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El registro fosil de los carnivoros placentarios continentales de América del Sur abarca
. el Mioceno tardio-reciente y se inicia con el ingreso de las familias Felidae, Canidae,
SOCIETAT DHISTORIA  Ursidae, Mustelidae y Procyonidae desde América del Norte. Este evento, conocido
NATURAL DE LES BALEARS  como "Gran Intercambio Biotico Americano”, se encuentra estrechamente asociado al
levantamiento del istmo de Panama. En este capitulo se recopilan los tltimos avances en
la Sistematica, Filogenia, Bioestratigrafia, Biogeografia y Paleoecologia de los carnivo-
ros continentales de América del Sur. Los primeros registros corresponden a los procio-
nidos del "grupo" Cyonasua del Mioceno tardio (Huayqueriense). A finales del Plioceno
(Vorohuense) ingresan los canidos (Caninae) v los mustélidos (Mustelinae), pero es
recién a comienzos del Ensenadense (Plioceno tardio-Pleistoceno medio) cuando se
diversifica el grupo con la aparicion en escena de los Ursidae, Felidae, Mephitinae,
Lutrinae y los grandes canidos. La diversidad de Carnivoros fosiles y vivientes cn
América del Sur puede verse como el resultado de la inmigracion independiente de
varios linajes dentro de cada subfamilia (o géneros), asi como la radiacion adaptativa de
estos inmigrantes que originaron varias especies y géneros endémicos.
Palabras clave: Carnivora, América del Sur, Cuaternario, Sistemitica, Paleoecologia,
Rioestratigrafia.

THE QUATERNARIAN TERRESTRIAL CARNIVOROUS (MAMMALIA, CARNI-
VORA) OF SOUTH AMERICA. The terrestrial placentary carnivorous (Mammalia,
Carnivora) of South America are recorded in the late Miocene (Huayquerian)-recent,
with representatives of the families Felidae, Canidae, Ursidae, Mustelidae and
Procyonidae. These records are closely associated to the rising of the Isthmus of
Panama, well known as biogeographic "Great American Biotic Exchange" event. In this
chapter we update the last advances in the systematic, phylogeny, bioestratigraphy,
Biogeography and Paleoecology of the continental carnivores of America of the South.
The first occurrence corresponds to the procyonids of the Cyonasua "group”, dated as
late Miocene (Huayquerian). At the end of the Pliocene (Vorohueian) canids (Caninae)
and mustelids (Mustelinae) appear, but it is at the beginning of the Ensenadan (late
Pliocene - middle Pleistocene) when the group diversified, represented by the first record
of Ursidae, Felidae, Mephitinae, Lutrinae and large canids. The diversity of fossil and
recent carnivores could be a consequence of several independent immigrations (also wit-
hin subfamilies and genera), and the adaptative radiation of these immigrants in South
America.

Keywords: Carnivora, South America, Quaternary, Sistematics, Paleoccology,
Bioestratigraphy.
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Introduccién

ELS CARNIVORS (CARNIVORA, MAMMALIA) TERRESTRES DEL QUATERNA-
RI D'AMERICA DEL SUD. El registre fossil dels carnivors placentaris continentals
d'America del Sud abarca el Miocé tardi-recent i s'inicia amb l'ingrés de les families
Felidae, Canidae, Ursidae, Mustelidae i Procyonidae des d'América del Nord. Aquest
event, conegut com "Gran Intercanvi Biotic America", se troba estretament associat a
I'aixecament de I'istme de Panama. A haches article se recopilen els Gltims avangos en la
Sistematica, Filogenia, Bioestratigrafia, Biogeografia i Paleoecologia dels carnivors con-
tinentals d'América del Sud. Els primers registres corresponen als procionids del "grup”
Cyonasua del Mioce tarda (Huayqueria). A finals del Plioce (Vorohua) ingressen els
canids (Caninae) i els mustelids (Mustelinae), perd és just als inicis de I'Ensenadea
(Plioce tarda-Pleistocé mitja) quan se diversifica el grup amb 'aparicio a escena dels
Ursidae, Felidae, Mephitinae, Lutrinae i els grands canids. La diversitat de Carnivors
fossils i1 vivents a America del Sud es pot veure com el resultat de la immigracio inde-
pendent de distints llinatges dins de cada subfamilia (o géneres), aixi com la radiacio
adaptativa d'aquests immigrants que originaren distintes espécies i géneres endémics.
Paraules clau: Carnivora, América del Sud, Quaternari, Sistemitica, Paleoecologia,
Bioestratigrafia.
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una rica fauna de mamiferos (Hoffstetter,
1963) "Ensenadenses". La edad de este

