de casos favorables. Es ficil encontrar
on la literatura sobre la historia biogeografica de los mamiferos sudamericanos
ojemplos de autores que dedicaron buena parte de su vida a acarrear nuevos
datos confirmatorios de su hip6tesis original, como si la verosimilitud de la misma
solo pudiese establecerse decisivamente mediante la acumulacion de casos
confirmatorios.

En realidad el empirismo inductivista a ultranza representa una manera
primitiva de concebir el origen y la contrastacion de las hipdtesis, y carac-
teriza una etapa poco elaborada de la indagacién cientifica. La epistemologia
moderna ha demostrado que las hipétesis no surgen de los hechos por gene-
rucién espontanea, sino que son sugeridas por el cuerpo de conocimientos
previos para dar cuenta de un conjunto de hechos particulares, y que las
contrastaciones empiricas son significativas, pero constituyen solo una parte,
Aunque muy importante por cierto, de un conjunto de procedimientos de
vontrastacion de las hipdtesis, cuya satisfaccion miltiple es la que determina su
convalidacién decisiva. (Ver a este respecto, Barker, 1957; Hempel, 1966;
Bunge, 1967.)

El hecho de que las hip6tesis, por ser sugeridas por el conocimiento pre-
vio, contienen entidades inobservables y términos tedricos que las hacen in-
confirmables por la mera induccién, implica que un criterio importante de
fundamentacion de las mismas surge de su coherencia con el cuerpo de cono-
eimiento tedrico acumulado. Las hip6tesis reciben, entonces, su apoyo también
"'por arriba’’, es decir ‘‘a través de otras hipdtesis o teorias de mayor campo
tlo necion que las implican, y que tiene un apoyo independiente en los hechos’’
(Hempel, 1966:38). Pero esta convalidacién tedrica no es concluyente, y una
hipdtesis solo fundamentada en el conocimiento previo serd plausible, pero
no convilidada (Bunge, 1967:5.5). La convalidacién plena presupone me-
cunismos de convalidacién empirica, de los cuales el mdas eficiente y mas

patrocinado en la ciencia moderna es el ‘‘método de la hipétesis’’ (Barker,
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op. cit.) o método hipotético-deductivo. Dicho método consiste en deducir
consecuencias o predicciones de una hipotesis, y luego someter estas predic-
ciones a4 contrastaciéon empirica. Pero con mayor frecuencia, esta convalidacién
empirica solo se realiza mediante la contrastacién directa con los hechos, de-
pendiendo del nimero, la variedad y la precision de hechos que le otorgan
apoyo empirico su grado de confirmacion (Hempel, 1966:4.1.). Una hip6-
tesis empiricamente convalidada, pero que carece de fundamento tedrico, cons-
tituye una hipdtesis empirica (Bunge, 1967).

Lo anterior nos lleva a distinguir distintos niveles de convalidacion de
las hipdtesis que seran de utilidad en la evaluacién de los distintos compo-
nentes de la teoria de la cenogénesis de los mamiferos sudamericanos, y nos
permite también disefialar procedimientos para el afinamiento epistémico de la
teorfa. Desarrollando la clasificacién de los niveles de convalidaciéon de las
hipétesis propuesto por Bunge (1969:283-284), podemos considerar en dicha
teoria se podran encontrar los siguientes tipos de enunciados hipotéticos:

1. Conjeturas: Enunciados hipotéticos que no han alcanzado un fundamento
teérico adecuado, y que también carecen de contrastacion empirica. Su
existencia es sugerida vagamente del conocimiento anterior y de hechos
nuevos que requieren explicacién, pero no estin suficientemente convali-
dadas ni por la teorfa ni por la experiencia empirica. Ej.: Los polidol6pidos
representan un grupo de marsupiales que ingres6 a América del Sur desde
Australia, luego de la diferenciacion de los diprotodontes en ese continente.

2. Hipétesis empiricas: Son enunciados hipotéticos empiricamente convalidados,

pero que no han encontrado una fundamentacion tedrica concluyente y
que, por lo tanto, se encuentran relativamente aislados en el contexto de la
teorfa. Por ejemplo, la hipétesis de que los borhiénidos se extinguieron por
la competencia con los carnivoros placentarios estd convalidada por el
registro fésil, que indica que los marsupiales carnivoros dejan de estar
representados en las secuencias faunisticas del Neocenozoico justamente
antes de la irrupcién masiva de los carnivoros a América del Sur, pero no
obtiene una fundamentacién en ninguna teoria que explique convincente-
mente porque los marsupiales deberfan ser competitivamente inferiores a
los placentarios. Asi también, la hipétesis de que los roedores cricétidos
comenzaron su historia evolutiva en América del Sur en el Plioceno, esta
convalidada empiricamente por el hecho de que los primeros muroideos
fosiles sudamericanos conocidos fueron hallados en depdsitos pliocénicos
de Argentina, pero esta hipltesis es meramente empirica, pues no estd
fundamentada por una teoria filogenética que haya identificado la cepa
ancestral inmediata de los cricétidos sudamericanos en el Plioceno de
otras partes del mundo, ni que explique adecuadamente las razones de la
aceleracién del ritmo evolutivo de estos mamiferos para originar la actual
enorme diversidad de sus representantes.

3, Hipétesis plausibles: Son enunciados hipotéticos que estin tedricamente bien
fundamentados, pero que no han encontrado todavia suficiente convali-
dacion empirica. Asi por ejemplo, la hipdtesis alternativa sobre el origen
de los cricétidos sudamericanos que postula ¢que su actual diversificacién
presupone que la colonizacion del grupo debié haberse operado en el
Oligo-Mioceno, estd fundamentada en conocimicntos mis generales sobre
la correlacion entre el grado de diversificacion y la antigiiedad de un
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grupo, pero no tiene una convalidacion empirica concluyente al no haberse
encontrado fosiles de cricétidos en el Oligo-Mioceno sudamericano. Igual
mento, ln hipotesis de que en el Jurisico y el Cretacico inferior debieron
oxistiv grupos de mamiferos autdctonos sudamericanos, esta fundamentada
en los conocimientos sobre el origen de los mamiferos en los teriodontes
avanzados y en la presencia de estos teriodontes en el Triasico de Brasil
y Argentina, pero no tiene convalidacién empirica por no haberse encon-
trado fdsiles de mamiferos jurasico-cretacicos en América del Sur.

Hipotesis convalidadas: Son enunciados hipotéticos que guardan coherencia
con ¢l conocimiento teérico pertinente, y que han recibido también ade-
cuada confirmacién empirica. Asi por ejemplo, la hipétesis de que los
camélidos sudamericanos se han originado en América del Norte y que
han irrumpido a América del Sur luego del establecimiento del puente
panameno a finales del Neocenozoico, estd tedricamente confirmada por
los conocimientos sobre la filogenia de los tilopodos y sobre las relaciones
paleogeograficas entre Norte y Sur América, y encuentra su soporte em-
pirico en el hecho de que los camélidos aparecen por vez primera en el
registro fosil sudamericano en depositos del Pleistoceno inferior, conjunta-
mente con otros grupos de artiodactilos, perisodactilos, carnivoros, pro-
boscideos, etc. de origen norteamericano. Las hipétesis convalidadas siem-
pre deben guardar coherencia con el cuerpo de teoria relevante y tener
confirmacién empirica, pero no constituyen una categoria rigida, y, como
todo el conocimiento cientifico, son susceptibles de perfeccionamiento y
de refutacion. Cabe reconocer, entonces, que se puede pensar en una
gradacion de verosimilitud en las hipétesis convalidadas conforme con
la fortaleza de sus fundamentos tedricos y empiricos. La hipétesis mencio-
nada sobre la cenogénesis de los camélidos estaria en un extremo de alto
grado de convalidacién. La hipotesis de que los marsupiales sudamericanos
se originaron de los didélfidos del Cretdcico sudamericano, es también
coherente con las teorias actualmente aceptadas sobre la filogenia de los
terios y la paleogeografia, y esti apoyada empiricamente por los hechos
del registro fésil de los didélfidos. Pero la correspondiente teoria filoge-
nética no esti exenta de explicaciones alternativas, y los hechos pueden
modificarse por nuevos descubrimientos en depésitos de América del Sur
que todavia no han sido adecuadamente explotados desde el punto de
vista paleontoldgico. De manera que podemos considerar que esta hip6tesis
tiene un grado de verosimilitud menor que la anterior, o que se trata de
una hipétesis parcialmente convalidada. Lo mismo puede argumentarse
con respecto a los niveles anteriores de convalidaciéon de las hipotesis. Habra

asi conjeturas mas o menos verosimiles, hipétesis empiricas con distinto:

grado de contrastacion e hipdtesis plausibles con mayor o menor corres-
pondencia con teorias generales que las incluyen. Se podrid argumentar
(que estamos en presencia de un continuum de profundidad epistémica
de las hipétesis, argumento este que aceptamos de buen grado, pero que
no excluye la oportunidad de contar con una escala evaluativa que nos
permita sopesar el valor relativo de las distintas hipétesis que intervienen
on la teoria, aunque mas no sea que para alertar sobre las pretenciones
de certeza que matizan la actitud de muchos defensores enconados de las
hipétesis biogeograficas de su preferencia. En consecuencia, utilizaremos
ln tipologia analizada para evaluar los distintos enunciados que intervienen
¢n nuestra teoria, conforme con la siguiente escala y sus simbolos abrevia-
dos: 19) Conjeturas (CN); 2°) Hipdtesis empiricas (HE); 3° Hip6tesis
plaugibles (HP); 4°) Hipotesis parcialmente convalidadas (HPC), y 5° Hi-
potesis altamente convalidadas (HAC).

T
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PUNTOS DE PARTIDA TEORICOS Y METODOLOGICOS
3. 3. Niveles hipotéticos

Las hipotesis que constituyen la teorfa no solo podrin diferenciarse por
su distinto grado de contrastacion, sino que también lo serin por su grado de
generalidad dentro de un sistema vinculado por relaciones deductivas. El orde-
namiento final de las hipotesis do una l«'m'!u implica la reconstruccion logica
o formalizacion de In misma, destderatum que representa una etapa de afina-
miento tedrico raramente aleanzado por los sistemas hipotéticos de las ciencias
naturales,

Pero se necesita cierto grado de ordenamiento de las hipotesis de la teoria
par que la misma satisfaga los requerimientos minimos de sistematicidad
y constituya algo mds que un conjunto de generalizaciones y conceptos des-
coordinados. Al mismo tiempo, este ordenamiento nos permitird apreciar las
relaciones de deductibilidad que existen entre las mismas y ejemplificar los prin-
cipios de contrastabilidad empirica y de fundamentacién teérica que tratamos
en el pardgrafo anterior. Bastarda para nuestra finalidad actual disponer a las
hipétesis en una pirdimide de niveles (Woodger, 1952), en cuyo épice coloca-
remos a las hipétesis de nivel més alto (de mayor generalidad) a las que
llamaremos premisas iniciales o postulados (Bunge, 1967) y simbolizaremos
or H-I. De estas hipbtesis derivan deductivamente hipotesis de nivel inter-
medio (H-II) que dan cuenta de conjuntos de hechos o acontecimientos de
menor generalidad. Estas, a su vez, relacionan entre st a hipétesis de bajo nivel
(H-III) que se fundamentan tedricamente en las H-II, y que se refieren a hechos
y acontecimientos particulares que constituyen la casuistica basica de la teoria,
expresada en férmulas o enunciados observacionales. Para ejemplificar este
ordenamiento consideremos a los siguientes enunciados:

a) La fauna de mamiferos de América del Sur se constituyé mediante
el desarrollo evolutivo de taxones autdctonos y de taxones aloctonos irruptores.

b) Durante el Cenozoico, diversos grupos de mamiferos aldctonos se in-
corporaron a la fauna sudamericana luego de un proceso de dispersion y de
colonizacién.

¢) Los roedores caviomorfos constituyen un grupo aléctono  incorporado
a la fauna sudamericana durante o antes del Oligoceno.

d1) Se han encontrado caviomorfos fosiles en depositos sudamericanos
del Oligoceno.

d2) No se han encontrado antecesores potenciales de los caviomorfos en
estratos pre-oligocenos de América del Sur.

Esta claro que los enunciados d1) y d2) no constituyen una hipdtesis,
pues no generalizan ni explican, sino que solo describen situaciones facticas.
Se trata entonces de protocolos observacionales, formulaciones descriptivas sur-
gidas de la observacion. Pero ¢) si es una hipOtesis que se apoya empiricamente
en los enunciados observacionales d1) y d2) y que encuentra su fundamento
teérico en b) (se deriva deductivamente de b). El enunciado ¢) es una H-III
que da cuenta de un acontecimiento particular de la cenogénesis de los
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mwmiteros sudamericanos. En cuanto a b), se trata de una hipétesis de mayor
nivel inmediato (H-II), pues da cuenta no solo de lo acaecido con los roedores
vuvi‘unmnlm‘ gino con todos los taxones que estin en su mismo caso. Esta
hipGtesis se contrasta facticamente con todos esos casos y, a su vez, estd fun-
diamoentuda en (y es deducible de) a). Este tltimo enunciado constituye una
Iipotesis de nivel muy general que da cuenta de todos los taxones que contri-
huyeron a la constitucién de la fauna sudamericana y, como para el problema
planteado, no es concebible una hipotesis de mayor generalidad, puede con-
gldderarse como H-I, una premisa inicial de la teoria. ,

I'oro volviendo al enunciado c¢), es interesante advertir que el mismo no
w deriva necesariamente de los enunciados protocolares d1) y d2). Podria
s que d2) solo indicase un defecto del registro fdsil. La verosimilitud de c¢)
pslit reforzada por su deductibilidad de b), que es una hipdtesis mas general
lortalecida por varios otros conjuntos de hechos que confirman que muchos
grupos de mamiferos sudamericanos son aléctonos. Al mismo tiempo c) esta
tumbién fortalecida por una hipétesis sistematica auxiliar, que postula que los
vaviomorfos son parientes cercanos de los fiomorfos africanos, y que sugiere
(ue estos dos grupos son vicariantes y deben haber tenido un antecesor comin
uxtrasudamericano (vide infra: 4.1.4.1.).

~ Por cierto que las hipotesis de la teoria pueden ordenarse en un mayor
nimero de niveles, y el ejemplo también nos advierte del papel de las hipétesis
nuxiliares que no pertenecen necesariamente a la misma teoria, pero que con-
tribuyen al proceso de contrastacion de la misma. Pero este esquema sera
suliciente para nuestro intento de presentar una teoria preliminarmente sis-
tematizada.

3. 4. Dilucidacién de términos y conceptos teodricos

; Los ejemplos proporcionados en el paragrafo anterior utilizan un lenguaje
tedrico, que es distinto del lenguaje coloquial comin. Es que el atinamiento
tle una teoria requiere la construccion de un determinado lenguaje (ver Reig
1068), a la par que dotar de un significado preciso a términos tomados del
longuaje comun. La exigencia semdntica de exactitud lingiistica (ver 2.1.)
prescribe eliminar al maximo la ambigiiedad y la vaguedad en los términos
(jue se refieren al metalenguaje de la teoria por lo que se requiere que pre-
vlsemos el significado de los términos que se utilizan, y que hagamos un intento
o dilucidar los conceptos pertinentes. :

Abolengo (Ringuelet, 1957, 1961; Reig, 1963): Afinidad entre grupos de or-
Janismos o taxones determinada por su comunidad de origen geografico y su
gomnin historia evolutiva durante un periodo original de su evolucién bio-
L'uugn’dicu. La afinidad por abolengo es independiente de la actual distribucion
il low grupos pertinentes. Por ej.: los camélidos y los tapiridos son de abolengo
Heittioo, a pesar de que no existen actualmente en la Region Nedrtica.

Aldctono: Aplicase al taxdn cuyos antecesores se diferenciaron en un érea
poogralion distinta a la que se considera. Por ej.: la familia Heteromyidae es
wldotonn de América del Sur. Los taxones aléctonos pueden estar represen-
tuddos en una determinada fauna por taxones de rango inferior que sean autéc-
tonos secundarios (ver bajo este acdpite) en dicha fauna. Por ej.: la familia
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Cricétidae es aléctona de América del Sur, pero estd representada en este
continente por la subfamilia Sigmodontinae, que es autdctona secundaria
(aparte de la subfamilia Neotominae, que es también aldctona).

Area: Porcién de la superficie de la tierra ocupada por una entidad biol¢-
gica determinada (Cabrera y Willink, 1973). Esta definicién es, por cierto,
muy general. La entidad biolégica puede ser un taxén determinado (una es-
pecie, un género, una familia, etc.), y entonces se hablard del 4rea o 4rea de
digtribucion de dicho taxén, representable en un mapa por el conjunto de loca-
lidades que ocupa dicho taxén. Pero también el término de 4rea se aplica a
entidades biolégicas mas complejas, como comunidades, biomas, faunas, iloras
0 regiones o subregiones biogeograficas. {Para un tratamiento moderno y origi-
nal de la areografia, véase Rapoport, 1973).

Area nuclear o area de congruencia (‘‘Arealkerne”’, Reinig, 1950): Es el area
en la que se solapan o se sobreponen las areas de distribucién: de distintos
taxones. Muchos autores (ver De Lattin, 1957; Miller, 1973) consideran a las
areas nucleares como el fundamento empirico para inferir el emplazamiento

H

de ‘‘centros de dispersién’’.

Autéctono: Aplicase al taxon originado en el area que se considera, en su
rango especifico (un género originado en tanto género, una familia en tanto
familia, etc.). Distinguimos dos niveles de autoctonia:Autdctonos primarios son
aquellos taxones cuyas taxones ancestrales de su mismo rango o de un rango
inmediatamente superior también son autéctonos. Por ej.: los roedores de la
familia Echimyidae son autdctonos primarios de América del Sur porque de-
rivan de una cepa de la superfamilia Octodontoidea que se diferencié en este
continente. Autdctonos secundarios son aquellos taxones originados in situ en
su propio rango, pero cuyos antecesores inmediatos del mismo rango o de un
rango superior son aldctonos. Por ej.: el género Cyonasua se puede postular
como un taxdén autdctono secundario de América del Sur, ya que el registro
paleontolégico y el cuerpo de teoria disponible indica que se ha originado
in situ en este continente, pero a partir de un representante de la familia
Procyonidae, que es al6ctona. Pero la hipétesis de la autoctonia secundaria de
Cyonasua es una hipétesis plausible con soporte empirico débil, ya que no se
ha identificado al antecesor inmediato de Cyonasua dentro de los prociénidos.
Si se llegase a descubrir otro prociénido exclusivamente sudamericano que
retna los requisitos de -ancestralidad de Cyonasua, dicha hipétesis deberia ser
sustituida por una que postula que Cyonasua es autéctono primario en América
del Sur. Y solo cuando se identifique entre los procionidos fésiles norteameri-
canos uno que reuna esos requisitos de ancestralidad, se confirmara fehaciente-
mente que Cyonasua es autdctono secundario en América del Sur (pero véase
lo adelantado en el parédgrafo 5.3.2.4. sobre los ultimos descubrimientos de
0. J. Linares a este respecto).

Biocenosis: Este término, originalmente propuesto por Mobius y pertene-
ciente al contexto especifico de la ecologia, ha sido objeto de muy diversas
interpretaciones. La definiciéon que aqui adoptamos, inspirada en Margalef
(1974:388), nos interesa por que interrelaciona el dominio de la ecologia
con el de la biogeografia. ‘‘Una biocenosis es un sistema o subsistema de ani-
males y plantas que se condicionan mutuamente dentro de un ambiente fisico
determinado que la delimita espacialmente y de cuyas condiciones depende,
y que es relativamente . independiente de los organismos exteriores a ella.”’
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Bilocoror Ver “Centro de distribucién’.

Bloma: Unidad biogeografica diferenciada por el tipo de vegetacién y la
tormin de vida de los animales que la componen, y cuyos limites estdn estable-
oldos principalmente por el clima. ‘‘Los distintos biomas son especificados
Wit la forma de la vegetacion o de la forma de vida que los caracteriza; por ej.:
soma de la tundra, bioma del pastizal, bioma de pelecipodos y anélidos, etc.’’
(Kendeigh, 1974:29).

Biota: Conjunto de todas las especies animales y vegetales que se encuentran
ol una determinada 4rea o regién geografica. La biota estd formada por la
suma de la flora y la fauna de una determinada region.

Cenocrén (Reig, 1962): Conjunto de taxones inmigrantes que se incorporan
i un drea determinada sincrénicamente, dentro de limites precisos de tiempo
rnlm’)gico. Halffter (1974) redefini6 este término homologindolo con el de
irofauna, pero se trata de conceptos distintos. Cenocrén se propuso original-
mente para distinguir al proceso de la dispersién y la consiguiente implanta-
0lén relativamente sincrénica en una fauna de un grupo de organismos irrup-
tores aloctonos. Como el de horofauna, el concepto de cenocrén se refiere
no a elementos individuales de una fauna, sino a grupos de dichos elementos,
poro en el segundo caso los referentes son grupos de organismos irruptores, de
ubolengo distinto al de la horofauna a la que se incorporan, cuya dispersién
toetinea responde a cierto acontecimiento paleogeogréifico que la hace posible,
vomo el establecimiento de una nueva ruta de dispersién. La nueva definicién
(jue aqui proponemos ayuda a superar el equivoco.

Cenogénesis: Término introducido por Sukatchev (1958) en el contexto de
ln fitocenologia, para denotar ‘‘el desarrollo de las asociaciones a través del
tlempo geologico’’, y adoptado por Reig (1968). En su acepcién actual co-
tresponde al ‘“proceso de la integracion y del desarrollo histérico de las biotas
0 e sus componentes (faunas o floras), a lo largo del tiempo geolégico’’. La
venogénesis se refiere a un proceso biogeografico de integracién y desarrollo
ilo faunas y floras, en cuanto proceso evolutivo general y de larga duracién.
liye proceso incluye el fenémeno del reemplazo de una comunidad por otra,
para el que debe restringirse el concepto de sucesién dentro de un enfoque
preponderantemente ecoldgico. El término de cenogénesis se utiliza también, en
Ui acepcién totalmente diferente, en el dominio de la morfologia evolucionista

i denotar el proceso de la adaptacién embrionaria (Severtzov, 1939).

iblokov-Khnzorian (1972) lo aplica en forma adjetivada como ‘‘camino ceno-
genético de la evolucién’ para denotar un tipo de proceso evolutivo ¢‘propio
8 nquellas poblaciones que conservaron, por lo menos parcialmente, su irea
utlgginal de distribucién adapténdose a condiciones ambientales nuevas y cam-
Mﬂtﬂd;) su biotopo en correspondencia’’ (op. cit.: 162, traduccién del presente
wtor),

Cenogenia (Cénogénie, Reig, 1968). Parte de la biogeografia que estudia la
penogdnesis.

Centro de distribucién: Regién central o zona nuclear del 4rea de distribu-
oltn de una especie o de un taxén de mayor rango, en el que se optimiza la
udaptacion de dicho taxén a su ambiente. El centro de distribucién se trans-
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forma en un refugio en las épocas en que el ambiente cambia desfavorable-
mente, liste concepto estd emparentado con el de biocoro, introducido por
Tischloe (1955) para denotar la zona dentro de una determinada regién en la
que s concentran los organismos de una determinada especie.

Centro de origen: Area geogrifica limitada en la que surgio originalmente
un taxén determinado. El centro de origen de un taxén es considerado por
diversos autores (cf. Udvardy, 1969:7; Kendeigh, 1974:285) también como
el centro a partir del cual se inici6 la dispersion del respectivo taxén. Miiller
(1072, 1974), sostiene que ambos conceptos deben distinguirse, ya que mno
oxiste necesariamente identidad entre el lugar de origen y el centro de dis-
persion de los taxones. Por centro de dispersion debe entenderse ‘‘el lugar
desde el cual se produce la difusién geografica de un determinado taxén’’. Estd
claro que el centro de origen siempre representa el punto de partida del cual
comenz6 el proceso de la dispersion inicial de un taxén, pero a partir de uno
de los puntos alcanzados en esa dispersion inicial, puede comenzar un pro-
ceso de dispersion masiva que es el responsable de la distribucién actual de
ese taxén, y para el cual debe restringirse el concepto de centro de dispersion.
El concepto de centro de origen es antiguo y forma parte de los conceptos
biogeograficos fundamentales de Darwin. Existe una extensa literatura sobre
los criterios para determinar el centro de origen de los taxones (Ver por ej.:
D. . Savage, 1938), y el tema ha merecido severos recaudos criticos (Cain,
1943). Recientemente (Croizat, 1973; Croizat, Nelson & Rosen, 1974) Croizat
y sus partidarios han sostenido que debe rechazarse el concepto de centro de
origen y dispersion como modelos conceptuales de aplicacién general en la
biogeografia por ser incompatible con el principio de la subdivision de los taxones
y las biotas (vicarianza) en respuesta a los cambios geogréficos. Para nosotros
es evidente que la dispersién implica fenémenos distintos, entre los cuales la
subdivision geografica y su consecuencia, la formaciéon de taxones vicarios,
se complementan con procesos de desplazamiento y de expansién y retraccion
areal para los cuales siguen siendo vilidos los conceptos de centro de origen
y de centro de dispersion.

Colonizacién: Fenémeno de la implantacién y el establecimiento de un taxon
aléetono en el area del desarrollo evolutivo de una fauna, o de una flora, luego
de su dispersién hacia dicha 4rea. La colonizacién es asi una consecuencia de
la dispersién por desplazamiento irruptivo, pero solo se aplica a aquellos acon-
tecimientos de dispersién que son exitosos en cuanto a la integracién del taxon
irruptor en la correspondiente comunidad en evolucion. Colonizacién es el
término biogeografico correspondiente a la écesis en la sucesion. Ecesis fue
propuesto originalmente por F. E. Clemens (1916) dentro del contexto de su
teorfa de la sucesion, pero fue extendido en su denotacion por Kendeigh (1974)
para referirse al fenémeno de la implantacién de nuevos organismos en un
drea geogrifica determinada. Preferimos seguir utilizando ¢l término ‘‘coloni-
zacion’’ en el contexto biogeografico.

Dispersién: Cambio en la distribucién espacial de las poblaciones o taxones
originado ya sea 1) en un desplazamiento del drea de distribucién; 2) en la
retraccién o expansion de dicha drea con respecto al centro de distribucién
(biocoro), o 3) en la separacién geografica de un drea originalmente continua.
Esta definicion, inspirada parcialmente en Schwerdtfeger (1968), da cuenta
del cardcter maltiple de los procesos dispersivos, y permite advertir la unila-
teralidad de la eritica de Croizat al concepto de centro de origen. La dispersion
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por desplizamiento del drea implica necesariamente la existencia de un punto
e partida, que es el centro de dispersién y que puede o no ser coincidente
von ¢l contro de origen. En el caso de la dispersién por retraccién o expansién
#renl a partic del centro de distribucién, se engloban, en una aproximacién
mleroevolutiva, los cambios en la distribucién de las poblaciones por fluc-
tuciones en la abundancia y, en una aproximacién macroevolutiva, los cambios
e se operan en la distribucién de las especies o conjuntos de especies como
singecuencia de los cambios climaticos. Es solo en este caso que tiene sentido
I homologacién que propone De Lattin (1957) entre centros de dispersién

refugios, El tercer caso es el tnico en que tiene aplicacién la critica de
oizat, Nelson & Rosen (1974) al concepto de centro de origen, y es el que
determina el fenémeno de la vicarianza.

Fcesis: Ver Colonizacion.

Elemento: Grupo de taxones que, en el proceso de la cenogénesis, se dis-
Hnguen como una unidad discreta, ya sea por su comunidad de origen o his-
lorla geografico-evolutiva (abolengo), como por su pertenencia a un deter-
minado cenocrén, o por su caricter autéctono o aléctono. Dunn (1931) utiliza
oite término solo para referirse a grupos que comparten comunidad de origen
y evolucién geogrifica, que es lo que nosotros denominamos ‘‘estirpe’’.

Endémlco:_Grupo de organismos (taxén) que se encuentra exclusivamente
on una determinada 4rea. Los taxones endémicos lo son por ser autdctonos
y no haberse dispersado, o por pertenecer a un grupo aléctono extinguido en
¥ area de origen.

Estirpe: Adoptamos este término introducido por Ringuelet (1961) para de-
notar a un grupo de organismos determinado que constituyen un elemento
(lisereto de una fauna por su comunidad de origen y de historia geogréafico-
ovolutiva (abolengo). El concepto de ‘‘estirpe’’ corresponde a lo que Savage
tlonomina ‘‘historical source units’’ (J. M. Savage, 1973), o ‘‘historical com-
ponents’’ (J. M. Savage, 1974).

Fauna: Conjunto de las especies de un taxén animal de rango superior o de
todos los taxones animales que existen en una regién determinada y en una
eterminada época geoldgica, como resultado de la cenogénesis y de las
vondiciones ecolégicas. Se habla asi de la fauna de mamiferos actuales de
Amnérica del Sur, o de la fauna de cinodontes del Tridsico de Argentina. Las
liunas se constituyen a lo largo de la cenogénesis por la filocenogénesis, la
lmplantacion de cenocrones y las sucesivas colonizaciones que determinan la
tinstormacion de las horofaunas.

Filocenogénesis: Término propuesto por Sukachev (1958) para denotar el
tiveso de la radiacién y evolucién in situ de grupos de organismos autdc-
tios dentro del proceso general de la cenogénesis. Corresponde a lo que
Cln denominé (1944) “‘evolucién de los troncos filéticos’’.

Horofauna (Smith, 1949): Utilizamos una modificacién de la redefinicién
il esto término propuesta por Halffter (1974): ““‘El conjunto de las especies
tlo un grupo determinado o de todos los grupos de animales que coexisten y se
diversifican en un 4rea determinada durante un lapso prolongado del tiempo
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geologico y que, por esta razon, representan una unidad biogeografica per-
durable’’. Como aqui lo entendemos, una horofauna constituye una etapa en
el proceso de la cenogénesis, de la misma manera que un sere constituye una
etapa en el proceso de la sucesién. Una horofauna es sustituida por otra por
modificaciones drasticas de las condiciones paleogeogrificas que determinan
la constitucién de nuevas unidades espaciales de evolucién bidtica y la sub-
division de las biotas, o por fendémenos de irrupciéon masiva de elementos
al6ctonos (implantaciéon de cenocrones).

Patrén de distribucién (“Track’” en la terminologia de Croizat, 1958): Utili-
zamos aqui este término como ha sido aplicado recientemente por J. M. Sa-
vage (1973) y por Halffter (1974), pero precisando su definicion conforme
con el concepto de ‘generalized track’’ recientemente dilucidado por Croizat,
Nelson & Rosen (1974). Un patrén de distribucién ‘‘es la forma coincidente
que adoptan las 4reas de distribucién de un conjunto de taxones (grupos mo-
nofiléticos) como consecuencia de su historia biogeografica comun’’. La dis-
tribucion actual, o en cualquier otro momento del tiempo geolégico, de los
taxones involucrados puede estar repartida en distintas faunas (en distintas
biotas) por la subdivisién (vicarianza) de las biotas ancestrales. En este
sentido, los patrones de distribucién permiten estimar la composicién y la
distribucién de las faunas ancestrales (Croizat, Nelson & Rosen, 1974: 265).

Vicarianza: Proceso de la subdivisién y ulterior diversificacién de un taxén
(grupo menofilético) por el advenimiento de una barrera producida por cam-
bios geograficos. Se trata aqui de una acepcién biogeografica de este término,
similar a la utilizada por Croizat, Nelson & Rosen (op. cit.). El término se
aplica también al fenémeno de la similitud ecologica entre taxones geografica-
mente separados, independientemente de su afindiad patristica, y para la
distincién ecolégica entre taxones (especies) que habitan una misma region,
y estos casos son solo algunas de las multiples acepciones que ha adquirido
en el uso biolégico (ver Udvardy, 1969: 265). Lo restringimos aqui a la
definicién anotada. Un resultado de la vicarianza es la existencia de taxomes
vicarios o vicariantes, es decir, grupos de organismos emparentados por su
origen, pero que estan distribuidos en regiones separadas de un mismo continen-
te, 0 en distintos continentes. P. ej., los disitiridos australianos y los didélfidos

sudamericanos son grupos vicariantes.

3. 5. Diseiio analitico

Las caracteristicas’ y la composicién de una determinada biota en un
momento dado del tiempo geolégico son el resultado de la interaccion com-
pleja entre distintos factores que han intervenido en el proceso de su ceno-
génesis. El marco general subyacente a los procesos biologicos acaecidos a lo
largo de la cenogénesis es el entorno paleogeografico y paleoclimético. Los
cambios paleogeograficos son los principales responsables de la determinacion
de la accesibilidad o del aislamiento, absoluto o relativo, del drea geogratica
de la biota, y los cambios fisiograficos acaecidos a lo largo del tiempo geolo-
gico determinan también los patrones de vicarianza interbidticos o intrabio6-
ticos. Estos mismos cambios, en conjunto con los cambios paleoclimaticos,
determinan las grandes unidades de vegetacion, los biomas, fundamento eco-
légico en el que se implantan las sucesiones consecutivas que intervienen en
la maduracién de las biotas. Esta se va determinando por la historia evolu-
tiva de los distintos linajes que se van diversificando a través de la interaccién
de los troncos filéticos previamente existentes, con los taxones colonizadores,
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Iteraccion que se registra en la forma de sucesivas cladogénesis, extinciones
Wrolnles 0 masivas e implantaciones exitosas de nuevos linajes. En su con-
‘unlu, ol proceso de la cenogénesis es la manifestaciones de una creciente
minduver y complejidad ecoldgica, y representa un equivalente, para la gran
tlimension temporal y espacial de la historia de una biota continental o de
Wi gran region biogeografica, al proceso de la sucesién ecoldgica en los
limites de tiempo y de espacio méds restringidos de una comunidad especifica.

I%]l andlisis cenogenético, si pudiese ser completo, deberia incluir el estudio
il cacda uno de los factores intervinientes en ese proceso de macroevolucién
plobal, Tal propésito resulta por ahora un desideratum que debe quedar pos-
torgido para un futuro en el que los caudales de informacién y de teoria estén
mucho mas enriquecidos, por lo que, sin perder la perspectiva del caricter
¥ do la complejidad del tema a explicar, debemos restringirnos a dilucidar
Wipectos parciales del mismo.

Desde ya el tema de la fauna de mamiferos de una determinada biota
noy delimita. Y lo poco que se sabe sobre la evolucién de los biomas y los
olimas pasados en los que se desarroll la historia de esa fauna, nos exime de
fratur aqui esos aspectos y nos obliga a conformarnos con explicaciones de
“‘onja negra’’. Las mismas tratardn de dar cuenta de lo acaecido, pero los
imocanismos responsables de esos aconteceres seguiran siendo un secreto guar-
tado en la caja de nuestra metifora hasta que el enriquecimiento ulterior de
log conocimientos paleoecolégicos y evolutivos permitan sustituir esta teoria
por otra de mayor profundidad explicativa. Y lo que acontecié en el desarrollo
e la fauna de mamiferos de América del Sur es una historia de linajes autéc-
tonos y aldctonos, de diferentes estirpes que se interrelacionan en comple-
mentacion o competencia para integrarse en faunas sucesivas hasta llegar
i la del presente, en la que el hombre aparece como principal protagonista,
detentor de la mayor biomasa mamifera y primordial innovador ecolégico.
I'oro nuestra historia se detendra antes de que la especie humana haya alcan-
giclo su sefiorfo actual sobre el continente sudamericano. Y esta historia
fo(uiere, para ser reconstruida' fehacientemente, recursos analiticos que nos
pormitan dilucidar los procesos faunisticos que intervinieron en ella.

Il anélisis de los procesos intervinientes en el desarrollo histérico de las
liunas ha sido tratado por Simpson (1950, 1953), Mayr (1965) y Reig (1968).
Pirh nucstro propdsito actual, una descripcién de los acontecimientos que
mvll(‘u}un lugar en esa historia debe partir de la siguiente discriminacion
analitica:

|, Dilucidacion de los linajes intervinientes.
1. 1. Inventario de los taxones intervinientes.
1. 2. Dilucidacién de las relaciones de parentesco de los taxones in-
tervinientes.
l. 3. Inventario del registro fésil de los taxones intervinientes.

%, Discriminacién de los elementos intervinientes.
2. 1. Diferenciacion de las estirpes intervinientes.

. 2. Determinacion de las colonizaciones.

. 3. Determiracién del origen geografico de los linajes .colonizadores.

.4, Determinacién de las épocas de implantaciéon de los linajes colo-
nizadores.

5. D Rl ;

5, Determinacion de los cenocrones.

[ =
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3. Determinacion de los grandes patrones de cambio en la composicion
de lag faunas sucesivas.

3, 1. Delimitaciéon de las horofaunas.

Seguiremos este disefio analitico para exponer nuestra teoria. No insist,i-
remos en el texto en la fundamentacién del marco de referencia paleogeogra-
fico general de esta historia, la que ha sido objeto de adecuados trabajos mo-
dernos de sintesis y discusién (Ver, por ej., Tedford, 1974; Valencio et al,

1971).

Lag =

IV, DILUCIDACION DE LOS LINAJES INTERVINIENTES

Nuostrn consideracién no se extiende a los mamiferos marinos que pue-
un luy costas y la plataforma continental de América del Sur, pues ellos son
bituntes primordiales de los océanos, y no forman parte de la biota conti-

pental sudamericana propiamente dicha. Esto excluye de nuestro analisis a los
tintos representantes del orden de los Ceticea (delfines, ballenas y cacha-
08) y a los grupos marinos del orden Carnivora (Phocidae, Otariidae, Odo-
Idae) que hasta hace poco se agrupaban en el suborden Pinnipedia. Tam-
eo consideraremos aqui a grupos secundariamente dulceacuicolas que habitan
Eurundcs rios sudamericanos, como los Platanistidae (= Iniidae), entre los
ines. '

4. 1. Inventario de los taxones intervinientes

Si no tenemos en cuenta las familias representadas por especies introdu-
ldas por el hombre, la fauna de mamiferos continentales vivientes de América
tlol Sur comprende 47 familias (Tabla 6). Pero el total de las familias que
hian intervenido en la historia de las faunas sudamericanas de mamiferos
tlosde el Creticico superior hasta el Reciente, asciende a 91 familias, pues el

togistro fosil ilustra la existencia de 44 familias sudamericanas extinguidas
(Tabla 1, Tabla 6).

¥

En lo que sigue nos limitaremos a caracterizar brevemente a cada uno
(o esos linajes. El lector podréd encontrar en Simpson (1950, 1969), Thaenius
1964), Patterson y Pascual (1968 b, 1972) y en Hershkovitz (1969 b, 1972)
ustraciones de representantes de la mayoria de estos taxones. .

|, Didelphidae. (Zarigiieyas o rabipelados, achocayas, cuicas, etc.). Familia de
marsupiales de tamafio pequefio a mediano, principalmente arboricolas,
pero también terricolas y ocasionalmente semiacuéticos. Insectivoros, fru-
givoros, omnivoros o carnivoros de presas pequefias. Muy probablemente
nutéctonos de América del Sur, estin representados por 13 géneros vi-
vientes y por alrededor de 20 géneros fésiles en este continente, agrupa-
bles en su mayorfa en dos subfamilias: Didelphinae (Didelphis, Marmosa,
Monodelphis, Lutreolina, etc) y Caluromyinae (Caluromys, Glironia, Ca-
luromysiops), conocidas desde el Paleoceno y el Oligoceno, respectiva-
mente. Otra subfamilia extinguida. Peradectinae, tiene un representante
sudamericano en el Creticico superior (vide infra: 4.2.1.).

8| Caroloameghiniidae. Familia monotipica de pequefios marsupiales extingui-
~ dlog parecidos a los didélfidos (y a veces considerados como una mera
miblamilia de éstos), de denticién bunodonte y alimentacién presumible-
mente omnivora. El tnico género conocido (Caroloameghinia) es exclu-
~ #lvo del Eoceno de Patagonia.

e e
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3.1 Pediomyidae. Familia de marsupiales didelfoideos extinguidos, de tamafic
pequefio a mediano, presumiblemente insectivoros. Considerados hasta
hace poco exclusivos de América del Norte, su presencia probable en el
Cretécico superior de Pert ha sido sefialada recientemente (Sigé, 1972;
ver también Crochet, 1978).

4. Microbiotheriidae. (Monitos del monte). Familia de peyuefios marsupiales
arboricolas insectivoros, autGctonos y endémicos de América del Sur.
Representada en la actualidad solo por Dromiciops, de la selva templada
de Notofagus, se los conoce como fosiles desde el Eoceno (Codna) y son
abundantes en el Mioceno (Microbiotherium). Durante un tiempo se los

consideré como una subfamilia de los Didelphidae (vide infra: 4.2.1.).
5.t Sparassocynidae, Familin de marsupiales didelfoideos extinguidos de tamafio
mediano a pequedio, con denticién carnivora especializada y peculiari-
dades muy distintivas en la region auditiva, convergentes con dasiuridos
australianos como Dasycercus y Dasyuroides. Considerados previamente
como una subfamilin de Didelphidae (Reig y Simpson, 1972), se los co-
noce a través de un solo género, Sparassocynus, encontrado en el Mioceno

y el Plioceno de Argentina,

6.1 Borhyaenidae, Familia de marsupiales extinguidos autéctonos y endémicos
de América del Sur. Comprende alrededor de 25 géneros que se distri-
buyen desde el Paleoceno hasta el Plioceno superior, entre los que se
cuentan omnivoros o carnivoros de tamafio pequefio a mediano (Hathlya-
cyninae: Cladosictis, Chasicostylus, Notocynus), grandes omnivoros terres-
tres (algunos Prothylacininae: Stylocynus) y grandes carnivoros terrestres
(Proborhyaeninae: Arminiheringia, Borhyaeninae: Borhyaena, Pharsopho-
rus, etc., algunos Prothylacyninae: Lycopsis). (Ver Marshall, 1978).

7.+ Thylacosmilidae. Marsupiales extinguidos autéctonos y endémicos de Amé-
rica del Sur, comprenden 3 6 4 géneros de tamafio moderadamente grande
de depredadores especializados, con caninos en forma de sable, conver-
gentes con los macairodontinos. Exclusivos del Mioceno y Plioceno de
Argentina, su status como familia plena fue propuesto recientemente por

Marshall (1976).

8. Coenolestidae. (Ratones runchos). Familia de pequefios marsupiales insecti-
voros, de aspecto ratonil, autéctonos y endémicos de América del Sur.
Representados en la fauna viviente por dos géneros, Coenolestes y Rhyn-
cholestes, de los paramos y selvas andinas, que pertenecen a la subfamilia
Coenolestinae, conocida desde el Oligoceno superior (Stilotherium, Pseudo-
halmarhipus, Pliolestes). En el Oligoceno y Mioceno existieron otras dos
subfamilias de tamafio algo mayor y denticiones especializadas: Palaeo-
thentinae y Abderitinae. (Marshall y Pascual, 1977).

9.t Polydolopidae. Familia de marsupiales extinguidos, autéctonos y endémicos
de América del Sur, del Paleoceno y Eoceno. Con denticion especializada
de tipo rodentiforme, convergen con los Burramyidae de Australia. Se
conocen unos seis géneros (Polydolops, Epidolops, Prepidolops, etc.), res-
tringidos a Argentina y al centro-este del Brasil. (Ver Pascual, 1979).

o g0
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10,1 Bonnpartheriidae. Familia monotipica de marsupiales extinguidos del Eoceno
ifortor del Norte de Argentina (Bonapartherium). Animales del tamaifio
o unn zavigiieya, de denticién bunodonte, emparentados con los Polydo-
lopldae, (Ver Pascual, 1980).

11| Microtragulidae (= Argyrolagidae. Familia de mamiferos extinguidos del
tamafio de una ardilla, de afinidades inciertas (considerados generalmente
vomo marsupiales). Se conocen solo desde el Mioceno superior al Pleis-
toceno inferior de Argentina y Bolivia. Eran muy especializados en su
locomocion (saltadores o ricochetales, como los canguros) y en su denti-
elon, de tipo vegetariano y similar a la de los lagomorfos. (Ver Simpson,

1971).

1%,) Grocberiidae. Familia de pequefios mamiferos, exclusivos del Oligoceno de
Argentina. Pobremente conocidos, tienen créneo y denticién especiali-
zidos, de tipo rodentiforme. Sus afinidades son inciertas, aunque se los
ha descripto, sin fundamento convincente, como marsupiales. (Ver Simpson,

1970).

1.} Necrolestidae. Familia de mamiferos extinguidos del Mioceno inferior de
Argentina. De relaciones dudosas, parecen haber sido cavadores y omni-
voros, del tamafio de una mulita o cachicamo (Dasypus). Se los ha con-

. siderado, sin mucho fundamento, como relacionados con los Chrysochlo-
ridae africanos y con los marsupiales.

14, Dasypodidae (Peludos, mulitas, cupas, cachicamos, armadillos). Familia de
mamiferos xenartros (Cingulata), autéctonos de América del Sur, aco-
ruzac{los, de tamafio mediano a moderadamente grande, insectivoros
omnivoros o necréfagos, de habitos terrestres y cavadores. Representados’
en la actualidad por unos nueve géneros agrupados en tres subfamilias:
Euphractinae (Chaetophractus, Euphractus, Zaedyus, etc.), Dasypodinae
(Dasypus, Cabassous, Priodontes, etc.) y Chlamyphorinae (Chlamyphorus
Burmeisteria). Cada una de estas subfamilias estd representada por varios
géneros fésiles (Chorobates, Eutatus, etc.), uno de los cuales se remonta
ul Paleoceno (Utaetus). Existi6, ademas, una subfamilia totalmente extin-
g'uida, del Eoceno al Mioceno inferior, los Stegotheriinae (Astegotherium
Stegotherium, etc.), y otra que agrupé a animales de tamaiio bastanté
grande, los Pampatheriinae, que se extendié desde el Oligoceno hasta el
Pleistoceno (Pampatherium, Kraglievichia), y alguno de cuyos represen-
tuntes invadieron América del Norte.

I8,] Peltephilidae. Grupo de mamiferos xenartros (Cingulata) extinguidos, endé-
micos de América del Sur, similares a los dasipédidos. Se diferenciaban
tlo ellos por poseer una denticién peculiar y cuernos en el escudo cefélico.

Non exclusivos del Oligoceno y Mioceno de Pat i ivi -
philus, Peltocoelus, etc.). " CERC TR

i‘.’ Gl ‘)todontidae (Gliptodontes). Gran familia de mamiferos xenartros extin-
phidos (Cingulata), autéctonos de América del Sur, de tamafio mediano
il frande, acorazados con una caparazén ésea espesa y rigida, y con den-

Helon especializada para la dieta herbivora. Desempefiaron ol papel de
grandes herbivoros terrestres durante todo el Cenozoico sudamericano, e in-

Lag
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vadieron América Central y del Norte en el Pleistoceno (Brachyostracon).
Se han descripto mas de 35 géneros, agrupados en cuatro subfamilias:
Propalaeohoplophorinae (gliptodontes primitivos del Eoceno superior al
Mioceno medio: Glyptatelus, Asterostemma, etc.), Sclerocalyptinae (glip-
todontes de tamafio mediano, del Mioceno medio al Pleistoceno superior,
con estuche caudal faliforme: Sclerocalytptus, Neuryurus, Lomaphorus,
etc.), Doedicurinae (grandes gliptodontes del Mioceno superior al Pleis-
toceno superior, con estuche caudal distalmente ensanchado y con clavas:
Doedicurus, Panochtus, etc.), y Glyptodontinae (gliptodontes medianos
a grandes, del Plioceno y del Pleistoceno, con estuche caudal formado por
varias piezas imbricadas: Glyptodon, Paraglyptodon, etc.).

17.t Palaeopeltidae. Familia poco conocida de mamiferos xenartros acorazados,

de tamafion mediano, exclusivos del Eoceno superior y del Oligoceno de
Patagonia (Palaeopeltis, Pseudorophodon ?).

18.1 Megalonychidae. Familia de mamiferos xenartros (T‘z;rdigrada) autdctonos de

América del Sur, que comprende a grandes y medianos herbivoros terres-
tres, con los molariformes anteriores caniniformes o incisiviformes. Com-
prende varios géneros que van desde el Mioceno al Pleistoceno de Amé-
rica del Sur, y un conjunto de géneros que se constituyeron en América
del Norte y en Las Antillas, donde estan representados en depdsitos del
Mioceno superior, ¢l Plioceno y el Pleistoceno. Los géneros sudamericanos
se agrupan en tres subfamilias: Ortotheriinae (Ortotherium, Pliomorphus),
Megalonychinae (Megalonychops, Valgipes) y Ocnopodinae (Ocnopus).

X 19. Megatheriidae (Megaterios, notroterios). Familia de grandes mamiferos

xenartros (Tardigrada) extinguidos, autéctonos de América del Sur. Ani-
males pesados, herbivoros y terrestres, desempefiaron, desde el Mioceno
hasta fines del Pleistoceno, pero principalmente durante este tltimo, el
papel de grandes herbivoros ramoneadores y probablemente folivoros.
Las formas mas generalizadas se agrupan en la subfamilia Nothrotheriinae
(Nothrotherium, Hapalops, Nothropus), que invadié América del Norte
durante el Pleistoceno, y que se conoce desde el Oligoceno. Las formas
més primitivas de los notroterinos pudieron haber sido arboricolas. Otra
subfamilia del Mioceno inferior, Planopsinae (Planops), parece vincular a
los anteriores con la tercera subfamilia reconocida, los Megatheriinae (Me-
gatherium, Eremotherium, Megathericulus, etc.), que agrupa a 7 u 8 gé-
neros de gran tamafio, conocidos desde el Mioceno hasta el Pleistoceno
mds superior.