La historia de los carnivoros placenta-
rios (Mammalia, Carnivora) continentales
en América del Sur es relativamente recien-
te (Mioceno tardio) y estd estrechamente
vinculada al Gran Intercambio Bidtico
Americano (GABI, vide infra). El registro
fosil de los carnivoros placentarios marinos
comienza algo antes durante el Mioceno
medio. Los dos grandes clados del Orden se
encuentran representados en este subconti-
nente, el Suborden Feliformia con la familia
Felidae y Caniformia con las familias
Canidae, Ursidae, Mustelidae y Procyo-
nidae.

Los principales yacimientos de verte-
brados pleistocenos se concentran en la
region Pampeana (Argentina; Fig. 1), donde
s conoce una secuencia practicamente con-
tinua desde el Plioceno tardio al Holoceno
(ver Cione y Tonni, 1999). Otra localidad es
Tarija (Bolivia; Fig. 1) donde fue hallada

yacimiento va desde 1 Ma. AP a menos de
0.5 Ma. AP (MacFadden, 2000) y posible-
mente alcanza al Pleistoceno tardio
(Prevosti et al., 2005). Otros clasicos yaci-
mientos con carnivoros Lujanenses incluyen
a las cavernas calcareas de Lagoa Santa
(Brasil, Cartelle, 1999; Fig. 1), Talara (Pert,
Lemon y Churcher, 1961), La Carolina
(Ecuador, Hoffstetter, 1952), Muaco
(Venezuela, Oschenius, 1980), Cueva del
Milodén (Chile, Roth, 1904; para otras loca-
lidades ver Marshall et al. (1984) y Cione et
al. (2003). (Fig. 1).

En este capitulo se brinda un "update"
sintético del estado del conocimiento de los
carnivoros fosiles sudamericanos, con un
énfasis en el registro pleistoceno del grupo.
Debido a cuestiones de formato y espacio
varios aspectos sistematicos / filogenéticos,
asi como la mencion detallada de la distribu-
cion de los taxones, fueron dejados de lado.
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Fig. 1. Mapa de América del Sur con la ubicacion de
las principales localidades fosiliferas del Plioceno-
Cuaternario. 1. Muaco (Venezuela); 2. La Carolina
(Ecuador); 3. Talara (Pert); 4: Lagoa Santa (Brasil); 5:
Tarija (Bolivia); 6. Region Pampeana (Argentina); 7.
Cueva del Milodon (Chile).

Fig. 1. Map of South America with the main
Pliocene/Quaternary paleontological sites. 1. Muaco
(Venezuela); 2. La Carolina (Ecuador); 3. Talara
(Perti); 4: Lagoa Santa (Brasil); 5: Tarija (Bolivia); 6.
Region Pampeana (Argentina); 7. Cueva del Milodén
(Chile).

La escala cronoestratigrafica, geocrono-

légica y bioestratigrafica del Cuaternario
en América del Sur

La actual escala cronoestratigrafica
para el Cenozoico superior continental de
Ameérica del Sur esta basada en un conjunto
de biozonas definidas para el sector bonae-
rense de la region pampeana (Fig. 2). La
escala comprende las siguientes unidades
(ver Cione y Tonni, 2005): Marplatense,
subdividido en Barrancalobense (Biozona
de Platygonus scagliai), Vorohuense (Bio-

zona de Akodon (A.) lorenzinir), Sanandre-
sense (Biozona de Ctenomys chapadmalen-
sis), Ensenadense (Biozona de Mesotherium
cristatum; Soibelzon et al., 2005), Bonae-
rense (Biozona de Megatherium america-
num), Lujanense (Biozona de E. (Amerhip-
pus) neogeus) y Platense (Biozona de La-
gostomus maximus).

En esta escala, el Marplatense represen-
ta al Plioceno Superior, la base del
Ensenadense probablemente incluya al
Plioceno mas superior, mientras que el resto
del Ensenadense, Bonaerense y Lujanense
representan al Pleistoceno; el Platense
comienza en el Holoceno inferior (en torno
a 8,5 ka).

Tonni et al. (1999) senalan que el limi-
te entre las biozonas de Mesotherium crista-
tum (Ensenadense) y de Megatherium ame-
ricanum (Bonaerense) coincide con el de las
Formaciones Ensenada y Buenos Aires, al
menos en el norte de la provincia de Buenos
Aires. Por otra parte, la fauna de la Biozona
de Mesotherium cristatum probablemente
se extiende hasta la base del Cron Bruhnes,
donde a las especies caracteristicas se le
suma un conjunto de taxones indicadores de
condiciones ambientales mas dridas y frias
(por ej.. Eligmodontia, Microcavia,
Zaedyus). En consecuencia, a base de la
informacion magnetoestratigrafica, la parte
mas superior del Ensenadense tendria una
antigiiedad menor a 0,78 Ma. Reciente-
mente Verzi et al. (2004) propusieron la
Biozona de Ctenomys kraglievichi, tempo-
ralmente muy acotada y hallada en la base
de la Biozona de Megatherium americanum.

Los trabajos realizados en la region
pampeana en los Gltimos aiios permiten con-
firmar la existencia de una clara division
bioestratigrafica que sustenta la idea origi-
nal de Ameghino (1889) sobre la existencia
de una division en la parte superior de su
"Formacion Pampeana" ("Pisos Bonaerense
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y Lujanense") (Cione y Tonni, 1995).
Las capas bonaerenses no difieren lito-
logicamente de las capas basales del
Lujanense presentes en las divisorias.
No obstante, el Bonaerense y el
Lujanense difieren bioestratigrafica-
mente. Los estratos del Bonaerense
corresponden a la biozona de
Megatherium americanum, mientras
que los del Lujanense a la de E.
(Amerhippus) neogeus). La edad exac-
ta del limite Ensenadense-Bonaerense
no se conoce, pero es menor a 0,78 Ma
y posiblemente se ubica en torno a 0.5
Ma. (Tonni y Cione, 1999). La mayor
antigiledad de la biozona de E.
(Amerhippus) neogeus (Lujanense)
seria de 0,13 Ma. (Pardifias et al.,
1996), mientras que la menor antigiie-
dad seria de 8500 afios AP (Tonni et al.,
1999).

PROCYONIDAE

a) Sistematica:

Los procidonidos se encuentran
representados en América del Sur por
dos géneros extinguidos (Cyonasua y
Chapalmala-nia) y cinco géneros
vivientes (Bassaricyon, Nasuella,
Potos, Procyon y Nasua). Cyonasua
agrupa siete especies: C. brevirrostris,
C. argentina, C. pascuali, C. groeberi,
C. lutaria, C. clausa y C. meranii,
mientras que Chapalmalania agrupa
dos especies: Ch. ortognatha y Ch.
altaefrontis. Berman (1989; 1994) con-
sidera que existen otras 2 especies vali-

Fig. 2. Escala cronoestratigrifica, geocronologi-
ca y bioestratigrifica del Mioceno tardio-
Reciente en América del Sur.

Fig. 2. Chronostratigraphic, geochronologic
and diostratigraphic chart of the late Miocene-
Recent in South America.
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das de Cyonasua, las cuales no fueron for-
malmente nominadas.

Se considera que los taxones fosiles
registrados durante el Terciario no son los
precursores de aquellos que actualmente
habitan América del Sur; aunque Berman
(1994) sugiere que Cyonasua y Chapal-
malania estarian relacionados con Potos.
Segun Baskin (1998a) Cyonasua es el taxon
hermano de Arctonasua, un género del ter-
ciario norteamericano. Un nuevo analisis
filogenético realizado por Baskin (2004)
muestra que el clado que incluye a Cyonasua
y Chapalmalania se encuentra unido a
Arctonasua por 9 sinapomorfias; por otra
parte en el mismo andlisis los dos géneros
fosiles se encuentran mucho mas relaciona-
dos a Nasua y Procyon que a Potos. Este
autor considera validos a los géneros
Amphinasuay Brachynasua con A. breviros-
tris, A. pascuali, A. clasua, A. groeberi por
un lado, y B. meranii por el otro.

b) Distribucién geografica y estratigrafica:

Los taxones fosiles (Cyonasua 'y
Chapalmalania) se registran solo en la
Argentina, fundamentalmente durante el
Terciario superior (Mioceno superior y
Plioceno) (Bond, 1986), aunque escasos exis-
ten registros de Cyonasua (Cyonasua mera-
nif) durante el Cuaternario limitados al
Ensenadense de la region Pampeana
(Berman, 1994). Sin embargo, recientemente
han sido mencionados restos postcraneanos
de procionidos en la Formacion Pisco de
Peri (Mioceno Superior-Plioceno Inferior;
McDonald y de Muizon, 2002) y correspon-
den al primer registro terciario de la familia
en América del Sur fuera de la Argentina.