20.fMylodontidae (Milodontes, lestodontes). Familia de grandes mamiferos

xenartros (Tardigrada) extinguidos, autéctonos de América del Sur. Estin
emparentados con los megaloniquidos y los megatéridos. Fueron bestias
robustas, cuadripedas y herbivoras, con dientes caniniformes bien des-
arrollados. Se reconocen més de doce géneros. Los més primitivos, del
Mioceno inferior, se agrupan en la subfamilia Nematheriinae (Nematherium,
Analcitherium, etc.). Otras tres subfamilias se diferencian a partir del
Mioceno medio y superior: Scelidotheriinae (Neonematherium, Scelidothe-
rium); Mylodontinae (Glossotherium, Lestodon, Oreomylodon, etc.), y
Octomylodontinae (Octomylodon). (Ver Scillato Yane, 1977).

21.1 Orophodontidae. Familia de mamiferos xenartros (Tardigrada) extinguidos

L
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exoluslvos del Oligoceno y del Mioceno de América del Sur. Estin empa-
tontudos con los milodéntidos, con los que compartfan muchas semejanzas.
B0 los conoce fragmentariamente a través de tres géneros, Orophodon
Ootodontotherium y Chubutherium, que pueden asignarse a tres subfa-
miling monotipicas. (Ver Hoffstetter, 1956, 1969; Scillato Yané, 1977)

88 | Entelopsidae, Familia poco conocida de mamiferos xenartros (Tardigrada),

25,

.

oxclusivos del Mioceno de Patagonia, de tamafio mediano y de habitos
herbivoros. Se conoce un solo género: Entelops (ver Pascual, 1960).

Bradypodidae. (Perezas de tres dedos). Familia monotipica de mamiferos
xenartros (Tardigrada) de tamafio mediano, folivoros y arboricolas estric-
tos. Se conoce un solo género viviente (Bradypus) endémico de Neotropica,
y no se han encontrado representantes extinguidos. Se los considera deri-
viidos de los megatéridos notroterinos.

Choloepodidae. (Perezas de dos dedos). Familia monotipica de mamiferos
xenartros (Tardigrada), muy similares a los bradipédidos, con los que se
los agrupaba hasta hace poco. Se conoce un solo género viviente (Cho-
l‘m'pus) y no se han encontrado como fésiles. Su distincién como una
familia independiente ha sido sugerida por Patterson (1967) y propuesta
formalmente por Hoffstetter (1969), en razén de vinculacién filogenética
con los megaloniquidos ortoterinos.

Myrmecophagidae. (Tamanduas, osos hormigueros). Familia de mamiferos
xenartros (Vermilingua) de tamafio mediano a moderadamente grande
terricolas 'y semiarboricolas, de hébitos alimentarios especializados parz;.
comer termitas y hormigas. Autéctonos de América del Sur, estin repre-
sentados en la actualidad por dos géneros, Myrmecophaga y Tamandua,
y se los conoce en el Mioceno y en el Plioceno a través de otros dos o tres
géneros extinguidos (Protamandua, Neotamandua, Nuiiezia).

Cyclopidae. (Ositos meleros). Familia monotipica de mamiferos xenartros
(Vermilingua) del tamafio de una ardilla, estrictamente arboricolas, insecti-
voros y melivoros. Representados en la actualidad por un tnico género
(Cyclopes) endémico de Neotrépica, se conoce otro género fésil en el
Mioceno superior de Argentina (Palacomyrmidon). Considerados hasta
hace poco dentro de los Myrmecophagidae, Hirschfeld (1976) dio razones
vonvincentes para considerarlos una familia independiente, aunque rela-
vlonada con los anteriores.

Loporidae. (Liebres, conejos). Familia de mamiferos (Lagomorpha) terres-
tres, herbivoros, corredores, de tamafio mediano. Grupo al6ctono en Amé-
tlon del Sur, donde est solo representado por el género Sylvilagus, aparte
tlo la liebre europea (Lepus) y del conejo europeo (Oryctolagus), introdu-
vidos por el hombre.

'ﬂﬂold'ae. (Mus'araﬁas). Mamiferos terrestres insectivoros, muy pequefios y

o hf\bltosl cripticos. Grupo cosmopolita, en América del Sur estd limitado a

::n wolo género (Cryptotis), de distribucién marginal en el norte del con-
nente,

WO Y A
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Canidae. (Zorros, lobos, perros). Mamiferos terrestres carnivoros a omni-
voros, de tamafio mediano a moderadamente grande. Grupo cosmopolita,
esti representado en América del Sur solo desde el Pleistoceno (época
en la que vivieron grandes lobos extinguidos, como Protocyon, Therio-
dictis, Aenocyon), en la fauna actual por un conjunto de géneros relativa-
mente primitivos (Dusicyon, Cerdocyon, Chrysocyon, Lycalopex, Atelocy-
nus, Speothos) y endémicos, y por el género norteamericano Urocyon, de
distribucién marginal en el norte del continente.

Ursidae. (Osos propiamente dichos). Mamiferos terrestres de omnivoros a
carnivoros, de tamano moderadamente grande a grande. Grupo cosmo-
polita y aléctono para América del Sur, donde esti representado en la
fauna actual por el oso de anteojos (Tremarctus), y tuvo representantes
extinguidos en el Pleistoceno, de gran tamafio (Arctotherium, Arctodus).

Procyonidae. (Coaties, mapaches, cuchi-cuchis). Familia de mamiferos te-
rrestres o arboricolas, de tamafio mediano. Grupo cosmopolita, aléctono
en América del Sur, donde estin representados por una sola subfamilia
viviente, los Procyoninae (Procyon, Nasua, Nasuella, Potos, Bassarycion).
En el Mioceno y Plioceno sudamericanos vivieron dos géneros endémicos,
Cyonasua y Chapalmalania, €l altimo de los cuales alcanzé gran tamafio
y aspecto ursiforme.

Mephitidae (Zorrinos, mapurites). Mamiferos terrestres de tamafio mediano,
terrestres, omnivoros, caracteristicos por su coloracién aposemdtica y su
secrecion fétida defensiva, Generalmente considerados como una  subfa-
milia de Mustelidae, Linares (1978) demostré que estin mas relacio-
nados con los prociénidos que con los mustélidos y que merecen status
familiar pleno. Aléctonos de América del Sur, estin representados por el
género Conepatus en este continente, con un f6sil en el Plioceno supe-
rior (Reig, 1952).

Felidae. (Gatos, tigres, jaguares, ocelotes o cunaguaros). Mamiferos estricta-
mente carnivoros,- de tamafio mediano a moderadamente grandes, terres-
tres o semiarboricolas. Grupo cosmopolita, es aldctono en América del
Sur, donde est4 representado por varios géneros o subgéneros vivientes
de la subfamila Felinae, algunos de los cuales son de amplia distribucion
panamericana (Puma, Leopardus, Jaguarius) y otros son endémicos (Noc-
tifelis, Herpailurus, Lyncailurus). Los Felinae se han encontrado fdsiles
en el Pleistoceno, época en que también estuvo representada en América
del Sur la subfamilia Machairodontinae (Smilodon).

Mustelidae. (Hurones, lobitos de rio, eiras). Mamiferos de tamafio mediano
a relativamente pequeio, terrestres, semiarboricolas 0 semiacuaticos, pre-
ponderantemente carnivoros. Grupo cosmopolita, es aloctono de América
del Sur, donde estin representados por las subfamilias Galictinae, Lutri-
nae y Mustelinae. Los galictinos, representados por los géneros vivientes
Galictis, Lyncodon y Eira y por el fésil Stipanicicia, son endémicos, aunque
no autbctonos de América del Sur, y se los conoce desde el Pleistoceno
inferior (Reig, 1957). Lutra y Pteronura estin entre los lutrinos vivientes,
y el primero se conoce desde el Pleistoceno medio. Los mustelinos (Mus-
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telu yl Cirammogale) son invasores més recientes y tienen una distribucién
mis limitada. - :

mballonuridae. (Murciélagos de sacos alares). Familia de murciélagos pe-
ijuehos, insectivoros. muy primitivos, pantropicales, representada por 10
ponoros endémicos de América del Sur y Central.

vallllnnld_ne. (Murciélagos pescadores). Murciélagos de tamafio mediano
i grande, insectivoros y piscivoros. Solo conocidos por un género (Noc-
tillo) exclusivo de América tropical. :

Mormoopidae. (Murciélagos de bigote). Pequefio grupo de murciélagos en-
tlémicos y probablemente autéctonos de la Regiéon Neotropical, de tamario
ynquvﬁo, insectivoros estrictos, representado por dos géneros (Mormoops,
"leronotus). Hasta hace poco se los consideraba como una subfamilia
(Chilonycterinae) de los Phyllostomatidae. (Ver Smith, 1972).

Phyllostomatidae. (Falsos vampiros, vampiros). Gran. familia de murciélagos
neotropicales endémicos, representada en la fauna viviente por mas de
freinta géneros, que acusan gran diversidad ecoldgica y que se distri-
buyen en las siguientes subfamilias: Phyllostomatinae, Glossophaginae
Carolliinae, Stenoderminae, Phyllonycterinae y Desmodontinae (Jones };
Carter, 1976). Los hay insectivoros (varios Phyllostomatinae) y hasta
carnivoros (Vampyrum), nectarivoros y polinivoros (Glossophaginae), fru-
glvoros (Stenoderminae y algunos Phyllostomatinae) vy hemat(’)’fagos
(Desmodontinae). Estos Gltimos eran hasta hace poco considerados como
una familia aparte, pero la informacién anatémica, cariolégica, parasito-
légica y- bioquimica ha sido concluyente para reubicarlos en los filosto-
l'lll’ltl'dOS (Forman, Baker y Gerber, 1968; Straney et al., 1979): Esta es la
(inica familia de quirépteros representada en el registro f6sil terciario de
América del Sur (Notonycteris, del Mioceno de Colombia, ver Savage
1951), y varios de sus miembros han sido encontrados -como fésiles en
depositos  pleistocenos (ver revision en Smith, 1976).

Nntali/dae. (Murciélagos de las cavernas). Pequefio -grupo de murciélagos
insectivoros de tamafio reducido, primitivos, endémicos de América tro-
pical y de Las Antillas, representado solo por Natalus en América del Sur.

>

T . . !
Furipteridae. (Murciélagos ahumados). Pequefia familia monotipica de mur-
‘l . ey . '3 7 . \' .

ciélagos primitivos, insectivoros, endémicos de América tropical.

Thyropteridae. Familia monotipica de murciélagos neotropicales, represen-
tados por el género Thyroptera, cuyas especies se distribuyen desde el
ostado de Sao Paulo, en Brasil, hasta Honduras. Son de aspecto similar
it los .Natalidae, de los que se distinguen por poseer discos adhesivos en
0N pies.

Molossidae. (Murciélagos de cola de ratén). Grupo cosmopolita de murcié-
ligos insectivoros de tamafio mediano a pequefio. representados en Amé-
#lon del Sur por un género de amplia distribucién (Tadarida), por géneros
neotropicales endémicos (Eumops, Molossus, Molossops) y por un género
ondémico de este continente (Neoplatymops). :
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Vespertilionidae. (Murciélagos de oreja de ratén). Grupo cosmopolita de
murciélagos insectivoros, representados en América del Sur por géneros
de amplia distribucién (Myotis, Eptesicus), por algunos géneros paname-
ricanos (Lasiurus, Rhogéesa), y por una subfamilia endémica (Tomo-
peatinae). Lasiurus se conoce fosil en el Pleistoceno de Bolivia (Linares,
com. pers.).

Callithricidae (= Hapalidae) (Tities, saguims). Grupo de monos primitivos
(ceboideos o platirrinos), arboricolas, principalmente insectivoros, de ta-
mafio relativamente pequefio. Casi exclusivamente endémicos de América
del Sur, solo uno de los ocho géneros reconocidos alcanza hasta Costa
Rica (Oedipomidas). Callimico, que presenta caracteres intermedios con
la familia siguiente, se ubica a veces en una familia propia, Callimiconidae.

Cebidae. (Monos frontinos, marimondas, monos aulladores o araguatos, mo-
nos arafias, etc.). Grupo de monos ceboideos o platirrinos, arboricolas,
insectivoros, frugivoros u omnivoros, de tamafio pequefio a mediano,
autéctonos secundarios de América del Sur, y endémicos de América Tro-
pical. Se reconocen generalmente 11 géneros vivientes, agrupables en
por lo menos dos subfamilias distintas claramente definidas, los Pithecinae
(con Pithecia, Chiropotes y Cacajao como miembros tipicos) y los Ate-
linac (incluyendo tipicamente a Ateles, Lagothrix y Brachyteles). Otras
subdivisiones subfamiliares parecen menos claras, como los Aotinae (Aotus),
Callicebinae (Callicebus), Alouattinae (Alouatta) y los Cebinae (Cebus,
Saimiri). Varios géneros f6siles sudamericanos han sido referidos a una u
otra de estas subfamilias (Homunculus, Dolichocebus, Stirtonia, Neosai-
miri, Cebupithecia), o no han merecido asignacion subfamiliar (Branisella).
Recientemente, Hershkovitz (1974) describié un nuevo género, Trema-
cebus del Oligoceno superior, que ubica en una subfamilia propia (ver

Thorigton, 1975).

Hominidae. (Hombres). Grupo de primates bipedos y de piel desnuda, de
organizacién social compleja y, por lo menos en el caso de la especie vi-
viente, Homo sapiens, dotados de lenguaje articulado y de razonamiento
abstracto. Por lo que se puede atestiguar, la tnica especie viviente se
incorpor6 tardiamente a la fauna sudamericana, quizds en el Pleistoceno
terminal.

Sciuridae. (Ardillas). Grupo de roedores arboricolas, de tamafio mediano a
pequefio, principalmente herbivoros. Las ardillas son un elemento se-
cundario y relativamente reciente de la fauna sudamericana, pero existe
por lo menos un género de afinidades inciertas (Sciurillus) que es endé-
mico de América del Sur. Otros autores reconocen a Syntheosciurus y Guer-
linguetus como géneros endémicos de Neotropica y atribuyen a la familia
mayor antigiiedad en el continente.

Heteromyidae. (Ratones mochileros). Grupo de roedores herbivoros, de ta-
mafio pequefio, autéctono de América del Norte. De distribucién marginal
en América del Sur, estdn representados por un solo género (Heteromys)
con escasa diferenciacién y distribucion.

Cricetidae. (Ratones, pericotes, ratas de agua, etc.). Grupo muy diverso de
roedores muroideos, generalmente terricolas, pero también arboricolas, semi-
acuéticos y subterrineos; de hébitos alimentarios insectivoros, omnivoros
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o herbivoros. En la fauna sudamericana el subgrupo principal lo: consti-
tuyon los Sigmodontinae, subfamilia autdctona de América del Sur, re-
presentada por 48 géneros, de los cuales 43 son endémicos. Estos géneros
w0 distribuyen en varias tribus bien distinguibles: Oryzomyini (Oryzomys,
Thomasomys, Rhipidomys, etc.), Akodontini (Akodon, Bolomys, Oxymyc-
ferus, cote.) Phyllotini (Phyllotis, Calomys, Graomys, Reithrodon, etc.),
Sigmodontini (Sigmodon, Holochilus), Icthyomyini ( Daptomys, Ichthyomys,
olo, ), Scapteromyini ( Bibimys, Scapteromys, Kunsia) y Wiedomyini (Wie-
tomys), pero existen tres géneros no asignables a ninguna de ellas (Puno-
mys, Zygodontomys, Rhagomys). Se conocen sigmodontinos fdsiles en el
Plioceno superior y en el Pleistoceno, entre los que se cuentan los géneros
extinguidos Dankomys y Cholomys (Reig, 1978, 1980). La otra subfamilia
te cricétidos que habitan América del Sur son los neotominos, representados
n(ui por tres géneros (Tylomys, Aporodon y Reithrodontomys) aléctonos
y de distribucion marginal en el extremo noroeste del continente.

Octodontidae. (Degt, chozchori, coruros, tuco-tucos). Familia de roedores
vaviomorfos autdctonos y endémicos de América del Sur, principalmente
herbivoros, de tamafo mediano, terrestres o subterrdneos. Representados
on la actualidad por dos subfamilias, Octodontinae (Octodon, Octodon-
tomys, Tympanoctomys, Spalacopus, Aconaemys) con varios representantes
{6siles del Mioceno y del Plio-Pleistoceno (Phtoramys, Pseudoplataeomys,
Pithanotomys), y Ctenomyinae, con el género viviente Ctenomys y que
tumbién tiene varios representantes extinguidos en el Mioceno, el Plioceno
y ¢l Pleistoceno (Proctenomys, Eucoelophorus, Actenomys, etc.).

Echimyidae. (Casiraguas, ratas espinosas, ratas de las tacuaras). Gran familia
de roederes caviomorfos endémicos de América del Sur, pero con distri-
bucion marginal en América Central y Las Antillas. Principalmente her-
bivoros, terrestres, arboricolas o subterridneos, son de tamano mediano a
relativamente grande y. estan representados en la fauna viviente por unos
13 géneros, a los que se agrupa generalmente en tres subfamilias: Heterop-
somyinae (Proechimys, Hoplomys, Trichomys, Euryzygomatomys, etc.),
de hébitos terrestres o subterrineos; Echimyinae (Echimys, Isothrix, Di-
plomys, etc.), de habitos arboricolas y de tamafio moderado, y Dactylo-
myinae (Dactylomys, Kannabateomys, Thrinacodus), de mayor tamafio
y también arboricolas. Las dos primeras tienen representantes desde el
Oligoceno superior. Una subfamilia totalmente extinguida, Adelphomyinae
( Adelphomys, Stichomys, etc.), se conoce desde el Oligoceno inferior hasta
ol Mioceno superior.

Abrocomidae. (Boris, ratas chinchillas). Familia monotipica de roedores cavio-
morfos endémicos de los Andes meridionales, emparentados con los octo-
tlontidos. Parcialmente arboricolas, de tamafio mediano, herbivoros, com-
prende el género Abrocoma, con representantes fosiles del Mioceno supe-
tlor, Plioceno y Pleistoceno de Argentina.

Chinchillidae (Vizcachas, chinchillas). Familia de roedores caviomorfos de
tmafio relativamente grande, endémicos de las pampas y de los Andes.
Nun herbivoros estrictos, terrestres y cavadores y estidn representados en
Ia fauna viviente por tres géneros: Lagostomus, Lagidium y Chinchilla.
I8l primero se agrupa en la subfamilia Lagostominae, que también. tiene
topresentantes  extinguidos como Prolagostomus del Mioceno inferior y
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Lagostomopsis, del Plioceno. La subfamilia Chinchillinae, agrupa a los dos
géneros vivientes restantes, cuyos habitats son estrictamente andinos.
(Bondesio, Pascual y Vucetich, 1975).

54. Neoepiblemidae. Familia extinguida de roedores, emparentada con los chin-
chillidos, que agrupa a animales herbivoros, de tamafio mediano a bas-
tante grande, en la que se agrupan los géneros Pliocenos Neoepiblema y
Dabbenea y también dos géneros del Oligoceno y Mioceno inferior ante-
riormente considerados chinchillidos: Perimys y Scotaeumys (Bondesio,
Pascual y Vusetich, 1975).

55. Linomyidae. (Pacaranas). Familia de roedores caviomorfos endémicos y
autéctonos de América del Sur, de tamaio medianamente grande a muy
grande, terrestres y herbivoros. Representados en la actualidad por un
solo género viviente de la subfamilia ‘Dinomyinae (Dinomys), se conocen
desde el Oligoceno superior a través de una subfamilia, Potamarchinae,
que perdura hasta el Plioceno (Scleromys, Olenopsis, etc.). Pero el auge
de la familia se manifesté a través de otra subfamilia extinguida, los
Eumegamyinae que vivié desde el Mioceno medio hasta el Plioceno su-
perior, cuyos representantes adquirieron tamafio gigantesco, siendo los
roedores de mayor tamafio que hayan existido (Phoberomys, Eumegamys,
Telicomys). (Ver Fields, 1957; Pascual y Diaz de Gamero, 1969).

56. Capromyidae. (Coipos o nutrias, hutias). Familia de roedores caviomorfos
de tamaio relativamente grande, principalmente herbivoros, acuaticos o
terrestres, endémicos de Noetrdpica, En la fauna viviente sudamericana
estin representados solo por la subfamilia Myocastorinae (Myocastor), que
algunos autores consideran como una familia aparte y otros ubican, sin
razones convincentes, en la familia Echimyidae, y que tiene representantes
fésiles ciertos desde el Plioceno (Isomyopotamus). La otra subfamilia
Capromyinae, estd limitada actualmente a las Antillas, pero muy proba-
blemente pertenecen a ellas varias formas del Mioceno de Argentina
(Neoreomys, Scleromys), que algunos autores clasifican entre los Dasy-
proctidae.

57. Dasyproctidae. (Aguties, picures). Grupo de roedores caviomorfos endémicos
y autéctonos de Neotrépica, de tamaiio mediano, terrestres corredores her-
bivoros. Se conocen dos géneros vivientes en América del Sur (Dasyprocta
y Mpyoprocta), pero la asignacién de géneros foésiles a esta familia es
asunto controversial por los momentos.

58. Agoutidae (= Cuniculidae). (Pacas, lapas). Familia de roedores caviomorfos
endémicos y autéctonos de Neotropica, de tamafo relativamente grande,
herbivoros a frugivoros, terrestres. Algunos autores consideran que los dos
géneros vivientes (Agouti, Stictomys), representan solo una subfamilia de
los Dasyproctidae. No se conocen fosiles pre-pleistocenos.

59.} Eocardiidae. Grupo de roedores caviomorfos extinguidos del Oligoceno, y
Mioceno sudamericanos, de tamaio mediano, herbivoros, terrestres, ante-

cesores de los Caviidae. Se distinguen dos subfamilias: Luantinae (Luan- |

tus) y Eocardiinae (Chubutomys, Eocardia, etc.).
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Cluvlidae, (Culses, cobayos, maras, acures). Familia de roedores caviomorfos
shdddmioos y autdctonos de América del Sur, de tamafio mediano a pe-
fueho, herbivoros, semicavadores o corredores. Representados en la actua-
lelnel por seis géneros agrupados en dos subfamilias: Caviinae (Cavia
Clulea, Microcavia, Kerodon) y Dolichotinae (Pediolagus, Dolichotis), am-,

i vonocidas desde el Mioceno y con varios géneros extinguidos. Una
wublumilin extinguida del Mio-Plioceno, Cardiomyinae, contenia géneros
o mayor especializacién dentaria (Cardiomys, Caviodon).

g; Hydrochoeridae. (Carpinchos, capibaras, chigiiires). Familia de grandes
S toodores caviomorfos de gran tamafio, terrestres, semiacuaticos o corre-
tlores, tipicamente herbivoros pastoreadores, autéctonos de América del
Nur, Kl Gnico género viviente (Hydrochoerus) pertenece a la subfamilia
Hydrochoerinae, que estid representada por géneros fosiles del Plioceno
iy superior y del Pleistoceno (Neochoerus, Hydrochoeropsis, etc., el pri-
mero de los cuales se expandié hacia América del Norte). Se conocen dos
sublumilias extinguidas: Cardiatheriinae, del Mioceno superior y del Plio-
weno (Cardiatherium, Anchimys, Kiyutherium, etc.), que -es ancestral de
los unteriores y de la otra subfamilia f6sil, Protohydrochoerinae, que agrupa
i grandes carpinchos corredores del Plioceno (Chapalmalania, Protohydro-
vhoerus). (Ver Mones, 1975).

Lirethizontidae. (Puerco espines, coendtes). Grupo de roedores caviomorfos
urborfcolas y herbivoros, autéctonos de América del Sur, pero también
digtribuidos actualmente en América Central y del Norte (Erethizon). Exis-
ton tres géneros vivientes sudamericanos, agrupados en dos subfamilias,
lirethizontinae (Coendou, Echinoprocta) y Chaetomyinae (Chaetomys), la
primera de las cuales se conoce desde el Oligoceno (Protosteiromys, Stei-
romys, etc.).

), Tayassuidae. (Pecariés, baquiros). Ungulados artiodéctilos terrestres, omnivo-
108, de tamafio mediano a moderadamente grande. Autdctonos de América
del Norte. Generalmente se reconocian dos géneros vivientes en América
del Sur, Pecari y Tayassu que Woodburne (1968) reubica en un solo gé-
nero Dicotyles, pero recientemente (Wetzel, 1977; Wetzel et al., 1975), se
teconocié como viviente un género que se habia considerado exclusivamente
{6sil, Catagonus, representado por una especie de la regién Chaquefa (C.
wagneri). El presente autor sospecha que esa especie pertenece, en realidad
i otro género, Brasiliochoerus, conocido como subfésil en las cavernas del
Ploistoceno superior de Lagoa Santa, Brasil. Argyrohyus (= Selenogonus?)
tlel Plioceno superior, es el artiodactilo mas antiguo de América del Sur.
Otro género, extinguido del Plioceno superior y del Pleistoceno es Platygo-
1, y también se ha citado la presencia de Mylohyus y de Prothennops, gé-
neros norteamericanos dudosamente existentes en América del Sur.

melidae. (Llamas, huanacos vicufias). Ungulados artiodactilos terrestres
Bbivoros, de tamafio grande. Autdctonos de América del Norte, estén’
iresentados en América del Sur por una tribu endémica pero aldctona,
Lamini, con dos géneros vivientes (Lama, Vicugna) y algunos extingui-
W del Pleistoceno (Hemiauchenia, Palaeolama, etc.) (ver Webb, 1974).

' ?Mdae. (Ciervos, venados, pudd, huemul). Ungulados artiodéactilos terres-
tiom, herbivoros, de tamafio mediano a grande. Autéctonos de América
tlal Norte, estin representados en América del Sur por una sola subfa-
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milia, - Odocoileinae, con un género panamericano (Odocoileus), 5 gé-
neros endémicos (Pudu, Hippocamelus, Mazama, Blastocerus, Ozotoceros),
y algunos géneros extinguidos del Pleistoceno (Antifer, Morenelaphus, etc.).

66.1 Macraucheniidae. (Macrauquenias). Meridiungulados litopternos extinguidos,
terrestres y herbivoros, de aspecto similar al de camellos y que alcanzaron
su tamafio, provistos de una corta proboscis. Autéctonos y endémicos de
América del Sur, representados por alrededor de 12 géneros conocidos
desde el Paleoceno superior y el Eoceno (Victorlemoinea, Ernestohaeckelia)
hasta el Pleistoceno (Macrauchenia).

67.1 Adianthidae. Pequefio grupo de meridiungulados litopternos, terrestres y
herbivoros, restringido a tres géneros exclusivos del Oligoceno y del
Mioceno inferior (Adianthus, Proadianthus, Proheptoconus). Emparenta-
dos con los macrauquénidos, algunos autores los consideran una mera sub-
familia de los anteriores.

¥ 68.1 Proterotheriidae. (Proteroterios). Meridiungulados litopternos extinguidos
terrestres y herbivoros, de aspecto similar al de pequeifios caballos y con-
vergentes con los équidos en la reduccion de los dedos y la adaptacién
a la carrera. Autoctonos y endémicos de América del Sur, estin repre-
sentados en el registro fosil por alrededor de 25 géneros, repartidos en
dos subfamilias: Polymorphinae, del Paleoceno superior y Eoceno (Wainka,
Polymorphis, Anisolambda, etc.) y Proterotheriinae, que se conoce desde
el Oligoceno hasta el Plioceno superior (Proterotherium, Thoatherium,
Brachytherium, etc.).

69.1 Henricosborniidae. Grupo de meridiungulados notoungulados del suborden
Notioprogonia, muy primitivos, del tamafio de un conejo, exclusivos del
Paleoceno superior y del Eoceno inferior. Posiblemente omnivoros o her-
bivoros no especializados, se reconocen tres géneros (Henricosbornia,
Othnielmarshia, Peripantostylops).

70.} Notostylopidae. Grupo de meridiungulados notoungulados (Notioprogonia)
primitivos, del tamafio de un zorro, herbivoros y rodentiformes, proba-
blemente terrestres. Muy similares en el craneo a los hiracoideos africanos,
estan restringidos al Paleoceno superior y al Eoceno (Notostylops, Homa-
lostylops, Otronia). ’

71.% Isotemnidae. Grupo de meridiungulados notoungulados (Toxodonta) terres-
tres, del tamafio de un cordero, cuadripedos digitigrados, robustos, herbi-
voros a omnivoros. Exclusivos del Paleoceno superior y del Eoceno de

" América del Sur, estin representados por unos diez géneros (Pleurostylo-
don, Thomashuxleya, etc.). Es posible que hayan llegado hasta el Mioceno
en Colombia.

792.} Notohippidae. Grupo de meridiungulados notoungulados (Toxodonta) terres-
tres, de tamafio moderado, herbivoros, especializados de denticién hipso-
donte convergente con la de los équidos, por lo que se los considera como
uno de los grupos més antiguos de pastoreadores. Se conocen unos diez

géneros agrupados en dos subfamilias: Rhynchippinae, limitada al Eoceno |
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Mpetior v al Oligoceno inferior (Rhynchippus, Pseudostylops, etc.) 'y
m«dtl’ppldlnuc, que va desde el Eoceno superior hasta el Mioceno inferior
b (Notohippus, Argyrohippus, etc.). .

| Leontindidae. Grupo de meridiungulados notoungulados (Toxodonta) terres-
~ low, de gran tamafio y de aspecto pesado, herbivoros. Se conocen unos
Puintio géneros del Oligoceno de Patagonia (Scarritia, Leontinia, etc.);

10 o sabe que han sobrevivido hasta el Mioceno, por restos encontrados
on Colombia. ~

Toxodontidae. (Toxodontes, xotodontes, nesodontes). Grupo de meridiungu-
laddos notoungulados (Toxodonta) terrestres, de gran tamafio a tamafio
- mediano y de aspecto de rinocerontes, herbivoros, posiblemente algunos
Wéneros eran semiacudticos. Autéctonos y endémicos de América del  Sur,
40 han descripto mas de veinte géneros, agrupados en cuatro subfamilias:
Nosodontinae, del Oligoceno inferior al Mioceno medio (Nesodon, Adino-
therium); Toxodontinae, del Mioceno medio al Pleistoceno superior: . (To-
vodon, Mixotoxodon, Gyrinodon, Ocnerotherium, etc., el primero,'y posi-
blemente el segundo de los cuales, invadié América Central en el Pleis-
loeeno), Xotodontinae, del Mioceno y Plioceno (Xotodon, Nonotherium) y
Haplodontheriinae, del Mioceno medio al Plioceno, entre los gue se
cuentan géneros portadores de cuernos, como Trigodon. :

8,| Homalodotheriidae. Grupo de meridiungulados notoungulados (Toxodonta)
terrestres, de gran tamafio y aspecto pesado, plantigrados y poseedores de
ni pequefia trompa. Herbivoros y posiblemente semiacuaticos. Se. cono-
ven unos pocos géneros del Oligoceno y del Mioceno (Homalodotherium
Chasicotherium, Asmodeus). ’

0] Oldfieldthomasiidae. Grupo de meridiungulados notoungulados (Typotheria)
rimitivos, terrestres, herbivoros a omnivoros, del tamafio de un conejo.
Jonocidos por 5 6 6 géneros del Paleoceno superior y del Eoceno (Oldfield-

thomasia, Tsamnichoria, Kibenikhoria, Colbertia).

11,1 Archaeopithecidae. Pequefio grupo de meridiungulados notoungulados
- (Typotheria) primitivos, terrestres, herbivoros, del tamafio de un conejo.
Nestringidos al Eoceno inferior (Archaeopithecus, Acropithecus).

Interatheriidae. Grupo de meridiungulados notoungulados (Typotheria) te-
1restres, herbivoros, del tamafio y aspecto de liebres. Se han descripto una
* tlocena de géneros, todos sudamericanos, agrupados en dos subfamilias:
Notopithecinae, propia del Eoceno (Notopithecus, Guilielmoscottia), e
Interatheriinae, méas numerosa (Interatherium, Cochilius, Miocochilius,
0,), que va desde el Oligoceno inferior al Mioceno.

sotheriidae (= Typotheriidae). (Tipoterios). Grupo de meridiungulados
toungulados (Typotheria) terrestres, herbivoros, del tamafio de una
W y de denticién rodentiforme. Exclusivos de América del Sur, se han
tipto alrededor de una docena de géneros, agrupados en dos subfa-
% Trachytheriinae, exclusivos del Oligoceno (Trachyterus, Proedrium)
wsotheriinae, que es la mas numerosa y la que alcanzé mayor expan-
4, con géneros que van desde el Mioceno (Acrotypotherium, Typothe-
Hloply) hasta el Pleistoceno medio (Mesotherium) (ver Villarroel, 1974).
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80.t1 Archaeohyracidae. Grupo de meridiungulados notoungulados (Hegetotheria)
terrestres, de tamafio moderado, herbivoros, con denticién muy especiali-
zada, posiblemente pastoreadores. Se han descripto unos cinco géneros,
propios del Paleoceno superior al Oligoceno de América del Sur (Degonia,
Archaeohyrax, etc.).
\

81.1 Hegetotheriidae (Paquirucos, hegetoterios). Grupo de meridiungulados noto-
ungulados (Hegetotheria) terrestres, de tamafio relativamente pequefio
a moderado, herbivoros y rodentiformes, caminadores o corredores, con
una marcada convergencia hacia los lagomorfos. Se ha descripto mas de
una docena de géneros, todos endémicos sudamericanos, agrupados en
tres distintas subfamilias. Los Hegetotheriinae van del Eoceno superior
al Mioceno superior (Eohegetotherim, Hegetotherium, etc.). Los Pachy-
rukhinae, llegan desde el Eoceno superior hasta el Pleistoceno inferior, y
estén representados por numerosos géneros, algunos de ellos muy abun-
dantes (Pachyrukhos, Paedotherium, Raulringueletia, Tremacyllus). Los
Muiiizinae estin representados por un solo género (Mudizia) del Mioceno.

82.1 Astrapotheriidae. (Astrapoterios). Grupo de grandes meridiungulados extin-
guidos del orden Astrapotheria, autoctonos y endémicos de América del
Sur. Herbivoros del tamafio de un buey, macizos y de patas columnares
(graviportales), posefan una trompa de mediano tamafio y colmillos. sobre-
salientes. Dos géneros primitivos (Scaglia, Astroponotus) son propios del
Eoceno, mientras que los Astrapotheriidae mas tipicos, de mayor tamafio
(Parastrapotherium, Astrapotherium, Xenastrapotherium, etc.) se encuen-
tran en depdsitos del Oligoceno y del Mioceno.

83.1 Trigonostylopidae. Grupo de meridiungulados del orden Trigonostilopoidea,
autéctonos y endémicos de América del Sur. Herbivoros ramoneadores
del tamafio de una oveja, con fuertes colmillos, fueron exclusivos del Paleo-
ceno superior y del Eoceno (Trigonostylops, Albertogaudria).

84.1 Pyrotheriidae (Piroterios). Grupo de grandes meridiungulados, segin Patter-
son del suborden Pyrotheria de notoungulados, considerados previamente
como un orden independiente. Fueron grandes mamiferos de patas cortas y
columnares, de cuerpo parecido al de un rinoceronte, pero con cabeza simi-
lar a la de algunos proboscideos, con una trompa corta y con incisivos
agrandados en forma de colmillos. Eran herbivoros, probablemente ramo-
neadores. Caracteristicos del Oligoceno, donde estan tipicamente repre-
sentados por Pyrotherium, tienen representantes més primitivos en el
Eoceno, como Carolozittelia, que algunos autores consideran dentro de
una familia particular (ver Patterson, 1978).

85.1 Colombitheriidae. Familia de notoungulados piroterios primitivos de tamafi
moderado, conocida por solo dos géneros, uno del Paleoceno o Eoceno
inferior de Venezuela (Proticia) y otro del Eoceno de Colombia (Colombi-
therium). (Ver Hoffstetter, 1970, Patterson, 1978).

86.1 Carodniidae. Familia de meridiungulados especializados (Xenungulata),
autéctonos y endémicos de América del Sur. Herbivoros posiblemente ra-

moneadores, del tamafio de un buey, de patas relativamente cortas y digi-

tigradas. Conocidos solo en el Paleoceno de Brasil y Patagonia (Carodnia).

Cvag
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Didolodontidae. Grupo, posiblemente complexivo, de pequefios a medianos
Winlados primitivos, endémicos de América del Sur. Considerados con-
tilustros o litopternos ancestrales, son de denticién bunodonte, y Didolodus,
ol género mis abundante, fue del tamafio de un zorro. Posiblemente omni-
Volos, parecen haber sido la cepa ancestral de los Litopterna, y algunos
Wlores los consideran la cepa ancestral de todos los meridiungulados. Se
los conoce principalmente en el Paleoceno y Eoceno de Patagonia y de
sl ( Ernestokokenia, Didolodus, Lamegoia, Oxybunotherium, etc.), pero
i ol norte de América del Sur llegaron hasta el Mioceno, como lo de-
~ muestra ¢l hallazgo de Megadolodus en Colombia (ver McKenna, 1956).

Fquidae, (Caballos, asnos, cebras). Familia de mamiferos ungulados periso-
thivtilos, de tamafio mediano a grande, herbivoros pastoreadores y corre-
tlores en sus géneros mdas avanzados. Autdctonos de América del Norte,
s los conoce en América del Sur desde el Pleistoceno inferior a través
ol pénero cosmopolita Equus y de tres géneros endémicos extinguidos:
Hippidion, Onohippidion y Parahypparion.

B, Tapiridae. (Tapires, dantas). Familia de mamiferos ungulados perisodactilos
o tamaiio moderadamente grande, herbivoros ramoneadores digitigrados,
provistos de una corta proboscis. Autéctonos de Eurasia, se los conoce en
Amdérica del Sur a través del género viviente Tapirus. Una forma més pe-
(uetia, Tapirella, suele ser distinguida como un género o subgénero dis-

tinto, Tapirus se encuentra como f6sil desde el Pleistoceno inferior.

W), Gomphotheriidae. (Mastodontes). Familia de grandes ungulados herbivoros
(Proboscidea), ramoneadores de dientes lofodontes, con grandes defensas
Huperiores y larga proboscis. Autdctonos de Africa, pero casi totalmente
vosmopolitas, estan representados en América del Sur por géneros extin-
aul(]()s, que se conocen desde el Pleistoceno inferior, y que se agrupan en

o8 subfamilias: Anancinae (Stegomastodon) 'y Cuvieroniinae, esta Ultima
~ton dos géneros: uno comun con América del Norte (Cuvieronius), y otro

(Notiomastodon), endémico de América del Sur.

Mvichechidae. (Manaties). Grupo de ungulados (Sirenia) herbivoros, exclusi-
Viliente acuaticos, principalmente dulceacuicolas, probablemente autéc-
oy de América del Sur, donde se los conoce con seguridad desde el
‘Mioceno (Potamosiren), y probablemente desde el Oligoceno inferior
Lophiodolodus). En la fauna viviente estan representados por Trichechus,
W género de amplia distribucion.

pnificacion y relaciones de parentesco de los taxones intervinientes

vlugificacion de los mamiferas se encuentra atravesando una etapa de
1enovacion, como consecuencia de la acumulacién de nuevos hechos
IMurpretaciones, tanto con respecto a las-formas extinguidas, como a las
Jl8 ontre taxones vivientes y extinguidos. Estas reinterpretaciones han

W tlas, 0 han sido consecuencia, de desarrollos modernos de la teoria
e, dentro de los cuales cabe reconocer el valor heuristico de las ideas
satela cladistica, inspirada por Willi Henning (1968). :
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Esta renovacién estd trastocando muchas ideas profundamente estable- ::Q[“;::‘AM

cidas sobre las relaciones de parentesco entre los distintos grupos de mami- olise TRIBOSPHENIDA
feros, ideas que habfan adquirido su expresion mas autorizada en la monu- Nupercohorte METATHERTA (MARSUPIATA) (!
mental sintesis clasificatoria de la clase Mammalia de G. G. Simpson (1945). e Mansuriaiia )
Son muchas las contribuciones recientes que han contribuido a replantear Jrden MasupicarNIvora (= PoL .
aspectos parciales de la sistematica de los mamiferos, y es posible que todavia Suborden Didelphiomorphia e
no nos hallemos cerca de una nueva sintesis que logie la aceptacién general Suberfamilia ]gidel hfid
y que posea el valor normativo de la clasificacién de Simpson. Sin embargo, la Familia Didel hi%ae S
clasificacion recientemente propuesta por M. McKenna (1975) significa un Familia Microll))iotheriid 2
esfuerzo unificador encomiable, y puede considerarse un nuevo punto de par- B . Caroloamechi -?g( )
tida, provocativo y fecundo, para alcanzar una necesaria reestructuracién del Familia Sparassoc Ig]'énu =
cuadro de las relaciones de parentesco de los 6rdenes de mamiferos, que B ilia Pgdiom ic}l, e £
conlleve a una deseable amplia aceptacién de los especialistas. Suborden Sparassodgntze
Superfamilia Borhyaenoidea (°)

Familia Borhyaenidae

La clasificacién filogenética propuesta por McKenna esta estructurada
Familia Thylacosmilidae

sobre la base de una fiel aplicacién de los principios hennigianos de la taxonomia

cladista. Estos principios son de gran utilidad para analizar objetivamente Orden PAucrruBeRcULATA (CAENOLESTIDIA)
las relaciones filogenéticas, pero su aplicacién estricta a la construccién de una Superfamilia Caenolestoidea
clasificacién exige una excesiva proliferacién de niveles jerarquicos en el orde- = Familia Caenolestidae
namiento de los taxones. En el estudio que desarrollaremos a continuacién de Orden DrproTopONTA (P)

las relaciones de parentesco entre los distintos linajes que intervinieron en la Superfamilia Polyd(.)lo oidea (*)
constitucion de la fauna teriologica sudamericana, tomaremos cOmo marco Familia Polydolo idl;;e :
de referencia la clasificacion mencionada, sin que esto signifique que estamos Familia Bonapart%eriidae 4
postulando convencidamente la necesidad de adoptarla en todas sus partes, Supercohorte EUTHERIA

sobre todo en la aceptacion final del crecido numero de taxones de rango (lk)horte ParaTHERIA (= EDENTATA) (%)
superior. Pero independiente de su oportunidad como estructura clasificatoria Grandorden XENARTHRA

formal, las relaciones de parentesco elucidadas a través de esta clasificacion Orden CINGULATA

resultan en muchos casos muy convincentes, y algunas de ellas tienen impli-~ ‘ Superfamilia Dasypodoidea

caciones directa’s para la interpretacion de la cenogénesis de los mamiferos
sudamericanos. Como hemos dicho en la introduccion, la precisa dilucidacion
de las relaciones filogenéticas entre los linajes que intervienen en la historia de
una fauna, es asunto de primera importancia para asentar la validez de las

hipétesis que tienden a explicar los acontecimientos de esa historia.

Familia Dasypodidae
Familia Peltephilidae
Superfamilia Glyptodontoidea
Familia Glyptodontidae
Cingulata inc. sedis
g Familia Palaeopeltidae

En la Tabla I desarrollamos el esquema clasificatorio de las familias
vivientes y extinguidas de mamiferos de América del Sur, siguiendo los linea-
mientos principales de la_clasificacion de McKenna, pero introduciendo algu-
nas modificaciones secundarias que nos parecen pertinentes. Los fundamentos
de esta clasificacién podrin consultarse en el trabajo mencionado de McKenna,
Comentaremos aqui algunos de los aspectos mas significativos para el asunto
que nos preoccupa, y Pproporcionaremos las principales justificaciones de las
innovaciones que hemos introducido, particularmente en los ordenamientos
infraordinales.

ﬁ@:

) Belloro propiciar continuar utilizando el nombre Metatheria 6

¥ et . . ar : ;
& tener la. _dxfundlda contraposicion Metatheria-Eutheria enp 1: ;s]tgd:l::on',rhg;;a
uKonna utll_lza Marsupialia para esta supercohorte, término que, siguiendo a Kirsc};
7), considero apropiado para designar al superorden que agrupa a los cuatro
lones actualmente reconocidos de metaterios. Ver la discusién sobre la clasificacion
ordinal y sgbordi'nal de los marsupiales en el texto (4.2.1.).

- Mlcroblotheriidae y los Sparassocynidae son considerados subfamilias de Didelphi-
, mon lla mayorjt de las clasificaciones previas. Las razones para su distincién como
] M?;ropbiggﬁei;daag en el texto (4.2.1.). Es posible que los Pediomyidae deban incluirse

lendo a Archer (1976a), incluyo aqui a los Thylacinidae de Australia y, de

ido con Marshall (1976), quien no coincide con lo anterior (Marshall 19’77)
wldero a los Thylacosmilidae como una familia plena. ; .
Nl plusion dle 'los Polydolopoidea entre los Diprotodonta es una alternativa conje-
tin verosimil como su ubicacién entre los Paucituberculata. Ver discusiéon en el
(4. 2. 1;1). Sogre I(ZIS dBonapart}ieriida.e, ver Pascual, 1979.