De los cinco géneros que actualmente
habitan en América del Sur sdlo Procyon y
Nasua aparecen en el registro fosil. Estos

dos taxones se han registrados en las cuevas
de Lagoa Santa y Bahia (Brasil: Cartelle,
1999), aunque su procedencia estratigrafica
es incierta. Paula Couto (1970) les asigna
una antigiiedad Pleistoceno tardio-Holo-
ceno. Procyon también estd presente en el
Pleistoceno de Uruguay y Nasua posible-
mente en el "Ensenadense" de Tarija (Berta
y Marshall, 1978). Los fosiles de estos dos
géneros parecen corresponder a las especies
sudamericanas vivientes P. cancrivorus
(Cuvier) y N. nasua (Linnaeus) (Berta y
Marshall, 1978).

c¢) Consideraciones paleoecolégicas:

Cyonasua y Chapalmalania represen-
tan distintos tipos ecologicos diferenciados
fundamentalmente por los rasgos craneo-
dentarios y notables diferencias de tamano
corporal. Su registro en los mismos deposi-
tos pliocénos sugieren una correspondencia
a modelos ecologicos diferentes. Cyonasua
y Chapalmalania presentan una denticion
con poco desarrollo de crestas cortantes,
adaptada a dietas omnivoras. Las especies
de Cyonasua son de pequeiio a mediano
tamanios, desde un tamarfio aproximado al de
Potos flavus (Schreber) (3 kg) en C. pascua-
Ii al de un zorro colorado grande (Dusicyon
culpaeus (Molina)) (13 kg) en las especies
mayores (e.g. C. brevirrostris). Por su gran
tamafio, denticion bunoidea y presentar un
rostro corto, varios autores lo han compara-
do con los osos sudamericanos y le asigna-
ron un nicho ecoldgico similar (Kraglievich
y de Olazabal, 1959; Bond, 1986; Berman,
1994). Berman (1994) sugiridé que
Chapalmalania era carronero, sin embargo
el estudio de la paleocologia de estos géne-
ros, mas alla de la interpretacion de algunas
variables cualitativas, es un tema pendiente.
N. nasuay P. cancrivorus habitan una gran
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variedad de ambientes arbolados y poseen
una dieta omnivora compuesta por frutas,
insectos, peces, crustdceos y pequefios ver-
tebrados (Eisenberg y Redford, 1999).

CANIDAE
a) Sistematica:

Los canidos fosiles y vivientes de
América del Sur pertenecen a la Subfamilia
Caninae, y con la excepcién de la especie
viviente Urocyon cinereoargenteus a la tribu
Canini (Tedford et al., 1995). Los géneros
actuales que habitan América del Sur
(Dusicyon, Atelocynus, Speothos., Cerdo-
cyon 'y Chrysocyon) y la especie paledrtica
Nyctereutes procyonoides constituyen un
grupo monofilético (Tedford et al., 1995).
Para otros autores (Wayne et al., 1997) las
especies sudamericanas se encuentra dividi-
das en dos clados independientes ([ Speothos
+ Chrysocyon] y [Cerdocyon + Atelocynus
+ Dusicyon]) dentro de la tribu Canini, sien-
do N. procyonoides una especie basal de la
subfamilia. Los géneros extintos Protocyon
y Theriodictis serian un clado filogenética-
mente relacionados a Dusicyon (Berta,
1987; 1988). Segin la misma autora Canis
gezi estaria emparentado con la especie nor-
teamericana C. armbrusteri, mientras que
C. nehringi'y C. dirus constituirian un grupo
monofilético. Sin embargo, basandose en
algunos caracteres craneodentarios, Prevosti
(2001) sugirié que C. gezi deberia ser asig-
nada a Theriodictis.

b) Distribucién geografica y estratigrafica:
Los primeros registros provienen del