Atones de uniformidad nomenc atorial, y siguiendo a Minkoff (1 i

ilnr a este taxo,n‘Paratheria y no Edentata, como lo propone I(\dt?lzgr)l;laprf::;?
I un térmmo_ eufomcq y apropiado propuesto por Thomas (1887). Incluy(’) en la
Plraghe.rla también al orden Pholidota, al que agrupo en un Grandorden
i §lgu1endo a Emry (1970), incluyo a los Palaeonodonta en los Pholidota.
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Orden TARDIGRADA (°)
Superfamilia Megalonychoidea
Familia Megalonychidae
Familia Choloepodidae (7)
Familia Megatheriidae
Familia Bradypodidae ()
Superfamilia Mylodontoidea (°)
Familia Mylodontidae
Familia Orophodontidae
Superfamilia Entelopsoidea (°)
Familia Entelopsidae
Orden VERMILINGUA (')
Superfamilia Myrmecophagoidea
Familia Myrmecophagidae
Familia Cyclopidae (")
Cohorte EPITHERIA
Magnorden ERNOTHERIA
Superorden LEPTICIDA
Grandorden ANAGALIDA
Orden LAGOMORPHA
Familia Leporidae
Magnorden PREPTOTHERIA
Superorden TOKOTHERIA
Grandorden FERAE
Orden CARNIVORA
Superfamilia Canoidea
Familia Canidae
Superfamilia Procyonoidea (')
Familia Procyonidae

Familia Mephitidae (') !
Superfamilia Ursoidea (?)
Familia Ursidae
Superfamilia Feloidea
Familia Felidae
Superfamilia Musteloidea ('2)
Familia Mustelidae
Grandorden INsecTivora
Orden SORICOMORPHA
Familia Soricidae
CGrandorden ARCHONTA
Orden CHIROPTERA
Suborden Microchiroptera
Superfamilia Emballonuroidea
Familia Emballonuridae
Familia Noctilionidae
Superfamilia Phyllostomatoidea
Familia Phyllostomatidae
Familia Mormoopidae (')
Superfamilia Vespertilionoidea
Familia Natalidae
Familia Furipteridae
Familia Thyropteridae
Familia Vespertilionidae
Familia Molossidae
Orden PRIMATES
Suborden Haplorhini i
Infraorden Simiiformes
Seccion Platyrrhini
Superfamilia Ceboidea
Familia Callithricidae
Familia Cebidae
Seccién Catarrhini
Superfamilia Hominoidea
Familia Hominidae

(6) Prefiero para este orden de Xenarthra el uso del término Tardigrada, y no Pilosa,
" como lo hace McKenna. La razén esti en que el segundo fue propuesto por Flower
para incluir también a los mirmecofagoideos, que, convencido como estoy que cons-
tituyen un grupo independiente, me inclino a considerarlos como un orden separado.
En este uso del término Tardigrada, sigo a Hoffstetter (1969).
(7) Parece ahora suficientemente demostrado (ver Hoffstetter, 1969) que las perezas d
dos dedos (Choloepus) derivan de megaloniquidos primitivos (Ortotheriinae), mien
tras que las de tres dedos (Bradypus) estan mas relacionados con los megatérido:
primitivos (Nothrotheriinae). La familia Bradypodidae y la superfamilia Bradypo
doidea constituyen, entonces, un taxén polifilético. Bradypodidae debe restringirse par:
- las perezas de tres dedos, y Choloepus debe ubicarse en una familia propia, denomi
nada por Hoffstetter Choloepodidas. Ambas familias se ubicarian, entonces, en la
superfamilia Megalonychoidae, con lo que quedaria suprimida la superfamilia Brady-
odoidea.
®) geivindico’aqui la superfamilia Mylodontoidea de Kraglievich (1931), en acuerdo
con la reciente propuesta de Scillato Yané (1977), y sigo también a este tltimo autor
‘en la clasificacién familiar y subfamiliar de los milodontoideos.
(°) Con respecto a esta superfamilia monotipica, y a la familia, también monotipica, En-
\ telopsidae, véase Pascual (1960). : _
(19 Coincido con Hoffstetter (1969) en la conveniencia de una clasificacién tripartita de
los Xenarthra, elevando a la categoria de orden a Vermilingua, conforme con el rango
otorgado a Cingulata y Tardigrada. i
11) Con respecto a la separacién de Cyclopes en una familia propia, sigo lo sugerido por
_Hirschfeld (1976), cuyos argumentos ‘me resultan muy convincentes. S
(2) La clasificacién de los carnivoros ha sufrido grandes cambios desde la aparicién del
sistema de Simpsori (1945). Los Creodonta se han separado como un orden aparte,
y la vieja divisién en Fissipeda y Pinnipedia ha quedado disuelta al demostrarse que
v ios Gltimos son un taxén polifilético. La organizacién suprafamiliar del orden Ca’r-
‘nivora reconoce ahora mayor niimero de taxones .de ese rango que lo que proponia
Simpson y otros autores. Savage (1977) agrupa a las familias vivientes en Canoidea

4B

Junidae, Ursidae, Procyonidae, Otariidae), Musteloidea (Mustelidae, Phocidae), Vi-
btoldea (Viverridae, Hyaenidae) y Feloidea (Felidae). Linares (1978), sobre la
e de un prolijo y detallado estudio de la anatomia basicraneana y auditiva, en-
sltn razones convincentes para reconocer las superfamilias Canoidea (Canidae),
uyonoidea (Procyonidae, Phocidae, Mephitidae, Leptarctidae), Ursoidea (Ursidae,
Wldae), y Musteloidea (Mustelidae), aparte de los Feloideos y Viverroideos, que
Mlh en su monografia. Esta proliferacién suprafamiliar no parece constituir un
b arbitrario de una tendencia demasiado divisionista, sino la adecuada represen-
clasificatoria de relaciones filogenéticas bien documentadas por la anatomia
da y la paleontologia.

inos o mapurites (Conepatus, Mephitis, Spilogale), han sido considerados

Wlmente como una subfamilia Mephitinae de los Mustelidae. Linares (1978)
convincentes razones para separarlos de estos tltimos y vincularlos con los t

, lo que torna necesario reconocerlos como una familia plena de Pro- 1l

”hyllostomatidae Chilonycterinae de la clasificacién de Simpson (1945). Su
i como una familia plena y la substitucién del nombre familiar por Mormoopi-
) sido demostrados por Smith, 1972.
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Grandorden GLIrEs ('°)
Orden RoDENTIA
Suborden Sciurognathi (°)
Infraorden Sciuromorpha
Superfamilia Sciuroidea
Familia Sciuridae
Superfamilia Geomyoidea
Familia Heteromyidae
Infraorden Myomorpha
Superfamilia Muroidea
Familia Cricetidae
Suborden Hystricognathi
Infraorden Caviomorpha
Superfamilia Octodontoidea
Familia Echimyidae
Familia Octodontidae
Familia Abrocomidae
Familia Capromyidae
Superfamilia Chinchilloidea
Familia Chinchillidae
Familia Neoepiblemidae
Superfamilia Dinomyoidea
Familia Dinomyidae
Superfamilia Cavioidea
Familia Eocardiidae
Familia Caviidae
Familia Hydrochoeridae

Superfamilia Erethizontoidea

Familia Erethizontidae

Caviomorpha incertae sedis (V)

Familia Dasyproctidae
Familia Agoutidae
Grandorden UNGULATA
Mirorden EpARTOCYONA
Orden ARTIODACTYLA
Suborden Suiformes
Infraorden Suina
Superfamilia Suoidea
Familia Tayassuidae

Suborden Tylopoda
Familia Camelidae ~
Suborden Ruminantia
Infraorden Pecora
¢ Superfamilia Cervoidea
Familia Cervidae

Mirorden MERIDIUNGULATA

Orden LiTOPTERNA
Familia Macraucheniidae
Familia Adiantidae
Familia Proterotheriidae
Orden NOTOUNGULATA
Suborden Notioprogonia
Familia Henricosborniidae
Familia Notostylopidae
Suborden Toxondonta
Familia Isotemnidae
Familia Notohippidae
Familia Homalodotheriidae
Familia Leontiniidae
Familia Toxodontidae
Suborden Hegetotheria
Familia Archeopithecidae
Familia Archaeohyracidae
Familia Mesotheriidae
Suborden Typotheria
Familia Oldfieldthomasiidae
Familia Interatheriidae
Familia Hegetotheriidae
Suborden Pyrotheria ('®)
Familia Pyrotheriidae
Familia Colombitheriidae
Orden ASTRAPOTHERIA ‘
Familia Astrapotheriidae
Orden TRIGONOSTYLOPOIDEA
Familia Trigonostylopidae
Orden XEnuncuLaTa (%)
Familia Carodniidae

| ORIGEN Y DESARROLLO DE LA FAUNA DE MAMIFEROS DE AMERICA DEL SUR

(15) Este Grandorden no esti incluido en la clasificacién de McKenna, quien ubica a los
Rodentia como Epitheria incertae sedis. Al no estar claro si los roedores se diferen-
ciaron dentro de la cladogénesis de los Ferae o de los Archonta, parece justificado
considerarlos como uno de los grandes clados de la diferenciacion inicial de los
Tokotheria. Puede resultar objetable utilizar el nombre linneano de Glires para este
Grandorden, pues Linneo lo aplicé tanto para los roedores como para los lagomorfos,
como lo hace también Simpson (1945). Creo, con todo, que no entrafia mayor con-
fusién proponerlo con la restriccién consabida. Una alternativa serfa la de utilizar el
nombre de Tullberg “Simplicidentata” para el Grandorden. =

(%) En cuanto a la clasificacién dicotémica del orden Rodentia en dos subérdenes, Sciu-
rognatha e Hystricognatha, sigo a Woods, 1976.

(7) Los dasipréctidos y los agatidos suelen ubicarse en una familia tnica, Dasyproctidae,
como dos subfamilias. Yo no encuentro razones para concluir que estdn estrechamente
emparentados, por lo que mantengo su separacién en dos familias distintas. En cuanto
a sus relaciones superfamiliares, prefiero considerar a ambas familias como incertae
sedis, aunque me inclino a pensar que estin mas relacionados con los chinchilloideos
que con los cavioideos, en contra de la posicién adoptada por Simpson (1945).

Pyrotheria son considerados comtnmente como un orden aparte. Patterson (1977)
rciona buenas razones para que se los considere como un mero suborden de los
oungulata, y yo me limito aqui a seguir su criterio. Los Pyrotheria comprenderian solo
W lamilias, Colombitheriidae (ver Hoffstetter, 1970b) y Pyrotheriidae, esta tltima
wluyendo a Carolozittellia, que se solia considerar como parte de una familia indepen-

~

4 0s aqui estrictamente el criterio de McKenna de mantener a los Xenungulata
o de los Meridiungulata. Recientemente, Van Valen (1978) los excluyé de este

o taxén para ubicarlos entre los Protoungulata. Este criterio parece estar en con-
dliccion con las mismas filogenias propuestas por Van Valen, ya que segén él, los

lIntos 6rdenes de meridiungulados y los xenungulados tomarian su origen en los
~Didolodontidae, mientras que él hace derivar a los Pantodonta y los Dinocerata, que
“lumbién ubica entre los Protoungulata, de dos subfamilias distintas de Arctocyonideae.
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Meridiungulata incertae sedis
Familia Didolodontidae (*°)
Mirorden PHENACODONTA
Orden PERISSODACTYLA
Suborden Hippomorpha
Superfamilia Equoidea
Familia Equidae
Suborden Ceratomorpha
Superfamilia Tapiroidea
Familia Tapiridae
Mirorden TETHYTHERIA
Orden PROBOSCIDEA
Suborden Elephantoidea
Familia Gomphotheriidae
Orden SIRENIA
Familia Trichechidae
TRIBOSPHENIDA incertae sedis (*')
Familia Microtragulidae (= Argyrolagidae)
Familia Groeberiidae
Familia Necrolestidae

(29) Los Didolodontidae son considerados por Simpson (1948), y la mayor parte de los
autores subsiguientes, miembros del orden Condylarthra, que McKenna ubica en el
Mirorden Phenacodonta. Sin embargo, es mucho mas probable que representen el
linaje ancestral de todos los Meridiungulata, como lo sostiene explicitamente Van Valen
(1978). En el mismo trabajo, este autor separa a Perutherium Thaler en una nueva
subfamilia Perutheriinae, que ubica en la familia Periptychidae del orden Condylarthra.
Yo prefiero considerar a los Perutheriinae, en todo caso, como una subfamilia de los
Didolodontidae, pues de lo contrario habria que postular dos distintas migraciones
de ungulados primitivos a América del Sur. El cardcter fragmentario de los restos de
Perutherium no parece justificar una conclusién clasificatoria de consecuencias bio-
geograficas tan improbables. Volviendo a la ubicacién ordinal de los Didolodontidae,
es probable que se justifique agruparlos en un orden propio ancestral de todos .los
meridiungulados, para el que existe ya un nombre, Didolodia, propuesto por Roth (ver

Simpson, 1948: 95).

(2") Las tres familias siguientes son consideradas habitualmente como marsupiales, los
Necrolestidae como Marsupicarnivora y los Microtragulidae y Groeberiidae dentro de
sendas superfamilias monotipicas de Paucituberculata (Kirsch, 1977). Sin embargo, no
hemos encontrado razones convincentes para considerarlos marsupiales. Los Necrolesti-
dae podrian ser paraterios, y las otras dos familias podrian representar érdenes par-
ticulares de Ernotheria. (Ver discusién en 4.2.1. y 4.2.2.)

TABLA I. Cuadro clasificatorio de las familias de mamiferos vivientes y extinguidos de Amé-
rica del Sur. El agrupamiento de los érdenes se basa fundamentalmente en McKenna, 1975.

LBn
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1, Metatheria.

‘Nuestra clasificacién de los metaterios 0 marsupiales se basa en la acepta-
o lus ideas de Kirsch (1968, 1977) y Ride (1964, 1970) de la multiplicidad

il de estos mamiferos, que han merecido amplio respaldo por parte de los

pulistas contempordneos. Como se adviere en el cuadro clasificatorio (Ta-

1), reconocemos dos 6rdenes, Marsupicarnivora y Paucituberculata, y pro-
jiente un tercero, Diprotodonta, en la fauna sudamericana.

Prolerimos propiciar el uso de Marsupicarnivora, ampliamente difundido
i (e su proposicién por Ride, en lugar de Polyprotodonta, que es favore-
i por Kirsch y que, aunque es mas antiguo, se utilizé siempre dentro de
| toncepeion clasificatoria diferente de la que prevalece en la actualidad.
i Mursupicarnivora son diversos, y son susceptibles de ser subdivididos en
0§ ngrupamientos suprafamiliares, que todavia no gozan de acuerdo com-
b ontre los marsupial6logos. Kirsch (1977) agrupa a los didelfoideos y a los
‘?'tan()ides en un suborden Didelphimorphia, rescatando un viejo nombre
Gill, mientras que separa a los dasyuroideos australianos en un suborden
Wistinto, Dasyuromorphia, también revalidando un nombre debido a Gill. Esta
ltlusion parece contradecirse con la complacencia con que Kirsch considera
lid prucbas aportadas por Archer (1976a) de la existencia de una estrecha
finldad en la denticion entre los dasitridos australianos y los didélfidos sud-
Wiieilonnos. Pero esas pruebas se han visto fortalecidas por el descubrimiento,
i 0l Mioceno de Australia (Archer, 1976 b), de dos géneros, Ankotarinja
Lj_‘“una, que parecen ser verdaderos intermediarios entre ambas familias.
modo que las relaciones entre didelfoideos y dasiuroideos parecen ser
i mds estrechas de lo que se admite generalmente. Por otra parte, la se-
Wolon de los borhienoideos es muy antigua, pues en el Paleoceno ya estin
Wosentados por géneros especializados, como Nemolestes y Patene (Marshall,
W), Descartando la idea de Simpson (1970a) de que los Borhyaenidae
il Ui mera subfamilia de los Didelphidae, Marshall (op. cit., 1976) no solo
moce su rango superfamiliar pleno, sino que demuestra la existencia de
ijes de antigua separacién y la conveniencia de reconocer a los mar-
Wles de diente de sable, como una familia plena, los Thylacosmilidae.
njunto de estos hechos sugiere que Dasyuroidea y Didelphoidea deben
locerse como grupos hermanos vicariantes, més afines entre si que lo
punlquiera de ellos lo estd con respecto a los Boryaenoidea. Tanto dentro
ciinones de la taxonomia cladistica como de la taxonomia evolucionista, se
necesario entonces dividir a los Marsupicarnivora en dos grandes sub-
ey, uno para los didelfoideos + dasiuroideos, y otro para los borhienoides.
¢l primero propongo utilizar el nombre de Gill Didelphimorphia, aunque,
limente, con un contenido distinto del que propone Kirsch (1977). Para el
o, me parece de justicia revalidar el antiguo nombre ‘‘Sparassodonta’’
losto hace mis de ochenta afios por Ameghino (1894). La ubicacién de
whos marsupiales (Thylacinidae) de Australia dentro de estos subérdenes,
jeula con la vieja controversia sobre sus afinidades con los borhienoideos
los dasiuroideos (ver sintesis de la misma en Marshall, 1977). Reciente-
Mo, Archer (1976a, 1976d) volvi6 a actualizar las ideas de Bensley,
lulr y Wood de la estrecha relacién entre thilacinidos y borhiénidos, for-
poléndolas con un prolijo analisis comparativo de la denticién. Paleonto-
leumente, los thilacinidos se conocen desde el Mioceno (Cheltenhamiense)
i Australia, y estaban en esa época perfectamente diferenciados de los dasid-
s, (ue para entonces eran casi indistinguibles de los didélfidos. Esto indi-
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carfa que no puede considerarse a los lobos marsupiales derivados de los
-dasitiridos. En cuanto a la morfologia de la regién basicraneana, los thilaci-
nidos difieren tanto de los dasitridos como de los borhiénidos, y son mas
afines a los didélfidos (Archer, 1976 d). Archer se inclina a pensar que los
thilacinidos y los borhiénidos tuvieron un antecesor comin de dientes tilacini-
formes, pero de basicranio didelfiforme (Archer, 1976 a:31). De conformidad
con el punto de vista adelantado mis arriba de la existencia de una dicotomia
basica de los Marsupicarnivora entre Didelphiomorpha y Sparassodonta, los
hechos analizados por Archer me harian concluir que los thilacinidos deben

considerarse dentro de este tltimo suborden. Marshall (1977) no concuerda

con las conclusiones de Archer, y no refrendaria entonces mi conclusién. Sin
embargo, sus argumentos no me han parecido suficientemente fuertes y no
me han convencido, por lo que en definitiva, propongo formalmente reconocer,
aunque sea como una hipéGtesis empirica todavia no suficientemente conva-
lidada, el caricter esparasodonte de los lobos marsupiales australianos

(Tabla II).

Con respecto a los Didelphoidea, sus relaciones intergenéricas son objeto
de una extensa revision en un trabajo en avanzado estado de prepara-
cién que estoy escribiendo con Kirsch y Marshall. Esta revisién incorpora
la informacién cariolégica y serolgica existente en cuanto a los represen-
tantes vivientes de la superfamilia y se detiene en el anélisis comparativo de la
anatomia de los taxones vivientes y extinguidos de América del Sur. Algunos
de los resultados de este trabajo han sido adelantados por Kirsch (1977), y en
lo que sigue incluyo algunas de nuestras conclusiones més importantes, adelan-
tando también algunos puntos de vista personales.

Los didelfoideos constituyen el grupo més generalizado y mas antiguo de
marsupiales, y siempre se los ha considerado como la cepa ancestral de la cual
han derivado los distintos linajes de metaterios (Tedford, 1974). Descartando
Holoclemensia, los didelfoideos indiscutibles se conocen desde el Cretacico
superior (Campaniense y Maastrichtense) de América del Norte, y de estratos
globalmente coetineos (Vilquechiquense) del Pera (Clemens, 1966, 1968; Fox
1971; Sigé, 1971). Pero su distincién es posiblemente mucho mis antigua, y
es probable que se remonte al Creticico inferior. Entre otras razones, esta
conclusién estd justificada por el hecho de que en el Creticico superior ya
estin diferenciados tres linajes de rango familiar pleno: los Stagodontidae
(= Thlaeodontidae, Sarcodontidae), los Pediomyidae y los Didelphidae (Cle-
mens, 1966). Ademas, en el Paleoceno de Patagonia Caroloameghinia representa
otro linaje distinto, y manifiesta diferencias suficientes con los otros didelfoideos
sudamericanos como para justificar el criterio de Ameghino (1901) y el de Simp:
son (1945, 1948) de separarlo en un taxén de rango familiar pleno, Caroloameghi-
niidae. Otra familia diferenciable ya desde el Eoceno (Codna) en Patagonia
es la de los Microbiotheriidae, cuya distincion como familia merece algunos
comentarios.

La familia Microbiotheriidae fue creada por Ameghino (1887) sobre l

base del género del Mioceno inferior (Santacrucense) Microbiotherium, des:

cripto ulteriormente en detalle por Sinclair (1906). Simpson, en su impo
tante revisién de los didélfidos fdsiles de 1929, degrada el rango de los micro

biotéridos, considerandolos una mera subfamilia de Didelphidae, posicion:
que han mantenido los diversos autores desde entonces. Nosotros consideramos
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nocosario volver a reivindicar el status familiar pleno de los microbio-
e, vomo ha sido adelantado por Kirsch (1977). Esta conclusién se basa
i 0l descubrimiento de microbioterios vivientes (Reig, 1955) que han per-
Il ostudinr en mayor detalle la anatomia y las relaciones serolégicas de
b laxdn, En el trabajo citado, expresé mi opinién de que los microbioterios,
llorndos totalmente extinguidos hasta entonces, estaban representados en
SWetunlidad por Dromiciops, de las selvas australes de Chile y Argentina.
el thimbién que los géneros tropicales Caluromys, Caluromysiops y Glironia,
Whimente emparentados entre si, también podrian ser considerados micro-
Inos, Pero trabajos ulteriores basados en el estudio de la regién auditiva
il, 1969) y en la serologia comparada (Kirsch, 1970, 1977), indicaron que
trew Gltimos géneros difieren notablemente de Dromiciops, por lo menos
o que se puede inferir de uno de ellos, Caluromys, acercindose mas a
Widéltidos tipicos. Pero los resultados del estudio serolégico indicaron tam-
{jue Dromiciops estd muy lejanamente emparentado con los didélfidos
Wlentos, lo que condice con su morfologia peculiar en la regién auditiva
o ln denticion. Todo indica, entonces, que los microbioterios constituyen
linafe independiente dentro de la radiacién de los didelfoideos sudamerica-
W, suliclentemente distintivo y diferenciado en su anatomia como para ser
simlidorndos como una familia independente.

Olio linaje que merece ser separado de la familia Didelphidae es el
sontndo por el peculiar género mio-plioceno Sparassocynus. Se trata de
a;.dc!"'uldoo de denticién sumamente especializada y de singular organiza-
S ol region basicraneana por la presencia de senos epitimpénicos y de
U4 Jian ampolla auditiva constituida exclusivamente por el aliesfenoides.
| W rociente revision del género (Reig y Simpson, 1972) comparti mi
o e vista previo (Reig, 1958) de considerar a Sparassocynus como miem-
B o una subfamilia Sparassocyninae de Didelphidae. Los estudios com-
Ivos més detallados que emprendimos ulteriormente de su morfologia
Mieunn y de su denticién, han acentuado la imagen de distincién y singula-
Hiliel o Sparassocynus, que presenta notables convergencias con algunos
Mliiidos australianos, como para aconsejar elevar el rango de su subfamilia
tus familiar pleno.

Iin cuanto a los Didelphidae propiamente dichos, aunque subsisten ciertas
il sobre la ubicacién dentro de la familia de algunas formas extinguidas,

tlitos actuales de indole anatémica, cariolégica y serolégica permiten pre-
¢ lus interrelaciones de los géneros vivientes y del Cenozoico con un grado
ado de confiabilidad. Las dudas se refieren a las formas mas antiguas,
Clreticico superior, y al conjunto de géneros del Paleoceno al Mioceno de
ftlon del Norte y de Europa. En cuanto a los primeros, parece plenamente
IHeado distinguir a Glasbius, que presenta especializaciones marcadas en
tenticion, que es derivadamente bunodonte, sugiriendo una dieta omnivora.
lo propone Clemens (1966), esta distincion se reflejaria adecuada-
estableciendo una subfamilia particular, Glasbiinae, para dicho género.
¢ consenso en considerar a Alphadon, del Creticico superior de América
I Norte, como un didélfido muy generalizado y ancestral (Clemens, 1968),
# londria como pariente muy cercano a Albertatherium, del Campaniense
‘Canadi (Fox, 1971). Es corriente también que se clasifique a ambos géne-
§ tlentro de la subfamilia Didelphinae que, conforme con la original definicién
fmpson  (1927) agruparia también tanto al conjunto de los didélfidos
low y extinguidos de Amércia del Sur con excepcién de los microbioterios,
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wilinente en dos subfamilias distintas. La primera corresponderia a
| i sus parientes cercanos Caluromysiops y Glironia, cuya distincién
dustuntes didélfidos vivientes es neta, tanto en morfologia dentaria y
lil, omo en separacion serologica (Kirsch, 1970, 1977). El géneru
phiplense (Oligoceno superior) Pachybiotherium, considerado como un
hioterio, es mucho mas afin a Caluromys en denticién y en anatomia
lhular (datos inéditos del autor), lo que indica que este grupo de géneros
Wi diferenciacién temprana dentro de la cladogénesis de los didélfidos
Wetlennos, Su distinciéon morfolégica y serolégica y su antigiiedad filo-
tolnciden entonces en justificar que se erija para ellos una subfamilia
ylnue, cuya propuesta ya fue adelantada por Kirsch (1977:111, 119).

como a una serie de géneros del Cenozoico de América del Norte y de Europa. =
Pero esta subfamilia, en tanto que tipificada por Didelphis y otros géneros
actuales y fésiles que le son afines, es bastante mas avanzada en su morfologia |
dentaria que Alphadon. Este altimo género, junto con Albertatherium y Pera-
dectes (ver Crochet, 1978), poseen cénulos bien desarrollados y una dilam-
bodoncia incipiente, por lo que Crochet (op. cit.) propone separarlos de lo
restantes Didelphinae en una tribu particular, Peradectini. Al mismo tiempo
Archer (1976 ¢) encuentra sugestivas afinidades entre los molares de Alphado
y los de los dasitiridos fésiles Ankotarinja y Keeuna, lo que sugeriria que e
taxén que agrupa a Alphadon y sus parientes cercanos, representa un grupo
ancestral para el conjunto de los Didelphimorphia. Nuestra evaluacion de la
significacién de la distincién morfolégica de los peradectinos, unida a nuestra
conviccién de la oportunidad de establecer una jerarquia en la agrupacion @
supragenérica de los didelfinos vivientes en distintas tribus, nos inclina a
proponer rango subfamiliar a los Peradictini de Crochet, que constituyen
en la clasificacién que proponemos, la subfamilia Peradictinae (nuevo rango),
cepa ancestral dentro de los didélfidos y de los didelfoideos en general, en la
cual es posible que se encuentren los antecesores comunes, por un lado de |
la amplia cohorte de los didelfoideos sudamericanos y posiblemente de los
dasitridos, y por otro lado de los distintos géneros de didélfidos que se cono-
cen desde el Eoceno hasta el Mioceno en América del Norte y en Europa
(Herpetotherium, Peratherium, Amphiperatherium, ver Crochet, 1977, 1978).
Estos dltimos tres géneros, tienen que haber derivado de los Peradectinae
directamente, y, si bien ya presentan la dilambodoncia tipica de los didelfinos
vivientes (Crochet, 1978), mantienen rasgos primitivos en su denticion, como
la presencia de c6nulos. Por estas razones, y aunque cabe reconocer que su
definicién exigiria estudios comparativos més extensos, pareceria justificada
diferenciar a dichos tres géneros en una subfamilia independiente, distinta d
los tipicos didelfinos sudamericanos. Para dicho taxén existe ya disponible
el nombre Herpetotheriinae, propuesto por Trouessart ¢n 1879 (fide Simpson, |
1945: 42). ‘

Ln restantes géneros de didélfidos vivientes son mas afines entre si en
finln craneana y en denticién, y en cuanto a sus relaciones serolégicas,
| tilquiera de ellos con respecto a los Caluromyinae, por lo que represen-
I segunda subfamilia de didélfidos sudamericanos vivientes: Didelphinae.
10, osta subfamilia asi restringuida es susceptible de una ulterior sub-
1 on tribus. Los resultados de investigaciones citogenéticas (Reig et al.,
, srologicas (Kirsch, 1970, 1977) y morfolégicas (Reig, Kirsch & Marshall,
\).) recientes, indican un patrén de relaciones internas dentro de los
Iphinne, que justifica no solo la oportunidad del reconocimiento de esas
Jclones tribales, sino también la revalidacion de dos géneros que se
i normalmente dentro de Marmosa: Thylamys y Micoures.

%‘u 0 constituido por los géneros de mayor tamafio, Didelphis, Chiro-
1 hilander y Lutreolina, presenta en comin la condicién sinapomorfa
M los tnicos didélfidos poseedores del cariotipo derivado de 2N = 22 cro-
iy, y por lo menos los tres primeros (Lutreolina es desconocida a este
Wlo) poseen una estrecha afinidad serolégica. Ellos representan la tribu
plphini, trib. nov., dentro de la cual deben ubicarse también el género
foceno Ifyper}c{iidelpllg;z(b — Pgrc)zdidelphis) (") y el género supraplioceno
L Wt 24 iR ‘ i dabuek, | phorops (ver Reig, , 1958). Marmosa, Micoures y Thylamys presen-
idelfinos tipicos, microbiotéridos, caroloameghinidos, didélfidos e a SeAEL i I
empﬁgi’i;ed(?se c(i)n Calusronf)ys (vide infra) y esparasocinidogs, en América del o u)m&m A garloti)potplesmmorflco ds 2N_-1 & conign g X ) af1ne§ i3
Sur han existido casi seguramente Peradictinae, y probablemente pediémidos ircs . opoopneanos. LQSt-O c_l/elphzs, Sl e Ggs iy
& v ; ’ ; ) ito, es muy afin a Thylamys en denticién y en la regién auditiva. Monodel-
y Clasbiinae. Los primeros estén representados por Alphadon antracinus (Sigé, (ue se distingue por poseer 2N =18 cromosomas, presenta afinidades estre-
frk 1) gl et oo (Vi) e Tagme ey Sl sl o o3 e s el morlgiamen o
' . { L, | ihiteriores que con los Didelphini. Proponemos distinguir a ese conjunto de
especie dentro del género Peradectes. Los pediémidos ' estin representados po Wios en una tribu propia, Marmosini, nov. trib., en la cual debe ubicars
siblemente por algunos fragmentos de la misma procedencia referidos por Sigé Blén el género fosil Thyiatheridium ,(ver .Reig.’ 1952 b, 1958) Metachirui
(1972) a un ‘‘? pédiomyidé indet.”’. Este mismo autor sugiri6 también la; Wwouliar por mantener un cariotipo primitivo de 2N = 14 cromosomas y una
presencia de Glasbiinae en el Creticico superior o el Paleoceno de nuestro plén y anatomia craneana bastante similar a la de Philander dly
continente. Cl”’ochet (1978) refuerza esta sugerencia proppniendo la ppsibil’idad I8 en su postura y en el tamafio relativo de sus miembros Ad(’emées 2;2
de que el género P T(?tOdld@éphlS dgl lz;lel?cenob fsqul’,nOI;] d(ill' dl,sll'?(siﬂ (Paula Ivimente aislado de todos los demés didelfinos vivientes en sus relaciones
Cout, 1952), deba ubicarse dentro de dicha subtamilia de dideliidos. bicas. Esta curiosa combinacién de caracteres aconseja considerarlo el
wontante de una tribu monotipica, Metachirini, nov. trib. En cuanto a
aelelphis (Marshall, 1976a), su inclusién en las tres tribus anteriores
via problematica. Aunque es posible que pertenezca a una tribu extin-

Pasemos ahora a considerar los didélfidos sudamericanos representados en la
fauna viviente y a sus parientes extinguidos més cercanos. Existen buenas razo
nes para sostener la conveniencia de distinguir a los didélfidos vivientes de

tipo de Hyperdidelphis acutidens fue redescubierto recientemente por L. Marshall y es
wparable de Paradidelphis inexpectata, especie tipo de Paradidelphis, por lo que este

|
(1) Estudios muy recientes que llevé a cabo con Kirsh, parecerfan indicar, también, que los 5.
~ fltlmo género debe pasar a la sinonimia de Hyperdidelphis.

Pediomyidae podrian ser inseparables a nivel familiar, de los Microbiotheriidae.
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guida propia, preferimos por ahora considerarlo como un Didelphinae incertae
sedis. Crochet (1978: 66) apunta la posibilidad de que inclusive no pertenezca
a los Didelphinae.

i, Incluyéndosela en la misma superfamilia Caenolestoidea, desde que asi

Wpuso Simpson (1928). Kirsch (1977), sin embargo, los mantiene entre
Wucituberculata, pero en una superfamilia propia, Polydolopoidea. Recien-
inte, Pascual (1980), describié una nueva familia monotipica, Bonaparthe-
para el nuevo género del Eégeno de la formaciéon Lumbrera de Salta
0 de Argentina): Bonapartherium y describié de ese mismo yacimiento
Wuevo género Prepidolops que asigna a la familia Polydolopidae. Los bona-
#ildos serfan una familia de polidolopoideos y Prepidolops tendrfa carac-
tlentarios que acusarfan una descendencia cercana de los polidolopoideos
Jespecto a los didelfoideos. El estudio de este material es todavia prelimi-
On cuanto a las necesarias comparaciones de detalle, y el propio Pascual
1to en cuanto a sus conclusiones. En realidad, los polidolopoideos presentan
§ estrecha afinidad fenética con algunos diprotodontes australianos, particular-
# con los Burramyidae (ver Ride, 1956, 1964), y no hay razones teéricas
fluyentes para descartar que, en realidad, deban agruparse en el orden
AMMALIA Linnaeus, 1758

En cuanto a los géneros descriptos por Paula Couto (1952, 1962, 1970)
para el Paleoceno superior de San José de Itaborai (Brasil) ellos manifiestan
un alto grado de diversidad morfolégica, que sugiere que representan dis-
tintas subfamilias y tribus de Didelphidae. Su comparacion con la diversidad -
de los didélfidos vivientes y extinguidos se ha realizado hasta ahora sélo de
una manera muy preliminar, por lo que resulté prematuro fijar con precision |
mayor sus relaciones. Protodidelphis, como hemos visto, puede ser un miembro
de la subfamilia Galsbiinae, y Crochet (op. cit.: 67) también sugiere la posi
bilidad de que Bobbschaefferia pertenezca a la subfamilia Peradectinae (tribu
Peradectini para dicho autor). Pero los restantes géneros (Derorhynchus, Didel
phopsis, Gaylordia, Guggenheimia, Marmosopsis, Minusculodelphis, Miranda-
therium, Monodelphopsis, Sternbergia, Xenodelphis) son todavia de relaciones
muy dudosas, y aunque es posible que algunos de ellos pertenezcan a la sub-
familia Didelphinae y a algunas de las tribus que aqui hemos reconocido dentro
de dicha subfamilia, nos parece aconsejable por ahora ubicarlos como Didel-
phidae incertae sedis. En la Tabla II sintetizo nuestras conclusiones sobre las
relaciones entre los didelfoideos.

Bubclase Tueria Parker et Haswell, 1897
~ Infraclase TriBospHENIDA McKenna, 1975
Supercohorte MeraTHERIA Huxley, 1880
Superorden Magsupiaria Illiger, 1811
Orden MarsupricarNIivorRa Ride, 1964
Suborden DieLraiMorpHIA Gill, 1872
Superfamilia Didelphoidea Osborn, 1910
Familia Didelphidae Gray, 1821
Subfamilia Peradectinae Crochet, 1978 (nuevo rango)
Subfamilia Didelphinae Simpson, 1927
Tribu Didelphini Reig, Kirsch et Marshall, 1980, nov trib.
Tribu Marmosini Reig, Kirsch et Marshall, 1980, nov. trib.

Otro grupo que se suele ubicar entre los Marsupicarnivora es el de los
Necrolestidae, particularmente luego del trabajo de Patterson (1958). Kirsch
(1977) los ubica dentro de los Borhyaenoidea con algunas reservas, e incluso
expresa sus dudas de que se trate de un marsupial. Yo no creo que haya
razones valederas para ubicar a los Necrolestidae en los Marsupicarnivora, ni,
en general, entre los marsupiales. Se trata de un grupo altamente especiali-
zado de relaciones en realidad muy inciertas, cuyas afinidades con los

marsupiales son meramente tedricas y no pueden apoyarse en un analisis
objetivo de su morfologia. Quizis una de las pocas razones para considerarlos
marsupiales es la comparacién con los Notoryctidae, que sugieren que los
marsupiales pueden producir un tipo adaptativo similar. Pero en realidad, las
distintas hip6tesis sobre sus relaciones (ver Reig, 1968) son todas meras con-
jeturas (vide supra, 3.2.). Dentro de este terreno conjetural, yo pienso que
las alternativas de mayor probabilidad sobre sus relaciones de parentesco son
las que postulan su raigambre insectivora (en el sentido cldsico de este
término) o su vinculacién con los Paratheria. Otra alternativa es que se trate
de un ramal aislado de los Ernotheria de McKenna. Pero, como no quiero
descartar a priori la alternativa que considero mucho menos probable, de que
se trate de un grupo de marsupiales, prefiero clasificarlos aqui como una
familia incertae sedis, dentro de los Tribosphenida (Tabla I). En todo caso,
si se demostrara que Necrolestes es un marsupial, no veo sentido en ubicarlo
entre los borhienoideos, y pienso que mdis bien habria que erigir para este
género y su familia un suborden particular, por las mismas razones que
encuentra Kirsch para fundar el suborden Notoryctemorphia (Kirsch, 1977).

En cuanto a los Caenolestidae, es ésta la tinica familia que considero a
ciencia cierta como miembro del orden Paucituberculata de Ameghino, reivin-
dicado por Ride (1964) y por Kirsch (1966, 1977). A la familia extinguid:
de los Polydolopidae, muy especializada en su denticion “‘plagiaulacoide’
(Simpson, 1933) se la considera estrechamente emparentada con los cenolés
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Tribu Metachirini Reig, Kirsch et Marshall, 1980, nov. trib.

Subfamilia Caluromyinae, Kirsch et Reig, 1977
(in Kirsch, 1977).
Subfamilia Herpetotheriinae, Trouessart, 1879
Subfamilia Glasbiinae Clemens, 1966

Familia Sparassocynidae Reig, 1958 (nuevo rango)

Familia Stagodontidae Marsch, 1889

Familia Pediomyidae (Simpson) 1927

Familia Microbiotheriidae Ameghino, 1887

Familia Caroloameghiniidae Ameghino, 1901

Superfamilia Dasyuroidea Simpson, 1930
Familia Dasyuridae Waterhouse, 1838
Familia Myrmecobiidae Gill, 1872
Suborden SparassopoNTa Ameghino, 1894
Superfamilia Borhyaenoidea Simpson, 1930

Familia Borhyaenidae Ameghino, 1894
Subfamilia Hathlyacyninae Marshall, 1977
Subfamilia Proborhyaeninae Trouessart, 1898
Subfamilia Prothylacyninae Troussart, 1898
Subfamilia Borhyaeninae Cabrera, 1927

Familia Thylacosmilidae Marshall, 1976

Familia Thylacinidae Bonaparte, 1838

BLA 11, Cuadro clasificatorio de los Marsupicarnivora. Ver discusién en el texto.
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Diprotodonta, como lo sugirieron Pascual y Herrera (1973, 1975), y que
carezcan de relaciones cercanas con los Paucituberculata. Yo me inclino a res-
catar la alternativa de la pertenencia de los Polydolopoidea a los Diprotodonta
como una hipétesis empirica (vide supra, 3.2.), todavia no suficientemente
confirmada. La transicionalidad posible de Prepidolops hacia los didelfoideos:
no es incompatible con esta alternativa.

Ainacion de la fauna sudamericana, y de atribuir a los cenolestoideos la
lilidad de haberse diversificado en una extensisima radiacion, fundamen-
tlesconocida. E1 hecho de ser consistente con esta concepéién tedrica
i ln hipétesis de la naturaleza marsupial o cenolestoidea de los groebé-’
L] ipétesis plausible sin adecuada convalidacién empirica. Pero
i e dlchas premisas teoricas estd lo suficientemente respaldada ni son
iﬂl dentro de la nueva concepcién de la cenogénesis de los mamiferos
MieHcanos que aqui propicio. En ausencia de respaldos empiricos adecua-
‘ sostenerla, la hipétesis se torna una conjetura sin mayor fundamento
ipotoniy alternativa de que se trate de placentarios de afinidades inciertas.
1o menos una conjetura de peso equivalente, aunque ella guarda or
mayor valor heuristico. Resulta legitimo, entonces, considerar por z;hgra
i low Groeberiidae como a los Microtragulidae, como familias incertae sedi
tlo la infraclase de los Tribosphenida. : o

4. 2.2, Otros supuestos metaterios

Es también en la cercania de los Coenolestidae que se acostumbra a ubic
a los peculiares mamiferos fésiles sudamericanos de los géneros Microtragulus,
Argyrolagus y Groeberia. Los dos primeros constituyen la familia Microtraguli-*
dae que es, por prioridad, el nombre que corresponde utilizar en lugar de Argy-
rolagidae (ver Reig, 1958; Hoffstetter y Villarroel, 1974). Simpson (1970a,
1970b) ha revisado el grupo y subraya su originalidad, proponiendo para ellos
una superfamilia ad hoc, Argyrolagoidea, dentro de los marsupiales lo que suge
rirfa, dentro de la concepcién multiordinal actual de estos mamiferos, erigir un
orden pleno para ellos. Kirsch (1977), que sugiere esta posibilidad, se inclina,
sin embargo, por considerarlos provisionalmente entre los Paucituberculata re
petando su distincién superfamiliar. i

i Nelaciones de los Xenarthra

Lios xenartros o desdentados sudamericanos poseen una combinacién curio-
i vurncteres que determinaron que, desde la época de John Ray, se los con-
M mamiferos anémalos de posicién relativamente independi’ente dentro
ijunto de la clase Mammalia (ver discusién en Gregory, 1910, y Minkoff
J; Ineluso con el caracter de una subclase particular com’partid’a con otros
| Presuntamente emparentados, como los pangolines y los oricter6pidos
e (1908) sostuvo que los desdentados, juntamente con los monotremas
ooy formaban un grupo particular, los ‘““Homalodonta’’, originado
[ n‘l'o ¢n una cepa reptiliana a través del grupo hipotético de los ‘‘Ar-
0 ta » ¥ Parker (1886) también sugiri6 que estuvieron conectados por
¢on los monotremas. En una posicién menos extrema, Thomas (188p7)
A ¢h un taxon Paratheria, del mismo rango que Metatheria y Eutheria,
desdentados son verdaderos placentarios en su anatomia y fisiologia:
Utiva, por lo que se requiere ubicarlos dentro de los Eutheria. Gregor
1.) subraya su originalidad dentro de los placentarios clasificindolos ex};
Mperorden particular y considerando que su diferenciacién es previa a la
i Insectivoros, creodontes y ungulados. Sin embargo, la opinién preponde-
W partir de‘ la clasificacion de Simpson (1945) es que su diferengiacién
o de la dlvers_ificacién del conjunto de los unguiculados posicién que
Wlen comparte Minkoff (1976) aunque reconociendo ur’ supérorden propio
A Xonartros y pangolines. En rigor, la hipétesis mas difundida sobre el origI:en
» tolaciones de los desdentados sudamericanos se remonta a la monografia
Slmpson (1931) dedico a la descripcién de M etacheiromys y a las relaciones
Puluconodontes con los desdentados. Desarrollando las ideas de Matthew
HOon sostuvo que los Palaeonodonta norteamericanos y los Xenarthra sud-
dnnos constituyen dos subdrdenes de un mismo orden Edentata y que los
itlos derivaron de los primeros, los que a su vez sirven de nexo entre los
oy y la cepa placentaria insectivora original. Esta hipétesis se ha visto
Hlils por un reciente trabajo de Emry (1970) en el que este autor demuestra
i Palaconodonta son en realidad Pholidota, y que no pueden ser antece-
‘,ﬂe los Xenarthra. Sin embargo, y sin aportar argumentos adicionales,

‘ :\ y Pascual (1972) siguen sosteniendo el origen paleonodonte de los

El registro fésil de los Microtragulidae comienza abruptamente en el Huay-
queriense (Mioceno superior, ver Tabla VI), y desde su primera aparicién son
mamiferos muy especializados, de andares ricochetales y denticién y craneo pec
liares, que muestran convergencias con varios grupos de mamiferos, como los
Dipodidae y el heterémido Dipodomys entre los roedores, los Macroscelididae
entre los Anagalida y los Macropodidae y Peramelidae entre los marsupiales:
australianos. En realidad, el cardcter altamente especializado de los microtragi-
lidos, y la incompletez de su registro fésil (pues su primera aparicién en el Mio-
ceno superior sugiere una larga historia anterior indocumentada), hace que sus:
relaciones sean muy oscuras y que, en rigor, su supuesta raigambre metateria
no sea mis que una conjetura o a lo sumo, una hipdtesis plausible pero sin
suficiente convalidacién empirica. Una alternativa digna de ser seriamente
investigada, pero no menos conjetural, es la de que representen un grupo par
ticular dentro del Granorden Anagalida. En una u otra forma, me parece acon-,
sejable que nos inclinemos a pensar que los Microtragulidae deberan terminar
por clasificarse en un orden propio, para el cual el nombre Argyrolagida puedc
resultar adecuado. Si este orden terminard por ubicarse entre los Metatheria
o entre los Eutheria, sélo podra decidirse luego de realizar investigaciones com-
parativas mas prolijas, o de que el registro fosil nos revele las etapas primitivas
de su evolucion.

Igualmente oscuras son las relaciones de los Groeberiidae (Paterson, 1952
Simpson, 1970c), pequefios mamiferos rodentiformes del Oligoceno (Divisade: .
rense) sbélo conocidos por fragmentos craneanos y mandibulares. Simpsoi
(1970a) los ubica entre los Caenolestoideos, mientras que Patterson (op. cit)
habfa creado para ubicar a esta familia una superfamilia Groeberoidea particular®
criterio que es el que sigue Kirsch (1977), quien coloca a esta superfamilia entr¢
los Paucituberculata. En realidad, no existe ninguna evidencia empirica qu
justifique sostener las relaciones de los groebéridos con ningin grupo de marsu
piales. La principal razén para haberlos considerado cenolestoideos, lo mismg
que para considerar metaterios a los microtragtlidos, es tedrica, y proviene d
postular un ntmero limitado de cepas placentarias originales en el comienz

olutr(mpreemos que l?. hipétesis mas compatible con la evidencia mor-
flea y con la actual teorfa filogenética es la que sostiene McKenna (1975)
Aulen oy desdentados representan uno de los términos de la dicotomfa
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inicial de los euterios, dicotomia que tuvo lugar probablemente en el Cretacico,
luego de la diferenciacién de metaterios y euterios. McKenna no incluye dentro
de los desdentados, sin embargo, a los pangolines, y en esto preferimos coincidir
con Minkoff (1976). En rigor, pangolines y xenartros poseen en comun varios
caracteres sinapomorfos, como la ausencia de interparietal, la complejidad del
etmoides, el gran tamafio de los senos epitimpanicos y varios caracteres muscu-
lares sefialados cldsicamente por Windle y Parsons (1899) y mas recientemente
por Shrivastava (1963). Estas sinapomorfias nos indicarian un origen comun,
de la misma manera que el conjunto de caracteres autapomorfos que distinguen
a ambos grupos, los estan sefialando como dos taxones vicarios. Si aceptamos,
siguiendo con modificaciones a McKenna como lo propongo en la Tabla 1, el
caracter ordinal de la distincién entre Cingulata, Tardigrada y Vermilingua,
estos dos taxones vicarios deben tener rango supraordinal. Siendo Xenarthra el
nombre disponible para el superorden de los desdentados sudamericanos, pro-
pongo revalidar Nomarthra Gill, 1910 (nec Gill, 1884) para agrupar al orden
unico de los Pholidota.

4. 2. 4. Roedores

Los representantes del orden Rodentia son los mas abundantes y variados:
mam?®fcros de la fauna viviente de América del Sur (Fig. 1) y han tenido gran_
significacion en la historia de las faunas sudamericanas desde el Oligoceno$
hasta el Reciente (Tabla 6). En nuestra clasificacién nos diferenciamos de
McKenna en ubicarlos como un grandorden particular para el que seguimo:
utilizando el nombre Glires de Linnaeus, tal como lo hace Minkoff, aunque él°
los clasifica con rango de superorden de su cohorte Unguiculata (Minkoff
1976). Woods (1976) ha demostrado recientemente que se justifica considerar:
que los histricognatos y los esciurognatos representan una dicotomia inicial de
los roedores tal como lo sostuvo Tullberg (1899) y adoptamos aqui esta propo-
sicién para su clasificacién subordinal. En cuanto a las relaciones filogenéticas
de los representantes sudamericanos del orden, dos problemas son especialment
relevantes para la interpretacion biogeografica: las relaciones de los caviomorfo
y la de los cricétidos sudamericanos.

224 %

4.2.4.1 Caviomorfos

Desde que, en 1855, Brandt erigié el taxéon Hystricomorpha, la mayori:
de los autores han aceptado la unién en un mismo suborden de los puerco
espines del Viejo Mundo, las ratas de los bambties (Thyonomyidae) y las ratas
topos (Bathyergidae) de Africa y los coendtes, cuises, vizcachas, casiragu
tucu-tucos, etc., de América del Sur. Todos estos roedores comparten en mayor
o menor grado, una singular estructura en la miologia y la osteologia cranean:
que caracterizan a la condicién ‘‘histricomorfa’’: un canal infraorbital mu
agrandado por el que pasa un haz profundo del masculo masetero. Esta estruc
tura estd acompafiada en casi todos los casos. por especializaciones mandibula
res: extroversion lateral de la regién angular, desarrollo de un proceso postcon
dilar y reduccién del proceso coronoideo, que caracterizan a la condicior
““histricognata’’, por oposicién a la condicién ‘‘esciurognata’’ propia de todos
los restantes roedores (Tullberg, 1899).

9.6 %

I, | — Gréfico de 4rea de la frecuencia de los principales taxones de mamiferos
llinentales de la fauna viviente de América del Sur. La frecuencia estd dada
uimo el porcentaje del niimero de especies correspondientes a cada taxén con
pecto al nimero total de especies de mamiferos del continente. Los datos ori-
les estan tomados fundamentalmente de Angel Cabrera (Rev. Mus. Arg.
one, Nat. “‘B. Rivadavia’’ Zool. 4:1-732, 1957-1961), modificados segtn diver-
i nctualizaciones. ;

La mencionada posesiéon en comtn de la condicion histricomorfa e histri-
cognata fue considerada cldsicamente como un signo de ancestralidad comin
R8s
Spnic




REIG — TEORIA DEL ORIGEN Y DESARROLLO DE LA FAUNA DE MAMIFEROS DE AMERICA DEL SUR DILUCIDAGION DE LOS LINAJES INTERVINIENTES

Wi otro género del Paleoceno de México, Guanajuatomys, sobre la base
Anindibula también histricognata, y Wahlert (1973) redescribe el proto-
wupracoceno Protoptychus como poseedor de una abertura anteorbitaria
lirn de la condicién histricomorfa. En un trabajo mas reciente, Wood
) ublca a esos géneros, mis otros roedores con tendencias subhistricog-
lol Iioceno y Paleoceno de América del Norte, dentro de un nuevo infra-
runimorpha, del que habrian surgido, independientemente, los caviomor-
Mnericanos y los histricognatos del Viejo Mundo, cuyos multiples caracte-
Womiin serian resultado del paralelismo. Al mismo tiempo, nuevos trabajos
0 las ya existentes, evidencias novedosas sobre la afinidad fenética, ya
Wtlora, que vincula a los histricomorfos del Nuevo y del Viejo Mundo
y, 1971; Woods, 1972, 1975; Woods v Howland, 1977; Wahlert, 1968), a
I §e unen sugestivas afinidades parasitolégicas (Durette-Desset, 1971;
I, 1973). Gran parte de esta evidencia es analizada criticamente por

Motter (1974).