Vorohuense de la region Pampeana y corres-
ponden a una especie de zorro (Dusicyon

cultridens) intermedia entre las especies
actuales D. griseus y D. gymnocercus.
Durante el Ensenadense se registran por pri-
mera vez restos de la especie actual D. gym-
nocercus en la region Pampeana (Argentina)
y Tarija (Bolivia). En Minas Gerais (Brasil),
Salto (Uruguay) y Entre Rios (Argentina) se
registran tardiamente (durante el Lujanense;
Winge, 1895; Kraglievich, 1930; Ubilla y
Perea, 1999; Noriega et al., 2003). El regis-
tro de D. culpaeus es mas incompleto y solo
fue hallado en el Pleistoceno tardio
("Lujanense") de La Carolina (Ecuador) y
en el Holoceno del Sur de Chile (Hoffstteter,
1952; Berta, 1987; Trejo y Jackson, 1998).
Es dudosa la asignacion de otros fosiles
fragmentarios a esta especie (e.g. Berman,
1994; Politis et al., 1983). Dusicyon sechu-
rae se encuentra restringido durante el
Lujanense al noroeste de Pert y al sudoeste
de Ecuador, coincidiendo con su distribu-
cion actual (Berta, 1987). Dusicyon avus es
un gran zorro del tamaio de D. culpacus
(Figs. 3A, 3B) cuyo registro mas antiguo es
del Ensenadense de la region Pampeana
(Prevosti, obs. pers.), pero en el Lujanense y
Holoceno se lo encuentra mas ampliamente
distribuido alcanzando el sur de la
Patagonia (Berman y Tonni, 1987; Berman,
1994; Trejo y Jackson, 1998) y el sur de
Brasil (Hadler et al., 2004). Con la excep-
cion de D. australis, que es exterminada en
tiempos historicos, esta especie es la unica
que se extingue durante el Holoceno. La
obtencion de dataciones radiocarbénicas
directamente sobre ejemplares de D. avus
("fechados-taxon"), permitira precisar el
momento de su extincion. Cabe destacar que
hace falta una revision sistematica de las
especies fosiles de Dusicyon que contemple
la variacion observada sobre las especies
actuales. Dusicyon vetulus y Cerdocyon
thous fueron registradas en yacimientos del
Lujanense de Brasil (Minas Gerais, Bahia;
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Berta, 1987; Cartelle, 1999). El aguari
guazt (Chrysoscyon brachyrus) posee un
registro fosil extremadamente pobre: un
resto en el "Ensenadense" de Tarija
(Bolivia) y otros para el Lujanense de Minas
Gerais (Brasil) y el Holoceno de la region
Pampeana (Argentina) (Hoffstetter, 1963;
Berta, 1988; Prevosti et al., 2004a). Nota-
blemente, algunos ejemplares fosiles del
Plioceno (Hemphiliano-Blancaniano) de
México y los Estados Unidos de América
han sido asignados a Cerdocyon (Torres y
Ferrusquia, 1981). Lo mismo ocurre con
algunos restos asignados a Chrysocyon
(Tedford, com. pers en Berta, 1987), lo que
aporta relevante informacion biogeografica
e indicarian que estos géneros se originaron
en América del Norte. Speothos se encuen-
tra representado por dos especies en el
Lujanense de Brasil: la especie actual regis-
trada en Minas Gerais (Berta, 1984) y la
especie extinta S. pacivorus hallada en
Minas Gerais y Bahia (Berta, 1984
Cartelle, 1999). Theriodictis incluye dos
especies: T platensis y T tarijensis, restrin-
gidas al Ensenadense de Argentina y
Bolivia, respectivamente (Prevosti et al.,
2004b). Un molar superior (M1) hallado en
el sur de Brasil posiblemente pertenezca a
este género (Hadler et al., 2004). Protocyon
incluye tres especies, P. scagliarum en el
Ensenadense de Argentina, P. orcesi en el
Pleistoceno tardio de Ecuador y P. troglody-
tes en el Ensenadense-Lujanense de Bolivia,
Perti, Brasil y posiblemente Argentina
(Berta, 1988; Cartelle y Langguth, 1999;
Prevosti et al., 2005). Adicionalmente, algu-
nos restos encontrados en la provincia de
Buenos Aires (Argentina), podrian corres-
ponder a una nueva especie (ver Berman,
1994). El género holartico Canis esta repre-
sentado en el Pleistoceno de América del
Sur por tres especies: C. dirus, C. nehringi'y
C. gezi. Las primeras dos constituyen un

grupo monofilético y se las encuentra en el
Pleistoceno superior (Lujanense) del noro-
este de Ameérica del Sur (Bolivia, Peru,
Venezuela) y la  Region Pampeana
(Argentina), respectivamente (Berta, 1988;
Berman, 1994: Dundas, 1999). C. gezi solo
es conocido por dos restos encontrados en
sedimentos del Ensenadense de la region
Pampeana (Kraglievich, 1928; Berta, 1988;
Berman, 1994). De corroborarse la hipotesis
de Prevosti (2001), el ingreso de Canis a
América del Sur seria un evento del
Pleistoceno tardio. Con la excepcion de C.
brachyurus, los grandes canidos sudameri-
canos se extinguen al final del Lujanense,
dejando vacante el nicho de los grandes
canidos hipercarnivoros.