A primer examen, el descubrimiento de formas subhistricognatas en el
o y Foceno norteamericano pareceria constituir una confirmacién de-
A o la hipétesis de Wood, cuya anterior fundamentacién empirica podria
Iicln por un critico objetivo como insuficiente o producto de una interpre-

nilateral. Pero creemos que esa confirmacién dista mucho de ser con-
ke, kin rigor, la pretensién de que por haber hallado dos mandibulas fésiles
Hpi histricognato en el Paleoceno, y otro fésil en el Eoceno superior con

lilinla histricognata y crdneo histricomorfo, se ha probado que la amplia
lieln afinidad tenética entre caviomorfos e histricomorfos del Viejo Mundo
iitlieto de la convergencia, testimonia la tendencia a sobreestimar valora-
iite el peso de los datos paleontolégicos en cuestiones de inferencia filo-
Uil Se trata de una suerte de empirismo paleontolégico a ultranza, al que
i con frecuencia algunos paleontélogos desprevenidos de la diversidad
s de los recursos con que cuenta la moderna teorfa de la sistemética
plonista para inferir las relaciones de parentesco y la filogenia entre los
tle organismos. En este caso, ademds, estamos frente a una singular incon-
general de método, pues parecerfa claro que es més legitimo inferir,
| le los procedimientos corrientes de la inferencia sistematica, que la
I histricognata e histricomorfa haya sido adquirida por convergencia
Wos roedores protrogomorfos (como Wood, 1974, no vacila en admitirlo
lixones como los Theridomyoidea, los Ctenodactylidae, los Pedetidae y

upos del Viejo Mundo cuyo origen él sostiene que es independiente de
Itlcognathi), que postular que Caviomorpha y Phiomorpha hayan adqui-
Il convergencia todo el conjunto de peculiaridades anatémicas y de rasgos
il no-morfolégica que les confieren un alto grado de similitud fenética.

de los histricomorfos sudamericanos y del Viejo Mundo, y sugerencia de que
los miembros sudamericanos del grupo habrian descendido de antecesores atri-
canos que utilizaron un medio de dispersién transoceanico ocasional (balsas o
jangadas naturales) para llegar a América del Sur. Esta idea fue expresada
por el propio Matthew (1915) y aceptada por muchos autores. Sin embargo,
ya Simpson (1945), considerando la improbabilidad de tal acontecimiento dis-
persivo, y argumentando que la teoria tilogenética debe ser congruente con la
paleogeografia, sugirié que la afinidad entre los representantes sudamericanos
y alfricano-palearticos de este grupo podria ser debida a la convergencia, y
expres6 que la unidad de los Hystricomorpha podia ser cuestionable. Wood
(1949, 1950) desarroll$ estos puntos de vista y traté de darles fundamento em-
pirico en su interpretacion de las relaciones del octoddntido deseadense de
Patagonia Platypittamys, basada en la hipétesis de que dicho género representa
una forma primitiva con un patrén dentario tetralofodonte distinto del patrén
pentalofodonte original de los histricomorfos del Viejo Mundo. Wood enun-
ci6 la hipétesis de que los histricomorfos sudamericanos, o caviomorfos,
derivarian independientemente de antecesores norteamericanos de la familia®
Paramyidae, propia del Eoceno de Holarctica, entre los cuales, algunos miembros
de la subfamilia Reithroparamyinae tendrian caracteres sugerentes de tal ances-
tralidad. Desde entonces, en una proficua literatura, Wood se dedic6 a funda-
mentar su hipétesis (ver citas y actualizacién de sus puntos de vista en Wood
1974, 1975). Es necesario advertir que las dificultades dispersivas de un ante-
cesor norteamericano de los caviomorfos no son menores que las de un anteceso
africano, pues América del Sur estuvo igualmente aislada de América del Norte
y de Africa durante todo el Terciario.

Pero las afinidades entre los histricomorfos del Viejo Mundo y los cavio-©
morfos son mucho mas amplias que las que surgen de la condiciéon del aparato
masticador, como lo demostré concluyentemente la revision que Landry (1957)
realizé sobre el particular en un trabajo solido y meticuloso que lamentablemente
fue desconsiderado en su momento por los autores de la escuela holarticista
norteamericana. Y el peso de las evidencias indicadoras de una estrecha afinidad
genética entre dichos grupos de roedores siguié impresionando a los autores no
comprometidos con las ortodoxias de la escuela holarticista (Brundin, 1966), a
pesar de que la hipétesis de Wood pareci6 afirmarse con el apoyo de los trabajos'
ulteriores del propio Wood y de Wood y Patterson (1959) y Patterson y Pascual’
(1968a, 1968b, 1972). Es asi que Lavocat (1969) reactualizé la hipétesis de 1
afinidad patristica entre caviomorfos y Phiomorpha (nombre propuesto por él
para los histricomorfos africanos y eurasiaticos), y se pronunci6 por el origen afri-
cano de los histricomorfos sudamericanos (Lavocat, 1971), posicién filogenética y
biogeografica que fue fortalecida empiricamente por nuevos descubrimientos:
realizados en dep6sitos deseadenses de Bolivia (Hoffstetter y Lavocat, 1970,
Hartemberger, 1975) y por un estudio comparativo de los fiomorfos del Mioceno
africano (Lavocat, 1973). :

ltlontemente se ha producido informacién proveniente de la sistematica
inolecular que proporciona un apoyo sustancial a la conclusién de que
Vil y miltiple afinidad fenética entre caviomorfos y fiomorfos testimonia
idad patristica entre estos taxones. Cronin y Sarich (en prensa) calcularon
fncias inmunoldgicas entre las albiminas de distintos grupos de roedores,
itraron no solo que los histricomorfos africanos y sudamericanos consti-
Il n grupo monofilético, con considerable mayor afinidad seroldgica entre
i il uno de ellos con respecto a los Myomorpha, Geomyoideos o Sciuroi-
Mno también que el patrén de relaciones entre distintas familias africanas
Americanas de Hystricognathi no confirmaria la interpretacién de que fio-
i y caviomorfos son grupos hermanos de origen comtn, sino que existen
pos bitsicos de afinidad seroldgica que son independientes de la distri-

Y es entonces a principios de la década del 70 que la polémica entre estas
dos hipétesis alternativas sobre el origen y las afinidades de los histricomorfos
se revitaliza sobre la base, fundamentalmente, del esfuerzo por afirmarlas empiri- §
camente a través de la acumulacion de pruebas facticas. Wood, en 1972, enarbola
triunfalmente lo que considera una prueba definitiva del origen norteamericano
e independiente de los Caviomorpha: una mandibula de un posible Sciuravidae
histricognato del Eoceno de Tejas que, en un trabajo ulterior (Wood, 1973)
describe como Prolapsus sibilatoris. En ese mismo afio, Black y Stephens (1973)
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bucién actual de las familias. Uno de estos grupos esti representado por un
clado unitario en el que se agrupan los Erethizontoidea, Cavioidea y Chinchilloi-
dea (los Dinomyidae no estdn incluidos en este estudio). El otro clado estaria
constituido por los Octodontoidea mas los Bathyergidae, Petromidae y Thryo-

nomyidae africanos. Es interesante destacar aqui que Woods, estudiando la |

anatomia comparada de la regién hioidea, encontré similitudes especiales
dentro de este mismo grupo, concluyendo: ‘‘The morphological similarity of
bathyergids with Ctenomys, Petromus and Thryonomys in spite of the very
different habits of these species indicates that all are more closely related
to each other than to other forms investigated’> (Woods, 1975:249). Cronin y
Sarich (op. cit.) interpretan la existencia de estos dos grandes clados de paren-
tesco serolégico como una indicacién de que los Hystricognathi experimentaron
en Africa su radiacion basica, y que desde alli proveyeron por lo menos dos
linajes distintos que emigraron a América del Sur en una época en que los dos
continentes estaban todavia muy préximos entre si.

Se desprende de lo anterior que existen sobradas razones para reconocer la
naturaleza patristica de la afinidad entre los Hystricognathi sudamericanos y
los africanos. Esta hipotesis tiene un fuerte fundamento empirico, proveniente
de una amplia gama de caracteres morfoldgicos asi como de datos de la parasito-
logia y evidencias de indole macromolecular. Por otra parte, esta hipotesis es
mas sencilla, ya que no obliga a forzar la interpretacion filogenética con diversas
presuposiciones sobre el surgimiento paralelo de un gran nimero de caracteres
en comin. Tiene, por otra parte, el apoyo tedrico de otros casos de parentesco
estrecho entre formas sudamericanas y africanas, como es el caso de los primates
Simiiformes (vide infra: 4.2.5) y el de varios otros grupos de vertebrados, como
los anuros pipoideos, los peces ciclidos y siluroideos, etc. Se trata, entonces, de
una hipétesis lo suficientemente confirmada como para que la debamos preferir
sin vacilacién ante la alternativa de menor apoyo empirico y de problematico
respaldo teérico, que representa la hipétesis de Wood.

Pero esta conclusién no elude que debamos reconocer que todavia quedan
muchos puntos oscuros por resolver en cuanto a las relaciones internas entre
los Hystricognathi. Como hemos visto, los resultados de la sistematica macro-
molecular obtenidos por Cronin y Sarich no parecen concordar con la idea de
que existe una dicotomia basica entre los Hystricognathi que permita reconocer
a Phiomorpha y Caviomorpha como dos taxones monofiléticos. No debe excluirse
la posibilidad de que si mantenemos el uso de estas dos subdivisiones de los
Hystricognathi, debamos reorganizar la distribucién de las familias dentro de
estos dos infradrdenes, incluyendo, por ejemplo, a los Octodontoidea dentro de
los Phiomorpha para ser conherentes con la informacion sobre la evolucién mo-
lecular, que posiblemente encuentre respaldo en muchas similitudes morfolégicas

que se reflejan en los estudios de diversos autores. De ser asi, el concepto de |

Caviomorpha deberia restringirse para las superfamilias Caviodea, Chin-
chilloidea, Dinomyoidea y, posiblemente, Erethizodontoidea.
mente porque merecen ser tenidas en cuenta las diferencias encontradas por
Woods (1972) entre estos ultimos y los restantes histricognatos sudamericanos,
que encuentran un respaldo también en los datos cromosémicos (George & Weir,

Y digo posible- |

1974), y que pueden recomendar la ereccién de un infraorden particular para |

los puerco espines del Nuevo Mundo. Otros asuntos pendientes se refieren a la
ubicacién suprafamiliar de algunas familias problemdaticas, como la de los Dasy-
proctidae y los Agoutidae ( =Cuniculidae) entre las representadas en la fauna
viviente, y los Heptaxodontidae y Neoepiblemidae, entre las extinguidas.. En un
trabajo reciente, -Bondesio, Pascual y Vucetich (1975), reivindican a la familia
Neoepiblemidae y la ubican entre los Chinchilloideos, conclusién que aceptamos
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oh este trabajo. Los Heptaxodontidae parecen independientes de los Dinomyidae
f Pascual y Dias de Gamero, 1969), pero algunos autores consideran que ambas
umilias no deben separarse. Los dasipréctidos y los agttidos son considerados
muy relacionados por algunos autores, mientras que otros vinculan a los prime-
108 con los cavioideos y a los segundos con los chinchilloideos. La informacién
eromosémica (George y Weir, 1974), parecen confirmar esta ultima conclusién,
y los resultados serolégicos de Cronin y Sarich (op. cit.) si bien indican una
telativa cercania de dasiprdctidos y cavioideos, los ubican mdas cercanamente
ton respecto a los chinchilloideos y eretizodontoideos. En vista de estos resulta-
dos todavia no muy concluyentes, hemos preferido clasificar a Dasyproctidae y
Agoutidae como Caviomorpha incertae sedis (Tabla 1). Otra cuestién contro-
versial es la relacionada con la independencia de las familias Capromyidae y
Myocastoridae. Yo he preferido aqui tener en cuenta los resultados del trabajo
eromosémico de George y Weir (op. cit.) y las conclusiones recientes de indole
unatémica de Woods y Howland (1979) para sostener la idea de la intima rela-
¢ibn de las hutias y los coypos, que se expresa en el reconocimiento de una
finica familia Capromyidae, en la cual puede ser conveniente reconocer tres sub-
familias: Capromyinae (Capromys, Mysateles, Mesocapromys, Geocapromys, ver
Kratochvil, Rodriguez y Barus, 1978), Plagiodontinae (Plagiodontia) y Myocas-
torinae (Myocastor).

4.2.4. 2. Cricétidos

En la clasificacion de Simpson (1945), los Cricetidae se consideran como
una familia de la superfamilia Muroidea de roedores miomorfos, distinta de las
familias Muridae, Spalacidae y Rhizomyidae (estos tltimos parece que no son
verdaderos muroideos). La distincién de los cricétidos en un taxén de rango
familiar pleno est4 ampliamente justificada por razones fenéticas y filogenéticas,
por lo que la persistencia de algunos autores contempordneos en considerarlos
€omo una mera subfamilia Cricetinae de la familia Muridae, representa la super-
vivencia, ya anacrénica, de una etapa superada del conocimiento de la diversidad
de los muroideos. (ver Reig, 1980).

Tradicionalmente, los cricétidos sudamericanos se unen a los norteamericanos
en un mismo taxén, Hesperomyinae o Hesperomyini segin las clasificaciones, y
este uso se mantiene todavia en trabajos modernos (ver Mein y Freudenthal,
1971; Chaline, Mein y Petter, 1977). Sin embargo, Hershkovitz habia sostenido
tonvincentemente (1966b:746) que el uso de esos nombres era inapropiado, ya
(jue Hesperomys es un mero sinénimo de Calomys, y que Murray habia identifi-
tado incorrectamente a Hesperomys, género que tipifica ese nombre familiar.
Aunque el primer argumento no es suficiente para invalidar el uso de Hespero-
myinae, el segundo si lo es, aunque esta invalidacién para tener status legal
deberia ser decidida por la Comisién Internacional de Nomenclatura Zoolégica.
Pero adicionalmente, puede demostrarse que el nombre Hesperomyinae Murray
1866 es un sinénimo de Sigmodontinae (Wagner) 1843, por lo que todo indica
la conveniencia de adoptar este tltimo nombre.

Herhkovitz también adelant6 en la obra citada la idea de que los cricétidos
norteamericanos deberian distinguirse taxondmicamente de los sudamericanos,
proponiendo reservar el nombre Sigmodontini (como tribu) para los tltimos y
iidoptando el nombre tribal Peromiscini para los primeros, dentro de su criterio
tle que los cricétidos son una mera subtamilia de la familia Muridae. En un
trabajo ulterior (Hershkovitz, 1969), este autor se decidié formalmente a pro-
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Clase MAMMALIA Linnaeus 1758
Subclase THERIA Parker et Haswell 1897
Infraclase TriBospHENIA McKenna 1975
Supercohorte Evrneria Gill, 1972
Cohorte Eprrueria, McKenna 1975
Magnorden PreproTHERIA Mc Kenna, 1975
Grandorden GLREs Linnaeus 1758
Orden Ropentia Bowdich 1821
Suborden Sciurognathi
Infraorden Myomorpha Brandt 1855
Superfamilia Muroidea Miller et Gidley 1918
Familia Cricetidae Rochebrune 1883
Subfamilia Simimyinae Reig 1980, subf. nov. (')
Subfamilia Cricetodontinac Stehlin et Schaub 1951 (2)
Tribu Eucricetodontini Mein et Freudenthal 1972
(nuevo rango, como Eucricetodontinae in Mein
et Freudenthal, 1972. Incluyendo Paracriceto-
dontinae, Mein et Freudenthal, 1972)
Tribu Cricetodontini Simpson 1945 (Incl. Megacrice-
todontini y Fahlbuschini Mein et Freudenthal
1972)
Tribu Cricetopini Simpson 1945
Tribu Eumyini Simpson 1945 (3)
Tribu? Afrocricetodontini Lavocat 1973 (nuevo rango,
como Afrocricetodontinae in Lavocat 1973)
Subfamilia Melissiodontinae Stehlin et Schaub 1951
Subfamilia Platacanthomyinae Alston 1876

(") Simimys, del Eoceno superior y del Oligoceno inferior de América del Norte, ha sido
considerado tanto como un dipodoideo ancestral (Wood, 1937, Stehlin y Schaub, 1951)
aliado a los Zapodidae, o como un cricétido o muroideo ancestral (Lindsay, 1968).
Recientemente, el género fue revisado por Lillegraven y Wilson (1975), quienes ex-
presando dudas sobre sus relaciones, se inclinan por ubicarlo entre los Zapodidae. Pero
Lindsay (1977) ha aportado informacién, que a mi me parece concluyente para incli-
nar la decision en favor de las mas estrechas afinidades de Simimys con los Cricetidae.
Creo que efectivamente la mejor hipétesis es la de considerar a Simimys como un
cricétido ancestral, que debe estar muy cerca del punto de bifurcacién de la dicotomia
entre Muroidea y Dipodoidea. Sin embargo, las peculiaridades de su regién cigomasetérica
y la marcada primitivez de su denticion no permiten ubicar a este género en ninguna
de las subfamilias de Cricetidae, asi como tampoco caberia en ninguno de los taxones
supragenéricos reconocidos de los dipodoideos. La decisién necesaria es la de proponer
para Simimys una subfamilia propia, Simimyinae, nov. subfam., dentro de la familia
Cricetidae. Como alternativa, podria considerarse la conveniencia de elevar el rango
de la misma al de familia plena, y ubicarlo como familia ancestral del conjunto de los
Muroidea.

La clasificacién que aqui propongo de los Cricetodontinae debe considerarse solamente
como un intento provisional. Ella se basa en que considero oportuno mantener la
unidad de los cricetodontinos oligo-miocenos como c!pa ancestral de todos los cricé-
tidos, como expresiéon de un equilibrio general en la clasificacion de la familia. Mein
y Freudenthal (1971) proponen varias subfamilias, subdivididas a su vez en tribus,
en un intento que me parece demasiado divisionista para el conocimiento que se tiene
de estos roedores. Chaline, Mein y Petter (1977) también los descomponen en varias
subfamilias y Larry D. Martin (com. pers.), que ha revisado las formas norteameri-
canas, favorece igualmente un criterio mas divisionista.

(2

~

() Esta tribu se restringe al género Eumys, el que a su vez ha sido restringido (Alker,
1967) a Eumys elegans y otras pocas especies afines. Alker (op. cit.) y L. D. Martin
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Subfamilia Cricetinae Murray 1866
Tribu Cricetini Simpson 1945
Tribu Mystriomyini Vorontzov 1956 (%)
Subfamilia Neotominae Merriam 1894 (°) (Equivalente
de Peromiscini Hershkovitz, 1966)
Tribu Neotomini Vorontzov 1959
Tribu Reithrodontomyini Vorontzov 1959
Tribu Onychomyini Vorontzov 1959
Subfamilia Sigmodontinae (Wagner) 1943 (Como Sigmo-
: dontes Wagner 1843, Baird 1857,Cowes 1877
Sigmodontinae es usada por primera vez por
Thomas en 1897. Equivalente a Sigmodon-
tini Hershkovitz 1966, y parcialmente equi-
valente a Hesperomyinae Murray 1866).
Tribu Orizomyini Vorontzov 1959 (= Oryzomyine
group + Thomasomyine group in Hershkovitz,
1966 )
Tribu Ichthyomyini Vorontozov 1959
Tribu Wiedomyini Reig 1980
Tribu Akodontini Vorontzov 1959 (= Akodont or
Akodontine group + Oxymycterine group in
Hershkovitz 1962, 1966)
Tribu Scapteromyini Reig 1980 ( =Scapteromyine
group in Hershkovitz 1966)
Tribu Sigmodontini Vorontzov 1959 (nec Hershko-
vitz 1966; partim ‘‘Sigmodont rodents’’ Hersh-
kovitz 1955)
Tribu Phyllotini Vorontzov 1959 (incluyendo Reithro-
dontini Vorontzov 1959; partim Phyllotine
group, Hershkovitz, 1962.
Subfamilia Myospalacinae Lilljeborg 1866
Subfamilia Nesomyinae Major 1897
Subfamilia Dendromurinae Lavocat 1859
Subfamilia Cricetomyinae Roberts 1951

(com. pers.) han ubicado a otras especies de Eumys, particularmente a E. vetus y

E. exiguus en otros géneros. Alker los refiere a Paracricetodon, pero Martin prefirié

crear para ellos un nuevo género. Eumys propiamente dicho es un género especializado,

y representa un linaje particular, Eumyini. Las otras especies se ubican en los Eucri-

cetodontini de nuestra clasificacion actual, lo mismo que otros géneros del Oligoceno

y Mioceno norteamericanos, como Leidymys, Scottimys y Paciculus. Un tercer grupo

- de cricetodontinos norteamericanos estaria constituido por Nonomys y Subsumus, para
* los que Martin crea una subfamilia propia, que, segin el criterio que aqui sostenemos,

deberia tener el rango de tribu de Cricetodontinae. Curiosamente, parece probable que
ninguno de estos grupos de cricetodontinos norteamericanos sean los antecesores de los
actuales cricétidos de ese continente (los Neotominae), ya que ellos parecen haber
derivado, a través de Copemys, de un Cricetodontini eurasiitico emigrante. Pero es muy
probable que los antecesores de los Sigmodontinae se encuentren entre los Eucriceto-
dontini norteamericanos.

El reconocimiento de Mystromys, género viviente del Africa, como un miembro de la

subfamilia Cricetinae diferenciable en una tribu propia, fue propuesto con muy buenos

argumentos por Vorontzov (1966).

(®) En un trabajo reciente (Reig, 1980) demostré que Neotominae Merriam 1894 es el
nombre mas apropiado para los cricétidos norteamericanos que Hershkovitz (1966 b,
1972) distingue como Peromiscini. La clasificacién tribal de los cricétidos norteameri-
canos que aqui incluy6 es la propuesta por Vorontzov, y debe considerarse como
provisional.

(".

~
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Familia Lophyomyidae Milne Edwards 1867 (¢)
Familia Arvicolidae Gray 1821 (= Microtidae Cope 1891,
equivalente a Microtinae Miller 1896) (7)
Familia Gerbillidae Stehlin et Schaub 1951
Familia Spalacidae Gray 1821 (%)
Subfamilia Tachyoryctoidinae Schaub 1958
Subfamilia Anomalomyinae Stehlin et Schaub 1951
Subfamilia Prospalacinae Topachevsky, 1969
Subfamilia Spalacinae Gray 1821
Familia Muridae Gray 1821 (= Rattidae Burnet 1830)
Subfamilia Murinae Murray 1866 (incluyendo Pseudo-
myinae Simpson 1961, Phlaeomyinae Alston
1876)
Subfamilia Hydromyinae Alston 1876
Subfamilia Rhynchomyinae Thomas 1897
Subfamilia Otomyinae Thomas 1897 (°)

(¢) Lophyomys, peculiar muroideo viviente en Africa, se ubica generalmented.como 1:1113
subfamilia de Cricetidae. Sin embargo, Voronlzov’ (1967 b), lluego de estudiar en e‘-
talle su anatomia, concluyé que se trata de un género muy dlvgrg(?nte, con lur()1 Slislqini
digestivo muy especializado, por lo que propuso revalidar el criterio or_xlglna i e 1L ne
Edwards de considerarlo como el tnico representante de una familia plena, Lo-
phyomyidae. ;

La distincion de los “microlinos” como una familia plena esti mere01.en<'il?' agoy(()i c:e(;
ciente por parte de los autores europeos, y me parec’e completament.ef: jus'il 1cz'1’ a er.lfr)-
de la teoria de la sistematica evolucionista, que evalia la tasa d_e di erencmm?n 1{1.01 (.S
légica y no sobre la divergencia evoh_ltiya. El nombre prioritario pa.ralle.sta amilia ﬁs
obviamente Arvicolidae, que tiene prioridad sobre M_lc,r(?tldae. No inc uimos aqult a
divisiones infrafamiliares y supragenéricas de los arv1polldos, por no se?tu.nos ‘z:u 011;.1
zados para decidir ante algunos problemas controversiales que existen a 1esp§1(, 0. 3
intento mas acabado a este respecto parecc ser el de Gromov (1972), gf %os1 etrrrﬁa)lllls
habria que adoptar su clasificacién, elevando en un punto el rango de sus subtribus y ;

8 : ificacié los Tachyoryctoidinae y los Anomalomyinae dentro de los Spala-

()(l:)i?il;ia ldhgrlrz:zlsh(;zcgll?i?l: ea Fejtar (y 19%2). Siguiendo a est.e.,mismo autor, hemos e{(clinflo
a los Rhyzomyidae de los Muroidea, pero nuestra posicion a este resp(icto Sestix 'c(zl]os
de representar una firme conviccion. En cuanto a la clasificacion de los Spalacidae
vivientes, hemos seguido a Topachevskii (1969).

(°) Los Otomyinae son considerados como una su,bfamilia de Cricetidz}e_ p(()ir Dlete_r(lien ((159_70)_,
siendo que tradicionalmente se los considgro_comp una §ubfam_1hg 1e l\/llun att)ef 1(r)nn[])0
son, 1945). Lavocat (1973), siguiendo crlterlos‘f}l’ogenetlcos originales, hoi' u 1012\14 c
una subfamilia de su familia Nesomyidae, opinién que comparten C amei Pl.eme n(y)
Petter (1977). Sin embargo, el reciente descu})rlmlento de Euryot((imys en ?t xocdh-
de Langebaanweg (Africa del Sur), un muroideo con caracteres ental.)nos in elrme t;S
rios entre los murinos y Otomys (Pocock, 1976), parece aportar pruebas concluyen
en favor de la inclusién de los Otomyinae entre los Muridae.

(7

~

TABLA III. Cuadro clasificatorio de los Muroidea, vivientes y extinguidos del mundo,
incluyendo hasta el rango de las tribus, ‘

Sy
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poner su anterior sugerencia. Recientemente (Reig, 1980) he apoyado decidida-
‘mente la distincién taxonémica entre los cricétidos norte y sudamericanos pero,
“invocando la necesidad de guardar equilibrio en el sistema global de los Muroi-
‘dea, y sobre la base de la alta probabilidad de que los dos grupos hayan divergido
tempranamente entre si (vide infra, 5. 3.2.3.) propuse acordar rango subfamiliar
‘pleno a dichos dos taxones (ver Tabla IIT). Pero creo también haber demostrado
que, tanto como el nombre que corresponde adoptar para el grupo de géneros
preponderantemente sudamericanos es el de Sigmodontinae, razones de prioridad
aconsejan utilizar el nombre Neotominae Merriam 1894 para el taxén de los
icétidos de principal distribucién en América del Norte. (Reig, 1980).

§y La sugerencia original de la separacién de los cricétidos norteamericanos

-y sudamericanos proviene de los estudios de Hooper y Hooper y Musser (ver
- principalmente Hooper y Musser, 1964, y la revisién y critica en Hershkovitz,
- 1966a). Estos trabajos demostraron fehacientemente que el conjunto de los cri-
‘cétidos sudamericanos se caracteriza por poseer un tipo de pene complejo, con
~un biculo tridigitado, mientras que su contraparte norteamericana se caracteriza
-~ por poseer un pene de tipo simple, con un baculo indiviso y alargado. Los estu-
dios comparativos demuestran que el tipo complejo es el primitivo, y el simple el
derivado. Otra fuente de diferencias la proporcionan las glandulas accesorias del
parato genital masculino, estudiadas por Arata (1964). Aqui también se de-
uestra que los cricétidos sudamericanos retienen el conjunto completo de las
glandulas accesorias, condicién primitiva compartida por los miridos, los cricé-
tidos eurasiticos y los arvicolidos, mientras que los cricétidos norteamericanos
uestran la pérdida de una u otra de dichas glindulas. Estos trabajos han actua-
izado las conclusiones de los estudios miolégicos de Rinker (1954), que demos-
traron que Sigmodon y Oryzomys son mucho més afines entre si en su muscu-
atura que cualquiera de ellos con respecto a los géneros norteamericanos Neo-
joma y Peromyscus, los que presentan también un alto grado de afinidad mio-
0gica entre si. Mds recientemente Carleton (1973), estudiando la anatomia del
sstdmago entre los cricétidos del Nuevo Mundo, concluyé que debia reconocerse
‘una dicotomfa fundamental entre los géneros sudamericanos y los norteamerica-
‘nos, siendo que los primeros exhiben una condicién ancestral unilocular-hemi-
‘glandular en su estémago, mientras que la mayor parte de los neotominos-pero-
“miscinos norteamericanos presentan la condicion derivada bilocular-discoglan-
“dular. :

i En un estudio reciente lamentablemente inédito, Stewart y Goerlich (1972,
'MS), llegaron también a la misma conclusién en base al estudio del patrén de

‘escamacion del pelo, estudiado en 36 especies pertenecientes a 4 géneros de
. heotominos, 8 géneros de sigmodontinos y 6 géneros de arvicélidos (microtinos).
- Encontraron estos autores que los sigmodontinos poseen en comin un patrén
~ de escamacién muy particular y caracteristico, que difiere nitidamente del patrén
~ (ue presentan los neotominos mientras que los arviclidos también presen-
~ lan un patrén peculiar, igualmente distintos del de cada uno de los otros
| grupos. Estos resultados concuerdan con las ideas anticipadas por Hibbard
(1968:33), quien advirtié que en las Américas deberian distinguirse tres princi-
pales grupos filéticos de roedores muroideos: los microtinos ( =arvicélidos), los
cricetinos sudamericanos (= Sigmodontinae) y los neotominos-peromiscinos
( =nuestra subfamilia Neotominae), y que cada uno de ellos debifan tener el
mismo rango y estar emparentados con similar distancia con respecto a los cricé-
tidos del Viejo Mundo y a los Muridae. Las ideas de este autor sobre el rango
relativo de cada uno de estos taxones no parecen dignas de ser mantenidas en
la actualidad, pero deben considerarse un anticipo interesante de las ideas que
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nosotros expresamos aqui para lo concerniente a los cricétidos del Hemisferio
Occidental. También debe destacarse que Wenzel y Tipton (1966) encontraron
que los Sigmodontinae estin parasitados por pulgas y 4caros de relaciones esen-
cialmente sudamericanas y que difieren netamente de los ectoparasitos de los
mismos tipos de los Neotominae. :

El origen de los Neotominae parece bien establecido, y la hipétesis mas firme
parece ser la que sostiene que se diferenciaron de un antecesor similar a Copemys
durante el Mioceno temprano, el que a su vez habria derivado de algiin miembro
de las cepas cricetodontinas existentes en el Oligoceno de América del Norte
(Clark, Dawson, y Wood, 1964; Alker, 1967), o de una cepa cricetodontina
emigrante de Eurasia (Falbusch, 1967; Lindsay, 1972). En cuanto a los Sigmo-
dontinae, su diferenciacién debi6 ser anterior a la de los peromiscinos, ya que
sus representantes vivientes mas primitivos, los Oryzomyini (ver Tablas III, IV)
son mds primitivos en anatomia dentaria que Copemys, poseyendo un estadio
evolutivo muy similar al de los Cricetodontinae oligocenos de América del Norte
y de Eurasia (Fig. 2). En vista a su neta distincion morfoldgica, y a su mayor
primitivez general con respecto a los Neotominae, la hipdtesis mas verosimil es
que ellos se diferenciaron directamente a partir de una cepa oligocena de Crice-
todontinae norteamericanos, y que evolucionaron en aislamiento en América
del Sur, luego de haber alcanzado ese continente por un medio de dispersién
pasivo, posiblemente a principios del Mioceno (Reig, 1972, 1975, 1978, 1980).
Esta conclusioén coincide con los puntos de vista de Hershkovitz (1966, 1969, 1972)
y fue también anticipada por Hibbard (1968), quien sostuvo que si los cricétidos
norteamericanos y sudamericanos descendian en realidad de un antecesor comtn,

su separacion debié haber tenido lugar en el Oligoceno o en el Mioceno mas | =

antiguo (ver también mdis adelante, 5. 3. 2. 3.).

Tanto los Sigmodontinae como los Neotominae muestran una diferenciacion
jerarquica supragenérica en su diversidad interna. Ello exige el establecimiento
de agrupamientos taxonémicos supragenéricos que han sido designados de ma-
nera relativamente informal, como ‘‘grupos’ de géneros (véase Hershkovitz,
1966a, 1969, 1972; Hooper, 1968; Hooper y Musser, 1964; Gardner y Patton,
1976). Sin embargo, Vorontzov (1959, 1967a) habia propuesto formalmente
nombres de tribus para la mayor parte de ellos, proposicion que lamentablemente
no fue atendida hasta hace poco por los autores occidentales, quizds porque la
literatura cientifica en idioma ruso escapa frecuentemente de la atencién de
dichos investigadores. Yo he incorporado buena parte de las proposiciones no-
menclatoriales de Vorontzov a la clasificacién de los cricétidos (Reig, 1972,
1980), y en la Tabla III formulo la clasificacién tribal de los Neotominae y Sigmo-
dontinae, asi como también mi proposicién sobre la clasificacion general de los
Muroidea. En la Tabla IV ilustro el contenido genérico y la diversidad de espe-
cies de cada una de las tribus que reconozco dentro de los cricétidos sudamerica-
nos, y que resulta de mis propias investigaciones, en su mayoria todavia inéditas
(Reig, 1972) y de los tltimos avances que se han producido en el estudio de
la diversidad de estos roedores. Cabe advertir que el mero hecho de que los
neotominos y los sigmodontinos presentan un patrén de diversidad interna que
merezca expresarse en el reconocimiento de agrupamientos tribales discretos,
exige el reconocimiento de rango subfamiliar pleno para cada uno de ambos
grupos de cricétidos.

En conclusién, la separacién de los ‘‘hesperominos’’ de la clasificacién de
Simpson en dos taxones de rango subfamiliar, los Neotominae y los Sigmodon-
tinae, se fundamenta en la neta distincidon fenética entre ambos grupos, la que
esta sefialada con caracteres morfoldgicos provenientes de distintos sistemas de

s
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Fig. 2 — Series de molariformes inferiores izquierdos, en vista oclusal de un Cri-
cetodontinae (derecha: ‘‘Cricetodon’’ gergovianus, Gervais, Basel Museum QU
792) y de un Sigmodontinae Oryzomyini (Oryzomys angouya Fischer, Sapucay,
Paraguay, B.M.N.H. 4.1.5.16.). A.C. cingulo anterior; A. Cnd., anterocont-
lido; Hyd., hipoc6nido; L. M. 1, primer molar inferior izquierdo; Med., mesoco-
nido; Mtd., metacénido; Prd., protocénido.
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Estudios cromosémicos recientes demuestran que Nectomys squamipes es una, especie
complexiva, que comprende varias especies cripticas. i+

Familia CRICETIDAE Tribu ScapTEROMYINI (3,5) Musser y Gardner (1974) han descripto una nueva especie, Daptomys peruviensis, la
Subfamilia SIGMODONTINAE Género Bibimys (1) (6) (que se agregg a la tunica especie conocida anteriormente, Daptomys venezuelge. ¢

Tribu OryzomyiNt (12, ca. 105) Género Scapteromys (2) ncluimos en Akodon como subgéneros, a los siguientes taxones: Akodon, Abrothmc,
i ; 5 Gébbia & ia (2) hroeomys, Deltamys, Hypsimys Thaptomys y Thalpomys. A
Género Oryzomys (ca. 45) G Choes g | Bolomys, representado tipicamente por Bolomys amoenus, es tan distinto de Akodon
Género Oecomys (ca. 10) ribu SIGMODONT_INI (2, ca. 9) mo puede serlo Oxymycterus, y se distingue también netamente por sus cromosomas.
Género Nesoryzomys (3) Género Sigmodon (ca. 4) ' Cabreramys Massoia y Fornes, es un sinénimo, y se incluyen también aqui las formas
Género Neacomys (3) Género Holochilus (ca. 5) (7) " de Brasil que Hershkovitz (1962) refiri6 a Zygodontomys.

Uinivo Nectomys (ca. 5) (") Tribu PuyLLovint (14, ca. 44) iChelemys y Notiomys difieren netame’nte en.la l‘I.lf)l'fOII‘)gla de sus molares, paladar y
; ! ) 1 Gé Phyllotis (ca. 12) '~ crineo. Pearson (com. pers.) encontré que también difieren en la morfologia de su
Género Scolomys (1) ?nero y - st digestivo. ;
Género Thomasomys (ca. 23) Género Graomys (3) | Este nuevo género, propuesto recientemente por Masoia (Physis 38 (Nr. 95):1-7; 1979)
Género Rhipidomys (ca. 10) Género Andalgalomys (2)(®) - parece digno de reconocerse y clasificable entre los Scapteromyini, dentro de los cuales
Género Phaenomys (1) Género Auliscomys (4) ocuparia una posicién ancestral.
Género Aepeomys (1) Género Euneomys (5) | Holochilus brasiliensis es una especie complexwa, que comprende varias especies crip-
Gé Chil Q) Género Chinchillula (1) | ticas, segun se desprende de estudios cromosémicos recientes.
e,ner'o s : Al 1 ) Este género ha sido propuesto recientemente por Williams y Mares (1978) para la
Género Delomys (2) Género inomys (1) ' nueva especie Andalgalomys olrogi, de Catamarca, Argenttina.

Tribu IctEYOMYINI (4, 8) Género Neotomys (1) ) Reithrodon es considerado clasicamente como un pariente de Sigmodon, y por lo tanto,
Género Ichthyomys ( 3) Género Reithrodon (1) (°) . deberia ubicarse en la tribu Sigmodontini. Sin embargo, Pearson y Patton (1976) han
Género Anotomys (2) Género Calomys (ca. 10) ga;ld;)l buenas razones para convencernos que sus mayores relaciones estdn con los

o 7 . . N i tini.
é omys (1 Género Eligmodontia (2 ke S
G?nero Neusticomys ( 3 Gé P g d ( )1) U) Zygodontomys, restringido aqui para las especies del norte de Ameérica del Sur de la
Género Daptomys @) ) ?nero seudoryzomys ( - revision de Hershkovitz (1962), y tipificado por Z. brevicauda, es un género de afini-

Tribu Wiepomyint (1,1) Género Irenomys (1) - dades inciertas, que comparte caracteres con varias tribus, como los Akodontini, los
Género Wiedomys (1) Género Galenomys (1) - Phyllotini y los Oryzomyini. Su cariotipo, de niimero muy alto de cromosomas, es

Tribu AxoponTINI (9, ca. 57) SIGMODONTINAE incertae sedis (3, 5) ; también original. Hasta que no se estudien en mayor detalle sus relaciones, es preferible
Cénpro ‘Akoden ( el 30) (3) Género Zt/gnd(mtomys ( 3) (10) no asignarlo a ninguna de las trlb,us. que hemos'rf:’conomdo.aqul. Lo mlsmf) es valido
ey Bol 6) () Gé % mys (1) . para Punomys y Rhagomys, este Ultimo de denticién braquiodonte muy primitiva.

>énero Bolomys énero rfunomy 1
Género Microxus (3) Género Rhagomys (1) BLLA IV. Cuadro sinéptico de la clasificacién y diversidad de los representantes de la
Género Podoxymys (1) Subfamilia NEOTOMINAE milia Cricetidae en la fauna viviente de América del Sur. Los nimeros entre paréntesis
g o il i le siguen después del nombre de cada género indican el nimero de especies aqui recono-
Género Oxymycterus (9) Tribu RerraroboNTOMYINI (3, 3) las. El nimero en bastardilla entre los paréntesis que siguen al nombre de cada tribu
Género Lenoxus (1) Género Tylomys (1) | el ntmero de géneros, y el nimero en redonda que va a continuacién representa el
: ;. Ehrs U b ero de especies de cada tribu. La estimacién del niimero de especies es una aproximacién
Género Blarinomys (1) Género Aporodon (1) ntativa. Tanto dicha estimacién como el reconocimiento de los géneros se basa en revisiones

5 } Gardner y Patton (1976) y de Pearson y Patton (1976), asi como también en los resultados

revisiones inéditas en proceso de desarrollo dgl propio autor (ver adelantos en Reig, 1978,
1980).

Género Chelemys (4 Género Reithrodontomys (1)

i o
Género Notiomys (2) (°)
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6rganos. La misma es requerida también por la organizacién jerdrquica de la
diversidad interna de cada grupo, y se ve respaldada por datos parasitologicos

adicionales. También se apoya tedricamente en la inferencia de una historia §

evolutiva independiente para ambos grupos. Los Neotominae deben ser consi:

derados un grupo distinguible por autapomorfia, tanto de los Cricetodontinac §

como de los Sigmodontinae.
4.2.5. Primates

Los monos sudamericanos se agrupan en una superfamilia particular, Ceboi-
dea, distinta de la de sus vicarios, los monos del Viejo Mundo, que constituyen
la superfamilia Cercopithecoidea. Con estos Gltimos se vincula el linaje que con-
duce al hombre y a otras familias emparentadas, que constituyen la superfamilia
Hominoidea. Cercopitecoideos y hominoideos se asemejan por la estructura de
su aparato nasal, por lo que se los suele reunir en un taxén agrupante de ambos
los Catarrhini, mientras que los ceboideos se ubican, en consecuencia, en el
grupo distinto de los Platyrrhini. Clasicamente se ha considerado que Platyrrhini
y Catarrhini son grupos emparentados, (ue comparten muchos caracteres comu-
nes que los distinguen de los restantes primates, que se suelen distinguir como
Prosimii, en un suborden distinto. En la clasificacion de Simpson (1945) plati-
rrinos y catarrinos estan unidos en un Unico taxén de rango subordinal, el sub-
orden Anthropoidea, para el que Gill (1957) propone usar el término mas apro-
piado de Pithecoidea. Por razones de uniformidad de nomenclatura, Hoffstetter
(1974c) sugiere sustituir estos dos ultimos nombres por el de Simiiformes.

La clasificacién de los primates ha sufrido cambios considerables desde la
propuesta de Simpson. Una de las versiones mas autorizadas y de mayor funda-
mento se debe a Hoffstetter, y en ella se reconocen tres subordenes y varios infra-
6rdenes y superfamilias, a saber (Hofstetter, 1977):

Orden PRIMATES
Suborden Plesiadapiformes (= Paromomyiformes)
Superfamilia Paramomyoidea
Superfamilia Plesiadapoidea
Suborden Strepsirhini
Infraorden Lemuriformes (Inc. Lorisiformes)
Superfamilia Adapoidea
Superfamilia Lemuroidea
Superfamilia Daubentonioidea
Superfamilia Lorisoidea
Suborden Haplorhini
Infraorden Tarsiiformes
Superfamilia Tarsioidea
Infraorden Simiiformes
Platyrrhini
Superfamilia Ceboidea
Catarrhini
Superfamilia Cercopithecoidea
Superfamilia Hominoidea
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Los Siimiformes constituyen un grupo natural por la posesién en comun de
conjunto de caracteres derivados (sinapomorfia) de la osteologia craneana,
¥ caracteristicas de las uifias, el tipo de placenta, el nimero y la posicién de
mamas, etc. E]l cardcter patristico de estas relaciones se refleja también en
datos de la sistematica macromolecular, medidas por distintas técnicas, todas
cuales revelan la existencia de una mayor afinidad serolégica entre sus miem-
$ que entre cualquiera de ellos y el resto de los primates (Sarich, 1970, Sarich
Cronin, 1976; Goodman, 1963, 1973; Kohne, Chiscon y Hoyer, 1972, etc.).
as relaciones también encuentran apoyo adicional en los datos parasitolégicos
ameron, 1960, pero véase el comentario critico de Hoffstetter, 1972). El grupo
) primates mas afines a los Simiiformes lo constituyen los Tarsiiformes, prosi-
0s primitivos que viven actualmente en Asia, y que estin representados como
siles en el Eoceno y Oligoceno inferior de América del Norte y de Europa
Dmomyidae). Estos primates son, empero, demasiado alejados de los Simiiformes
mo para que se los pueda postular como sus antecesores inmediatos. La hipd-
s mas verosimil es, entonces, la que sostiene el caricter patristico de la afini-
d entre platirrinos y catarrinos, y su origen comun en una cepa de monos
fimitivos africanos, de los cuales habrian derivado, por un lado los cercopite-
Woideos y a través de ellos los hominoideos, y por el otro lado los ceboi-

tos sudamericanos, estos ultimos transportados a América del Sur desde el
frica por dispersién transocednica.

Sin embargo, los autores de la corriente holarticista consideran improbable
N origen comtn de los platirrinos y los catarrinos en un grupo de simiiformes
fricanos primitivos, destacando las dificultades biogeograficas que acarrearia
hipétesis, y postulan un origen independiente de cada uno de estos taxones
) una cepa prosimia del Eoceno de Laurasia. Como en el caso de los roedores
iviomorfos, nos encontramos aqui con el rechazo de una hipétesis filogenética
en fundamentada en hechos probatorios de afinidad patristica, y su sustitucién
por una alternativa que exige forzar la teoria con el presupuesto del surgimiento
aralelo de gran ntiimero de caracteres en comin, y cuyo apoyo empirico resulta
or lo menos discutible. Hoffstetter (1974c) ha sostenido que la hipétesis que
Mace derivar a los ceboideos de los Lemuriformes (Notharctinae) norteamerica-
- 1i0s, planteada originalmente por Gidley y resucitada recientemente por Gingerich
(1973), o la alternativa mas verosimil que postula su origen-en los Omomyidae
lorteamericanos (Gazin, 1958, McKenna, 1967), presentan més dificultades que
Il que sostiene el origen comtn' de catarrinos y platirrinos en un grupo de si-
niiformes primitivos del Eoceno de Africa. Esta tltima hipétesis se ha visto
bustecida por la presencia de caracteres primitivos, compatibles con los reque-
lidos para la ancestralidad de los ceboideos, en la féormula dentaria y en la mor-
blogia de la region auditiva de los Simiiformes més antiguos encontrados en el
Dligoceno inferior (estratos de Fayum) de Egipto (Simons, 1967; Hoffstetter,
074b). Sin embargo, las recientes investigaciones de Szalay (1975) parecen for-
ilecer la idea de un origen comun de los Simiiformes en los Tarsiformes nortea-
ericanos, y la interpretacion de este autor no requiere suponer un origen sepa-
do para los catarrinos y los platirrinos (ver més adelante, 5. 3. 2. 5.).

2. 6. Meridiungulados
Una importante novedad introducida en la reciente clasificacién de los

“ mamiferos de McKenna (1975) es la unién del conjunto de los 6rdenes de
- lingulados fésiles sudamericanos en un taxén tinico, el mirorden Meridiungulata.
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tor (1970a) plantea la posibilidad de que se trate de un marsupial bunodontoide, y
Mita alternativa ha sido considerada con imparcialidad por algunos otros autores
ver Pascual, 1979). Yo creo que esta posibilidad es altamente improbable, ya
e presupone un grado de especializacién de los marsupiales en el supracre-
eico incompatible con los conocimientos bien establecidos sobre las tasas de
olucién morfolégicas en los marsupiales creticicos. Una discrepancia meno.
gstica que la anterior es la que sostiene Van Valen, que excluye a Perutherium
b los Didolodontidae, para hacer de ese género el fundamento de una nueva
ibfamilia, Perutheriinae, a la que ubica en la familia Periptychidae del orden
ondylarthra. A mi me parece mis sensato considerar a Perutherium, y si cabe
la subfamilia Perutheriinae, dentro de los Didolodontidae, pues de lo contrario
 requeriria postular dos distintas migraciones de ungulados primitivos a Amé-
a del Sur, siendo que el caricter fragmentario de los restos del tunico fésil
ol supracretcico del Pert no pareceria justificar una conclusién clasificatoria
p consecuencias tan complejas para la teoria biogeografica.

McKenna retine en este taxén a Litopterna, Notoungulata, Astrapotheria, Trigo §
nostylopoidea, Xenungulata y Pyrotheria. 'Estos seis 6rdenes (que deberemo
restringir a cinco, luego de la evidencia aportada por Patterson, 1977, en d
sentido de que los Pyrotheria no son mis que un grupo bien diferenciado dentr
del orden Notoungulata) son considerados por este autor (McKenna, 1975:39)
como el resultado de una unica cladogénesis, desarrollada exclusivamente cil
América del Sur, a partir de un antecesor presente en este continente antes dd
fin del Cretécico, afin a los didolodéntidos. Este punto de vista unificador repre §
senta una alternativa de gran interés con respecto a las ideas preponderante
anteriormente. Estas ideas admitian la vinculacién supraordinal dé Litopterni,
‘Notoungulata, Astrapotheria y Trigonostilopoidea en un superorden Protoun
gulata en el que se ubicarfan también los Condylarthra (Simpson, 1945; Min
koft, 1976 ), mientras que los Xenungulata y los Pyrotheria estarfan filogenética
mente desglosados del resto de los ungulados sudamericanos, para ubicarse e
la cercania de los proboscideos en un superorden Paenungulata (Simpson, 1945),
o como subdrdenes del orden Amblypoda (Romer, 1966) al que Minckoff (op
cit.) da categoria de superorden para rescatar el rango ordinal de sus miembroy

A pesar de que el conocimiento de los Didolodontidae se basa todavia sobre
eriales fragmentarios, se sabe que en el Paleoceno y el Eoceno estuvieron
stante diversificados, y que fuera de Patagonia tuvieron una diferenciacién
e nos es practicamente desconocida, pero que se desarrollé en tiempos poste-
lores, como lo demuestra el descubrimiento de sus representantes en el Mioceno
¢ Colombia (McKenna, 1956). De manera que no es ilegitimo suponer que a
artir del Cretdcico superior y durante el Paleoceno inferior y medio, se origina-
bn de esta cepa los distintos linajes de la diferenciacién de los Meridiungulados.
In problema posiblemente mas controversial es el de la ubicacién ordinal de los
dolodontidae. La opinién convencional més generalizada es que los Didolodon-
Idae pertenecen al orden Condylarthra, punto de vista que ha sido reiterado
pcientemente por Van Valen (1978). Sin embargo, una lectura cuidadosa de la
pscripcién monografica de los didolodéntidos de Patagonia contenida en la
Ibra de Simpson (1948), revela que las razones para atribuir los didolodéntidos
los condilartros no son concluyentes y que ha sido dictada més por razones
Oricas —la reconocida ancestralidad de los condilartros para el conjunto de
§ ordenes de ungulados— que por fidelidad a los hechos morfolégicos. Alter-
ativamente, la relacién de los didoloddntidos con los Litopternos ha sido
Jostenida por muchos autores desde que fue propuesta por Scott (1913, ver
scusion en Simpson, op. cit.: 95-96), y el mismo Simpson admite que: In a
mparison of the Didolodontidae with other South American ungulates, the
psest resemblance is with certain rather atypical or primitive litopterns. Indeed,
m the basis of the imperfect specimens usually available, it is very difficult
10 draw a clear-cut line between didolodontids, wich are probably condylarthrans,
in certain other forms which are primitive litopternans’’ (Simpson, 1948:97).
Siendo asi, y atendiendo a que la definicién holofilética de un taxon exige’
Incluir a su linaje ancestral dentro del mismo taxdn, pareceria mas razonable
ncluir a los Didolodontidae dentro del orden Litopterna. Otra alternativa seria
i de agrupar a los Didolodontidae en un orden ad hoc, del cual habrian surgido
s distintos linajes de Meridiungulados, orden para el cual existiria disponible
nombre Didolodia, propuesto por Roth en 1927 (ver Simpson, 1948:95). Ante

En un trabajo reciente, Van Valen (1978) adopta el concepto de Meridium
gulata, pero excluye de este taxén al orden Xenungulata, al que ubica en unf
superorden Protoungulata en el que también incluye a los Condylarthra, los
Pantodonta, los Dinocerara y probablemente a los Tubulidentata. Al mismo
tiempo sugiere que los Trigonostilopoidea deberian incluirse en el orden Astra
potheria. Este criterio implica un necesario difiletismo para los ungulados sud
americanos, propuesta no inverosimil, pero a la que se debe reconocer mayoi
dificultad tedrica que a la alternativa de suponer que la cladogénesis de los
ungulados sudamericanos tuvo un origen monofilético en una cepa inmigrant
unica. Al mismo tiempo, este criterio parece estar en contradiccion con el esque
ma de interpretacion filogenética que propone el mismo Van Valen, (op. cit,
fig. 4), quien uhica a los Didolodontidae como la familia ancestral tanto d¢
Litopterna, Astrapotheria y Notoungulata como de Xenungulata, mientras que¢f
en la Fig. 2 hace derivar a los Pantodonta de los Arctocyonidae Oxyclaeninae, y§
en la Fig. 3 postula el origen de los Dinocerata en su nueva subfamilia Loxolo
phinae también referida a Arctocyonidae. De manera que atin cuando aceptemos
que la aplicacién estricta de un criterio monofilético absoluto u holofilético pue
de introducir desarmonias poco pricticas en la clasificacién, no parece prudente
desglosar a los Xenungulata de los Meridiungulata cuando se estd aceptando ¢
enraizamiento filético de los primeros con los otros 6rdenes que se incluyen
en dicho superorden, y menos para ubicarlo en un taxon, los Protoungulata, par
lo que se postula claramente un origen polifilético.

Yo creo si bien queda mucho por conocerse en cuanto a las relaciones entr
los 6rdenes de ungulados autéctonos de América del Sur y, en general, sobre
las relaciones y los origenes de los distintos grupos de ungulados del mundo
(vide infra: 5.3.1.5.), conviene mantener la hipé6tesis de que Litopternos, Noto
ungulados, Astrapoterios, Trigonostilopoideos y Xenungulados deben reconocerse

como un clado unitario, originado monofiléticamente en un tnico linaje inmi § ¢ ) LOp] S
grante. El descubrimiento de Perutherium altiplanense, atribuido a los Didolo § #tas dos alternativas dificiles de resolver en el estado actual. (.le los conocimien-
s, yo prefiero clasificar a los Didolodontidae como Meridiungulata incertae

dontidae en el Cretacico superior de Laguna Umayo, Perti, en asociacién conf 408, B ! R
didelfoideos peradectinos y presuntos pediémidos de neta raigambre supracreti § dis. Sus 51m111tudes CoL .105 condilartros, que en la claszflcacmn de, McKenna
(1975) se ubican en el mirorden de los Phenacodonta, sélo parecerian basarse

cica (Grambast el al., 1967; Sigé, 1972), es consistente con esa idea y permitirii : ! 4 Sl 5 s
on simplesiomorfias y, por lo tanto, no indicarian necesariamente afinidad

considerar al proceso de la diferenciacién dé los distintos érdenes de meridiungu 1548 > : :
atristica. Las relaciones entre Phenacodonta (donde McKenna incluye a condi-

lados como una radiacién antigua y autdctona. Sin embargo, algunos autores ex- e i : ; il
presaron dudas sobre la atribucién de Perutherium a los didolodéntidos. Hoffstet os, perisoddctilos e hiracoideos) y Meridiungulata pueden ser la de dos
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grupos hermanos surgidos de una cepa tokoteria comtn en el Cretacico superior
antiguo, ya que en el Cretacico terminal cada mirorden tiene su propio represen
tante: Protungulatum (Sloan y Van Valen, 1965), un fenacodonte de Amdérica
del Norte, y Perutherium, un meridiungulado sudamericano.

oros Chrysochloroidea. Entre los Neotherida se agruparian los restantes in-
tivoros, Chiroptera, Primates, Carnivora, Lagomorpha, Rodentia, Hyracoidea,
olidota y Tubulidentata. La posicién de algunos de estos érdenes no es total-
pnte clara, y Hoffstetter admite para algunos de ellos la regresién secundaria
na condicién henotérida (Hoffstetter, 1973:24).

~ Entre los meridiungulados parece posible distinguir una dicotomia bésica:
los Notoungulata por un lado, y el conjunto de los Litopterna, Trigonostilopoi
dea, Astrapoteria y posiblemente Xenungulata por el otro. Simpson (1948:143)
sostuvo que el antecesor comun de estos grupos debi6 ser muy remoto, y
manera de conjetura, podriamos proponer ahora que deberia buscarse entre log
Perutheriinae. Pero por el momento este tipo de conjetura y otras alternativay
son indemostrables, y las relaciones entre estos distintos 6rdenes s6lo se verin
dilucidadas por futuros avances en la documentacién paleontolégica.

Este autor sefiala que el grupo de los Neotherida estuvo ausente del fondo
ial de las faunas sudamericanas, mientras que los Henotherida se encontraron
resentados en ese fondo directamente o por medio de sus antecesores (con-
rtros) o sus parientes estrechos (piroterios, xenungulados, astrapoterios, tri-
ostilopoideos, notoungulados ). Lo contrario tiene lugar con las faunas teriolé-
as norteamericanas, que desde el Cretcico superior estin representadas por
enes de henotéridos, mientras que en esa época no existen neotéridos en ellas.
os hechos sugieren, segin Hoffstetter, la existencia de una dicotomia esencial
el origen y la dispersién de los primeros placentarios. El poblamiento de Amé-
del Sur por estos mamiferos euterios se habria producido, antes de la diver-
ficacion de los Neotherida en el Hemisferio Norte, a partir de un ancestro
motérido que habria dado lugar a la diversificaciéon de los xenartros, los con-
artros, los notoungulados y los restantes linajes de ungulados sudamericanos.
§ asi que los condilartros se habrian originado en América del Sur, para migrar
lego a América del Norte en ‘‘un estado anagenético’’, dando lugar alli a la
idiacion de sus descendientes: distintos grupos de ungulados ‘‘dont le succés
épassera en ampleur celui de leurs cousins néotropicaux’’ (Hoffstetter, 1971:

36).

En cuanto al problema del origen de los meridiungulados y las relaciones
de los notoungulados, es interesante examinar la cuestién de las vinculacioney
de los Hyracoidea africanos y de los Meniscotheriidae del Paleoceno de Europu
y de América del Norte, todavia no suficientemente esclarecidas.

Los primeros, que se ha querido relacionar con la ancestralidad de los pro-
boscideos, poseen muchos caracteres en comin con los notoungulados, sefialados
originalmente por Ameghino, y reivindicados por Stromer (1926). Gregory
(1910). da una lista de los caracteres en comtn que comparten hiracoideos y
hegetoterios, y comentando la conclusién de Sinclair que consideré que esas
similitudes son secundarias, concluye que ‘‘the resemblances between Hyrax
( =Procavia) and Protypotherium are so extraordinary that one can scarcely help
feeling that they may after all outweight the well marked differences above
cited’’ (op. cit.:363). Similitudes elocuentes se encuentran también entre los
meniscotéridos y los hiracoideos (Gregory, op. cit.: 362), y entre aquellos y
algunos meridiungulados como Trigonostylops (Gregory, op. cit.: 356). Es
interesante recordar también que en su discusién de las relaciones de los hiracoi
deos, Simpson habia sefialado que ““no one has ever fully examined and logically §
interpreted numerous resemblances, probably but not surely superficial, notably §
to the meniscotheres and the notoungulates’ (Simpson, 1945:350). Es probable
que cuando se examinen estas similitudes y, sobre todo, cuando se conozcan me:
jor las faunas preoligocenas del Africa y del Paleoceno y Cretdcico superior de
América del Sur, surjan nuevos datos que permitan fundamentar hipétesis sobre
las relaciones entre estos grupos que ahora nos parecerian muy poco verosimiles,
Mientras tanto, vale la pena tener en cuenta que los hiracoideos podrian repre
sentar los descendientes de una cepa que dio también origen a los notoungulados,

. No puede menos que reconocerse que esta teoria es original y que tiene
or explicativo, pues satisface algunos problemas, como el del origen de los
nartros, la alta antigiiedad y la gran diversidad inicial de los ungulados en
mérica del Sur y la presencia marginal de notoungulados en América del Norte
‘en Asia. Sin embargo, su fundamento empirico es endeble, y es dificil dar
“Urédito a la idea de una escision inicial de todos los placentarios, sobre la base de
h solo caracter, el nimero de huesos axiales de la base del craneo, que se mani-
esta en dos estados: trimérico y tetramérico, que el mismo autor admite que
ieden variar y manifestar regresiones secundarias. Por otra parte, esta teoria es
\consistente con los avances modernos de la teoria de las interrelaciones de los
lacentarios debida a McKenna (1975), y fundamentada en un mayor ntimero
g datos anatémicos y filogenéticos.

La teoria de la dicotomia henotéridos-neotéridos debe archivarse, pues, y
Ustipreciarse como un intento superado, pero de innegable valor heuristico, por
omper los cerrojos herrumbrados que encerraron durante varios lustros a las
as creativas en el campo de las relaciones filogenéticas entre los mamiferos.
Juizds el mismo Hoffstetter debe haber llegado a la misma conclusién, como.
0 indica el hecho de que esta teoria no se menciona en su trabajo mas reciente
re el tema (Hoffstetter, 1976).

4.2.7 Disgresion: la dicotomia Henotherida-Neotherida

Retomando con modificaciones una interpretacion heterodoxa sobre lay
relaciones entre los distintos grupos de placentarios debida a Robert Broom, §
Hoffstetter (1970a, 1971a, 1972, 1973), ha sugerido que la radiacién inicial de §
los mamiferos euterios se manifest6 a través de la separacién de dos superérdenes,
los Henotherida y los Neotherida. Estos taxones se distinguirfan por la presencia
en los primeros de la condicién primitiva de poseer tres elementos 6seos en ¢l
eje de la base craneana, y, en los segundos, de la condicién derivada de poseer §
cuatro elementos basicraneanos axiales. Entre los Henotherida se ubicarian log
6rdenes Xenarthra, Artiodactyla Perissodactyla, Proboscidea, Sirenia y los insec:

8. El registro fé6sil de los taxones intervinientes y las caracteristicas de la se-
cuencia litoestratigrifica sudamericana portadora de mamiferos

El registro de la historia de los mamiferos sudamericanos estid contenido en
secuencia de formaciones sedimentarias, cuyo conocimiento inicial se debe
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a los trabajos de F. Ameghino. Esta secuencia fue correlacionada por dicho autor
con las secuencias clasicas de Europa estableciendo equiparaciones cronolégicas
que, en general, envejecieron en una época a los estratos sudamericanos con
respecto a las correlaciones que actualmente se dan como més probables, par-
ticularmente luego del clasico trabajo de revisién de Simpson (1940). En estos
ltimos afios, parece haberse llegado a cierto consenso sobre la edad relativa
de las unidades litoestratigraficas que constituyen la secuencia clsica de Argen-
tina, que por extension se considera tipica de la secuencia de edades geocrono-
légicas provinciales aplicables a toda América del Sur (Pascual et. al., 1965,
Patterson y Pascual, 1968b, 1972; Pascual, 1970; Pascual y Odreman Rivas, 1971,
1973; Simpson, 1971a). Sin embargo, debe admitirse, como lo indican Pascual y
Odreman Rivas (1973:294), que la ubicacién de las unidades litoestratigraficas
portadoras de mamiferos y de sus edades con respecto a la escala geocronolégica
mundial tipica, es todavia convencional y sujeta a ulteriores modificaciones.
Ultimamente, la acumulacion de datos sobre dataciones absolutas (Pascual y
Odreman Rivas, op. cit., Marshall et. al., 1977, 1979) han permitido precisar
una escala radiométrica para el Terciario medio y superior, pero no han permitido
evitar el caracter convencional de las correlaciones de las formaciones més
antiguas, que hasta ahora no han proporcionado rocas adecuadas para la reali-
zacién de dataciones radioisotopicas (').

El cuadro de la Tabla V proporciona el esquema cronoestratigrafico de las
edades provinciales del Cenozoico y del Creticico superior de América del Sur,
referido a aquellas formaciones que son portadoras de restos de mamiferos, y
sus equiparaciones mas probables con la secuencia equivalente de América del
Norte y con los clasicos estadios marinos de Europa, de acuerdo con las inves-
tigaciones mas recientes. Hemos adoptado la convencién de Berggren y Van Cou-
vering (1974) para el establecimiento de los limites de las épocas del Cenozoico.
Las correlaciones que aqui se proponen se basan en lo fundamental en las
equivalencias cronoestratigraficas surgidas de los recientes datos radioisotépicos
de Marshall et al. (1977, 1979).

Queremos destacar aqui una de las peculiaridades importantes del registro
de la historia de los mamiferos sudamericanos, cuyas consecuencias no siempre
han merecido debida atencién. A pesar de que la secuencia geocronolégica sud-
americana portadora de mamiferos es satisfactoriamente completa en cuanto a
la sucesién temporal, ella no lo es en cuanto a su representacién geogifica. La
gran mayoria de los yacimientos corresponden al extremo meridional de América
del Sur, a la Argentina y atn alli el Eégeno y el Nebgeno estin desigualmente
representados arealmente (ver Pascual y Odreman Rivas, 1973). Con excepcién
del rico yacimiento paleoceno de Itaborai, y de unos pocos hallazgos poco menos
que aislados de Brasil (ver Paula Couto, 1970), de la incompleta pero relativa-
mente rica sucesién de Colombia (ver Hoffstetter, 1971b) y de los nuevos yaci-
mientos deseadenses y neocenozoicos de Bolivia (Hoffstetter, 1968; et al., 1972)
el terciario portador de mamiferos de la América del Sur extra-argentina sélo
se manifiesta por unos pocos yacimientos aislados de Venezuela (Pascual y Diaz
de Gamero, 1969; Patterson, 1976), Pert (Hoffstetter, 1970d) y Ecuador (Hoffs-
tetter, 1970c), que han brindado uno que otro hallazgo, pero no fatnulas signifi-
cativas. Y en una superficie continua que cubre casi todo el Brasil, el Paraguay,
las Guayanas y las regiones amazénicas de Bolivia, Colombia y Venezuela, repre-
sentando aproximadamente los dos tercios de la superficie del continente, no se
conoce un solo yacimiento que registre los episodios de la historia de los mami-

(') Luego de la redaccién de estas lineas aparecié un trabajo de Marshall, Butler y Curtis
(Science 212:43 - 45, 1981) en el que se calibra la datacién de rocas del Riochiquense por
determinaciones de potasio - argén y datos de polaridad paleomagnética, asignandole una
edad maxima de 61.0 = 5.0 millones de afios, correlacionando la edad Riochiquense con el
lapso Paleoceno medio - Paleoceno superior (Torrejoniense - Tifaniense).
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de mamiferos (Ver nota de la pagina anterior).
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feros en esa extensisima drea por mas de 60 millones de afios (Ver Patterson y
Pascual, 1972, Fig. 1 y la reciente revisién de las faunas de vertebrados ceno-
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zoicos de Ferrusquia-Villafranca, 1978).

Elal2lzlale]8]le e lz|8]¢

El registro de la historia de los mamiferos sudamericanos es, entonces, un £ ot c1812]8& AR A ))5: 30212 % % clZle z
registro notablemente fragmentario, que s6lo documenta una pequefia porcion s 1o 12 tRIR[E|2[8 L ] el&lg|sig]|2 |8
de los acontecimientos que tuvieron lugar en un tercio de la extensién del conti- e Simlz Blz|(3ls|%|3]|a % Ele R (5
nente, y que casi nada nos dice sobre lo acaecido en esa gigantesca regién ama- &M |2 mlG|"|E]la "lalg |k i
zbnica y sus periferias. Por lo tanto, la cenogénesis de las faunas teriolégicas sud- 0 ONED i 2@
americanas debe reconstruirse teniendo en cuenta este registro, pero comple- [ =
mentandolo por inferencias que surjan de evidencias no paleontolégicas. Debera || MARSUPICARNIVORA
tenerse particularmente en cuenta que los biocrones de los distintos linajes, Didelphidae S L e e o
conocidos a través de la documentacion fésil, son susceptibles de modificacion & Pediomyidae Ll
ante un nuevo descubrimiento feliz en un 4rea todavia poco explorada. Baste
recordar el caso de los Isotemnidae y de los Didolodontidae que, sobre la base del R A SRR i b | m b bl e
registro patogoénico, se creian extinguidos en el Deseadense, hasta que se los graiGanegiintivas
descubri6 en pleno Mioceno superior de Colombia (McKenna, 1956). Una + Sparassocynidae
verdad de Perogrullo, no siempre tenida en cuenta en las discusiones paleobio- - Borhyaenidae A
geograficas, nos dice que la documentacién de la existencia de un linaje en una 4 Thylacosmilidae
formaciéon de una edad y de un area determinada, nos muestra que ese linaje AR e
estuvo representado alli y entonces, pero no nos dice que no estuvo representado
antes o después en otra area. Pretender lo contrario es tan absurdo como sostener Caenolestidae [ -—- - B ] S N S
que no existen monos en la fauna actual de América del Sur, porque no se los DIPROTODONTA (?)
encuentra en Patagonia, donde prosperaron hasta el Mioceno. Mal se puede { Polydolopidae o
entonces, extraer conclusiones de la llamada ‘‘evidencia negativa’’ y tratar de ey
rebatir inferencias bien fundadas sobre la mayor antigiiedad de un linaje invo-
cando que su primera aparicion en el registro conocido es menos antigua, como iy e o
lo hacen Patterson y Pascual en el caso de los cricétidos sudamericanos (1972: Microtragulidae
294): ‘‘Sélo podemos repetir nuevamente que el registro fésil estd en contra- Necrolestidae
dicciéon”’, dicen estos autores para rebatir la hipotesis de Hershkovitz de una Groeberiidae bl
antigiiedad miocena de estos roedores en América del Sur. Pero el registro fdsil R
es altamente fragmentario y lo que nos dice fehacientemente es que ignoramos
los detalles de la historia de los mamiferos en las dos terceras partes del con- atypecioes i
tinente. Tal tipo de empirismo a ultranza en manos de los paleontélogos repre- Peltephilidae el
senta un vicio metodolégico que entrafia la paradoja de objetar la inferencia Palacopeltidae
cientifica bien fundamentada a través de una invocacién a la ignorancia. Glyptodontidae

TARDIGRADA

El cuadro de la Tabla VI proporciona la informacién conocida sobre los bio- Magalonyehides il
crones de los distintos linajes intervinientes en la historia de la fauna terioldgica Choloepodidae
sudamericana desde el Cretacico superior hasta el Reciente. No existe documen- Meoathiorldas B
tacién directa de la existencia de mamiferos en estratos mdas antiguos aunque, RS
como veremos, es muy posible que América del Sur haya estado poblada por il e T
cepas de mamiferos mesozoicos a partir del Triasico mas superior. Estos biocro- oy Ve t,: 5 -
nes se basan en la documentacién £6sil tal como se la conoce por hallazgos paleon- s
tologicos concretos, pero también hemos consignado la extension temporal infe- Entelonsidae
rible para varios linajes intervinientes para los cuales la documentacién paleon-
tolégica es incompleta, sobre la base de criterios que seran discutidos mis
adelante. Hemos completado también en lineas de puntos la representacién
temporal de aquellos linajes que carecen de documentacién en edades interme-
dias, pero que seguramente estuvieron presentes en ellas, por estarlo antes y
después en el registro continental.
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< ) Sle 3 I o
EL O BISIE ElZ|g|E R 28 Fala T A
BlZ|5 |3 (8|8 |2|3)z/2/2(8/8|2|8|z5]|8
= m . /’ . . . . . .
1213123l |glélz|B|8|5|B|lz|z]|3 i Uno de los intentos més elaborados de discriminar los elementos intervinien-
S5 |28 |3|2|5|s5|2]/8]|2]¢% e e ] . : .y i ; G
5lal2|z|2|8[a|8]%|z EPriEl e " tes en la integracién de las faunas teriolégicas sudamericanas es la distincién
fikehis glmlg|m|m g|m "lZ|a ‘debida a Simpson, de los distintos ‘estratos faunisticos’’ que habrian intervenido
en dicho proceso. El concepto de la estratificacién faunistica parte de la premisa
e e considerar a América del Sur un continente despoblado de mamiferos hasta
Furipteridae et kool o I (SRS RSS! PRSI JSHOIE SEUNON NN g Dot 5 ; 3
Thitoptsrids Serstt s N (GNe 15 S Vol ateng el comienzo del Paleoceno. Sus sucesivas faunas teriolégicas se habrian consti-

uido por la agregacién de grupos aléctonos que irrumpieron en el continente en

Vespertilionidae ;. . - L 3
tes episodios, constituyendo sendos ‘‘cstratos faunisticos”’. Un primer estrato,

oo i de ‘‘los antiguos inmigrantes’’ habria llegado alrededor del Paleoceno An-
CARNIVORA iguo poblando a América del Sur de las cepas ancestrales de los marsupiales,
Canidae esdentados y ungulados autéctonos, Un segundo estrato, el de “‘los antiguos
i altadores de islas’ habria irrumpido en el Oligoceno aportando los monos
s ceboideos y los roedores caviomorfos. Finalmente, el tercer estrato de “lqs ulti-
i ! mos ,saltadores. de’ islas e inmigrantes’’ correspondfer%a' a la irrupcién masiva de
i carnivoros, artiodactilos, pel"lsgdactllos, r.oedores cncetlflos y mastoc.iontes. que se
i produjo luego del establecimiento del istmo panamefio, en el Plio-pleistoceno

! Simpson, 1950). Una versién previa de la teorfa de la estratificacién de la
fauna de mamiferos de América del Sur se¢ encuentra en Arldt (1907), quien
distinguié un ‘‘estrato de los monotremas’’, un ““estrato de los Sparassodonta’’
¥ un ‘““estrato de los Edentata’, en un contexto de informacin que ya no tiene
ninguna actualidad.

ARTIODACTYLA

Tayassuidae

Camelidae

Cervidae
PERISSODACTYLA

Equidae

En trabajos anteriores (Reig, 1962, 1968) hemos tratado de desarrollar la
cuestién de los ntcleos intervinientes en la constitucién de la fauna de verte-
brados de América del Sur, sobre la base de la diferenciacién de los elementos por
Su origen geogréfico y por su tiempo de colonizacién. Dentro de esa preocupacién
propusimos el término de ‘‘cenocrén’ para la distincién de los grupos irruptores
dentro de la variable temporal, aclarando que este concepto equivale al de
“estrato faunistico’’ si a este wltimo se lo restringe a la distincién de nicleos
colonizadores conforme, exclusivamente, al tiempo de su irrupcién. Pero, ademas,
en el concepto de cenocrén se destaca el caricter complexivo, biocenético, de
los acontecimientos migratorios y, en el intento de introducir una dimensi6n
ecologica en el anilisis de los acontecimientos biogeograficos, se subvalora el
Ppapel de caracter aislado, individual, que puedén tener muchas migraciones
exitosas de caricter accidental, cuya significacién ha sido puesta de relieve por
las investigaciones analiticas sobre el poblamiento insular (McArthur y Wilson,

Tapiridae
PROBOSCIDEA

Gomphotheriidae

Numero estimado de familias
por edad

TABLA 6. Distribucion cronoestratigrafica conocida y presumida de las familias de
mamiferos no marinos de América del Sur, actuales y extinguidas.

Pero, ya sea dentro del concepto de estratos faunisticos o de cenocrones, lo
que es digno de ser esclarecido es si realmente se pueden distinguir, en la cons-
| titucion de la fauna de mamiferos de América del Sur, tres episodios equivalentes
- en su individualidad temporal y en su importancia relativa. A este respecto, todo
- parece indicar que dicha distincién ha sido exagerada. El dnico acontecimiento

Loigg

- 89 —




DISCRIMINACION DE LOS ELEMENTOS INTERVINIENTES

de irrupcién aléctona miltiple y fundamentalmente coeténea, adecuadamente
documentado v consistente con acontecimientos paleogeogrificos desencadenan-
tes, parece haber sido la invasién de mamiferos norteamericanos que tuvo lugar
por via terrestre, luego del establecimiento del puente panamefio. Y este aconte-
cimiento debe restringirse a la migracién propiamente dicha a través de dicho
puente continental ya que, como veremos, por lo menos la colonizacién previa
de los prociénidos ‘“cyonasuinos’’ dentro de lo que Simpson llama ‘‘modernos
saltadores “de islas’’ puede suponerse como la ultima manifestacién de una
sucesién de episodios de colonizacién ocasional que se sucedieron quizas durante
todo el periodo de aislamiento del continente sudamericano. ‘

En cuanto al primer estrato faunistico de Simpson, su existencia como acon-
tecimiento migratorio unitario sélo parece haber sido inferida de un artificio del
registro f6sil. Es cierto que en los yacimientos del Paleoceno superior de Pata-
gonia y Brasil aparecen masivamente representantes de 15 familias de mamiferos,
y que hasta hace poco, esas eran las faunas més antiguas conocidas en América
del Sur. Pero esas faunas eran las més antiguas conocidas, y no necesariamente
las mis antiguas que hayan existido en este continente. La notable diferenciacion
de ese elenco primitivo impuso a varios autores (Darlington, 1957; Patterson y
Pascual, 1968b; Simpson, 1969) la conclusién de que era probable que dichas
faunas hayan estado precedidas por faunas sudamericanas mas antiguas. Y e
descubrimiento, relativamente reciente, de una faunula supracreticica en Laguna
Umayo (Pertt) (Grambast et al., 1967; Sigé, 1973) con representantes de tres
distintas familias de mamiferos, han confirmado esas presunciones. Todo parece
indicar que las primeras faunas que se registran en los yacimientos conocidos de
nuestro continente son el producto de una larga historia local y que en su
constitucién han intervenido, con toda probabilidad, antiguos linajes autéctonos
surgidos in situ, mas integrantes de algunas aportaciones migratorias que pueden
haber llegado al continente en diversos momentos dentro del extenso lapso geo-
légico comprendido entre el Jurasico y el Paleoceno. Suponer que dichas faunas
son el resultado de un tnico acontecimiento biogeogréfico, y que por lo tanto
constituyen un estrato faunistico discreto, no estd respaldado ni por las inferen-
cias mas sensatas, ni por los propios hechos conocidos (ver 5.3.1.2.).

En cuanto al segundo estrato, es cierto que los monos y los roedores cavio-
morfos aparecen en el registro fésil coetineamente, y que todo parece indicar
que se trata de grupos colonizadores aléctonos. Sin embargo, el primer primate
conocido, Branisella, del Deseadense de Bolivia es un cébido muy primitivo que
bien puede indicar el comienzo de la radiacién de los monos sudamericanos.
En cambio, en el Deseadense de Patagonia y de Bolivia aparecen subitamentc
seis familias de caviomorfos. Y como esta diversificacion tiene que haber reque:

rido su tiempo, se infiere como lo més probable que la cepa comin de esos

roedores debe haber precedido, en su implantacion, a la fecha de la primera
aparicién de esas diversas familias en el registro fosil. Es legitimo concluir, en:
tonces, que si bien los monos pueden haber llegado en el Deseadense, la coloni:

zacién de los caviomorfos debié haberse producido antes, por lo menos en el
Eoceno superior (Wood y Patterson, 1959; Patterson y Pascual, 1968a). De¢
manera que dificilmente se podria alegar que estas dos colonizaciones represen:

tan un solo acontecimiento migratorio, asignable a un estrato faunistico tnico.

De modo que tampoco podrifamos individualizar un segundo estrato fau

nistico discreto en la constitucién de las faunas de mamiferos de América del
Sur. Antes bien, los hechos indicarian que durante la larga época de aislamiento
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| eog{af}po que experimentd este continente desde el Creticico hasta fines del
€nozoico, dls'tmtos grupos de mamiferos de diverso origen protagonizaron
auceswas cglomzaciones que se incorporaron en distintos momentos, representan-
€o acontecimientos aislados, individuales y alocrénicos. Los datos’paﬁeogeo Ta-
cos modernos ir}dican que, desde el Creticico inferior, América del Sur est%]vo
a'rada de América del Norte por una barrera marina considerable (Freeland
Dletz,, ]'.971) Y que su separacion con respecto a la porcién africana del bloque
ondwénico se completé en el Creticico medio (Funnel & Smith, 1968) qDe
] o@o_que dichas colonizaciones tienen que haber sido, necesariamente, trans-
)ceanicas. Y este hecho confirma la conclusién de que se debe haber ’tratado
e acontecimientos ocasionales individuales, mas bien que de episodios de
nvasion cplectlva. La probabilidad, del establecimiento de colonizaciones exito-
as a través de medios de dispersién transocednicos ocasionales se ha visto bien
mprobada‘ por todos los casos conocidos de poblamiento insular or la
ocumex}tamén de la existencia de jangadas o balsas naturales en ely olc):éano
nuy a.le.]adas de la costa. Powers (1911) registré una de estas balsas, con una
uperficies de 305 m* y conteniendo 4rboles de hasta 10 metros de ;lltura, en

“pleno Atlantico, a 1.600 Kms. de la costa, y Prescott (1959) encontré otra ocu-

pada por una liebre, a 63 Kms. de la costa.

. Durante 195. 80 millones de afios que dur6 aproximadamente el aislamiento
] plar de América del Sur, el ntimero de estas sucesivas colonizaciones acciden-
ales puede haber sido considerable. Es posible que durante el Creticico y el
aleoceno algunos linajes al6ctonos hayan colonizado América del Sur deyesa
0Ima, aunque parece mas probable suponer el origen autéctono de los marsu-
ales', xenartros y meridiungulados que se registran en las primeras faunas sud-
imericanas. Pero el Eoceno sefiala la implantacién de los roedores caviomorfos
ue podpan haber llegado en por lo menos dos tandas distintas si admitimos la
Xistencia de una dicotomia bésica entre los histricognatos, y también, una dife-
nc1a01§n temprana entre los erethizodéntidos y los restantes hisiricognatos
) darpencanos (vide supra: 4.2.4.1.). Todo parece indicar que en el Oligoceno
nferior llegaron los primates ceboideos. El Mioceno inferior o el Oligoceno
uperior parece haber sido la datacién mas probable de la colonizacién de los
ntecesores de los cricétidos sigmodontinos (vide infra: 5. 3. 2. 2.). El Mioceno
aperior marca la fecha de la llegada de los prociénidos, que irrumpieron casi
uramente antes del establecimiento del puente continental panamefio. La
( Iomzacuin_ (Ele los pecaries del grupo de Platygonus y de los zorrinos o m.a"'"u-
i es.(Mephltldae) es probable que se haya producido luego del establecimieﬁto
e dicho puente, pues ellos aparecen en el registro en el Plioceno superior, siendo
e'los datos actuales indican una antigiiedad de —5.7 x 10¢ afios para el levan-
miento del puente terrestre centroamericano (Emiliani et al., 1972; vide infra:

5,3.3.1.).

£ . . .
Es asi que pueden distinguirse por lo menos cinco colonizaciones indepen-

flientes durante la época de aislamiento, protagonizadas por inmigrantes fortuitos

.. & ’
waif '1mm1%rants ) que llegaron ?.l continente sorteando accidentalmente barre-
stmarlnas. es de suponer que sélo han quedado pruebas de las colonizaciones

osas en escala continental y que el nimero de las irrupciones de ese tipo

(ue fracasaron en su implantacién, o que tuvieron un éxito meramente tempo-

%(1) er(li regiones marginales,, debe haber sido mayor. Si tuviésemos que continuar.
an ((i) de es?ratc.)g fauplstlcos, deberiamos individualizar a cada aconteci-
ento de colonizacién exitosa como un estrato particular, con lo cual es diffcil

flue contribuyésemos a simplificar el i retati
| ! panorama interpretativo de la histori
estra fauna de mamiferos. : g

i
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En rigor, si se busca deslindar acontecimientos de gran magnitud y de cardc-
ter muy general en dicha historia, corresponderia distinguir dos fenémenos prin:
cipales. El primero es el gradual y continuo proceso de integracion y maduracion
de las horofaunas sudamericanas autéctonas, constituidas durante parte del Meso
zoico y la casi totalidad del Terciario por la diferenciacién evolutiva de cepas
originadas in situ y de sucesivas implantaciones exitosas de cepas aléctonas,
El segundo es la irrupcién masiva, relativamente stbita, de linajes nedrticos que
se expandieron en el continente luego del establecimiento del puente panamefio.
Como bien lo ha sefialado Simpson (1950, 1969), las consecuencias de esa
migracién fueron draméticas y determinaron una verdadera revolucion, faunistica,
A este fenémeno corresponde aplicar el concepto de cenocrénm, tal como lo
hemos definido en 3. 4. (vide infra: 6. 1.4.).

Hershkovitz (1966b, 1969) criticé acidamente la idea de una irrupcion
masiva de mamiferos luego de la desaparicién de la barrerra marina que existié
durante el Terciario en la regién panamefia (el geosinclinal de Bolivar). Su argu-
mento parte de dos premisas. La primera es la de aceptar la posibilidad de que
dicha barrera acuéitica pueda haber sido cruzada facil y rutinariamente por
variados grupos de mamiferos: ‘‘manadas de mastodontes, tapires, caballos, peca-
ries, camellos y ciervos’’ (cf. Hershkovitz, 1966b:730). Dicha posibilidad no
parece avalada en absoluto por lo que se conoce de los hébitos de los represen-
tantes actuales de esos taxones. Resulta dificil admitir, por otra parte, que si
proboscideos, perisodéctilos y artiodéctilos hubiesen llegado antes que la época
de la clausura de la barrera, ellos hayan estado tan evidentemente ausentes en
todas las faunas pre-pleistocenas de América del Sur. La segunda premisa sc
fundamenta en una asercién paleogeografica de Nygren, superada por las inves-
tigaciones ulteriores (cf. Patterson y Pascual, 1968b:415; J. M. Savage, 1974:12)
que sostiene la discontinuidad temporal del brazo de mar en la regién del geo-
sinclinal de Bolivar. Esa discontinuidad habria permitido migraciones por tierra
firme en distintos momentos entre el Creticico superior y el Mioceno. Ambas
premisas que se complementan en sus consecuencias, son inconsistentes con los
conocimientos bien fundados. Por otra parte, ambas sostendrian la prediccion,
obviamente no confirmada, de la existencia de intercambios faunisticos normaley
y casi continuos entre Norte y Sur América, a lo largo de casi todo el Terciario,
(Ver Ferrusquia Villafranca, 1978).

En esos mismos trabajos Hershkovitz desarrolla una nueva versiéon del con
cepto de la estratificacién de la fauna de mamiferos de América del Sur, que
tiende a explicar el origen de los grupos que intervienen en la constitucion,
también, de las faunas centroamericana y antillana. Este autor diferencia cinco
estratos, dos de ellos con dos subestratos, y asigna taxones especificos a cada uno
de ellos. Nuestra conclusién anterior de la ausencia de valor explicativo de la
diferenciacién de estratos faunisticos, nos exime de tratar en detalle esta inter-
pretacion.

5. 2. Diferenciaciéon de las estirpes intervinientes

Si bien no resulta sostenible en la actualidad proceder a mantener la dife:
renciacién de estratos faunisticos que postula la interpretacién simpsoniana do
la composicién de la fauna teriolégica sudamericana, es evidente que en ol
proceso de la cenogénesis de dicha fauna han participado componentes de dis
tinto abolengo, individualizables por la antigiiedad de su pertenencia a la faun
continental y por su origen geografico. Estos componentes asi caracterizados,

-92 ~

i 3 7 ¢ . s .
#on denominados aqui ‘‘estirpes’’, conforme con la definicién de este término

dada en 3. 4., y corresponden a lo que J. M. S 197 in6 ““histori
Jeomponents . que J. M. Savage (1974) denominé *‘historical

damericanas:

. I Estirpe de antiguo abolengo sudamericano
Ifma]es autoctonos descendientes de cepas primitivas gondwénicas o laura-
sicas que ya se encontraban en territorio sudamericano en el Creticico

medio, al completarse las barreras marinas que aislaron al continente.

II. Estirpe sudamericana de abolengo aléctono

L.inz.a.jes autdctonos secundarios incorporados a la fauna sudamericana en
dlstlr}tas colonizaciones acaecidas durante la época de aislamiento a partir
de distinto centros geograficos y que han evolucionado in situ lo bastante
como para diferenciarse en familias, subfamilias o tribus autéctonas.

II. Estirpe norteamericana invasora

. . z
Llna]ps aléctonos o autéctonos secundarios incorporados a la fauna sud-
americana luego del establecimiento del puente panamefio, desde la region

troplical o templada de América del Norte, incluyendo América Central
nuclear.

. Nuestra clasificacién de las estirpes coincide en muchos aspectos con los
‘componentes faunisticos’’ reconocidos para la fauna de mamiferos de la regién
leotropical por Savage (1974). La principal diferencia radica en que este autor
p refiere z}l conjunto de la fauna neotropical, mientras que nosotros, por con-
derarlo histéricamente mas apropiado, nos limitamos en nuestro anélisis a la
luna S}ldgmericana. En rigor, la existencia de una fauna neotropical es un
contecimiento secundario y relativamente reciente, ocurrido fundamentalmente
ego de lqs intercambios faunisticos que tuvieron lugar entre Norte y Sur Amé-
ca a partir del Plioceno. Nuestras estirpes I y II coinciden en lo fundamental
on _lo_s componentes IA y IB de Savage (Complejo Sudamericano y Complejo
/ endlona}l Joven), aunque nosotros diferimos en cuanto a la atribucién de
Igunos linajes particulares a estas entidades. Nuestra estirpe III corresponde
On (,e} componente Il de Savage (Elemento Septentrional: ‘‘Northern Ele-
lent’’), que nosotros no subdividimos en dos complejos, como él lo hace, en
ta etapa de nuestro anilisis. :

La atribucién de los distintos linajes a cada una de estas tres estirpes es un

tto equivalente al enunciado de sendas hipétesis. Estas hipétesis difieren entre

en cuanto a su grado de convalidacién, por lo que resultard conveniente que

=i

R La 1Zr/1dividua1izaci6n de estas estirpes se basa tanto en los registros de
bse'rvamon provistos por la documentacién f6sil (Tabla VI), como en inferencias
§ gld,as'del grado de autoctonia y endemismo y del grado de diferenciacién
laxonomica de los linajes correspondientes, completadas con inferencias extraidas
le -los patrones de distribucién de los grupos vicarios. En este sentido, nos
ejamos del empirismo paleontolégico estricto que ha prevalecido en el trata-
iento de estas cuestiones. Este procedimiento nos ha llevados a distinguir tres
stirpes fundamentales en la composicién de las sucesivas faunas terioldgicas
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las califiquemos de acuerdo con la gradacién que hemos establecido en 3.2,
utilizando los sfmbolos abreviados, alli introducidos, como se lo hace en la

Tabla VIL

5. 3. Dilucidacién de la antigiiedad y origen de las estirpes
5.3.1. Estirpe de antiguo abolengo sudamericano

5.3.1.1. Distintas hipétesis sobre la antigiiedad y el origen de los mamife-
ros sudamericanos )

Como ya hemos sefialado (paragrafo 2), Ameghino sostuvo que el nucleo
original de la fauna de mamiferos de América del Sur era estrictamente autde-
tono. Més a(n, América del Sur, y particularmente Patagonia, habria sido la
cuna de los mamiferos de todo el mundo y el centro de partida de sucesivas
migraciones ue poblaren los restantes continentes. Grupos de origen sudameri-
cano primigenio, pero diferenciados en Africa y América del Norte, habrian
reinvadido América del Sur para integrarse con los descendientes de las antiguas
cepas de origen patagénico. Dicha teoria no soportd a sus criticos, y rapidamente
pasé al olvido. El auge ulterior y el mayor rigor metodologico de las ideas de
Matthew y de sus seguidores, sustituyd la teorfa ameghiniana por una alternativa
drasticamente opuesta sobre el papel biogeogrifico de América del Sur con

;
respecto a los mamiferos.

La teorfa matthewiana postulaba que los continentes del hemisferio sur re-
presentaron meras 4reas de invasién de linajes que se originaron en las masas
continentales del hemisferio norte. Como consecuencia, América del Sur debia
considerarse como un continente ajeno a los episodios iniciales del origen y la
diversificacién de los grandes grupos de mamiferos, y deshabitada por esos
vertebrados hasta que, hacia fines del Cretcico o comienzos del Paleoceno, recibe
la aportacién inicial de marsupiales, desdentados y ungulados primitivos (con-
dilartros) de los que habrian partido radiaciones ulteriores, que dieron lugar
a las cuarenta y dos familias que ahora hemos reconocido y ubicado en nuestra
estirpe de antiguo abolengo sudamericano (ver Tabla VII).

Dentro de este esquema, Simpson (1950) sostuvo que los antecesores de
los marsupiales, los desdentados y los ungulados sudamericanos invadieron el
continente en el Paleoceno desde América del Norte por un.-puente continental
posteriormente desaparecido. Darlington (1957) y Patterson y Pascual (1968b)
apoyaron esta misma interpretacién, aunque dentro de la variante de sostener
que la dispersién de esta cepa original no tuvo lugar por un'puente continental,
sino por dispersién transocednica, ya que la evidencia paleogeografica indica
que América del Norte y del Sur habian perdido sus conexiones continentales
tempranamente en el Creticico. Mas recientemente, Simpson (1969:895) también
se inclina por esta alternativa. Aunque los autores de la escuela simpsoniani
contintian manteniendo este esquema interpretativo, ellos se han inclinado poste
riormente a admitir la alternativa de un origen outéctono por lo menos pari
algunos de los grupos de esta estirpe. Es asi que Simpson sostiene que ““the
possibility cannot be excluded that one, two, or all of the three basic groups arost
in South America and hence spread to the morth’’ (1965:895). Patterson y
Pascual expresan en la Gltima versién de su revision de la fauna de mamiferos
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fosiles de América del Sur: ‘“The hypothesis we adopt is not the on'ly one
possible, of course. Eutherian and metatherian mammals may have been in exis-
tence throughout the latter half of the Cretaceous..., and some of them could have
reached South America quite early. It is thus st conceivable that, for exampl(._f.
edentates and notoungulates arose there and reached North America as waif
inmmigrants from the south’’ (Patterson & Pascual, 1972:260).

En rigor, la idea de que un gran continente que en su extensién ?.real cubre
tanta diversidad de latitudes y de climas, y que ha mantenido conexiones hasta
el Creticico con otras grandes masas continentales del mundo, haya e'stado des-
provista de mamiferos hasta la llegada de colonizaciones sept‘entnongles, es
tedricamente indefendible y, por lo que veremos, contraria a las 1nff:ren01as mas
probables de los hechos conocidos. La inverosimilitud de esta tesis fue clara-
mente expresada por Hoffstetter cuando dijo: ‘“ As far as mammals are conce_rned.
there is little probability that South America was an empty continent until the
latest Cretaceous. Indeed, some presently unknow (or unpubl.zsheq) T heria,
and non-Theria as well, may have inhabited it before this time. Stnc.tly mdtgenous
faunas may have existed originally. Moreover, one or several migrations have
probably brought allochthonous elements which have undergone local c.iszeren-
tiation and may have eliminated some indigenous forms. Therefore, it seems
better, when mentioning the known portion of this ancient stock, to avpzd suc;{n
usual terms as ‘‘initial stock’’, ‘‘first faunal stratum’’; ‘‘ancient inmngram_fs (
and ‘“cenochron’’, some of these terms denying the possible existence of previous
faunas, others postulating a single biogeographical history for all the constituant
elements’’ (Hoffstetter, 1972:326). En cuanto al origen .de los placentarios y
marsupiales que componen los primeros elementos conocidos de la faupa sud
americana, Hoffstetter considera que los primeros constituyen una migracion
de antiguos henotéridos (vide supra: 4.1.7.) de origen asiatlcg.llegados tem-
pranamente a América del Sur desde América del Norte, sugiriendo que los

condilartros se habrian diferenciado en América del Sur para invadir posterior-

mente América del Norte. En cuanto a los marsupiales, considera que ellqs son
autéctonos de América, sin expedirse sobre un origen norte o §udamerlcan()
(Hoffstetter, 1975:605). Una alternativa radical en cuanto al origen de estos
grupos se debe a Fooden (1972). Este autor sostiene que las faunas de ma-
miferos de Australasia (Australia +Nueva Guinea), Amerlce} del Sur y Madsjlgas-
car representan relictos de sucesivas faunas mundiales, aisladas en sus areas
respectivas por la fragmentacion de la Antigu§ Pangea. La cepa de marsupiales
y placentarios antiguos de América del Sur seria un rehcto/ de la fauna del sector
occidental del Continente de Gownwana, aislada en América del Sur lqeg/o d_(-
su separacion de Africa en el Creticido medio. A pesar de que esta hipotesis
alberga ciertas inconsistencias que fueron sefialadas por I.-Ioffstett('ar (1975: 600),
ella es plausible para lo que respecta a la fauna sudamerlf:apa, e introduce, muy
acertadamente, la consideraciéon de un abolengo gondwénico para las estirpes
antiguas de la fauna sudamericana, que, como veremos, r.esulta muy qul?abl('
para algunos o todos los linajes intervinientes. Para examinar esta posibilidad,
conviene que analicemos la eventual existencia de cepas de mamiferos o proto-
mamiferos en el Mesozoico sudamericano.

5.3.1. 2. Taxones mamiferoides de la América del Sur gondwéanica

América del Sud estuvo unida con otras masas continentales australes for-
; S ,
mando un continente tnico, Godwana, durante el Paleozoico, el Trisico y el
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asico,; La disgregacién de este continente se inicié con la separacién de una
fran: ‘subumidad Antértico-australiana y la consiguiente formacion del Océano
ntlico, que se completé en el Jurdsico medio. La separacién de América del Sur
Gon respecto al Africa parece haber sido un acontecimiento ulterior, iniciado en
‘8l Jurdsico y completado en el Creticico medio, época en que se termina de
brir el Atlantico Sur (Funnel & Smith, 1968; Dietz & Holden, 1970; Tedford,
874; Cox, 1974). De modo que América del Sur y Africa formaron una tnica
nidad continental durante el Tridsico y estuvieron unidas parcialmente du-
nte el Jurasico y el Cretdcico inferior, manteniéndose -cierto- tipo ‘de uni6n te-
estre intercontinental aparentemente hasta el Turoniense (Reyment, 1969).
esulta necesario, ‘entonces, considerar a las faunas africanas: y sudamericanas
e esa época como parte de una tnica unidad faunistica continental gondw3-
lica. Esta unidad tenfa como contraparte, en el hemisferio norte a otra gran
inidad' vicaria en Laurasia. : : : ; :

Las faunas tridsicas de Africa se conocen a un nivel muy satisfactorio, y la
(fiqueza de reptiles mamiferoides del grupo de los Theriodontia, entre los cuales
e encuentran los antecesores directos de los mamiferos, estd registrada en todos
0s libros -de texto (véase Romer, 1966). Mas atin, en el Tridsico ‘superior "dé"
esotho se han encontrado mamiferos incuestionables de la familia Morganuco-
flontidae ((orden Triconodonta) de dos distintos géneros: Erythrotherium y Me-
azostrodon (Crompton, 1964. 1974; Crompton y Jenkins, 1967). Estos morga--:
ucodéntidos son, en verdad, mamiferos de la subclase Prototheria, solamerite -
epresentada en la actualidad por los monotremas, y no pueden adjudicarse a la
ncestralidad de los verdaderos terios. Pero atestiguan fehacientemente la. exis- -
encia de estirpes mamiferoides en el Tridsico gondwanico. Clemens (1970: 358)
ostiene que, en vista a la gran similitud que existe entre las faunas supratridsi-
s del Africa y de América del Sur, la ausencia de morganucodéntidos en el -
ridsico superior de este Gltimo continente sélo podria’ deberse a que alli se ha

e olectado insuficientemente.

Pero .uparte de esta conjetura, descubrimientos recientes tornan  dificil el
(eguir sosteniendo que las regiones que constituyen actualmente el -continente ]
idamericano hayan sido ajenas a los episodios iniciales de la diferenciacién de
s mamiferos, concebidos estos en toda su extensién. La' extraordinaria serie de.
unas triasicas de la regién precordillerana de Argentina dadas a conocer en los -
Itimos afios (ver Bonaparte, 1970, 1978), y nuevos hallazgos y revisiones de las
unas triisicas previamente conocidas de Brasil (Romer, 1969; Barberena, 1974)
an demostrado que América del Sur albergé una variada y abundante fauna de
eptiles terapsidos avanzados, entre los cuales existieron formas muy cercanas a
bs' mamiferos, sino ya decididamente ubicables en esa clase. Y digno de desta-
arse es que estas formas transicionales se encuentran en la secuencia- gondwi-
fica sudamericana ya en el Tri4sico medio. ’ ' A

' Particularmente significativo en este tltimo sentido es el caso de la fami-
la Probainognathidae (Romer, 1973), del Tri4sico medio de Chaiiares, La Rioja,
ffjue deriva probablemente de cinodontes galeosiuridos, como los representados
#n el Tridsico infetior de Mendoza por Cromptodon ( Bonaparte, 1972). Pro-
[ bainognathus (Romer, 1970), el tnico género conocido de probainognatidos,
(poseia la articulacién directa dentatio-escamoso propia de los mamiferos, lo:
lismo que el ictidosaurio africano supratridsico Diarthrognatus y, segin Romer,
staria muy avanzado en la linea directa de la ancestralidad'de los mamiferos.
lero todavia mucho mis mamiferoide, sino directamente asignable a los mami-
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feros, es el género del Tridsico medio de Brasil recientemente descrito por Bo-
naparte y Barberena (1975). Este singular descubrimiento se basa en un craneo
incompleto y fragmentos de la mandibula, mas buena parte del esqueleto post-
craneano, lamentablemente atin no descrito, de un animal mamiferoide que estos
autores llaman significativamente Therioherpeton cargnini, y que ubican en
una familia ad hoc. Therioherpetontidae, del infraorden Cynodontia.

A juzgar por este hallazgo, los terioherpeténtidos del Tridsico medio de Amé-
rica del Sur poseian dientes postcaninos de tipo triconodonte con incipiente bi-
furcacién de las raices y la mgyoria de los caracteres craneanos propios de los
mamiferos. Los tnicos caractéres que excluyen la asignacién de Theriherpeton
a la clase Mammalia son, segin sus autores, €l tipo de reemplazamiento den-
tario, que es alternado, como en los cinodontes, y la probable ausencia de una
articulaci6n dentario-escamosa tipicamente mamiferoide, condicién ésta que es
de dudosa observacién en el fésil. Pero el examen de la suma de caracteres
propios de los mamiferos que presenta Therioherpeton, y que no se presentan en
esa extensidén en ningun otro teriodonte avanzado conocido, sugiere que su atri-
bucién a los Cynodontia es una alternativa relativamente convencional, basada
principalmente en atribuir un peso decisivo a la difiodoncia en la definicién de
la clase Mammalia. No se puede descartar la alternativa de que se trate de un
verdadero mamifero, sobre todo si se admite la conveniencia de definir politéti-
camente (Reig, 1970) a los taxones transicionales, en vez de utilizar el proce-
dimiento tipolégico de basar la distincién de esta clase en la eleccién de uno
s6lo o unos pocos de los muchos caracteres que cambian gradualmente de es-
tado en la transicion Theriodonta-Mammalia. :

Pero ya sea que se trate de un cinodonte casi mamiferoide o de un verda-
dero mamifero, el descubrimiento de Therioherpeton aporta una adicién de-
cisiva a la creciente evidencia de la.existencia, en el Tridsico sudamericano, de
antecesores virtuales de la clase Mammalia. Estos no sélo estuvieron presen-
tes en América del Sur, sino que ya en el Tridsico medio estaban representados
por tres linajes protomamiferoides: los chiniquodéntidos (Romer, 1969), los
probainognétidos y los terioherpeténtidos, sin contar los dos linajes de cinodon-
tes gonfodontes avanzados, Traversodontidae-Tritylodontidae y Gomphodonto-
suchidae (Barberena, 1974) que parecen no estar vinculados con la ancestrali-
dad directa de los mamiferos.

Si en el Triasico de América del Sur y del Africa tuvieron amplia represen-
tacién los terdpsidos avanzados, y'si ya en el Tridsico medio existieron en la por-
cién sudamericana de Gondwana linajes que se habian internado, decididamente
en la zona de transicién hacia la clase Mammalia, es predecible que a partir del
Tridsico superior haya tenido lugar en el sector occidental del continente de
Gondwana una particular diferenciacién de varios linajes de mamiferos. Entre
ellos puede postularse la existencia de cepas que no dejaron descendencia y de
otras que pueden haber sido los antecesores potenciales de algunos de los gru-
pos de mamiferos sudamericanos y africanos que aparecen constituyendo las
primeras faunas teriolégicas conocidas de esos continentes.: Por otra parte, el
sector occidental de Godwana mantuvo conexiones continentales con %aurasiu
durante el Tridsico y el Jurisico (Dietz & Holden, 1970; Cox, 1974), de manera
que pueden haber colonizado ese sector cepas de mamiferos primitivos origina-
das en otras partes del mundo, y que se mantuvieron alli dando lugar al sur-
gimiento de otros linajes gondwénicos autéctonos. Lamentablemente, la docu-
mentacién paleontolégica del Triasico superior y del Jurasico gondwanico es
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_muy fragmentaria, pero lo poco que se sabe permite confirmar parcialmente al-
gunas de esas predicciones. Un caso lo constituye la presencia, ya mencionada
de ‘morganucodéntidos en Lesotho, grupo de mamiferos eoterios primitivos que:
'gmzas estuvieron relacionados con la ancestralidad de los monotremas (Mills
a 97.1). El otro caso es el de Brancatherulum, un verdadero terio del Jurasico su-
 perior de Tanzania (Dietrich, 1927), relacionado con los paurodéntidos del
Jurdsico de América del Norte y Europa y por ende, vinculado con la probable
'cepa ancestral de los Tribosphenida (Metatheria-Eutheria), que McKenna
’*(1975) denomina la infraclase Peramura de su sublegién Zatheria. Finalmente.
estan las improntas que Casamiquela (1961) atribuyé a un mamifero bajo el
gomb}'e de Ameghinichnus y que provienen de depositos del Jurdsico medio o
superior de Patagonia. Estas improntas indican a un vertebrado que se despla-
‘zaba no solo en un andar caminado sino también en un andar galopado, que solo
| se encuentra en algunos mamiferos avanzados. Parece indiscutible que estos restos
- pertenecen realmente a un mamifero, y la peculiaridad de la organizacion que se
 desprende de sus andares, indicaria que estarfamos en presencia de un anticipo
evolutivo con respecto a los andares que se manifiestan sélo en mamiferos geol6-

. glcamente muy posteriores y, en todo caso, de un linaje desvinculado del tronco
' mayor de la evolucién conocida de los terios.

La trascendencia biogeogrifica del descubrimiento de Ameghinichnusnopue-

- de desconocerse, y asi lo reconoce Bonaparte cuando dice, refiriéndose a estas
i huellas.: “‘La presencia de mamiferos en el Jurasico de América del Sur es de ex-
- trema importancia para comprender mejor su historia biogeografica y actualizar
 los viejos enunciados sobre el poblamiento de mamiferos de esta parte de América

“endos que se postula su llegada masiva desde América del Norte a principios del
4 T(?rciario. En la actualidad, ante evidencias surgidas en los tltimos afios se tiende
& interpretar que América del Sur por su gran extensién geogréfica y las conexio-
‘nes paleogeogrificas mantenidas durante casi todo el Mezozoico, ha sido una
 gran region en donde se habrian producido e ingresado grupos de vertebrados en

‘ forma comparable a lo acontecido en cualquier otra masa continental’’ (Bona-

parte, 1978:453).

La conclusién se impone, entonces, de que aunque sus caracteristicas y

' su diversidad nos estan todavia ocultas en rocas mesozoicas que adn no han re-
3 4 z . ¥ 3 .7
velado més que minimamente sus secretos, existi0 una verdadera fauna de

mamiferos en el Mesozoico medio y superior de la América gondwdnica a la
que llamaremos ‘‘protohorofauna godwanica’* (vide infra: 6.1.1.) y entre

~ cuyos componentes es plausible que se hayan encontrado los antecesores de
Fodos o d.e algunos de los’ linajes que aparecen en las primeras faunas conocidas
' de América del Sur. Es til examinar, por lo tanto, hasta qué punto es posible

postular a algunos de esos linajes como derivados de los componentes de dicha

- protohorofauna.

.3. 1. 3. El problema del origen de los inarsupiales

_ Que los marsupiales constituyen parte de la estirpe de antiguo abolengo

sudamericano, tal como hemos definido a esta estirpe en 5. 2., es una hipétesis
. parcialmente comprobada, apoyada tedricamente en el tiempo necesario para
. que haya tenido lugar la gran diversificacién de los metaterios que aparece
- en las faunas riochiquenses (Paula Couto, 1970), y empiricamente respaldada
- por el descubrimiento de didélfidos peradectinos y de posibles pediémidos en
~ el Creticico superior de Peru
. én cuanto al lugar de origen primario del grupo ni precisa la cuestién de si se
' trata de un linaje godwanico o laurésico.

(Sigé, 1972). Pero esta hipétesis no se expide
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Estos tltimos problemas han suscitado viejas discrepancias entre palepn—
télogos y zoogebgrafos, alrededor de las cuales se ha escrito una pl:of}cua;] hti‘:-
ratura que serfa muy largo resumir aqui (ver la mencién y revision de ]a
literatura clasica en Reig, en 1968 y Hoffstetter, 1975). Y.en lo que va de la
década del 70, se han acumulado una serie de contribuciones sobre el tema
(Butler & Kielan-Jaworowska, 1973; Clemens, 1970, 1971; Cox, 1970, 1973.),
1974; Crochet, 1978; Fooden, 1972; Hoffstetter, 1970, 1971a, 1973, 1975, 1976;
Jardine & McKenzie, 1972; Lillengraven, 1974; Martin., 1970; Patterson y Pas-
cual , 1972; Savage, 1974; Sigé, 1971, 1972, 1973; Sunpson, 1971b; Tedfo‘rld,
1974; Thenius, 1971; Van Valen, 1974), cuya sola mencién nos indica también
la imposibilidad de que la analicemos aqui de manera detallada.

' aparecerfan en América del Norte en el Campaniense (Fox, 1971 y citas en ese
* trabajo) y, casi simultineamente, en el Cretcico superior de América del Sur
. (Sigé, 1972). Y como la amplitud de la diversificacién de los metaterios en el Pa-
" leoceno de América del Sur es mucho mayor que la que estos mamiferos ofre-
. cen en las edades equivalentes de América del Norte, es plausible la hipétesis
. de que su presencia en este Gltimo continente sea secundaria y, por ende, que
- su centro de origen y diversificacién sea sudamericano o, en un sentido més
* amplio, gondwanico.

; Air et al. (1971) han estimado sobre la base de los cambios en la secuencia de
- amino-4cidos en las moléculas de hemoglobina y de mioglobina, un promedio
' de —130 x 16° afios como la fecha de la divergencia entre los mamiferos euterios y
 los metaterios. Esa datacién corresponde con la edad absoluta del Valanginiense,
es decir, a pleno Creticico inferior, (Fig. 4). De manera que en base a dicha
. estimacion, los metaterios bien pueden haber compartido un territorio gond-
~ Winico en su origen, en el cual la presencia de Brancatherulum en el Jurasico
 superior de Tanzania denuncia la existencia de una cepa peramuroide poten-
© cialmente ancestral de los Tribosphenida (sensu McKenna). No es improbable,
| entonces, que los metaterios representen un elemento godwanico, diferenciado
. en tierras australes y que, como lo queria Rutimeyer (1867) haya existido una
* bipolaridad en la evolucién inicial de las faunas de mamiferos, los marsupiales

' teniendo su principal centro de origen en el sur, y los placentarios en el norte.
' Dentro de esta consideracién, la distribucién actual de los marsupiales en
| Australia y América del Sur puede explicarse como resultado de la fragmen-
tacion de la biota gondwénica, y la presencia de marsupicarnivoros en el Cre-
| tdcico superior y Paleoceno-Oligoceno de América del Norte y en el Eoceno de
. Europa, por un proceso dispersivo de América del Sur a Euramérica (Cox,
' 1974) en el Creticico medio.

Sélo queremos mwencionar que el consenso de. la _gran rpayoria de esias
contribuciones ha acordado desestimar la hipétesis simpsoniana de que (?‘s
marsupiales, originados en el Cretacico norteamericano, habngm poblado é‘\fme-
rica del Sur, y Australia por dos sendas migratorias 1nldependlejnte‘s: unz ’11'ec:
ta hacia América del Sur, y otra hacia Australia a través dt?l Asia ('). Es asi que
el origen sudamericano de la fauna australiana de marsuplgles, es apoyfafdo por
Cox, Hoffstetter, Jardine & McKenzie, Lillengrz}ven, Martin (fide Hoffstetter,
1975), Ride (1968), Tedford y Thenius. Las dlscrepan.cw.s sewmantlengn,,e'm-
pero, sobre el punto de si los marsupiales tuvieron su primer origen en America
del Norte o América del Sur. A favor de la primera alternativa se mantienen
Clemens, Jardine & McKenzie, Lillengraven, Patterson y Pascual y Simpson.
Cox, Hoffstetter, Sigé y Savage no se expiden.francamentt.a sobre este ?unto,
aunque de una manera u otra favorecen la idea del origen sudamengano.
Y Thenius y Tedford se colocan claramentg/entre los que postulan un orlggn‘
autdctono. La posicion de Fooden es también autoctonista, aunque dientr'(:i e
una concepcién particular ya que este autor, coincidiendo en ello c.ond as ideas
expresadas por Croizat, Nelson y Rosen (1974) 10 habla de.centlo e origen
ni de rutas de dispersion, sino de la fragmen_tacmn de lqs 'll)lotas. De manera
que no existe una clara definicién mayoritaria en_la opinion <.:1e los autores,
sobre si los marsupiales constituyen un grupo de origen godwanico o laurasico.

; Adquiere, entonces, caricter plausible la hipétesis de Fooden (1972) de
© que la fauna australiana es un relicto de una fauna de prototerios y metaterios
© aislada cuando el sector oriental de Gondwana se separd del sector occidental.

' Es cierto que en el Jurasico y Creticico inferior de Africa y de América del Sur
‘10 se han encontrado metaterios fésiles, pero su origen es probable en esas
tierras ya que en Africa existieron peramuros, y en cuanto a los prototerios,
 estos estuvieron representados en Africa en el Tridsico superior en la forma
. de Morganucodéntidos. Es interesante advertir que si partimos de esta hipd-
tesis, no se requiere postular un proceso dispersivo para explicar el pobla-
- miento marsupial de Australia. Los antecesores de los marsupiales australianos
' no se habrian dispersado por las tierras australes sino con esas tierras, acom-
" pafiando en su movimiento a las placas continentales en desplazamiento.

Aunque admito que no existe suficiente evidencia para fortalecer clalra’-
mente este punto de vista ni la alternativa opuesta, quiero sgmarmela aqui a
la posicién autoctonista. Y lo hago porque desde el punto de vista de raz%na:
miento teérico, los argumentos de Tedford me parecen muy convincentes. ] stcv
autor ha rebatido tebrica y facticamente la conclusién de que los marsupiales
tienen su més antiguo registro fésil en América del Norte, pues argumenta pon’
vincentemente que Holoclemensia (Slaugh@er, 1968, 1971), e'l supuesto mfas
antiguo y norteamericano marsupial conocido, no debe considerarse necesa-
riamente ni un didélfido ni un marsupial, sino un terio de grado metaterio-
euterio. Conclusién parecida es la expresadg por Turnb'ul'l (1971), quien pro-‘
pone agrupar a los terios de las arenas albianas de Trinity (entre lo§ que sc]
cuenta Holoclemensia, Kermackia, y el supuesto euterio Pappotherium), a
mamifero tribosfénico del Wealdiense de Inglaterra {&eagz'alodon. y a Peramus,
en un orden particular Tribosphena del que se habrian dlferqncmdo, 1r}depen-
dientemente, los euterios y los metaterios. De manera que si gompartlm(.)shhf
proposicién de estos autores, los verdaderos marsupiales propiamente dichos

Sin embargo, si bien es verosimil que esto sea lo ocurrido en cuanto a los
 acontecimientos originales de la dispersion de los marsupiales, es también
- verosimil que hayan existido intercambios faunisticos entre América del Sur
y Australia por una ruta antirtica entre linajes autéctonos de cada una de
© esas regiones. Es posible que debamos reconocer la existencia de una dicotomia
~ inicial en la evolucién de los marsupiales entre marsupicarnivoros y sus des-
 cendientes cenolestoides por un lado y perameloideos y diprotodontes por el
 otro, y que por lo tanto debamos diferenciar dos grandes superérdenes herma-
' nos, uno diferenciado principalmente en América del Sur (y en Africa) y otro en
' Antértica-Australia. Conforme con evidencias recientes, los Diprodonta habrian
derivado directamente de los Peramelina (Archer, 1976c) y existe un acuerdo
generalizado. .en considerar a los Paucituberculata como descendientes de los

i i i ¢ i igiria la presencia de
1) El poblamiento australiano de marsupiales’ a través del Asia exigiria
& Elargupiales en este dltimo continente, cosa que nunca se ha coqxp_robado. Este pro-
blema ha sido replanteado ante la eventualidad de que Deltatheridium, del Cretaclxco
superior de Mongolia, sea un marsupial (Butler y Kielan-Jaworowska, ]'.973; Van Valen,
1974). Esta eventualidad, empero, ha sido descartada dltimamente (Kielan-Jaworowska,
1975; McKenna, 1975).
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marsupicarnivoros. Y es interesantes apuntar aqui que la mas antigua fa}mu
conocida de marsupiales australianos, recientemente mencionada para e,l 'Ohgn»
ceno superior de Tasmania (Tedford et al, 1975), contiene fala.ngerlc.los y
burrdmidos de aspecto moderno. Dentro de esta concepcién puede hipotetizarse
que el poblamiento de marsupicarnivoros en Australia fue un acontecimiento
posterior a esta primera diferenciacién. El parentesco entre borhiénidos y tila-
cinidos, vuelto a reafirmar ultimamente como resultado de prolijos estudios
morfolégicos (Archer, 1976a, 1976c) sugiere que una cepa de esparasodontes
diferenciada en' América del Sur o en Antirtica, llegd a Australia en algin
momento del Cretécico superior. Por otra parte, la extraordinaria afinidad con
los didélfidos que presentan los mdas antiguos dasitridos conocidos, Ankotqrinja,
y Keeuna del Mioceno inferior del Sud Australia (Archer, 1976b),. podrla} ser
interpretada comd una indicacién de que los dasiuroideos se d1ferenmarqn
tardiamente de los didelfoideos, y que llegaron a Australia como consecuencia
de un acontecimiento dispersivo ulterior a la primera diferenciaciéon de los
metaterios. Es interesante destacar, para confirmar este punto de vista, la extra-
ordinaria similitud cromosémica que existe entre los Coenolestidae, Microbio-
theriidae, Caluromyinae, Didelphinae Marmosini y los Dasyuridae (Hayman &
Martin, 1974; Reig et al., 1976). Pero también hay que destacar que los resul-
tados de las investigaciones serolégicas de Kirsch (1968) indican que el con-
junto de los marsupiales australianos (excluidos los tilacinidos) son mas afines
entre si que con cualquier otro taxén de marsupiales sudamericanos vivientes,
por lo que se requiere el examen de nuevos caracteres a la luz de la sistematica
moderna, para esclarecer el problema del grado de relacién entre dasiqroideos
y didelfoideos. Dentro del mismo esquema argumental, existe la posibilidad de
que la estrecha similitud fenética que existe entre los burrdmidos y otros falan-
geroideos y los polidolépidos deba interpretarse como signo de ‘una estrecha
afinidad filogenética y, en ese caso se puede conjeturar que estos ultimos repre-
senten un linaje diprotodonte que migr6 a América del Sur desde Australia en
el Paleoceno, utilizando en sentido contrario la misma ruta de dispersién que
transitaron los antecesores de los tilacinidos y, eventualmente, de los dasitiridos.
Est4 claro, sin embargo, que para los detalles de las relaciones biogeograficas
entre marsupiales australianos y sudamericanos, los argumentos se desarrollan
todavia en un contexto conjetural o de insuficiente convalidacion empirica y
que se requiere profundizar més en el estudio sistematico de estos,animales
para poder enunciar hipétesis suficientemente comprobadas. La hipétesis del
origen sudamericano o gondwanico de los marsupiales es una HPC (v,er 3.2.),
de nivel H-IIT (Ver 3. 3.), y las hip6tesis que hemos enunciado en relacién con el
poblamiento de Australia por tilacinidos por un lado y dasitridos por el otro, y
en relacion con el origen diprotodonte de los polidolépidos, pueden clasificarse,
las dos primeras como HP y la dltima como CN. Pero es importante destacar,
en cuanto a esta ultima, que otras proposiciones alternativas, como la que
sostiene un origen cenolestoideo de los polidoldpidos, o una temprana diferencia-
cién en América del Sur de los diprotodontes australianos, son igualmente con-
jeturales.

5.3.1.4. El probable origen de Necrolestidae, Groeberiidae y Microtragulidae

Estos tres linajes, que aparecen stbitamente en el registro fdsil con un
grado de especializacién avanzado, es altamente plausible que representen
cepas de antiguo abolengo sudamericano. Los Necrolestidae pueden quizas
vincularse con los paraterios (McDowell, 1958) y pertenecer entonces a un
tronco derivado probablemente de la protohorofauna gondwénica. Otra alter-
nativa es que sus similitudes con los crisocloroideos africanos reflejen afinidad
patristica, y que ambos grupos sean los remanentes de una antigua cepa god-
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f: winica de placentarios epiterios (McKenna, 1975).

Los Microtragulidae representan un problema complejo en cuanto a la de-

limitacién de su abolengo original. La completa ausencia de formas intermedias

. con cualquier otro grupo de mamiferos hace que las inferencias sobre sus rela-
ciones sean meramente conjeturales (vide supra: 4.2.2.). Es una conjetura,
| no descartable, pero no comprobada, que representen un grupo especializado de
| metaterios. Es igualmente posible postular que se trata de un linaje enraizado
- con los Anagalida, y que sean los representantes tardios de un grupo hermano

de los Macroscelidea africanos. En uno u otro caso, la hipétesis de su origen

gondwadnico resulta plausible. En cuanto a los Groebéridos, sélo podemos decir

" que nada sabemos sobre su posible origen y sus relaciones de parentesco.

§5.3.1.5. El probable origen de los Xenarthra

Hemos discutido en 4. 2. 3. el problema de las relaciones de los Xenarthra.

- Se trata evidentemente de un taxén autéctono. Es también muy plausible que

representen una cepa gondwdnica. El patrén de dispersién de los Paratheria

. Vivientes es indicativo de la original pertenencia de este grupo a la protohoro-

fauna gondwénica vy, de la separacion de dos grupos hermanos, Xenarthra en

' América del Sur y Nomarthra en Africa, como consecuencia de la fragmenta-
. cién de la biota gondwiénica original. La presencia de pangolines en el Terciario
- antiguo de Europa y de paleonodontes en el Paleoceno norteamericano, puede
. explicarse por una dispersién ulterior de la cepa nomartra original. La presen-
- cia de xenartros fuera de América del Sur es descartable, si exceptuamos los
- resultados del intercambio neocenozoico entre América del Sur y del Norte.
. McKenna (1975) ha sostenido que la presunta presencia de xenartros en el

Eoceno de Wyoming sugerida por Robinson (1963) es sumamente dudosa.

. Igualmente, Hoffstetter (1971) ha observado que Chugchienia, el presunto

xenartro del Eoceno de China (Chow, 1963) es muy verosimilmente un te-
- niodonte (').

' 5.3.1.6. El probable origen de los Meridiungulata

Como hemos visto en 4.2.6. la hipétesis de que los ungulados sudameri-

| €anos constituyen un taxén discreto, el mirorden Meridiungulata (McKenna,

1975), es tedricamente plausible y estd amparada empiricamente por la pre-

. sencia de posibles didolodéntidos en el Cretacico superior de Perti. En la misma
- época se encuentra Protoungutalum en Montana, (Sloan y Van Valen, 1965)

b

un condilartro arctociénido. Perutherium en América del Sur y Protoungulatum

. en América del Norte se hallan ya decididamente en la direccién de sus des-
. cendientes, meridiungulados por un lado y fenacodontios por el otro, de modo
~ que debemos remontarnos teéricamente por lo menos hasta el Campaniense
. para_ubicar la época de la subdivisién cladistica de los ungulados. El lugar
. donde se produjo esta diferenciacién sélo puede ser asunto de conjeturas. Pero

en este terreno, podemos hacer algunas deducciones que parecen, por lo menos,
razonables.

:"}! (") Después de haber escrito este paragrafo, me lleg6 el notable trabajo de Ding en el que des-

cribe Ernanodon antelios, un presunto xenartro del Paleoceno Superior del Sur de China.
La atribucién de Ernanodon a los xenartros parece plausible, aunque no debe descartarse
que sus similitudes sean convergentes. Su presencia en el Paleoceno de China no es con-
tradictoria, sin embargo, con la idea del origen gondwanico de los Paratheria, aunque la
prediccidn serfa de que sus afinidades deberian ser mas cercanas con los Nomarthra, Se
requieren estudios comparativos méas prolijos para resolver estas alternativas (ver Ding,
Sun-yin: Vertebrata Palasiatica, 17 : 57-64; 1979).
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En el contexto de la clasificacién filogenética de McKenna (1975) el
Grandorden Ungulata, dentro del cual se ubican los Meridiungulata como uno
de cinco mirordenes, resulta de la cladogénesis del superorden Tokotheria el
que, junto con su grupo hermano Deltatheridia, constituye el Magnorden Prep-
totheria. Estos Gltimos son el grupo hermano del Magnorden Ernotheria, donde
se agrupan lagomorfos, macroscelididos, anagilidos, lepticidos, palaeoryctinos
y formas creticicas como Kennalestes, Asioryctes y Zalambdalestes (Fig. 3).
Y siendo que los ernoterios y los deltateridios son un grupo principalmente
asidtico, parece l6gico suponer que la radiacién inicial de los tokoterios fue un
acontecimiento primoldialmente laurasico. En cuanto al tiempo de estas suce-
sivas divisiones cladicas, es interesante advertir que Kennalestes, Zalambdales-
tes y los deltatheridios Deltatheroides y Deltatheridium, se conocen en el
Coniaciense o S#ntoniense (Formacién Dyadokhta) de Mongolia, y que
McKenna (1975:32) adelanté la existencia de una forma afin a Kennalestes,
pero que Kielan-Jaworowska (1975) indica como relacionada a Deltatheridiidae
y a Aegialodon, en el Creticico inferior (Albiense) de la fauna de Khovboor,
también en Mongolia. De manera que a estar con estas informaciones, la esci-
sion de los Preptotheria podria haber tenido lugar a finales del Cretacico
inferior, por lo que no es descartable que la cladogénesis de los Tokotheria
haya sido un acontecimiento acaecido en las edades antiguas del Creticico
superior.

UNGULATA

GLIRES
TOKOTHERIA

PREPTOTHERIA
época de la divergencia

heria (Subclase Theria).
propuesta por McKenna

Zat

ammalia

EPITHERIA
probable
6n

FERAE
egi

A

INSECTIVORA  aRcHONTA

EUTHERIA

La cepa ancestral de los meridiungulados, por lo tanto, debe haber te-
nido su primer origen en Laurasia. En cuanto a su llegada a América del Sur,
existen dos posibles alternativas. Una es suponer que antecesores fenacodontios
de los didoloddntidos hayan llegado a América del Sur desde América del Norte
por transporte pasivo a través-de la barrera marina que separ6 ambos conti-
nentes desde el Jurdsico superior. Otra es suponer una diferenciacién de la
cepa protomeridiungulata antes de la individualizacién de los Phenacodontia
(en épocas precampanienses), y que esa cepa se haya establecido en los rema-
nentes de Gondwana occidental. Al terminar la fragmentacién de ese conti-
nente esa cepa habria quedado dividida en dos, una cepa proto-hiracoidea en
Africa y los Didolodontidae en América del Sur. Esta tltima hipétesis, sin dejar
de ser conjetural, permitiria explicar las afinidades sefialadas entre Hyracoideos
y Notoungulados (ver 4.1.5.).
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Fig. 3. Cladograma y estimaci

Queda en pie el problema de explicar la distribucién de los notoungulados
extrasudamericanos, los Arctostylopidae, representados por Palaeostylops en el
Paleoceno superior de Asia, y Arctostylops en el Eoceno inferior de América L i
del Norte. Las similitudes que ostentan estos dos géneros con los notioprogo-
nios son demasiado estrechas como para suponer que representan una familia
desvinculada de los notoungulados y convergente hacia los notioprogonios (Simp-
son, 1968:896). A este respecto, la explicacién més verosimil la proporciona el
propio Simpson: ‘‘some probably middle to late Paleocene branch of the Noto-
ungulata, originating iny South America, reached North America by waif dis
persal and hence spread to Asia’’ (Simpson, op. cil. 897).

Basado en la clasificacién cladista de la Clase M
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5. 3. 2. Estirpes sudamericanas de abolengo al6ctono

En la Tabla VII ubicamos en esta estirpe a 25 familias que representan seis
grupos distintos que deberemos tratar separadamente: Sirqm'fi', Rodentia CaV}o—'
morpha, Rodentia Sigmodontinae, Carnivora Procyonidae, Slm}lformes Platyn:hmu
y Chiroptera (Emballonuroidea, Phyllostomatoidea y Vespertiliodoidea, partim).

5.3.2.1. Oi'igen y antigiiedad de los Sirenia sudamericanos

Los sirenios presentan muchos rasgos de afinidad con los proboscideos,
por lo que parece legitimo agruparlos con éstos en un mlrorden. Teth}'rtheym
particular, como lo hace McKenna. Este hecho, unido a la presencia .(;e sirenios
tésiles en el Eoceno africano, fortalece la idea de que el orden debié tener su
origen enf Africa, y que su presencia en América del Su'r, donde se los conoce
con probabilidad desde el Oligoceno inferior de Colornbm' (Lophwdolodus, ver
McKenna, 1956) y con seguridad desde el Mioceno medio (Friasense) (Pgta~
mosiren magdalenensis, Reinhardt, 1951 de la fauna de La Yenta, en C'oloml.ola),
represente una colonizaciéon maritima acaecida durante la época de alslaml.el'llto
de América del Sur. Sin embargo, debemos considerar que esta proposicion
s0lo representa una hipétesis empirica, basada casi exclusivamen'te en la evi-
dencia paleontolégica, ya que es poco lo que se sabe sobre }a fllpgqma y los
primeros estadios de la evolucidon de este orden, por lo demés principalmente
marino. Hay que destacar que la presencia de Prorastomus en el‘ Eoceno de
Jamaica puede considerarse una vaga insinuacién de un asentamiento de ’lqs
sirenios en América del Sur més antiguo que lo que indica el registro fdsil
conocido. :

5.3. 2. 2. Origen y antigiiedad de los roedores caviomorfos

Las conclusiones a que hemos llegado en 4.2.4.1. sobre las relaciones
filogenéticas de los Caviomorpha son concluyentes en cuanto a seﬁ'alar que
estos-roedores y los Phiomorpha africanos son grupos hermanos. Temend/o. en
cuenta el patrén de distribucién que presentan estos dos grupos, es legitimo
inferir que ellos estin también hermanados por su origen geografico. Y en
vista de que en las faunas, relativamente bien conocidas, del Paleoceno y 'del
Eoceno inferior de América del Sur, no se han encontrado roedores potenglal-
mente ancestrales de los histricognatos, siendo que, por el contrario, el nicho
ecolégico de los roedores estuvo ocupado en esas edades por marsupia!es 0
notoungulados, la conclusién se impone de que la diversificacién sudamerlca}na
de los Caviomorpha se originé en una colonizacién que tuvo punto de partida
original en el Africa (Hoffstetter, 1974a, 1976; Lavocat, 1971, 1973;,I§aven y
Axelrod, 1975). Y en vista del apoyo féctico y del fundamentq tedrico que
posee esta hipotesis, la podemos clasificar como una H-IIT ,del tipo HPC. En
cuanto al tiempo geoldgico en que tuvo lugar la implantacién original de esta
colonizacién, es plausible que la misma haya tenido lugar en el Eoceno medio
o superior, pues asi lo exige la diferenciacién que encontramos abruptamfente
entre los caviomorfos en el momento de su primera aparicién en el registro
f6sil (Tabla V). Si tenemos en cuenta que en el Terciario antiguo, la menor
distancia entre América del Sur y Africa se encontraba entre el Africa nor-occi-
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" dental y N.E. del Brasil (Sclater & McKenzie, 1973; Cox, 1974, Fig. 9) es de
. Suponer que esa region es la que ofrecfa mayores probabilidades para una
| colonizacion transatlintica exitosa. Por lo tanto, resulta plausible que fue el
- noreste de Brasil donde se produjo la primera implantacion de la cepa proto-
| caviomorfa, y que alli tuvieron lugar también los episodios de la primera
 cladogénesis de los Caviomorpha, cuyos descendientes son las formas que se

' NOs presentan por primera vez en el Oligoceno inferior de Bolivia y de Pa-
‘tagonia.

,‘ Es interesante examinar aqui las consecuencias cenogenéticas de las alter-
nativas sefialadas anteriormente (vide supra: 4.2.4. 1.) sobre la posible exis-
tencia de una dicotomfa bésica entre los roedores del suborden Hystricognathi.

' En primer lugar, hay que recordar que Woods (1972) planted la posibilidad de

. un origen independiente de los erethizontoideos con respecto a los restantes

' caviomorfos. Este autor encontré que Erethizon se distingue netamente de los

 restantes caviomorfos en su musculatura, presentando 17 caracteres miolégicos

" peculiares, 12 de los cuales no se encuentran en ninglin otro género de ‘‘histri-

- comorfos’’ dentro del conjunto de los que él incluyé en su estudio. Al mismo

- tiempo, Woods encontr6 que Erethizon es mds afin en sus caracteres miolégicos

- con los géneros africanos Thryonomys y Petromus que con los equimidos u

' octodontidos sudamericanos. Woods recuerda conclusiones similares de Moody

' y Doniger basadas en la serologia, de Vanzolini y Guimaraes de indole para-

. sitolégica y de Wood y Patterson basadas en la morfologia y en la paleontologia,

- para concluir que si se acepta la hipétesis de que los caviomorfos llegaron a Amé-

 rica del Sur por una balsa natural desde el Africa, ‘“the possibility exists that

 the erethizontids represent the descendants of a separate invasion via a separate
raft’> (Woods, 1972:191). Por supuesto que esta posibilidad no es mis que

- una conjetura, pero no es -una conjetura inverosimil. Una alternativa a esa

| interpretacién es que los heretizodéntidos representen un remanente plesio-

. moérfico, en su musculatura al menos, de la cepa protocaviomorfa que llegé
. originalmente al noreste de América del Sur, la cual debié conservar mayor

. nimero de caracteres en comin con los Phiomorpha que sus descendientes

ulteriores.

Pero hemos visto también que los resultados de las investigaciones en el

| terreno de la sistemdtica macromolecular llevadas a cabo por Cronin y Sarich
. (en prensa) indican que Erethizodontoideos, Cavioideos y Chinchilloideos (con
. la posible inclusién de Dinomyoideos, Dasiprdctidos y Agutidos), formarian un
. clado de afinidad serolégica distinto del de los Octodontoideos, los cuales presen-
| tarian mayor afinidad con Bathyergidae, Petromidae y Thryonomyidae. Esta
. conclusién no coincide plenamente con los resultados de los estudios mioldgicos

de Woods, ya que estos tltimos sefialan una mayor afinidad en la anatomia de

\ la musculatura entre los Erethizodéntidos, los Petromidae y los Thryonomyidae,
' que entre los primeros y los restantes ‘‘caviomorfos’’ sudamericanos, Pero apun-

tan también hacia la sugerencia de que los ¢‘caviomorfos’’ sudamericanos son

. posiblemente un grupo heterogéneo en cuanto a su origen, y no necesariamente
. un tax6n monofilético producto de la cladogénesis autéctona de un tnico grupo
. invasor de posible origen africano. Cabe reconocer, sin embargo, que estamos

ante sugerencias de origen empirico todavia muy parciales y en cierta forma
contradictorias, pero que tienen la virtud de estimular nuevas direcciones de

. investigacién cuyo desarrollo en el futuro probablemente permitird dilucidar la
| cuestion, todavia oscura, de si hubo uno o mis de un acontecimiento en la

colonizacién original de los histricognatos sudamericanos.
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5.3.2.3. Origen y antigiiedad de los Cricetidae Sigmodontinae

En 4.2.4.2. hemos adelantado nuestra conclusiéon de que la hipétesis mds
verosimil sobre el origen y la antigiiedad de los Sigmodontinae es la que postula
que cllos se diferenciaron a partir de una cepa de Cricetodontinae oligocenos
norteamericanos, y que la diversificacién tribal y genérica de la subfamilia tuvo
lugar en América del Sur luego de que dicha cepa hubiera alcanzado este
continente por an medio de transporte pasivo, durante su época de aislamiento.
En esta hip6tesis no se incluyé una discusién detallada de la datacién precisa
de la implantacién de la cepa proto-sigmodontina invasora. Trataremos aqui
més pormenorizadamente este asunto, para referirnos luego con mayor exten-
sién al problema del lugar de origen de dicha cepa.

La cuestién de la antigiiedad de los cricétidos sudamericanos ha sido tra-
tada clisicamente, y todavia lo sigue siendo, dentro del contexto argumental
del masgipico empiricismo paleontologista, actitud que fundamenta la hipétesis
empirica de que los cricétidos llegaron a América del Sur en el momento en
que sus restos aparecen en el registro f6sil, esto es, en lo que se consideraba
hasta hace poco el Plioceno més superior. En trabajos recientes (Reig, 1978,
1980) he tratado de demostrar que ese recurso unilateral a la evidencia paleon-
toldgica se encuentra en contradicciéon con inferencias legitimas provenientes
de otras fuentes empiricas y teéricas, y también que la propia documentacién
del registro fésil favorece, en coincidencia con dichas fuentes, la hipétesis
alternativa de que los Sigmodontinae constituyen un taxén que debid incor-
porarse a América del Sur mucho antes de lo que indican los restos fésiles
hasta ahora conocidos, y que el Mioceno inferior es la datacién mas probable
- para fijar el tiempo de su incorporacion.

En rigor, las faunas mis antiguas conocidas que incluyen cricétidos fdsiles
en América del Sur, son las de Monte Hermoso y Chapadmalal que, sobre la base
de los registros radiométricos aceptados en la actualidad, cubren la totalidad del
Plioceno (Marshall et al., 1979). En la fauna mis moderna del Chapadmala-
lense se conocia desde hace tiempo la existencia del género de filotinos (Pear-
son y Patton, 1976) vivientes Reithrodon, descripto por Ameghino (1908b)
como un género distinto (Proreithrodon) que Rovereto (1914) demostr6 que
es indiferenciable del viviente. Y para la misma fauna habiamos citado (Reig
y Linares, 1966), la presencia de un representante del género viviente Akodon.
Mis dltimas investigaciones sobre estos roedores me han permitido estudiar
todo el material existente de cricétidos neocenozoicos argentinos (Reig, 1978),
cuya lista es la siguiente:

Montehermosense (Plioceno inferior)
Phyllotini
Auliscomys formosus Reig 1978
Akodontini
Bolomys bonapartei Reig, 1978
Chapadmalalense (Plioceno superior)
Phyllotini
Reithrodon auritus Fischer 1814
Graomys dorae Reig 1978
Akodontini
Akodon (Abrothrix) kermacki Reig 1978
Dankomys simpsoni Reig, 1978
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No se encuentran en esas faunas ni Zygodontomys ni Oryzomys, como lo
- sefialan Patterson y Pascual (1968b, 1972) y Hershkovits (1969:22), segura-
" mente por una mala interpretacién de una comunicacién verbal que transmiti
‘en 1967 a Bryan Patterson. Lo caracteristico de estos cricétidos pliocenos es
'su alto grado de evolucién. No se encuentran aqui formas primitivas de Sigmo-
'dontinae, sino representantes de las tribus avanzadas de los Phyllontini y Ako-
. dontini, y tampoco dentro de ellos se trata de filotinos u akodontinos primitivos,
 sino de formas de géneros vivientes de dichas tribus que no presentan carac-
‘teristicas particularmente primitivas, y de una especie de un género extinguido
‘altamente especializado dentro de los akodontinos. Inclusive, la faunula cha-
' padmalalense incluye una especie viviente, Reithrodon auritus. De manera
que estas primeras faunulas conocidas de cricétidos pampeanos, lejos de indi-
carnos el comienzo de la radiacién de los Sigmodontinae sudamericanos, nos
' estdn sefialando que ya en el Plioceno estos roedores habian alcanzado un
. grado de evolucién y de diferenciacién bien elevado, practicamente equiparable
= al de las faunas vivientes de la misma regién. Surge entonces necesariamente

‘la conclusién de que se debe suponer que los Sigmodontinae comenzaron su

diferenciacién en el continente en épocas muy anteriores al comienzo del
" Plioceno.

Esta conclusién habia sido alcanzada por Hershkovitz (1966b, 1969, 1972)
' sobre la base del alto grado de diferenciacién local y de endemismo que pre-
- sentan los representantes vivientes de los Sigmodontinae sudamericanos. Pos-
' tul6 este autor que los antecesores de estos roedores habian llegado a América
“del Sur ‘‘desde el Mioceno en adelante’’, atravesando la barrera marina que
la separaba de América Central, donde habria tenido lugar, durante el Oligo-
'ceno, la primera diferenciacién de sus_ antecesores. Wenzel y Tipton (1966)
‘habian contribuido con evidencias parasitolégicas a fundamentar la idea de un
‘antiguo establecimiento de los Sigmodontinae en este continente. Savage (1973)
llegé también a conclusiones similares.

La hipétesis de una implantacién relativamente antigua, miocénica, de
 los cricétidos en América del Sur no ha prevalecido, sin embargo, en la acepta-
cion de los especialistas (ver Simpson, 1969, Patterson y Pascual, 1968, 1972;
. Vorontzov, 1968; Mares, 1975, 1976; Baskin, 1978; Webb, 1978). Estos autores
sostienen que los cricétidos constituyen un elemento joven en la fauna sud-
_americana, que emigré hacia América del Sur por una ruta dispersiva terrestre
' desde América del Norte, después del establecimiento del puente panameiio,
" que se solia datar como un acontecimiento ocurrido en el Plioceno méis superior,
| pero que ahora debemos ubicar en el limite mio-plioceno (vide infra: 5.3.3.1.).
Para explicar la amplia y diversa diferenciacién taxonémica de estos supuestos
inmigrantes modernos se han ofrecido dos alternativas. Simpson y Vorontzov
" sugirieron la rapida diferenciacién local de una cepa invasora generalizada,
" mientras que Hooper (1949), Patterson y Pascual (op. cit.) y Baskin (1978)
favorecieron la idea de que la mayoria de los géneros se originaron en las
' regiones tropicales de América del Norte, para expandirse desde alli a América
- del Sur como un grupo complejo y diversificado.

Yo estoy convencido de que existen poderosas razones para sostener que

' la hipétesis que postula que los sigmodontinos son un elemento joven en la
. fauna sudamericana es mas débil que la que sostiene que un ‘‘stock’’ protosig-
modontino indiferenciado entr6 en América del Sur durante su época de aisla-
miento, aproximadamente en el Mioceno inferior, y que desde entonces sufrié
un proceso gradual de divergencia local como consecuencia de la sucesiva colo-
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nizacién de nuevas regiones y de la adaptacién a nuevos nichos ecolégicos.
Se ha insistido, sin embargo, que la hipotesis ‘‘joven’’ es la tUnica que esti
respaldada por los hechos conocidos, mientras que a la hipétesis ‘‘antigua’ se
la ha pretendido desacreditar como una mera especulacién que estd en contra-
diccién con la evidencia disponible. Debe advertirse, sin embargo, que los
‘‘hechos’’ y ‘‘evidencias’’ que se tienen en cuenta para amparar este argu-
mento, son s6lo los provenientes del registro fésil, como si ellos fueran la tnica
fuente confiable de pruebas empiricas que se pueden utilizar en la indagacién
sobre los origenes biogeograficos de un determinado linaje. En realidad, para
que una hipétesis biogeografica pueda caracterizarse como una hipétesis empi-
ricamente convalidada, ella no sélo debe ser consistente con los datos paleon-
tolégicos, sino también con los datos de la distribucion geografica de las formas
vivientes, con el patrén de diversificacién interna del taxén respectivo, con
los datos de la anatomia comparada, la cariologia comparada, la serologia com-
parada, etc. de las formas vivientes. No tiene sentido metodolégico suponer que
estos datos no paleontolégicos son menos ‘‘facticos’’ que los que proporciona el
registro f6sil. Adema4s, la corroboraciér de una hipétesis cientifica no tiene por
que ser exclusivamente empirica, ya que el método cientifico moderno también
requiere que las hipdtesis tengan respaldo teérico, es decir, que concuerden
66(111 teorias corroboradas que sean pertinentes a su asunto.

Recientemente (Reig, 1980) me ocupé de desarrollar en detalle los argumen-
tos en favor de la hipétesis ‘‘antigua’’, analizando las diversas fuentes de datos
que la confirman y destacando su congruencia con otros aspectos de la teoria
biogeografica y de la teorfa evolucionista. Insistiré aqui en algunos de dichos
argumentos para favorecer la discusién del problema entre los cientificos de
habla hispana.

Patterson y Pascual (1968b, 1972) han realizado un ataque frontal contra
la hipétesis ‘‘antigua’’, recurriendo a un argumento empiricista y tratando de
falsificar algunas predicciones que dedujeron de dicha hipétesis. El argumento
empiricista recurre, tipicamente, a la invocacién del registro fésil: All this would
be plausible if knowledge of the past were a blank. As matters stand we can
only repeat once again that the fossil record is in contradiction. Had something
like Oryzomys inhabited South America in the Miocene, cricetines would have
appeared in deposits of that age and later...”’ (Paterson & Pascual, 1972:294).
Este argumento es ficilmente refutable recordando que el registro fésil sudameri-
cano es incompleto, en rigor ‘‘a blank’’ para una parte muy considerable del
territorio sudamericano (vide supra: 4.3.). Al mismo tiempo, se lo refuta sefia-
lando que de lo que de él se conoce, lejos de estar en contradiccién con una anti-
giiedad por lo menos miocénica para el comienzo de la diferenciacién in situ
de los Sigmodontinae, exige antes bien esa antigiiedad para explicar el grado de
diversificacién y el caricter muy moderno de las faunulas conocidas del Monte-
hermosense y del Chapadmalalense. En cuanto a la falsificacin deductiva de la
hipétesis ‘‘antigua’’, ella se basa en las siguientes predicciones: 1) si hubiesen
existido cricétidos en el Mioceno, los caviomorfos no habrian tenido una expan-
sién tan notable en América del Sur (..the caviomorphs would not have had
things all their own way during the later Tertiary..., op. cit.: 294), y 2) si hubie-
sen existido cricétidos en el Mioceno, ellos se habrian diferenciado mas alla
del nivel de los grupos de géneros (...and cricetine radiation on the continent
would surely have gone beyond the generic group stage. op. cit.: 294). Tacita-
mente se supone que como ninguna de estas predicciones se cumple, la hip6tesis
habria quedado falsificada, aunque Patterson y Pascual no hacen explicita la
estructura hipotético-deductiva de su argumento.
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En rigor, dichas predicciones estin muy lejos de resultar empiricamente
fasificadas. En cuanto a la primera, sencillamente no existen hechos que de-
| muestren que cricétidos y caviomorfos experimenten una general exclusién eco-
légica. Los caviomorfos pueden haber prosperado felizmente en el Mioceno en
presencia de cricétidos, como lo hacen en la actualidad en la mayoria de los
 biomas sudamericanos, en los que conviven exitosamente representantes de ambos
‘grupos de roedores: Octodon y Phyllotis en el centro de Chile, Octodontomys y
 Eligmodontia en el bioma del Monte, Ctenomys y Reithrodon, Cavia y Akodon,
en la Regién Pampeana, Holochilus y Myocastor, Chinchilla y Andinomys, para
' no citar mas que algunos ejemplos. En rigor, los cricétidos y los caviomorfos
pueden visualizarse como grupos cuyas especies explotan el ambiente conforme
con estrategias alternativas no excluyentes, correspondiendo para los primeros
' la caracterizacién general de ‘‘estrategas r’’, y para los segundos la de ““estra-
| tegas K’ (Southwood, 1976). En cuanto a la segunda prediccién, ella no sélo no
‘estd tampoco empiricamente falsificada, sino que los hechos la confirman.
' Los cricétidos sigmodontinos vivientes, tomando en su conjunto sus representantes
" sudamericanos, centroamericanos y norteamericanos, comprenden alrededor de
[ 245 especies distribuidas en 51 géneros distintos. De ellos, 49 géneros y alrededor
' de 225 especies viven en América del Sur, siendo endémicos de este continente
& 42 géneros y cerca de 210 especies (ver Tabla IV). El grado de diferenciacién de
los Sigmodontinae es muy alto si se lo compara con la diversificacién de otras
' subfamilias de Cricetidae. Las otras subfamilias conocidas evolucionaron desde
‘el Mioceno sin alcanzar la amplitud de diferenciacién genérica y tribal que
 manifiestan los sigmodontinos. Como lo hemos indicado en 4.2.4.2., los 51 gé-
. neros vivientes se agrupan naturalmente en siete tribus distintas, las que poseen
limites muy definidos. Estas tribus representan distintas ramas de una radiacién
I adaptativa que surgi6 como respuesta de la creciente especializacién evolutiva
| de los sigmodontinos sudamericanos para conquistar diferentes nichos ecolgicos.
Dentro de esa diversificacién, los Oryzomyini constituyen un grupo de ratones
' primitivos y bastante diversificados, pero que son principalmente selvéticos e
insectivoros. Ellos pueden postularse como la cepa central que dio lugar a los
restantes grupos tribales, que representan distintos grados de especializacién.
' Los Ichthyomini son acudticos e insectivoros; los Akodontini son terrestres o
 subterraneos, de insectivoros a omnivoros; los Sigmodontini son herviboros pas-
‘toreadores, terrestres o semiacudticos; los Scapteromyini subterrineos o semi-
 acuaticos, de insectivoros a omnivoros, mientras que los Phyllotini (y aparente-
mente también los Wiedomyini) representa la forma de vida adaptada a las
;Eraderas y a las regiones semidesérticas, de dieta herbivora-granivora (Hersh-
' kovitz, 1962; Vorontzov, 1960b, 1967b). Adem4s, las tres tribus principales por
su diversidad, Oryzomyini, Akodontini y Phyllotini, representan tres grados evo-
lutivos sucesivos, desde una situacién primitiva selvatica-insectivora hacia la
(forma de vida vegetariana y de praderas, siendo que cada grado experiment6
una cladogénesis amplia y significativa. Este patrén de diferenciacién es tipico de
‘un tax6n que se diversifica gradualmente luego de invadir un 4rea geogréfica
' de gran magnitud y diversidad ambiental, previamente desocupada por orga-
' nismos de ese tipo. Se trata entonces de una gran radiacién, una radiacién de
I un orden de magnitud bastante mayor que la alcanzada, por ejemplo, por los
- muridos australianos, para los que Simpson (1961) no vacila en postular una
© antigiiedad miocena. Por otra parte, no se puede pretender que los sigmodon-
| tinos se deberian haber diversificado desde el Mioceno en taxones de rango
‘superior al de tribus, sencillamente una mayor diferenciacién taxonémica no
corresponde con el patrén evolutivo de los muroideos. En estos roedores, la dife-
renciacion taxonémica se produce dentro de los limites de una familia, y el
 tiempo de la diferenciacién familiar de los muroideos acaecié desde el Oligoceno
inferior en el caso de los representantes eurasidticos, cuya filogenia se conoce

de manera bastante satisfactoria.
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Patterson y Pascual reconocen, a pesar de que consideran que el grado de
diferenciacién de los sigmodontinos es inferior a la previsible si tuviesen una
antigiiledad miocénica, que estos roedores presentan una diversificacién apre-
ciable. Y tratan de explicarla, como hemos dicho, apelando a la conjetura de que
la diferenciacién original de los Sigmodontinae se produjo en América Central,
desde donde los distintos géneros habrian poblado el continente austral a partir
del momento del establecimiento del puente panamefio, experimentando cierto
grado de diferenciacién local ulteriormente. Este argumento encuentra la dificul-
tad inicial de que la diversificacién actual de los cricétidos mesoamericanos es
demasiado pequefia, y a todas luces resultante de una migracién secundaria de
formas diferenciadas en América del Sur. Por lo demaés, las faunas conocidas del
Mioceno de América Central (ver revisién en Ferrusquia Villafranca, 1978) no
acusan la presencia de sigmodontinos que deberia esperarse dentro de dicha
concepcién. Y por otra parte, el patrén de distribucion geografica de los distintos
-grupos de sigmodontinos es consistente con la interpretacién de que cada una
-de. las tres grandes tribus, Oryzomyini, Akodontini y Phyllotini, tuvieron su
igenocentro en regiones sucesivamente més meridionales en una secuencia tem-
poral que se desarroll6 a lo largo de la Cordillera de los Andes (Bianchi et al,
1971; Reig, 1979).

' Recientemente, Baskin (1978) pretendié fundamentar la hipétesis de que
la diferenciacién original de los sigmodontinos se produjo en los trépicos de
América del Norte, mediante la atribucién al género Calomys, de restos de
cricétidos norteamericanos referidos a Bensonomys, al que ubica como un sub-
género de Calomys y como indicador del comienzo de la diferenciacién de los
filotinos. Creo haber demostrado concluyentemente (Reig, 1980), que la atribu-
cién a Calomys de las especies de Bensonomys del Mioceno norteamericano es
errbnea empiricamente, ya que se basa en ciertas convergencias morfologicas y

™ no tiene en cuenta otras diferencias morfoldgicas significativas en la estructura
de los molares. Pero también, que razones de indole filogenética y otras surgidas
de una sisteméatica pluralista en cuanto a la diversidad de los caracteres utiliza-
dos, tornan completamente inconsistente el pretendido caracter filotino de Ben-
sonomys. Este altimo género es un descendiente directo de Copemys, el cual
se reconoce, conforme con evidencias bien documentadas, que es el ancestro de
Peromyscus. De manera que de ser cierta la estrecha relacién de Bensonomys
con Calomys, este Gltimo deberia estar muy relacionado con Peromyscus, lo
cual no concuerda con varias fuentes de evidencia sistematica, incluyendo la
cariolégica (Gardner y Patton, 1976, Pearson y Patton, 1976).

De modo que no existen razones consistentes para refutar la hipétesis ‘‘an-
tigua’’ del origen de los Sigmodontinae. Esta hipétesis, por otra parte, no estd
en contradiccién sino que es sugerida por el registro fésil, es la que mejor
explica la gran diversificacién autdctona y el patrén de distribucién de los cricé-
tidos sudamericanos de la fauna viviente, coincide con la neta distinciéon y la
mayor primtivez general de los Sigmodontinae con respecto a los Neotominae,
y es consistente con el cardcter primitivo de la tribu més generalizada de los
sigmodontinos, los Oryzomyini, y a su estrecha vinculacién con los Cricetodonti-
nae. La debemos considerar una buena hipétesis bien respaldada empirica y
tedricamente, pero a la que atribuimos por ahora el caracter de una HPC, a la
espera que el descubrimiento, que no dudamos que se efectuard en los préximos
afios, de cricétidos miocénicos en algiin lugar de América del Sur, la tornen
finalmente en una HAC, una hipétesis altamente confirmada.
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| En cuanto al problema del lugar de origen de la cepa de sigmodontinos
| co}onizantes, todo nuestro argumento ha girado en torno a reconocer que lo
' mas verosimil es que ese lugar haya sido América del Norte, donde en el Oligo-
‘ceno prosperaron una diversidad de Cricetodontinae, entre los cuales se encuen-
tran algunos Eucricetodontini cuyo caricter generalizado y la morfologia pri-
- mitiva de cuyos molares, los tornan en antecesores potenciales de los Oryzomyini.
'Sin embargo, Hershkovitz (1972) planted la alternativa de que la cepa original
‘de los Sigmodontinae haya provenido del Africa, desde donde se hubiera des-
‘plazado por transporte pasivo, de la misma manera que lo que se postula para
los monos ceboideos y los roedores caviomorfos. En rigor, se conocen cricetodon-
tinos en el Mioceno africano (Lavocat, 1973), y estos roedores tuvieron proba-
b!emente una mayor antigiiedad en ese continente, como lo demuestra la gran
(diversidad que experimentaron sus descendientes en la Regién Eti6pica. Y como
‘10 se ha individualizado una cepa ancestral definida para los Sigmodontinae
entre los cricetodontinos norteamericanos, esta alternativa no es empiricamente
| desechable. En ambos casos estamos en presencia de sendas hipétesis plausibles.

f Pe'ro yo prefiero inclinarme por un origen norteamericano por dos razones. La
- primera es la presencia documentada de cricetodontinos potencialmente ances-
trales de los Sigmodontinae en el Oligoceno de América del Norte, mientras que
 hasta ahora no se ha encontrado una cepa equivalente en el Oligoceno del Africa
aunque su presencia puede inferirse deductivamente. La segunda es que el centro
de la mayor diversificacién de la tribu méis primitiva de los Sigmodontinae, los
 Oryzomyini, estd ubicado en la regién noroccidental de América del Sur p;eci-
- samente en los Andes de Colombia y Ecuador. Tal emplazamiento del centro
‘ de diferenciacién de los Sigmodontinae més primitivos es consistente con la
' idea de una colonizacién norteamericana a través de América Central.

‘1 5.3. 2. 4. Origen y antigiiedad de los Procyonidae del grupo de Cyonasua

La familia Procyonidae constituye un linaje de carnivoros de franco abolen-

8o norteamericano. Esta familia tiene su mis antigua representacién en el registro
f(§51! sudamericano en los géneros Cyonasua y Chapalmalania, que aparecen
' stibitamente en el Huayqueriense (Mioceno superior), y que también se encuen-
tran en ell Montehermosense y el Chapalmalalense de Argentina. Se trata de dos
' generos intimamente relacionados (Kraglievich y Olazabal, 1959), de los que el
' primero puede considerarse ancestral del segundo, que alcanzé mucho mayor
' tamarfio y caracteres convergentes con los de los osos. Los dos géneros son
- autoctonos (la reciente mencién de Cyonasua como un género norteamericano
- en Raven & Axelrod, 1975:421, proviene seguramente de un error de informa-
' cién), y hasta hace poco su enraizamiento filogenético con los procionoideos
- norteamericanos era muy oscura. Pero recientemente Linares (1978), mediante
el descubrimiento de una nueva especie de Cyonasua de las Huayquerias de
Mendoza, que resulta ser mis pequefia y primitiva que todas las anteriormente

. descriptas, y mediante el descubrimiento de un nuevo género de Procyonidae en
. el Mioceno norteamericano, que retine todos los caracteres requeridos para satis-
‘ facer la ancestralidad de Cyonasua, aclar6 sustancialmente este problema. La
. similitud del nuevo género norteamericano con la nueva especie mendocina es
tan grande, que en mi opinién personal, podria llegar a demostrarse que esta
segunda deba ubicarse, en realidad, en dicho nuevo género. El trabajo de
- Linares demuestra también que Cyonasua es un procionino, estrechamente em-
parentado con Procyon. Es improbable, sin embargo, que otros procioninos sud-
americanos como Procyon, Nasua y Nasuella hayan descendido de Cyonasua
por lo que ese grupo de géneros debe representar un segundo acontecimiento
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migratorio, muy probablemente acaecido durante el Pleistoceno. En cualquier
forma, resulta ahora plenamente confirmado que los Procyonidae d,el grupo 'de
Cyonasua constituyen un linaje de origen norteamericano que migr6 a Ameérica
del Sur a comienzos del Mioceno superior.

5.3.2.5. Origen y antigiiedad de los monos platirrinos

Como hemos visto en 4.2. 5. los platirrinos constituyen el grupo hem}ano
de los catarrinos del Viejo Mundo, y la hipétesis mas probable sobre su -origen
es la que postula que derivaron de una cepa simiiforme primitiva africana que
colonizé América del Sur por transporte pasivo transatlantico (Hoffstetter, 1974c,
1976; Raven y Axelrod, 1975). El registro fésil de los platirrinos comienza con
Branisella en el Deseadiense de Bolivia (Hoffstetter, 1969). En Patagonia se
conoce Dolichocebus y Tremacebus del Colhuehuapiense y Homunculus .del
Santacrucense (Rusconi, 1935; J. L. Kraglievich, 1951; Hershkovitz, 1974),' mien-
tras que en el Friasense de Colombia se registran Cebupithecia, Neosan,nm y
Stirtonia (Stirton, 19551; Hershkovitz, 1970). Aparentemente, todos estos géneros
f6siles merecen ubicarse en la familia Cebidae (véase Heshkovitz, 1970) y tienen
relaciones mas o menos difusas con géneros vivientes, siendo posible que algunos
representen linajes extinguidos dentro de esa familia. Branisella, el mé§ antiguo
de estos géneros fdsiles, presenta signos de gran primitivez y puede. .]uStlfIC?.I‘,
segin la opinién de su autor, la ereccién de una familia o subfa.tmlhz} propia.
Dada la primitivez de este primer platirrino conocido, se puede inferir que la
implantacién de la colonizacién de los primates en América del 'Sur no d'eblo
ser mas antigua que el Oligoceno inferior o el Eoceno mas superlor.,E.sta infe-
rencia est4 respaldada por los resultados de las investigaciones serolégicas que
Sarich (1970), que estima entre —35 y —40 x 10¢ afios la antigiiedad de la sepa-
racién de los catarrinos y los platirrinos, siendo que el limite Eoceno-Oligoceno
se coloca en los —38 x 10° afios.

No podemos dejar de mencionar y comentar aqui dos recientes hipotesis
sobre el origen de los Simiiforfes, pertinentes al problema del origen de los monos
, sudamericanos. Walker (1972) sostiene que es probable que desde el Cretac_u/:o
\superior al Paleoceno medio la mayor parte de los continentes (con excepcion
de Australia y Antarctica) estuvieron poblados por una cepa de primates pri-
mitivos, y que durante el Paleoceno superior y el Eoceno inferio; !os lemuroideos
y los Omomyidae se encontrarian distribuidos en todas las Américas y en t9@05
los continentes del Viejo Mundo. Los primeros se habrian extinguido en América
del Sur, pero los Omomyidae habrian persistido tanto en América del Sur como
en Africa en el Eoceno superior, dando lugar en cada uno de estos continentes
a platirrinos y catarrinos, respectivamente. Gran parte de estos argumentos son
meramente conjeturales y escandalizarian a los partidarios d.el empiricismo
paleontolégico a ultranza. Sin embargo, algunas de “estas conjeturas parecen
razonables y no deberfan rechazarse a priori por la falta de documentacion
paleontolégica. El origen en comin de todos los simiiformes, tanto africanos como
sudamericanos, en los Omomyidae coincide con el caracter patristico, altamente
probable, que tienen las afinidades entre catarrinos y platirrinos. Y si bien es
muy poco probable que terminen por encontrarse primates primitivos en l’as
faunas del Paleoceno superior y del Eoceno de Patagonia y del Brasil, que estan
bastante bien conocidas, no se puede descartar la posibilidad de que descubri-
mientos futuros demuestren la presencia de primates en terrenos de esa edad de
otras regiones de América del Sur.
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La otra hipdtesis se debe a Szalay (1975). Este autor supone que los plati-

. trinos se habrian diferenciado de una cepa tarsiforme de origen norteamericano,
postulando la migracién de los Omomyidae desde ese continente a América del

' Sur en el Eoceno superior, donde habrfan dado origen a los Platyrrhini. Estos,

b a su vez, habrian migrado al Africa por transporte pasivo, dando lugar alli al

\‘ origen de los Catarrhini. Szalay sugiere que la misma direccién dispersiva podria
- explicar el origen de los fiomorfos africanos a partir de una cepa histricognata

» sudamericana de origen dltimo en América del Norte. En rigor, esta hip6tesis

| Tepresenta una alternativa muy interesante y no presenta dificultades teéricas,
| ya que es consistente con toedas las evidencias indicadoras de una estrecha afini-
- dad sistematica entre los grupos involucrados.

' 5.3.2.6. Origen y antigiiedad de las familias sudamericanas de quirépteros

Los quirépteros no han sido considerados generalmente en la discusién de

[ los elementos intervinientes en la historia de la fauna de mamiferos de América
& del Sur, particularmente porque su escasa representacién en el registro f6sil
& los hace un grupo poco familiar para los paleontélogos. Se trata de una omisién

' seria, ya que los murciélagos representan el 22,4% de las especies de mamiferos

- vivientes de América del Sur (Fig. 1). En verdad, el registro fésil de estos ma-

. miferos es escasisimo en este continente, y aparte de restos del cuaternario supe-
. rior de Brasil, de Venezuela y de Bolivia, (Linares, com. pers.), el tnico £6sil
| terciario conocido es un filostomatido del Friasense de Colombia: Notonycteris
. (D. E. Savage - 1951). Pero utilizando los datos de la distribucién actual y del
' grado de endemismo y diferenciacién local, mas los datos conocidos del registro
 f6sil, se pueden enunciar hipdtesis plausibles, y hasta hipétesis suficientemente
. comprobadas sobre la historia biogeografica de los quirépteros sudamericanos.

Para comenzar con el grupo que presenta menos dificultades, la superfa-

- milia Phyllostomatoidea es candidato natural para ubicarse en la estirpe que
' estamos considerando. Cerca de treinta géneros de Phyllostomidae son casi
estrictamente neotropicales y solo unos pocos de ellos alcanzan marginalmente

' las regiones templadas de América del Norte. Intimamente relacionada con los
| filostomitidos estdn~los mormodpidos, que agrupan a géneros preponderante-
. mente sudamericanos. Estos datos de distribucion y diversidad, unidos al hallazgo

de Notonycteris en el Mioceno colombiano, contirman la hipétesis de que los

| filostomatoideos son un grupo autéctono de América del Sur, que se diversifico

fundamentalmente en este continente durante su época de aislamiénto. Su origen
es sin duda laurésico, pues es en Europa y América del Norte donde se encuen-

| tran los més antiguos quirdpteros conocidos, a partir del Eoceno inferior. Y tam-

bién porque los Chiroptera se relacionan con los primates y los dermépteros en

el grandorden Archonta, cuyo origen es muy verosimilmente laurasico. De ma-
nera que todos los quirépteros para la fauna sudamericana deben considerarse
" un grupo aléctono en su origen, que colonizd el continente, utilizando el medio
- de dispersion aéreo que caracteriza al orden, durante su época de aislamiento.

El momento de la colonizacién de los filostomatoideos sélo puede deducirse
como anterior al Mioceno superior, siendo plausible que haya sido en el Oligo-
ceno, o incluso en el Eoceno, a juzgar por la extraordinaria diferenciacién de
sus representantes vivientes.

Los Emballonuroideos representan un problema distinto, pues constituyen
un grupo pantropical, con un representante f6sil en el Eoceno superior de Europa
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(Vespertiliavus, Schlosser, 1887). Dentro de esta superfamilia se cuentan los
Noctilionidae, familia monotipica exclusivamente neotropical, predominante sud-
americana, que es seguramente autéctona secundaria de América del Sur. En
cuanto a la familia Emballonuridae, ella comprende 12 géneros vivientes, de
los cuales 9 son neotropicales o sudamericanos y los restantes del Africa, Region
Oriental y Australia. Todo indica que la familia tuvo una larga evolucién en
América del Sur, aunque, a juzgar por el grado de su diferenciacién, no tan
larga como la de los filostomatoideos. Resulta plausible hipotetizar, entonces,
que representan una colonizacién que pudo haber venido del Africa o del Paci-
fico, y que se implanté en América del Sur alrededor del Mioceno.

Similar hipétesis puede postularse como plausible para las pequefias familias
de Vespertilionoideos Natalidae, Furipteridae y Thyropteridae. La primera com-
prende un solo género, exclusivamente neotropical; la segunda, dos géneros
endémicos de la regién tropical de Américaidel Sur, y la tercera un solo género,
también endémico de América del Sur. Como la gran mayoria de los restantes
vespertilionoideos son cosmopolitas y tienen representantes fosiles en el Eoceno
superior de Europa, se justifica inferir que estas tres familias son autéctonas de
América del Sur, pero de origen al6ctono, y que resultaron de una colonizacién
antigua de vespertilionoideos que se implantaron también alrededor del Mioceno
y cuyo origen es incierto, pudiendo haber migrado de América del Norte, Africa
o Asia.

5. 3.3. Estirpe norteamericana invasora

De las 47 familias de mamiferos vivientes de América del Sur, 16 correspon-
den a linajes que aparecen gradualmente en el registro fésil a partir del Chapad-
malalense de la Pampasia, y que son en su totalidad de origen norteamericano.
Otras 2 familias de ese origen que aparecen en el Uquiense, los équidos y los
mastodontes (Gomphoteriidae), se extinguen antes de llegar al Reciente (ver

NTabla VI). Y la época que transcurre desde fines del Chapadmalalense hasta

fines del Lujanense, fue testigo de la extincién de 11 familias de mamiferos sud-
americanos autéctonos. Es evidente que desde el Plioceno superior en adelante,
la fauna de mamiferos sudamericana experiment6 un dréstico cambio en su com-
posicién, que Simpson no vacilé en denominar una ‘‘revolucién faunistica’. El
hecho de que durante el mismo periodo hayan poblado América Central los repre-
sentantes de 24 familias de mamiferos de neto abolengo sudamericano, de las que
12 llegaron a las regiones templadas de América del Norte (Savage, 1974), indica
que hubo un verdadero intercambio de faunas entre América del Sur y América
del Norte (incluyendo la ‘‘peninsula’ centroamericana) a partir del Plioceno su-
perior. Este hecho es particularmente notable si tenemos en cuenta las condicio-
nes de aislamiento que la paleobiogeografia y la paleogeografia indican para am-
bos continentes desde el Cretacico inferior hasta el momento de la iniciacién de
ese intercambio, y s6lo se explica admitiendo el establecimiento de un puente con-
tinental que actué como una ruta de dispersién terrestre, rompiendo la efectivi-
dad de una barrera marina que llegd a tener casi 1.000 Kms. de ancho (Malfait
& Dinkelman, 1972).

Este acontecimiento determiné la colonizacién de América del Sur por los
linajes integrantes de la estirpe norteamericana invasora, correspondiente a lo que
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. Simpson denominé el ‘‘tercer estrato faunistico’’ y que nosotros denominamos

" ““cenocrén plio-pleistoceno’ (Reig, 1962). Como ya lo hemos indicado, (ver
5.1.) esta migracién masiva y mis o menos contemporinea, condice con el
' concepto de cenocrén. Las consecuencias faunisticas y ecolégicas de este fené-
" meno de irrupcién masiva de elementos norteamericanos en la fauna sudameri-
cana, han sido analizadas con bastante detalles por Simpson (1950, 1969), Pat-

. terson y Pascual (1968b, 1972), Savage (1974), Webb (1977) y nosotros no nos
® extenderemos aqui en su examen pormenorizado. S6lo nos queremos detener en

| el anilisis de dos problemas que son pertinentes a nuestro propésito general: la
' edad y la contemporaneidad de la implantacién de los distintos linajes colo-
- nizadores.

' 5.3.3. 1. El problema de la edad del establecimiento del puente continental
§ interamericano

El problema del momento en que quedé establecido un puente continental,

& el istmo de Panami, entre Norte y Sur América, que permitiera la dispersién
I3 mas1va,de mamiferos de norte a sur y de sur a norte, sigue siendo asunto de
1 3 discusion. Como hemos visto, Hershkovitz (1966b, 1969) sostiene que la época

del establecimiento de esa conexién correspondié al Plioceno inferior, y que sus

efectos en los intercambios faunisticos fueron minimos, ya que la mayor parte
| de estos tuvieron lugar por dispersién transacuitica. Estas ideas se oponen al
| punto de vista clasicamente sostenido por Simpson (1950, 1969), de que el esta-
' blecimiento del puente panamefio fue un acontecimiento ocurrido a principios
. del Pleistoceno, o en el limite plio-pleistoceno, y que tuvo consecuencias deci-
. sivas para los intercambios faunisticos. Patterson y Pascual (1968b) han defen-
dido vigorosamente el punto de vista de Simpson, con argumentos muy con-

vincentes basados en la evidencia paleogeografica existente hasta ese momento,

| y en el significado de las faunas fosiles conocidas. Estos autores han defendido

el mismo punto de vista en la versién mas reciente (1972) del mismo trabajo,
'y la posicién de Simpson fue también apoyada por Hoffstetter (1954, 1971) y

. por Reig (1962, 1968).

La idea de que el establecimiento del puente panamefio es un aconteci-

. miento que acaecié en el limite plio-pleistoceno, se basa fundamentalmente en
. el hecho de que la primera presencia masiva de elementos neérticos en
. la fauna sudamericana se atestigua a partir del Pleistoceno mds inferior. Anterior-
' mente se suponia que los primeros mamiferos norteamericanos aparecen sibi-
'~ tamente en el Chapadmalalense y asi lo indica Ameghino (1908) al sefialar la pre-
. sencia de équidos, ursidos, tayassuideos y cdnidos, elenco que los trabajos ulte-

riores de Rusconi y L. Kraglievich completan con camélidos y félidos. Pero como

lo hemos sefialado oportunamente (Reig, 1952) y se acepta en la actualidad (Pas-
cual, 1970; Patterson y Pascual, 1968b, 1972), la mayor parte de estas menciones

corresponden a las faunas uquienses superpuestas a la Formacién Chapadmalal,
siendo que los tinicos elementos nedrticos del Chapadmalense, sin considerar a

los prociénidos del grupo Cyonasua y a los sigmodontinos que forman parte de

. la estirpe sufiamericana, son un Mephitidae (CGonepatus altiramus, Reig, 1952a)
-y un pecari del grupo Platygonus (Argyrohyus chapalmalensis), (ver Reig,

1952b, J. L. Kraglievich, 1959). El otro inico elemento neértico suprapliocénico
conocido hasta el presente es el pecari Selenogonus narifioensis (Stirton, 1946),
curiosamente muy similar a Argyrohyus como para hacer sospechar que puedan
ser congenéricos. Este pecari proviene de Cocha Verde (Narifio), Colombia,
donde fue encontrado en sedimentos suprapliocénicos o eopleistocénicos. Por
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lo demés, es recién en las distintas faunas uquienses de Argentina (Uquia, ‘‘Puel-
chense”’, Barranca Lobos, Vorohué, San Andrés) qnue aparecen los cénidos, tr-
sidos, mustélidos galictinos, félidos, gonfotéridos, équidos, tapiridos, camélidos
y cérvidos (ver Pascual, 1970). Los pecaries y mefitidos del Chapadmalense
representarian elementos llegados previamente al establecimiento del puente,
por transporte pasivo.

Otro apoyo de la idea de la antigiiedad plio-pleistocénica del establecimiento
del puente panameiio proviene de correlacionar ese acontecimiento con episo-
dios diastréficos. A este respecto, nosotros habiamos insinuado (Reig, 1968:252)
que la constitucion de una unién terrestre entre Norte y Sur América podia rela-
cionarse cou la fase principal del tercer movimiento de la orogenia andina de
Groeber (1951) que coincidiria, segin ese autor, con el limite plio-pleistoceno.
Pascual y Odreman Rivas (1973) sefalan que los sedimentos pliocénicos porta-
dures de mamiferos del Area Occidental de Argentina se encuentran plegados y
manifiestan una discordancia angular con las formaciones pleistocénicas supra-
puestas. sefialando: ‘‘No puede ser fortuita la circunstancia de que en los sedi-
mentos que cronolégicamente suceden aparecen los representantes de los mami-

" feros holarcticos que inician el masivo poblamiento de nuestro continente (op.

cit.,;: 325). A este respecto es interesante destacar la reciente revision B. B. Simp-
son (1975) que indica que la cordillera de los Andes estd compuesta por distintas
unidades estructurales que se han comportado diferentemente en cuanto a los
fenémenos diastréficos responsables de su levantamiento. Sin embargo, esta
autora llega a la conclusion de que el mayor levantamiento de las distintas
cadenas de los Andes tropicales tuvo lugar a finales del Plioceno, lo que coin-
cidiria con lo previsto por el registro fésil de mamiferos y coa las observaciones
anotadas. ‘

Debe reconocerse, sin embargo, que la existencia de una correlacién entre
los fenémenos didstréficos andinos y el establecimiento del puente panamefio
no es obligatoria. Por otra parte, debe reconocerse que la aparicién relativamente
stbita de nueve familias o subfamilias de mamiferos norteamericanos en el
Uquiense de Argentina (ver Tabla) no debe necesariamente interpretarse como
una indicacién de la época precisa de la implantacion de. ese cenocrén en el nor-
oeste de Colombia, que tiene que haber sido el lugar de las primeras tierras
invadidas por los linajes norteamericanos. Desde el yacimiento uquiense méas
septentrional del noroeste de Argentina (Uquia) hasta la regién de Medellin
median alrededor de 3.200 Kms., y por mis que se sabe que los procesos de
dispersién pueden ser muy rapidos en algunos mamiferos (Elton, 1958), es de
suponer que la dispersion conjunta de esos nueve taxones irruptores del Uquiense
debe haber exigido un apreciable lapso. Por otra parte, estin también Conepatus
y Argyrohyus en el Chapadmalense, y Selenogonus en capas coetdneas de
Colombia, sugiriendo que el proceso migratorio pudo haber tenido lugar en
pleno Plioceno.

Teniendo en cuenta algunos de estos razonamientos, datos de tipo geolégico,
evidencias proporcionadas por los invertebrados de-agua dulce y marinos, y sus
propias conclusiones sobre la historia de las herpetofaunas, Savage (1974) vuelve
a rescatar el punto de vista de Hershkovitz en cuanto a la antigiiedad infraplio-
cénica de la ereccién del puente panameio. Pero a diferencia de este autor, Sa-
vage considera que el portal panamefio, como denomina a la principal ba-
rrera acuatica que separ6 ambas Américas desde el Cretacico inferior hasta el
Mioceno- superior, fue un factor decisivo en la biogeografia de los mamiferos
sudamericanos. Basiandose en las conclusiones de Whitmore y Stewart (1965),
Savage sostiene que la conexién istmica emergié entre ambas Américas en el
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Mioceno, pero que en esa época el Pacifico y el Caribe quedaron interconec-

tados por tres estrechos: el de Nicaragua, el de Panami y el de Bolivar, que se

4 fuferon c.errando a lo largo del istmo de NW a SE, correspondiendo al Plioceno
- mas antiguo la datacién del cierre del wltimo brazo de mar, el geosinclinal de

. Bolivar.

Una prediccién de esta hipétesis es que las faunas pliocénicas de América

. del Sur y de América Central y Norteamérica deben atestiguar la presencia de

mamiferos invasores, nedrticos y sudamericanos, desde el Plioceno inferior. La-

mentablemente poco se sabe de las faunas del Plioceno sudamericano en otras

. regiones que las del drea meridional del Cono Sur. Pero lo que indican las faunas
. pliocenas ricamente conocidas de esa 4rea es concluyente en cuanto a la total

T

- ausencia de elementos norteamericanos en el Plioceno inferior, con la sola excep-

cion de Cyonasua y Chapalmalania. Igualmente, las faunas pliocenas conocidas

& de Honduras y de México (Patterson y Pascual, 1968b, 1972, F errusquia-Villa-
 franca, 1978) carecen completamente de elementos sudamericanos. Puede argu-

mentarse, sin embargo, que esta falsificacién empirica de la prediccién se basa

en un registro f6sil demasiado incompleto, particularmente pobre en el 4rea
. critica del noroeste de América del Sur, y no debe excluirse que descubrimientos
 futuros demuestren la presencia de elementos norteamericanos en las faunas

pliocénicas de Colombia o Venezuela.

Malfait y Dinkelman (1972), sobre la base de estudios tecténicos y volcanicos

- de la historia de la placa del Caribe, han concluido que el puente terrestre pana-

meno se complet6 en el Plioceno medio (Mioceno superior segéin la convencién
de Evernden et al., 1964). Esta conclusién se ve respaldada por los resultados

. de la investigacién de Emiliani et al. (1972), quienes concluyeron que los micro-

' f6siles de los sedimentos del fondo oce4nico del Caribe indican que la comunica-

% cion entre el Pacifico y el Atlantico se cerré hace 5.7 x 10¢ anos, una edad absoluta

| que nos ubica, a estar con las tltimas dataciones del Neocenozoico, (Evernden et-

al; 1964) en las postrimerias del Henfiliense, es decir, en una edad equivalente a la

. que se postula para el Huayqueriense superior (Tabla V). Esta tltima datacién
. €s consistente con el registro f6sil, y permite formular la hipétesis empirica de que

el establecimiento del puente panamefio tuvo lugar al finalizar el Henfiliense-

. Huayqueriense, es decir, cerca del limite mio-plioceno. Entonces, los intercambios

' faunisticos entre ambos continentes por tierra firme comenzaron a partir de esa

época oen el Plioceno més inferior (Montehermosense). Dentro de esta hipétesis,
la aparicién de pecaries en el Plioceno superior de Colombia y Argentina y de

- carnivoros mefitidos en las mismas capas de Chapadmalal, puede explicarse sin

recurrir a la hipétesis de los ‘‘nuevos saltadores de islas” (Simpson, 1950), sino
como indicando a los primeros representantes de esa migracién masiva que, utili-

. zando la ruta de dispersion terrestre establecida al completarse el levantamiento

- del istmo de Panam4, constituye el cenocrén que implanté una nueva estirpe nor-

teamericana en la cenogénesis de la fauna sudamericana. Conclusiones similares
b fueron alcanzadas recientemente por Marshall et al. (1979).
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Afios desde el
Reciente

T
-3x10¢

i
-1,8x10¢

Edades y subedades

Linajes

CHAPADMALALENSE

UQUIENSE

ENSENA-
DENSE

LUJANENSE

RECIENTE

UQUIENSE

VORO

S.s. HUENSE

BONAE-
RENSE

LUJA-
NENSE

Soricidae

Vespertilionidae

Molossidae

Leporidae

Sciuridae

Heteromyidae

Neotominae

Hominidae

Canidae

Ursidae

Procyonidae (excl

“‘Cyonasuinos')
Mephitidae

Galictinae

Lutrinae

Mustelinae

Machairodontinae

Felinae

Tapiridae

Equid e (excl. Equus)

Equus (Amerhippus)

Tayassuidae

Camelidae

Cervidae

Gomphotheriidaz

Tabla N 8 Cuadro ilustrativo del biocréon de los distintos linajes de mamiferos de la

estirpe norteamericana, tal como lo documenta el registro fésil en el cono

sur de América del Sur.
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'5.3.3. 2. La implantacién sucesiva de los elementos de la estirpe norteamericana

¥

Es importante discutir el problema de si la implantacién del cenocrén plio-

' pleistocénico fue un acontecimiento tnico y fundamentalmente coetineo, o si
| tuvo luegar por sucesivos episodios de colonizacién. Simpson (1950:379-381)
reconocié que su tercer estrato faunistico no irrumpié todo de una vez en una

“Unica oleada migratoria, sino que al principio hubo un intercambio de faunas
| Telativamente limitado y que el punto 4lgido de la intermigracién (‘‘the full
 surge’”) tuvo lugar posteriormente, en tiempos francamente pleistocénicos. La-
| mentablemente, el registro sudamericano de las faunas-eo y mesopleistocénicas
- es muy incompleto fuera de Argentina, por lo que debemos basarnos fundamen-

. talmente en la secuencia faunistica de ese pais para analizar la sucesién temporal

de la implantacién de los linajes norteamericanos en las etapas criticas de ese

. proceso de colonizacién. En el cuadro de la Tabla VIII, resumimos la informacién

 existente sobre el biocron de los distintos linajes invasores, sobre la base principal-
mente de la secuencia argentina (ver Reig, 1952a, 1957; Kraglievich, 1952; Pas-
cual, 1970).

El andlisis taxonémico mis pormenorizado que hemos realizado en este

. cuadro al diferenciar linajes infrafamiliares para los casos en que la documenta-

cién es suficiente, permite apreciar en mejor detalle la informacién del registro

. f6sil, que lleva a conclusiones distintas si limitamos el analisis a las familias en

s

su extension global. Este cuadro nos indica que, por lo menos para el Cono Sur

' de América del Sur, la implantacién de los linajes norteamericanos tuvo un ca-
. racter epis6dico, pero que ese proceso tuvo su momento decisivo en el Pleistoceno
" més inferior, el Uquiense s.s. Como hemos visto, en el Chapadmalense hacen
| su primera aparicién los Tayassuidae (Argyrohyus) y los mefitidos (Conepatus).
. El primero es un pecari especializado del grupo Platygonus, género éste que ya
| es conocido en el Henfiliense de Estados Unidos. Conepatus es autéctono de

América del Sur, y su enraizamiento con los mefitidos norteamericanos (Spilogale,
Mephitis, Brachyprotoma) se remonta al Mioceno superior (Martinogale, Plio-
gale), por lo que puede suponerse que su diferenciacién tuvo lugar en el Plioceno

- medio de América Central.

En el Uquiense inferior (‘‘Puelchense’’, Formacién Uquia, Fcién. Barranca

Lobos), hacen su primera aparicién los trsidos, a juzgar por los restos de Arcto-
 therium (=Arctodus) descubiertos por Rusconi en las arenas ‘‘Puelchenses”’,

. los Tapiridae (restos de Tapirus del ‘‘Puelchense’’), los Equidae (Hippidium,

- Hypohippidium, Onohippidium, de la Fcién. Uquia y del Puelchense), los Came-

lidae Lamini (Hemiauchenia, ver Webb, 1974), los mastodontes (P Stegomas-
todon del Puelchense) y los cérvidos (a juzgar por restos fragmentarios del
Puelchense). Esto hace un total de 6 nuevos linajes incorporados en esta sub-

- edad. En el Vorohuense (Vorohué, San Andrés), que debe diferenciarse como

una subedad distinta al Uquiense s. s., aparecen por primera vez los carnivoros
depredadores propiamente dichos: Canidae (Protocyon, Dusicyon y Canis, ver
J. L. Kraglievich, 1952), Felidae Machairodontinae ( Smilodontidion=Smilodon)
y Mustelidae Galictinae (Galictis, Stipanicicia, ver Reig, 1956, 1957). En el
Ensenadense aparecen los primeros prociénidos de la subfamilia Potosinae (Bra-
chynasua), los primeros Mustelidae Lutrinae (Lutra) y los primeros felinos pro-
piamente dichos (Panthera: Felis propuma, Felis proplatensis) (ver Rusconi,
1936; Paseual, 1970). Finalmente, en el Bonarense, que nosotros separamos
como una subedad de la edad Lujanense, hace su primera aparicién el género
Equus (Amerhippus, ver Hoffstetter, 1952) dentro de la familia Equidae, que
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representa posiblemente una implantacién independiente de la de los équidos
del grupo Hippidium que se encuentran en capas mas antiguas. En cuanto al
Pleistoceno mas superior, o Lujanense s.s., se registran aqui por primera vez
Leporidae, Sciuridae, Molossidae y Vespertilionidae, a juzgar por el registro co-
nocido en las cavernas de Lagoa Santa. Finalmente, los Heteromyidae (Hetero-
mys), Neotominae, (Reithrodontomys, Aporodon, Tylomys), Soricidae (Cryp-
totis) y Mustelidae Mustelinae (Mustela frenata, Grammogale africana), des-
conocidos al estado fésil en América del Sur, y con distribucién marginal en el
norte de este continente, deben representar una implantacion mucho mas. re-
ciente, ocurrida durante el Holoceno.

La inclusién dentro de la estirpe norteamericana de los murciélagos molo-
sidos y vespertiliénidos merece una aclaracion. Al incluirlos en esta estirpe, he-
mos seguido a J. M. Savage (1974). Se trata de familias de quir6pteros cosmo-
politas con escaso endemismo en América del Sur. Los Vespertilionidae estin
representados por Myotis, Histiotus y Eptesicus, que son géneros de amplia dis-
tribucién, por géneros panamericanos como Lasiurus y Rhogéesa y por un género
Tomopeas, endémico del Perti, que algunos autores ubican en una subfamilia
aparte. Este altimo hecho, unido a que Lasiurus se ha encontrado fésil en Bolivia
en sedimentos quizas equiparables al Bonaerense (O. J. Linares, com. pers.),
podria indicar un emplazamiento mds antiguo que el Lujanense s.s. para esta
familia. En cuanto a los Molossidae, se encuentran representados en América
del Sur por un género cosmopolita y con fésiles en el Oligoceno de Europa
(Tadarida), tres géneros panamericanos (Eumops, Molossus y Molossops) y un
género endémico (Neoplatymops). Este patrén de diversificacién y de distribu-
ci6n es compatible con la idea de que se trata de una familia incorporada tardia-
mente a la fauna sudamericana desde América del Norte.

Es previsible que el carcter episédico de la implantacién de los linajes nor-
teamericanos que atestigua el registro fosil argentino, sea también un reflejo de
la incorporacién gradual de los mismos linajes en su 4rea inicial de invasion del
noroeste de América del Sur. Pero debemos admitir que ese proceso tiene que
haber sido mucho mas complejo que lo que nos ensefia la documentacién f6sil
disponible. Esto se hace evidente si tenemos en cuenta que esos datos represen-
tan lo acaecido en un 4rea templada y subtropical relativamente marginal del
continente, cuando el escenario fundamental del intercambio debié manifestarse
entre América Central tropical y la region tropical de América del Sur, donde
no existe practicamente registro alguno de la historia de las faunas de mamiferos
del Plioceno superior y del Pleistoceno inferior. Si tomamos conciencia de esta
realidad, debemos llegar a reconocer que buena parte de las generalizaciones que
se realizan sobre estos acontecimientos tienen un caracetr francamente endeble.
Quizis sea necesario suspender el argumento interpretativo hasta el momento
en que se disponga de una mejor documentacion en el 4rea sefialada como el
escenario fundamental de la colonizacién de la estirpe norteamericana.

aigge '

VI. LOS GRANDES PATRONES DE LOS CAMBIOS EN LA COMPOSICION
DE LAS FAUNAS SUCESIVAS DE MAMIFEROS SUDAMERICANOS

El analisis de los distintos linajes intervinientes en la historia de las faunas
teriolgicas sudamericanas y de sus relaciones de parentesco que hemos realizado
en IV, y la diferenciaciéon de estirpes, colonizaciones y cenocrones que hemos
realizado en V, nos conduce a plantearnos la reconstruccién de los principales
patrones del proceso evolutivo que tuvo lugar en dicha historia.

Ese proceso puede ser descripto como una secuencia de acontecimientos de
evoluci6n adaptativa de distintos linajes en interaccién, que tienden a maximizar
la explotacién de los recursos disponibles y a alcanzar una etapa de madurez
faunistica. Esta etapa se puede concebir como aquella en que se logra un equili-
brio en la diversidad por el hecho de que el taxén correspondiente (en nuestro
caso los mamiferos) cubri6 todos los nichos y las zonas de vida en los cuales
puede expandirse (todos los nichos y formas de vida que pueden ser ocupados
por los mamiferos), y por el hecho de que en esa etapa la tasa de extincién de
los linajes autéctonos y la tasa de colonizacién de los linajes aléetonos se encuen-
tran balanceadas (McArthur y Wilson, 1967; McArthur, 1969; Rosenzweig,

- 1975).

Un hecho importante a tener en cuenta en los atributos que hemos adjudi-
cado al concepto ‘‘etapa de madurez’’ es que la diversidad de nichos y formas
de vida que pueden haber cubierto los mamiferos vari6 a lo largo de la historia
evolutiva de la Clase Mammalia. Los primeros mamiferos mesozoicos apenas si
se insinuaron en comunidades terrestres que estaban dominadas principalmente
por los reptiles arcosaurios. Y los mamiferos del Cenozoico antiguo no habian
alcanzado todavia el perfeccionamiento y la capacidad adaptativa concomitante,
de sus descendientes del Oligoceno en adelante. De manera que la madurez y
la estabilidad de las faunas de mamiferos debe evaluarse también en relacién con
el proceso de perfeccionamiento biolégico que se operé en el seno de la propia
clase Mammalia, que en su evolucién fue ocupando los espacios ecolégicos ante-
riormente usufructuados por otros grupos de vertebrados.

El andlisis afinado del problema de la madurez y de la estabilidad de la
diversidad en las sucesivas faunas de mamiferos sudamericanos es posiblemente
prematuro, pues disponemos de un registro demasiado parcial, taxonémica y
geograficamente, como para permitir un examen como el que realiza Webb
(1969) de las faunas neocenozoicas norteamericanas. En la etapa actual de
nuestros conocimientos adquiere sentido, sin embargo, intentar un examen me-
nos afinados, que nos permita delimitar las principales etapas que tuvieron lugar
en la cenogénesis de la fauna teriolégica sudamericana. Proponemos incluir en
ese andlisis la individualizacién de cuatro complejos faunisticos sucesivos, cada
uno de los cuales homologamos con una determinada horofauna.
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6. 1. Caracterizacién de las horofaunas sucesivas

El concepto de horofauna ha sido ya introducido en 3.4. Nuestro analisis
anterior nos permite distinguir cuatro horofaunas sucesivas en la cenogénesis
de las fauna teriolégica sudamericana. Cada una de ellas se distingue por los
linajes que la componen, el abolengo de los mismos y la distribucién de roles
ecolégicos entre ellos. Desde el mas antiguo hasta el mis moderno, son estos
los nombres que proponemos para estos cuatro sucesivos complejos faunisticos:

1. Protohorofauna gondwanica
2. Palecohorofauna sudamericana
3. Cenohorofauna sudamericana
4, Neohorofauna neotropical

6.1. 1. Protohorofauna gondwénica

La protohorofauna gondwanica est4 constituida por aquellos linajes de ma-
miferos y de protomamiferos (terapsidos teriodontes por definicién convencional,
pero ubicados en el limite 0 més alli del limite de la transicién Theriodontia-
Mammalia) que habitaron la porcién sudamericana de Gondwania Occidental
entre el Tridsico medio y la parte inferior del Creticico superior (Turoniense).
En 5. 3. 1. 2. hemos discutido los protomamiferos y los mamiferos primitivos que
existieron en Gondwania Occidental y en tierras gondwénicas que ahora perte-
necen a América del Sur. Los taxones mamiferoides constatados en estas Gltimas
son los siguientes:

Traversodontidae Probainognathidae
Tritylodontidae Therioherpetontidae
Gomphodontosuchidae Ameghinichnidae
Chiniquodontidae

De esta lista, s6lo los dos tiltimos linajes pueden postularse como mamiferos
propiamente dichos, y los terioherpeténtidos pueden también adscribirse con-
vencionalmente a los Cynodontia, como lo proponen sus autores. Los ameghinic-
nidos, por otra parte, sblo se conocen por improntas y, por lo demds, sus relacio-
nes precisas son todavia problematicas.

Pero la presencia de Triconodonta (Morganucodontidae) y de verdaderos
terios (Brancatherulum) en la porcién africana de Gondwana Occidental, unida
a la legitima inferencia de que probainognétidos, chinicuodéntidos y terioherpe-
téntidos pueden haber culminado su evolucién transforméndose en mamiferos
propiamente dichos, permite suponer que en la América del Sur gondwénica
prosperaron varios linajes de prototerios y de terios, aparte del tax6n peculiar
y problemético representado por las improntas de Ameghinicnus. Estos proto-
terios todavia conjeturales y los ameghinicnidos, se extinguieron seguramente
sin dejar descendencia en la horofauna subsiguiente, y quizds representen los
tinicos elementos que por ahora podemos atisbar de una radiacién extinguida y
exploratoria de mamiferos primigenios. Pero si han existido verdaderos terios
como el peramuro Brancatherulum, es legitimo suponer que en esa cepa pudie-
ron haber tomado su origen algunos linajes que aparecen sibitamente en el
registro f6sil en las fiunulas més antiguas de la paleohorofauna sudamericana.
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En cualquier forma, los taxones que pueden suponerse en esta protohorofauna
deben haber vivido en comunidades cuyas principales zonas de vida estaban
ocupadas por los reptiles arcosaurios. En esas comunidades, s6lo les puede haber
cabido el papel de ‘‘insinuadores’ (Patterson y Pascual, 1963) que fueron ocu-
‘pando radualmente nichos no accesibles al tipo de organizacién de los dinosau-
rios. Exceptuando a los cinodontes ‘‘gonfodontes’’ (Traversodontidae, Gom-
‘phodontosuchidae) y a sus parientes tritilodontes que representaron un primer
experimento de ocupacién, por parte de los cinodontes, de la zona de vida de
los consumidores primarios, y que posiblemente se extinguieron sin dejar des-
cendencia mamifera propiamente dicha, los otros linajes conocidos o hipotéticos
de esta protohorofauna deben haber pertenecido al nivel tréfico correspondiente
a los pequeiios insectivoros.

‘ Gran parte de lo que podemos decir sobre la composicién y la estructura
ecolégica de esta horofauna es conjetural, y lo fundamental del conocimiento
empirico de estos atributos est4 reservado a descubrimientos que todavia no
' han sido realizados. Pero la existencia de este complejo faunistico de protoma-
‘miferos y mamiferos mesozoicos constituye una hipétesis convalidada que, por
'su nivel de generalidad, es uno de los puntos de partida de la construccién del
‘argumento de nuestra teoria.

“ 6. 1. 2. Paleohorofauna sudamericana

La Paleohorofauna sudamericana esta constituida por los linajes de nuestra
_estirpe sudamericana aut6ctona que prosperaran entre el Creticico superior
(Santonense, quizds desde el Coniacense) y el Eoceno superior (Divisaderense).
'Todos sus componentes son mamiferos terios de la infraclase Tribosphenida y
' de sus grandes agrupamientos Metatheria, Paratheria y Epitheria (McKenna,
11975, ver también Tabla I). Las familias que constituyen esta horofauna son
las siguientes:

Didelphidae Henricosbornidae
Pediomyidae Notostylopidae
Micrcbiotheriidae Isotemnidae
Caroloameghinidae Notohippidae
Borhyaenidae 5 Homalodotheriidae (?)
‘Caenolestidae (?) Toxodontidae (?)
i e Interatheriidae
Dk Oldfieldthomasidae
Groeberiidae : ;
D didae Archaeopithecidae
e Mesotheriid
Peltephilidae (?) g g
Glyptodontidae Archaeohyracidae
Megalonychidae Hegetotheriidae
Mylodontidae (?) Astrapotheriidae
Didolodontidae Trigonostylopidae
Macraucheniidae Pyrotheriidae
Proterotheriidae Colombitheriidae
Adiantidae Carodniidae
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Esta horofauna representa la radiacién adaptativa in situ de una cepa inicial
de didélfidos, xenartros, didolodéntidos y notoungulados primitivos (henricos-
bérnidos?) que segun nuestra teoria, tomd su origen en elementos de la proto-
horofauna gadwanica y/o en elementos laurdsicos llegados a Gondwania Occi-
dental antes de la separacién de Sud América y Africa. Esta cepa inicial dejé
sus restos en la faunula de Vilquechico del Cretacico superior de Pert, y posible-
mente inicié en el Campanense (Fig. 4) el proceso de diferenciacién adaptativa
que culminé en alrededor de 21 familias en el Eoceno. Puede postularse que el
comienzo de esta radiacién tuvo concomitancia con el momento en que se
inicia la dominancia de las angioespermas y de la fauna de insectos coadaptada
con estas plantas. Las angioespermas, conocidas desde el Cretacico inferior

(Krassilov, 1973), comenzaron a ser plantas dominantes en Creticico superior
(Barnard, 1973).

La pobreza de la tnica faunula supracretacica conocida y la total ausencia
de faunulas del Paleoceno inferior, determinan que no tengamos casi testimonios
de la primera etapa de la diferenciacién de esta horofauna primitiva. Los didél-
foideos y el posible didolodéntido del Vilquechiquense indican que en el Maas-
trichtense se habia ya iniciado la conquista de la zona de vida de los consumido-
res primarios, y que se mantenia el papel primitivo de los consumidores de
insectos.

La diversificacién de esta horofauna se encuentra ya avanzada en el Paleo-
ceno medio a superior, como puede inferirse de las dos faunulas riochiquenses co-
nocidas, la de Itaborai, en Brasil, y la de Rio Chico en Chubut (Patagonia). Consi-
derando estas dos faunulas en su conjunto y adscribiendo a la misma edad el re-
ciente descubrimiento de un colombitérido en Venezuela (Patterson, 1977) se tie-
nen 15 familias que aparecen stibitamente en el Riochiquense, el grado de evolu-
cién de mucha de las cuales presupone una larga historia evolutiva previa. Una de
estas familias, Carodniidae, que representa el orden particular y monotipico de
meridiungulados: Xenungulata, se extingue sin dejar descendencia. Las restantes
pasardn a las edades sucesivas y se diversificaran en ellas en nuevos taxones.
El Casamayorense registra la apariciéon de seis nuevos linajes. En el Mutersense
hacen su primera aparicién otros cuatro, pero hasta esa edad no llegan tres de
los linajes anteriores. Finalmente, en el Divisaderense aparecen por primera vez
cuatro familias, pero hasta esta edad no llegan tres linajes presentes en el Mus-
tersense. Estos datos toscos sobre la tasa de extincion y la tasa de primera
aparicién de familias parecen sugerir que la paleohorofauna sudamericana toda-
via no habia alcanzado en el Eoceno un estado de equilibrio en la diversidad.
Y esta impresién se fortalece si tenemos en cuenta que cuatro familias, (Caeno-
lestidae, Mylodontidae, Homalodotheriidae y Toxodontidae) que no aparecen
en las faunas eocenas, pueden postularse como pertenecientes a esas faunas por
el grado de divergencia que presentan cuando aparecen por primera vez en los
registros ulteriores. :

En cuanto a la explotacién de nichos ecolégicos, esta horofauna es rica y
diversificada. Desde el Riochiquense se conocen diversos grupos de herbivoros
ramoneadores o fructivoros de tamaifio considerable (Carodniidae, Colombi-
theriidae, Trigonostylopidae, Macraucheniidae) que comparten los nichos.tré-
ficos de la zona de vida de los consumidores primarios con otros herbivoros de
tamafio mediano o pequeiio (Proterotheriidae, Didolodontidae, Bonapartheriidae,
Henricosbornidae, Notostylopidae, Isotemnidae, Interatheriidae, Oldfieldthomasi-
dae). En el Eoceno aparecen verdaderos herbivoros pastoreadores de denticién
hipsodonte (Archaeohyracidae, Notohippidae, Glyptodontidae, Megalonychidae,
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. Mylodontidae). La particular zona de vida de los herbivoros rodentiformes est4

asumida por Notostylopidae, Hegetotheriidae, Polydclopidae y Groeberiidae. Los

~ Astrapotheriidae y los Pyrotheriidae pueden haber sido ramoneadores acuaticos, y

también los Toxodontidae y los Homalodotheriidae, si existieron en el Eoceno.

. Esta revista de la diversidad de las formas herbivoras indica una amplia radia-

cién de los consumidores primarios, que en muchos aspectos anticipé evolutiva-
mente a los herbivoros de las faunas nearticas y palearticas. Pero lo que resulta
notable es que no encontramos una representacién acorde de los eonsumidores
secundarios. Es cierto que ya en el Riochiquense aparecen borhiénidos de talla

respetable que pueden haber depredado exitosamente a los herbiveros de tamaifio

mediano y pequefio, y es también cierto que la enorme diversidad de los didel-
foideos atestiguada en la fiunula de Itaborai y en mucha menor escala en las
de Patagonia, indican que los insectivoros y los depredadores de pequefios ver-
tebrados estaban muy bien representados. Pero en las faunas eégenas de América
del Sur faltan grandes mamiferos depredadores capaces de dar cuenta de los her-
biboros de talla grande. Es muy posible que este papel ecolégico lo hayan asu-
mido los reptiles, y en este sentido, la temprana presencia de grandes cocodrilos
de denticién similar a la de los dinosaurios carnosaurios (Sebecidae) puede con-

. siderarse una prueba afirmativa.

Podemos concluir, entonces, que la paleohorofauna sudamericana, si bien

experiment6 una radiacion floreciente y se manifesté con gran riqueza de diver-

sidad, fue una horofauna relativamente desbalanceada, tanto por no haber
alcanzado un estado de equilibrio entre la tasa de extincién y la tasa de genera-
cién (Rosenzweig, 1975), como por no haber completado su expansién en todos
los nichos y formas de vida disponibles para los mamiferos en las comunidades
del continente. Posiblemente la explicacién de esto deba buscarse en razones
biogeograficas (el aislamiento y las dificultades para la incorporacién de taxones
inmigrantes que contribuyan al enriquecimiento faunistico) y ecolégicas (com-
petencia de los cocodrilos carnivoros).

6. 1. 3. Cenohorofauna sudamericana

Esta horofauna estd constituida por los linajes de la estirpe sudamericana
autéctona que prosperaron desde el Deseadense hasta el Montehermosense,
y por los linajes sudamericanos de origen aléctono que se incorporaron en suce-
sivas colonizaciones, dentro de ese perido. Las familias.que protagonizaron los
acontecimientos evolutivos de este complejo faunistico son las siguientes:

Didelphidae Orophodontidae Mesotheriidae
Microbiotheriidae Entelopsidae
Sparassocynidae Bradypodidae

Hydrochaeridae
Archaeohyracidae  Dasyproctidae
Hegetotheriidae Agoutidae

Borhyaenidae Myrmecophagidae Astrapotheriidae  Erethizontidae
Thylacosmilidae Cyclopidae Pyrotheriidae Sigmodontinae
Caenolestidae Didolodontidae Trichechidae Callithricidae
Microtragulidae Macrauchenidae Octodontidae Cebidae
Necrolestidae Proterotheriidae Abrocomidae Procyonidae
Dasypodidae Adiantidae Echimyidae (grupo de Cyonasua)
Peltephilidae Isotemnidae Capromyidae Emballonuridae
Glyptodontidae Notohippidae Chichillidae Noctilionidae
Megalonychidae Homalodotheriidae Neoepiblemidae =~ Mormoopidae
Megatheriidae - Leontiniidae Dinomyidae Phyllostomatidae
Choloepodidae Toxodontidae Eocardiidae Furipteridae
Mylodontidae Interatheriidae Cavidae Thyropteridae
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En la faunula de la formacién Deseado de Patagonia y en la faunula coeta-
nea de Salla, en Bolivia, aparecen stibitamente los representantes de 8 linajes
desconocidos en formaciones anteriores, que se hacen 9 si consideramos al posible
triquéquido Lophidolophus de la Formacién Chaparral de Colombia. Siete de
estos 9 linajes corresponden a roedores caviomorfos, que, como hemos visto en
5.3.2.3., es posible que se hayan incorporado bastante antes del Deseadense
en un 4rea no representada en el registro fésil. Y apartando al presunto triqué-
quido colombiano, el linaje restante es un mono platirrino primitivo, posible-
mente un cébido.

Estos hechos nos demuestran que ya en el Oligoceno inferior, pero como
parte de un proceso que por lo menos para los roedores caviomorfos debié haber
comenzado en edades coetaneas al Mustersense o al Divisaderense, la aportacion
migratoria aléctona contribuye a enriquecer a la horofauna parcialmente des-
equilibrada "del ebgeno sudamericano con nuevos elementos insinuadores y
competidores (Patterson y Pascual, 1963). En la primera categorfa debemos
ubicar a los monos y a roedores como los eretizéntidos, que ocuparon el nicho
omnivoro-frugivoro arboricola que posiblemente no habia sido invadido por los
linajes de la paleohorofauna sudamericana previa. Y también a los triquéquidos,
que representan una adaptacién extrema a la explotacién de los recursos alimen-
tarios primarios de las aguas dulces. En la segunda categoria debemos ubicar
a los restantes roedores caviomorfos que compitieron con groebéridos, polido-
16pidos y algunos grupos de notoungulados, suplantdndolos total o parcialmente
con el tiempo, en la explotacién de la zona de vida herbivora-omnivora peculiar
de los mamiferos rodentiformes.

Aunque no estd representado en el registro fésil desde entonces, es posible
que en el Deseadense se haya implantado en América del Sur la cepa primitiva
de los filostomatoideos. Y poco después, la de los embalonuroideos y vespertilio-
noideos del linaje sudamericano. Con estas implantaciones se inicia la invasion
por los mamiferos sudamericanos de una nueva zona adaptativa regulada por
la locomoci6n aérea y que permite ampliar el expectro de explotacién de los
recursos disponibles, con el consumo de insectos en vuelo, un mayor acceso a
las fructificaciones vegetales y a productos especializados como el néctar y el
polen. Es decir, entonces, que a partir del Deseadense se produce un cambio
sustancial en la madurez de la fauna teriolégica sudamericana que, mediante la
aportacién migratoria, comienza a invadir plenamente la diversidad del ambiente
disponible para la expansién de los mamiferos. Es asi que parece legitimo ubicar
en el Deseadense el momento decisivo de la iniciacién de una nueva integracion
faunistica, la cenohorofauna sudamericana, que con toda probabilidad se inicio
en edades mustersenses o divisaderenses en regiones tropicales no representadas
en el registro fésil, pero que adquiri6 en esta edad su caracter de novedad cua-
litativa en escala continental.

Esta integracién se completd, posiblemente a partir del Santacrucense mas
inferior, con la incorporacién de los Cricétidos sigmodontinos, que se deben haber
implantado al principio en el 4rea noroccidental tropical de América del Sur en
la forma de Orizomyini fundamentalmente selvaticos e insectivoros terrestres,
pero que fueron llenando gradualmente brechas no totalmente ocupadas de la

- 128 -

REIG — TEORIA DEL ORIGEN Y DESARROLLO DE LA FAUNA DE MAMIFEROS DE AMERICA DEL SUR

,d}'versidad/ ambiental de las comunidades sudamericanas, progresando desde
niveles tréficos terciarios hacia la explotacién directa de los recursos vegetales
{Sigmodontini, Phyllotini). El proceso se completa en el Mioceno superior, con
la ipcorporacién de los prociénidos del grupo de Cyonasua, carnivoros-omnivoros,
casi seguramente terrestres, que comienzan a colmar la zona adaptativa de los
depredadores de tamafio mediano y grande, actuando entonces como insinua-
dores y parcialmente competidores con respecto a los borhiénidos y posiblemente
a las grandes aves forusrracoideas del orden Ralliformes (Phorusrhacidae, Bron-
tornithidae Psilopteridae, ver Tonni, 1980) que contribuyen con los anteriores a
cumplimentar el papel de consumidores secundarios (Fig. 4).

. .Es interesante destacar que estas aportaciones migratorias se realizan per-
mitiendo el mantenimiento por parte de los meridiungulados derivados de la
ho'rofal'ma anterior, de los principales papeles ecolégicos de los consumidores
primarios terrestres de tamafio mediano y grande. Es de suponer que cierto
grado de competencia se establecié entre los caviomorfos y los hegetoterios, en

' la explotacién de los recursos vegetales por animales pequefios, la que parece

hgberse resuelto en especializaciones que llevaron a la parcial exclusién de
nichos entre representantes de ambos grupos (como la que se ejemplifica en la
fauna viviente entre dolicotinos y Lagostomus, o entre lep6ridos y equimidos).
Bero los grandes herbivoros sudamericanos (litopternos: tipoterios, astrapote-
rios, mfegaloniquidos, milodéntidos, megatéridos, gliptodontes y toxodontes)
mantuvieron su preeminencia como consumidores primarios y alcanzaron en el

|- Mioceno y Plioceno su méxima expansién, manteniendo incluso su dominancia,

avgnzapdo ya el Iileistoceno, hasta su desaparicién definitiva luego del gran
episodio de extincion del Pleistoceno més superior.

_ En cuanto a la maduracién ecolégica de los elementos de la estirpe sudame-
ricana, es necesario destacar que con los microtragilidos, que aparecen stbita-
mente en el Huayqueriense pero que seguramente son anteriores, se perfila un
tipo ecoldgico peculiar, el de los herbivoros de pequefio tamafio con especiali-
zaciones deserticolas, similares a los jerbos y ratas-canguros, que no tendra
parangén en las faunas sudamericanas ulteriores. Al mismo tiempo, debe indi-
carse que la explotacién de la zona adaptativa de los consumidores de herbivo-
r0s se'manif/esté durante esta horofauna por un creciente perfeccionamiento y
diversificacion de los borhienoideos, que alcanzaron un tamafio considerable en
formas como Borhyaena y un alto grado de especializacién en los tilacosmili-
dos miq-pl'iocénicos. Sin embargo es de suponer que los borhiénidos no colmaron
las ,p051b111dades de esta zona adaptativa, pues prosperaron durante todo este
periodo las gigantescas aves carnivoras y corredoras del grupo de los forusrra-
coideos, compitiendo con los mamiferos en la explotacién de los recursos ali-

mentarios 9frecid0s por una amplia representacién de xenartros y meridiungu-
lados herbivoros.

Es asi que la peculiaridad distintiva de esta horofauna consiste en la in-
tegracién de marsupiales, xenartros y meridiungulados provenientes de la paleo-
horofaupa sudamericana, con roedores caviomorfos, cricétidos, monos platirri-
nos,.qmrépteros y sirenios de procedencia aléctona, para constituir un elenco
de linajes autéctonos que alcanzé un alto grado de madurez faunistica. Esta
madurez se puede medir tanto por el examen de la amplitud de los nichos y las
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Fig. 4. Diagrama representativo de las sucesivas horofaunas con.stit'uyep,tes de la

cenogénesis de la fauna de mamiferos de América del Sur, con indicacién de las

distintas colonizaciones intervinientes. El ancho de las horofaunas desde el Paleo-

ceno en adelante es proporcional al nimero de familias estimadas en las edades

sucesivas (ver Tabla VI). En cuanto al sector mesozoico del diagrama, el ancho
de la correspondiente horofauna es conjetural.
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zonas adaptativas cubiertos, como por el grado de equilibrio en la diversidad
- alcanzado, pues desde el Deseadense hasta el Montehermosense los datos de di-
- versidad efectivamente comprobada o inferida de las distintas familias tienen un
- margen de oscilacién muy estrecho alrededor de las 40 familias por edad

- (Tabla VI).

= 6. 1. 4. Nechorofauna neotropical

La cenohorofauna sudamericana se transformé en una nueva formacién,

. la neohorofauna neotropical, a partir del Chapadmalalense. Ya hemos visto en

5.3.3.1. que debe ubicarse en el Henfiliense-Huayqueriense la datacién mas

. probable del evento paleogeografico, el establecimiento del puente panamefio,
. que permiti6 el inicio de intercambios faunisticos considerables entre América
. del Sur y América del Norte. Como consecuencia de ese acontecimiento, los
elementos de la estirpe norteamericana invasora comienzan a establecerse en
. América del Sur y en América Central, y buena parte de los elementos de la
' estirpe de antiguo abolengo sudamericano y de la estirpe sudamericana de
| abolengo aléctono invaden la América Central y las regiones tropicales y tem-

pladas de América del Norte. Hemos visto también en 5.3.3.2. el probable

- caracter episédico de la implantacién del cenocrén plio-pleistoceno en el Cono

Sur del continente.

Como resultado de esos acontecimientos intermigratorios, no solamente
cambi6 la composicién y se completé la distribucién de los papeles ecolégi-
cos entre los distintos linajes de la fauna sudamericana, sino que ésta, como
unidad zoogeografica, amplié sus limites para extenderse hacia América Central
y el sur de México (Subregion Centroamericana) dentro de los margenes rela-
tivamente imprecisos, de la Regién Neotropical de la zoogeografia descriptiva
del Reciente (ver Rapoport, 1968) ('). La Subregion Centroamericana posee,
sin embargo, ciertas particularidades faunisticas (presencia de geémidos, arvi-
colidos, neotominos, etc., que no son compartidas con el resto de la Regi6n
Neotropical y que obedecen a una mayor influencia neértica y a su caracter de
zona de transicién. El analisis que va a continuacién se limita a la porcién
sudamericana de Neotropica.

Las familias que protagonizaron los cambios faunisticos que culminaron
con la constituciéon de la neohorofauna neotropical del Reciente, se mencionan
en la siguiente lista. En ella hemos distinguido con P a los elementos prove-
nientes de la estirpe de antiguo abolengo sudamericano, con C a los de la estirpe
sudamericana de abolengo aléctono, con N a los elementos que constituyen la
estirpe norteamericana invasora, y con R a los que llegan hasta la fauna del
Reciente:

(') La Region Neotropical también comprende la Sub-regién Antillana, cuya historia biogeo-
grafica es peculiar (véase Simpson, 1956).
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Didelphidae (PR)
Sparassocynidae (P)
Microbiotheriidae (PR)
Borhyaenidae (P)
Thylacosmilidae (P)
Caenolestidae (PR)
Microtragulidae (P)
Dasypodidae (PR)
Glyptodontidae (P)
Megalonychidae (P)
Megatheriidae (P)
Choloepodidae (PR)
Mylodontidae (P) Erethizontidae (CR)
Bradypodidae (PR) Cricetidae (CR) ‘
Myrmecophagidae (PR) Sciuridae (NR)
P

Trichechidae (CR)
Octodontidae (CR)
Abrocomidae (CR)
Echimyidae (CR)
Capromyidae (CR)
Chinchillidae (CR)
Neoepiblemidae (C)
Dinomyidae (CR)
Caviidae (CR)
Hydrochoeridae (CR)
Dasyproctidae (CR)
Agoutidae (CR)

Canidae (NR)
Procyonidae (CR)
Mephitidae (NR)
Ursidae (NR)
Mustelidae (NR)
Felidae (NR)
Emballonuridae (CR)
Noctilionidae (CR)
Mormoopidae (CR)
Phyllostomatidae (CR)
Natalidae (CR)
Furipteridae (CR)
Thyropteridae (CR)
Vespertilionidae (NR)
Molossidae (NR)
Tayassuidae (NR)
Camelidae (NR)
Cervidae (NR)
Equidae (N)
Tapiridae (NR)
Gomphotheriidae (N)

Cyclopidae (PR) Heteromyidae (NR)
Macraucheniidae (P) Callithricidae (CR)
Proterotheriidae (P) Cebidae (CR)
Toxodontidae (P) Hominidae (NR)
Mesotheriidae (P) Leporidae (NR)
Hegetotheriidae (P) Soricidae (NR)

Estos linajes fueron los protagonistas de un proceso de cambio profundo
aunque bastante gradual, acaecido a lo largo de todo el periodo comprendido
entre el Plioceno superior y el Reciente, en un lapso de aproximadamente
3 millones de afios (Marshall et al., 1979). Durante ese proceso se extinguen 11 de

las 16 familias de antiguo abolengo sudamericano que llegan hasta el Monte- *

hermosense, y 2 familias norteamericanas invasoras (Equidae y Gomphoterii-
dae). Pero, al mismo tiempo 18 familias de abolengo norteamericano se incor-
poran a la fauna sudamericana, de las que 16 persistirin hasta el Reciente. De
modo que la neohorofauna neotropical comienza en el Chapadmalalense con
43 familias (entre las constatadas y estimadas) de las que sélo dos son de la
estirpe norteamericana invasora, estando constituida en la actualidad por 47 fa-
milias de las que 16 pertenecen a dicha estirpe. Dentro de las 31 familias restantes
de la fauna viviente, sélo 8 representan sobrevivientes de la paleohorofauna
sudamericana, perteneciendo las otras 23 a elementos de la estirpe sudamericana
de abolengo aléctono.

De manera que la neohorofauna neotropical experiment6 una tasa de recam-
bio muy alta, transformando considerablemente su composicién a lo largo, prin-
cipalmente, del Pleistoceno. El anélisis de los factores intervinientes en este
recambio se encuentra en sus preliminares, aunque Patterson y Pascual (ver
1972:290-294) han realizado un excelente planteo del problema. Y todavia se
carece de un conocimiento adecuado de los hechos como para avanzar aqui
mas all4 de lo intentado por esos autores. Los que se desprende de la conside-
racién de Patterson y Pascual es que no debe darse por establecido que la com-
petencia y el desplazamiento ecolégico desempefiaron un papel preponderante
en esos cambios. Esos factores fueron destacados por Simpson cuando dice,
por ejemplo: “‘Older South American carnivores (marsupials) and ungulates
were entirely replaced in all environments by more versatile North American
groups’’ (Simpson, 1968:906). Es probable que la competencia y el desplaza-
miento puedan haber desempefiado su papel en algunos casos. Los borhiénidos
pueden haberse extinguido por el advenimiento de cénidos y félidos, Sparasso-
cynus por la colonizacién de los mustélidos galictinos, Chapalmalania por Arc-
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todus, Thylacosmylus por Smilodon. Pero alin en estos casos la hipdtesis del
. desplazamiento ecoldgico dista mucho de ser mis que una conjetura. La convi-

vencia en muchas comunidades sudamericanas de Galictis y Lutreolina, para

- dar sélo un ejemplo, nos advierte de los resguardos con que hay que tomar a

dicha hipétesis. Los herbivoros de abolengo sudamericano (gravigrados, glipto-
dontes, notoungulados, litopternos) convivieron durante la’ mayor porte del
Pleistoceno con los mastodontes, artiodictilos y perisodactilos invasores, los
que parecen haber actuado mucho mas como insinuadores que como verdaderos
competidores. Esos hechos parecen indicar, mas bien, que' la neohorofauna
neotropical se enrijuecié considerablemente durante el Pleistoceno por la

. aportacién neartica Esto se advierte si computamos el nimero de familias con-

signadas o inferida: en las sucesivas edades del Pleistoceno, conforme con los

.~ datos de la table V1. Vemos asi que la cifra de 43 familias del Chapadmalalense,

aumenta a 47 en el Uquiense, a 49 en el Ensenadense, para alcanzar una cifra
maxima de 50 en el Lujanense. El examen de esa tabla nos indica también que
la tasa de extincién alcanzé una expresidn considerable a finales del Pleistoceno,

. con la desaparicién de 8 familias al terminar el Lujanense, entre las que se
_cuentan linajes muy caracteristicos de las faunas sudamericanas previas y que

alcanzaron en ellas considerable diversidad y biomasa, como los gliptodontes,
megaterios, milodontes, megalonicidos, macrauquénidos y toxodontes, y dos

. familias invasoras, la de los mastodontes y la de los caballos. Esta extincién
. masiva de grandes herbivoros a finales del Pleistoceno fue un fenémeno practi-
. camente universal, que todavia resulta de muy dificil explicacién (ver Martin

y Wright, 1967; Patterson y Pascual, 1972:298-300). El fenémeno se torna bas-
tante paraddjico si tenemos en cuenta que el resultado de esa extincién fue, para

. la fauna sudamericana, un empobrecimiento considerable en el nivel de los con-

sumidores primarios. Las praderas y sibanas de América del Sur son compa-
rativamente muy pobres en mamiferos herbivoros de talla grande (si exceptua-
mos, obviamente, los vacunos, los équidos y los ovinos introducidos por el hom-
bre civilizado), que solo se encuentran relativamente bien representados en las

| regiones semidesérticas de la Subregiéon Andino Patagénica (camélidos laminos)

y que apenas si estin ejemplificados en las sabanas tropicales y subtropicales por
hidroquéridos y cérvidos.
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La discusién de los distintos tépicos tratados en este trabajo es una muestra

‘de la peculiaridad y de las dificultades que caracterizan a uno de los tipos de

explicacién de las ciencias bioldgicas. La naturaleza de los problemas que hemos
examinado los ubica dentro de la categoria de aquellos que son dilucidados por
las explicaciones histéricas. Este tipo de explicaciones no poseen los atributos de
precisién de las explicaciones deductivo-nomolégicas, o de las explicaciones

probabilisticas (Hempel, 1966). Las hipdtesis en que se basan las explicaciones

histéricas poseen, empero, un alto grado de credibilidad si estdn amparadas por
criterios de confirmacién surgidos de hechos de fundamentacién variados y
adecuadamente analizados, de la verificacién de sus predicciones y del acuerdo

que ellas guardan con respecto a teorias pertinentes confirmadas.

Hemos visto en 3. 2. y 3. 3. que una teoria sobre la cenogénesis de la fauna

‘de mamiferos de América del Sur contiene hipétesis de distinto grado de vero-

similitud y de distinto grado de generalidad. A lo largo de la discusién hemos
ido enunciando las hipdtesis de nuestra teoria presente y las hemos tratado de
ubicar conforme con dichas gradaciones. Nos corresponde ahora, a manera de

conclusidn, tratar de explicitar y ordenar este conjunto de hipétesis en un primer
 intento de alcanzar cierta sistematicidad en nuestra construccién tedrica.

El punto de partida de nuestro argumento tedrico est4 constituido por cua-
tro premisas o hip6tesis de nivel I:

H.I.1. La fauna de mamiferos de América del Sur se constituyé mediante el
desarrollo evolutivo de taxones autéctonos y de taxones colonizadores
aléctonos.

H.I.2. Desde el Tridsico mas superior hasta el Cretdcico medio prosper6 en
América del Sur una protohorofauna mamiferoide de abolengo godwinico.

| H. 1. 3. Desde el Cretécico medio hasta fines del Mioceno superior se desarrolla-

ron en condiciones de semiaislamiento faunistico dos horofaunas sucesivas
de mamiferos terios: la palehorofauna sudamericana y la cenohorofauna
sudamericana (Fig. 4).

H.I.4. A partir del Plioceno inferior el establecimiento del puente panamefio
permitié el desarrollo de intercambios migratorios por tierra firme entre
Norte y Sur América.

Estas cuatro hipdtesis estin ampliamente respaldadas por los hechos perti-
nentes y bien fundamentadas por las teorias paleogeograficas correspondientes,
por lo que consideramos que las tres merecen evaluarse como HAC.
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De H.I1. 1. y de H.L 2. podemos derivar deductivamente, con el auxilio
de los hechos conocidos, el siguiente enunciado, que corresponde a una hipétesis
de segundo nivel:

H.IL 1. Entre los linajes de la protohorofauna godwénica existieron grupos de
mamiferos tcrios (Peramura) potencialmente ancestrales de algunos
de los elementos de la paleohorofauna sudamericana. Se trata de una
hipétesis plausible (HP) por sus consistencia con H.I.2., y por el ha-
llazgo en Gondwana occidental de un ‘‘ eupantoterio’’, Brancatherulum,
perteneciente a un grupo teéricamente ancestral de metaterios y euterios
(vide supra, 5.3.1.2.).

Las dos siguientes hip6tesis de nivel III derivan de H.II. 1. y de los protoco-
los observacionales pertinentes:

H.III. 1. Los marsupiales sudamericanos constituyen un grupo autéctono, deri-
: vado de una cepa peramura godwéanica (HPC, vide supra: 5.3.1.3.).

H.IIL 2. Los Xenarthra constituyen un grupo autdctono, derivados de una cepa
euteria originada en Godwana Occidental. (HP, vide supra: 5.3.1.5.).

Otra hipétesis de segundo nivel respaldada por H.1.1. y H.L 2., y por
hipétesis paleogeograficas auxiliares que indican la existencia de conexiones
continentales entre Gondwana Occidental y Laurasia es la siguiente:

H.II 2. Gondwana Occidental fue poblada durante el Cretacico medio, por lina-
jes de tokoterios de origen laurasico (vide supra: 5.3.1.6.).

Se trata de una hipdtesis plausible, respaldada por los conocimientos mas
probables sobre el centro de la diversificacién de los tokoterios. Ella da respaldo
tedrico a la siguiente hipotesis:

H.IIL 3. Los Meridiungulata tomaron su origen en una cepa de ungulados
primitivos de origen laurasico, implantados en Godwana occidental al
principio del Cret4cico superior (HP, vide supra: 5.3.1.6.).

Estas tres hipétesis de nivel III se complementan con una cuarta que da
cuenta de las caracteristicas de la paleohorofauna sudamericana; y que también
se fundamenta tedricamente en H. 1. 3.
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.1I1. 4. La paleohorofauna sudamericana se constituyé mediante la diversifi-
cacién de marsupiales, xenartros y meridiungulados en condiciones de
aislamiento, y no lleg6 a alcanzar condiciones de equilibrio faunistico

(HAGC, vide supra: 6.1.2.).

Las premisas H.I. 1. y H.I. 3. dan fundamento a la siguiente hipotesis de

,fsegundo nivel.

H. I1. 3. Desde el Eoceno hasta el Plioceno inferior diversos grupos de mamiferos
alctonos colonizaron América del Sur luego de un proceso de disper-
sién transocednico, contribuyendo a constituir la cenohorofauna sud-
americana (HAC).

Las siguientes hipdtesis, fundamentadas en H.IIL 3. y en los protocolos de
observaci6n e hip6tesis taxonémicas pertinentes, dan cuenta de los taxones colo-
nizantes, su tiempo de implantacién y su origen geografico:

H. IIL. 5. Los roedores caviomorfos colonizaron América del Sur desde el Africa,
implantandose originalmente en el noroeste del continente en el Eoceno

medio o superior, quizds como dos acontecimientos migratorios suce-
sivos (HPC, vide supra: 4.2.4.1. y 5.3.2.2.).

. H.IIL. 6. Los monos ceboideos colonizaron América del Sur desde el Africa,

implantandose originalmente en el noreste del continente en el Oligo-
ceno inferior o Eoceno mas superior (HPC vide supra: 42,5.y 53.2.5.) !

t H.III. 7. Los cricétidos Sigmodontinae colonizaron América del Sur desde Amé-

rica del Norte, implantdndose originalmente en el noroeste del con-
tinente en el Mioceno méas inferior u Oligoceno mas superior (HP,
vide supra: 4.2.4.2. y 5.3.2.3.).

H. IIL. 8. Los murciélagos Phyllostomatoidea colonizaron América del Sur po-
siblemente desde América del Norte, correspondiendo la época de su
implantacién a tiempos pre-miocénicos, probablemente oligocénicos
(HPC, vida supra: 5.3.2.86.).

H.IIL 9. Una cepa de murciélagos Emballonuroidea colonizé América del Sur,
quizas desde el Africa, implantindose alrededor del Mioceno (HP,
vide supra: 5.3.2.6.).

{1) No puede menos que formularse a este respecto, la hipotesis alternativa H.IIL.B: Los
monos ceboideos se originaron en América del Sur a partir de una cepa Omomyidae de
origen norteamericano implantada en América del Sur, de la cual se originaron a su vez
los Cercopithecoidea africanos por migracién transoceanica (H. P., vide 5.3.2.5).
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H.IIL 10. Una cepa de murciélagos Verpertilionoidea de origen incierto, colonizd
América del Sur alrededor del Mioceno (HP., ver 5. 3.2.6.).

H.III. 11. Los Trichechidae colonizaron las costas y las aguas interiores de Am¢-
rica del Sur, probablemente desde el Africa, siendo su época de im-
plantacién anterior al Mioceno, y posiblemente el Oligoceno inferior
(HE, ver 5.3.2.1.).

H.IIL. 12. Una cepa de prociénidos de origen norteamericano colonizé América
del Sur en el Mioceno superior, constituyendo el grupo Cyonasua-
Chapalmalania. (HE, ver 5.3.2.3.).

La explicacién de las caracteristicas de la cenohorofauna sudamericana re-
quiere el enunciado de otra hipétesis de nivel II.

H.II 4. La cenohorofauna sudamericana fue avanzando en su madurez desde ¢l
Oligoceno inferior hasta transformarse en una fauna relativamente
equilibrada, mediante la distribucién de los papeles ecolégicos entre los
elementos de la estirpe de antiguo abolengo sudamericano y la estirpe
sudamericana de abolengo aléctono (HAC, ver 6.1.3.).

Podemos ahora enunciar, fundamentandonos en H.1.1, H.1.3. y H. 1. 4., la
hipé6tesis que da cuenta del surgimiento de la Neohorofauna neotropical:

H.IIL. 5. Como resultado de la implantacion del puente panamefio, irrumpen en
América del Sur los elementos que constituyen la estirpe norteameri-
cana invasora y que van determinando las caracteristicas de la Neoho-
rofauna Neotropical. (HAC,, ver 5.3.3.1. y 6.1.4.).

Las caracteristicas y peculiaridades que tuvo este proceso son, como hemos
visto en 6. 1. 4., todavia relativamente oscuras y buena parte de lo que se puede
decir al respecto se limita al Cono Sur del continente. Las siguientes hipotesis
pueden dar cuenta de los rasgos fundamentales de ese proceso:

H.IIL 13. Por lo menos para lo que respecta al Cono Sur del continente, ¢l
proceso de colonizacién por los elementos de la estirpe norteameri-
cana fue gradual y continuo, desde el Plioceno superior (Chapadma-
lalense) hasta el Pleistoceno superior (HE, ver 5.3.3.2.).

H.III. 14. La neohorofauna neotropical se enriquecié considerablemente durante
el Pleistoceno, aparentemente por el predominio de la ocupacién de
nichos previamente vacios por parte de los elementos invasores, sobre
el desplazamiento competitivo. (HP).
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.IIL. 15. A fines del Pleistoceno se produce la extincién masiva de grandes
ungulados pertenecientes a 6 familias de abolengo sudamericano y
2 de abolengo norteamericano, resultando una fauna actual desbalan-
ceada en cuanto a los consumidores primarios (HE, ver 6.1.4.).

H. III. 16. Algunos de los elementos de la estirpe norteamericana son inmigrantes
relativamente recientes y sélo alcanzaron una distribucién marginal
en el norte de América del Sur (Neotominae, Heteromyidae, Sorici-
dae). (HE, ver 5.3.3.2.).

_ Llegamos asi a enunciar y a organizar las hipétesis de una teoria de la ceno-
génesis de los mamiferos sudamericanos que parte de 4 premisas, contiene

hipé6tesis de segundo nivel y se completa con 16 hipétesis de tercer mnivel.
.a misma se complementa, como hemos visto a lo largo del trabajo, con una
erie de enunciados protocolares y de hip6tesis auxiliares de caracter sistematico
y paleogeogrifico. Un intento més avanzado de sistematizar nuestra teoria obli-
garia a explicitar nuevamente todos los enunciados observacionales y las hipo-
tesis auxiliares en una construccién mds sistemética, y a formular con mayor
precisién formal las relaciones de deduccién légica entre sus términos. Creemos
que en esta etapa del desarrollo de la teoria biogeografica ese intento es prema-
turo, entre otros cosas porque tal grado de formalizacién requiere de técnicas
todavia no elaboradas, y porque las teorfas paralelas, de caricter evolutivo,
paleogeografico, y taxonémico todavia no han alcanzado suficiente grado de

Por otra parte, este ordenamiento sistemético de nuestra teoria no es com-
pleto, ya que no se incluyen varios de los teoremas o hipétesis de mas bajo nivel,
que dan cuenta de varios linajes especificos, que son tratados y discutidos, sin
embargo, a lo largo del texto. Hemos querido limitarnos, en este primer intento
de ordenamiento del sistema hipotético-deductivo que constituye nuestra teoria,
a precisar la significacién de las hip6tesis mas importantes y a facilitar su con-

trastabilidad. Al hacerlo, he pretendido contribuir a que el lector reconozca que el

progreso de la ciencia ‘‘no consiste en amontonar sin criterio critico generaliza-

ciones aisladas, y atin menos datos sueltos’’ (Bunge, 1969: 415).

Finalmente, es necesario volver a insistir (vide supra: 3.5.) en que nuestra
teoria solo cubre aspectos parciales de ese proceso de macroevolucién global que
constituye la cenogénesis de una fauna continental. En rigor, se trata de una
teorfa fenomenoldgica, o de “‘ caja negra’’ que sélo da cuenta de los acontecimien-

. tos que fueron protagonizados por una serie de linajes en interaccién evolutiva.

Los mecanismos determinantes de esas interacciones, y que competen al ambito
de las estrategias genético-ecolégicas en la coevolucién de los mamiferos con los
otros organismos de los distintos biomas, y como respuesta a las cambiantes con-
diciones fisicas del medio, apenas si pueden ser oscuramente vislumbrados en la
actualidad. Su esclarecimiento constituye, sin duda, un entusiasmante desafio que

. debe estimular a los cultores de la paleobiologia de América del Sur.
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VIII - RESUMEN

Se propone una teoria de la cenogénesis (proceso del origen, desarrollo e
integracién de una determinada fauna o biota) de la fauna de mamiferos de Amé-
rica del Sur en la que se integran: 1) la teoria de la tecténica de placas, 2) los
avances mas recientes sobre las relaciones filogenéticas y la sistematica de los
grandes grupos de mamiferos y 3) las hipdtesis mejor confirmadas sobre el
origen y las relaciones sistematicas y biogeograficas de los linajes intervi-
nientes en la composicion de las faunas terioldgicas sudamericanas. El de-
sarrollo de esta teoria estd precedido por una consideracién epistemolégica
sobre los requerimientos y la estructura de las teorfas cientificas, el fun-
damento y la convalidacién de las hip6tesis, la jerarquia de los niveles hipotéti-
cos y la dilucidacién semantica de los términos usados en el metalenguaje de la
teoria biogeografica. Se establece y se aplica conforme con M. Bunge, una jerar-
quia para la evaluacién de las hipétesis, diferenciando, en orden creciente de
grado de verosimilitud, conjeturas, hip6tesis empiricas, hipétesis plausibles, hip6-
tesis parcialmente confirmadas e hipdtesis altamente confirmadas, insistiéndose
en el caracter de sistema hipotético-deductivo de la teoria. Luego de realizar un
inventario y de registrar la distribucién geocronolégica de los taxones (a nivel
familiar) que intervinieron en la cenogénesis de la fauna de mamiferos de Amé-
rica del Sur, se distinguen en ella tres estirpes: 1) Estirpe de antiguo abolengo
sudamericano (constituida por metaterios, xenartros y meridiungulados, mas las
familias de posicion incierta Necrolestidae, Groeberiidae y Microtragulidae); 2)
Estirpe sudamericana de abolengo al6ctono (roedores caviomorfos y cricétidos,
primates ceboideos, sirenios, murciélagos filostomatoides y grupos sudamerica-
nos de los embalonuroideos y verspertilionoideos, y procidnidos del grupo Cyo-
nasua), y 3) Estirpe norteamericana invasora (varias familias de Carnivora, Ar-
tiodactyla y Perissodactyla, Gomphotheriidae, Soricidae, Heteromyidae, Sciuri-
dae, Leporidae, Hominidae, Neotominae, murciélagos moléssidos y vespertilioni-
dos). Estas tres estirpes participaron en la cenogénesis de una fauna continental
cuyas posibilidades de interaccién con otras faunas estuvieron limitadas por acon-
tecimientos paleogeograficos determinantes: la unién de América del Sur con el
Africa hasta principios del Creticico Superior en una unidad Gondw4nica, la se-
paracién de América del Sur con respecto a América del Norte desde el Jurdsico
mas superior hasta el Mioceno superior (época mis probable de la ereccién del
puente panamefio) y la unién de América del Sur con la unidad gondwAanica
'Antéarctica-Australia hasta el Creticico medio-superior. Dentro de ese contexto
paleogeografico, se considera que la fauna de mamiferos de América del Sur se
fue desarrollando en la forma de cuatro horofaunas sucesivas: 1) Protohorofauna
gondwanica, constituida por reptiles semi-mamiferos y mamiferos propiamente
dichos que prosperaron en Sur América-Africa desde el Tridsico mis superior
hasta el comienzo del Creticico superior. Aparte de cinodontes cuasi-mamiferos
(sino ya verdaderos mamiferos como los probainognatidos y los terioherpeténti-
dos de América del Sur y los tritilodontes sudamericanos y africanos) grupos de
verdaderos mamiferos como los peramuros (constatados en Africa) y los ameghi-
nicnidos (conocidos por improntas halladas en el Jurasico de Patagonia) testimo-
nian una radiacién de mamiferos mesozoicos gondwénicos algunos de cuyos lina-
jes pudo haber dejado descendencia en la horofauna subsiguiente. 2) Paleohoro-
fauna sudamericana, constituido por metaterios, paraterios (xenartros) y tokoterios
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autéctonos de América del Sur, los dos primeros probablemente descendientes di-
rectos de peramuros de la protohorofauna gondwanica, y los tokoterios, represen-
tados por los meridiungulados, posiblemente descendientes de invasores laurasicos
de Gondwania Occidental. A estas tres cepas hay que afiadir los Microtragulidae,
de afinidades inciertas, quiz4s ernoterios o metaterios, los Necrolestidae supuesta-
mente paraterios y los Groeberiidae de afinidades muy oscuras. Esta horofauna
constituyé un conjunto relativamente desbalanceado desde el punto de vista del
equilibrio faunistico. 3) Cenohorofauna sudamericana, constituida por los descen-
dientes de la horofauna anterior y la incorporacién sucesiva de linajes aléctonos
colonizadores que utilizaron medios de dispersién transocednicos. Los linajes co-
lonizadores y su mas probable origen y época de implantacién son los siguientes:
roedores caviomorfos (Africa, Eoceno) monos ceboideos (Africa, Oligoceno infe-
rior); murciélagos Phyllostomatoidea (América del Norte, Oligoceno); sirenios
Trichechidae (Africa, Oligoceno); roedores cricétidos Sigmodontinae (América
del Norte, Mioceno inferior); murciélagos Emballonuroidea (Africa,, Mioceno);
murciélagos Vespertilionoideos (origen incierto, Mioceno); prociénidos del grupo
Cyonasua (América del Norte, Mioceno superior). Esta horofauna alcanz6 apa-
rentemente un grado de madurez faunistica y de equilibrio ecolégico relativa-
mente avanzado. 3) Neohorofauna neotropical, constituida por la mezcla de fau-
nas surgida de la incorporacién a la horofauna anterior de los elementos de la
estirpe norteamericana invasora, por dispersién terrestre a través del puente pa-
namefio, establecido con toda probabilidad en el Plioceno medio. Los siguientes
elementos de esta estirpe se incorporaron sucesivamente, por lo menos en el cono
sur del continente: mefitidos, pecaries, mastodontes, camélidos, tapiridos,
trsidos, équidos, cérvidos, cénidos, mustélidos galictinos, maquerodontinos,
felinos, prociénidos (distintos de los del grupo Cyonasua), mustélidos lutrinos,
vespertiliénidos, molésidos, lepdridos, Sciuridae y Hominidae. Llegaron como
inmigrantes tradios y s6lo se expandieron parcialmente en el continente: musté-
lidos Mustelinae, cricétidos neotominos, Heteromyidae y Soricidae. Esta horo-
fauna alcanzé un nivel de gran madurez ecoldgica, y posiblemente de satura-
cién faunistica, durante el Pleistoceno, época en la que parece haber preponde-
rado la convivencia sobre la competencia entre los linajes de las distintas estirpes.
A fines del Pleistoceno, un proceso masivo de extincién afecté preponderante-
mente a los herbivoros, particularmente a los de abolengo sudamericano, deter-
minando las caracteristicas de la fauna actual, en la que se observa un desba-
lance por la particular rareza de grandes consumidores primarios. Se adelantan
también, en este trabajo, nuevas proposiciones sobre la clasificacién de los Mar-
supicarnivora y de los Cricetidae, y algunas ideas preliminares sobre las relacio-
nes biogeograficas entre los marsupiales sudamericanos y australianos.

e

IX - ABSTRACT

A theory is proposed for the coenogenesis (a name proposed for the process
of the origin, development an historical integration of a fauna or a biota), of the
ammalian fauna of South America. This theory incorporates: 1) plate tectonics
heory, 2) the most recent interpretations of phylogenetic relationships of the
ajor taxa of mammals, and 3) several recent hypotheses on the origin and the
systematic and biogeographical relationships of critical lineages intervening in the
development of the South American mammalian fauna. New proposals are advan-
ced in this paper on the classification of the Marsupicarnivora and the Criceti-
dae, as well as preliminary hypotheses on the biogeographical relationship be-
een South American and Australian marsupials. Some metascientific notions
bn the nature and requirements of scientific theories, the foundations and kinds
of corroboration of hypotheses, the levels of the different hypotheses within a
heory, are discussed and applied. Additionally, many of the terms used in the
metalanguage of biogeographical theory are commented and clarified. In accor-
dance with M. Bunge, a hierarchy of levels of hypothesis validation is established
and applied, recognizing, in increasing order of verosimilitude: conjectures
reasonable guesses), empirical hypotheses, plausible hypotheses, partially corro-
borated hypotheses, and higly corroborated hypotheses. The hypothetic-deductive
haracter of the theory is emphasized.

A survey is made of the family level taxa which took part in the coeno-
genesis of the South American mammalian fauna, and their geochronological dis-
tribution is examined. These taxa are assigned to three historical source units: 1)
an Ancient Autochthonous South American Stock (consisting of metatherians,
xenarthrans and meridiungulates, plus three families: the Necrolestidae, Groebe-
ridae and Microtragulidae, the all three of obscure relationships; 2) a South
American Allochthonous Stock (caviomorph and sigmodontine rodents, ceboid
primates, sirenians, phyllostomastoid bats, South American groups of embal-
lonuroid ‘and vespertilionoid bats, and Cyonasua -like procyonids, and, 3) an
Invading North American Stock (comprising several families of carnivorans, artio-
dactyls and perissodactyls, the Gomphotheridae, Soricidae, Heteromyidae, Sciu-
ridae, Leporidae, Hominidae, Neotominae, mollosid and vespertilionid bats).
hese different stocks contributed to the coenogenesis of a continental fauna the
interactions of which with other such faunal being determined by the following
paleogeographical framework: South America and Africa were united into a
single Western Gondwanian continent through permanent terrestrial links up to
the beginning of Upper Cretaceous; South America and North America were
separated by a major sea-way from the Upper Jurassic to the uppermost Miocene
(the most probable timing of the emergence of the Panamanian link); and, South
America was connected with the Antarctica-Australian Gondwanian unit until the
iddle-Upper Cretaceous.

Within this palaeogeographic context, the mammalian fauna of South Ame-
rica developed as four consecutive horofaunas: 1) Gondwanian Protohorofauna,
made up of mammal-like reptils at or very close to the reptil-mammal boundary,
and true mammals which thrived in the South America-African Western Gond-
iwanian continental unit from the Middle Triassic to the beginning of Upper
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Cretaceous, Beside cynodonts very close, it not beyond, the reptil-mammal boun:
dary, as the probainognathids and the therioherpetontids found in South America,
and the tritylodonts found both in South America and Africa, true mammals
occurred in this horofauna, namely peramuran therians, which have been found in
Africa, as well as the Patagonian ameghinichnids. These group of taxa indicate a
Gondwanian radiation of Mesozoic mammals, from which some of the lineages of
the following horofauna might have taken their origin. 2) The South American
Palaeohorofauna, which consisted of South American autochtonous metatherians,
paratherians (xenarthans) and meridiungulates, plus some families of uncer-
tain affinities. The first two taxa were probably descendants of peramurans of
the Gondwanian Protohorofauna. The meridiungulates are still of very dubious
origin; among other alternatives, they might have derived from a Laurasian
stock which migrated to Western Gondwana. Other members of this horofauna
are the Necrolestidae, which are likely to be paratherians, and the Groeberidae,
the relationships of which are quite uncertain. The Microtragulidae may also
belong here; they are also of uncertain affinities, and they may be either peculiar
metatherians or eutherians of primitive ancestry (AnagalidaP). From the point
of view of fauna equilibrium, this faunal assemblage is likely to have been a
relatively unbalanced unit. 3) The South America Cenohorofauna, evolved
from descendants of the former horofauna and from new lineages of alloc-
thonous origin that arrived by overwater dispersal. These colonizing lineages
and their probable place of origin and time of arrival are: caviomorph rodents
(Africa, Eocene); ceboid monkeys (Africa, lower Oligocene); phyllostomatoid
bats (North America, Oligocene); trichechid sirenians (Africa, Oligocene);
sigmodontine cricetid rodents (North America, Lower Miocene); emballonuroid
bats (Africa, Miocene); Vespertilionoid bats (uncertain origin, Miocene);
Cyonosua-like procyonids (North America, Upper Miocene). This horofauna
probably reached a moderate level of faunal maturity and ecological equili-
brium. 4) The Neotropical Neohorofauna, is a mixture resulting from the incor-
poration into de previous horofauna of elements of the Invading North Ame-
rican Stock. These taxa arrived by terrestrial dispersal via the Panamian link,
which emerged during the Middle Pliocene. As far as the Southern Cone of the
South American continent is concerned, there is evidence of the gradual and
succesive incorporation of the following elements of this stock: mephitids
(skunks), peccaries, mastodonts, camelids, tapirids, ursids, equids, cervids, canids,
galictine mustelids, machairodontines, felines, procyonids (other than Cyonasua
and relatives), lutrine mustelids, vespertilionid and molossid bats, leporids, sciu-
rids and hominids. Arriving later, and only dispersing in the northern half of the
continent, were the true weasels, the neotomine mice, the heteromyids and the
shrews (Soricidae). During the Pleistocene, this horofauna gained a high level
of ecological maturity, and may have reached oversaturation. During these times,
lineages within the different stocks managed to subdivide among themselves the
different ecological roles, rather than compete directly, although a moderate
degree of competition seems to have taken place. At the end of the Pleistocene,
a massive extinction occurred, affecting mainly the herbivores of South American
ancestry. This process determined the characteristics of the present fauna, in
which a disequilibrium is noticeable in the scarcity of large primary consumers.
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