c¢) Consideraciones paleoecolédgicas:

Los representantes fosiles de las espe-
cies vivientes no difieren morfologicamente
de estas, por lo que es posible inferir que
poseian hdbitos similares. La mayoria de los
zorros (Dusicyon), el aguara guazi y
Cerdocyon thous presentan dietas omnivo-
ras constituidas por frutas, roedores, inscc-
tos y carrona (Medel y Jacksic, 1988;
Ginsberg v Macdonald, 1990). D. culpacus
depreda proporcionalmente mas sobre ver-
tebrados medianos (principalmente roedo-
res y lagomorfos) que otros zorros (e.g D.
griseus). La especie extinta S. pacivorus es
muy semejante a la viviente S. venaticus.
Esta dltima posee un masa de entre 5y 7 kg,
se alimenta de grandes roedores (e.g.
Dasyprocta sp., Agouti paca) y habita zonas
arboladas (Ginsberg y Macdonald, 1990;
Eisenberg y Redford, 1999). D. avus pre-
senta una talla similar a D. culpaeus (alre-
dedor de 11 kg) y caracteres craneodenta-
rios que sugieren que poseia una dieta con
mayor proporcion de presas vertebradas y
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posiblemente de mayor tamano que aquellas
consumidas por D. culpaeus (Berman vy
Tonni, 1987). La anatomia craneodentaria y
el tamaifio corporal de Protocyon vy
Theriodictis indicarian una dieta constituida
por mamiferos de tamafio mediano a gran-
de, aunque probablemente no depredaban
sobre megamamiferos (aquellos con una
masa mayor a una tonelada; Berta, 1988;
Van Valkenburgh, 1991; Cartelle vy
Langguth, 1999; Prevosti y Palmqvist,
2001; Prevosti et al., 2005). La proporcién
de los miembros locomotores muestra que
eran formas cursoriales. Es probable que
habitaran ambientes abiertos y que abatieran
a sus presas formando jaurias (Cartelle y
Langguth, 1999; Prevosti y Palmqvist,
2001). La masa de Theriodictis fue estima-
da en 37 kg, mientras que Protocyon se
encuentra cerca de los 20 kg (Van
Valkenburgh, 1991; Prevosti y Palmgqvist,
2001). C. dirus y C. nehringi son morfolo-
gicamente semejantes, aunque la primera
presenta un tamafio mayor (50 kg contra 30
kg; Van Vankelburgh, 1991). C. dirus pre-
senta una morfologia similar a C. [upus
(Biknevicius y Van Valkenburgh, 1996), por
lo que se infiere que al igual que la especie
viviente depredaba formando jaurias sobre
grandes mamiferos. Su mayor tamafio con
respecto a Canis lupus le habria posibilitado
romper huesos de mayores dimensiones que
en la especie viviente (Biknevicius y Van
Valkenburgh, 1996).

MUSTELIDAE
a) Sistematica:
Los Mustelidae se encuentran represen-

tados en el registro fosil de América del Sur
por tres grupos (subfamilias): 1- Mephitinae

(Zorrinos) con el género Conepatus, cuyos
restos han sido asignados a varias especies
extintas y a las vivientes (ver Berta y
Marshall, 1978; Berman, 1994; Forasiepi,
2003). Al igual que ocurre con las especies
de zorros fosiles (vide infra), este grupo
necesita una revision sistematica que tenga
encuentra la variacion intraespecifica de
las especies actuales. Cabe destacar que
segun algunos analisis filogenéticos
(Dragoo y Honeucutt, 1997) esta subfami-
lia es el grupo hermano de un clado forma-
do por el resto de los mustélidos mas los
procionidos, por lo que deberia ser elevada
a la categoria de familia. 2- Mustelinae
(Hurones) con varios géneros representa-
dos en el Plioceno / cuaternario sudameri-
cano: Stipanicicia con una unica especie S.
pettorutir; Galictis con las especies: G.
sorgentinii, G. hennigi, G. cujay G. vittata
(Berman, 1994; Cartelle, 1999); Lyncodon
con dos especies: L. bosei Pascual y L.
patagonicus (Prevosti y Pardinas, 2001).
Eira sélo es conocida por la especie actual
E. barbara (Rancy, 1999; Cartelle, 1999) y
Mustela probablemente representada por
M. frenata (Prevosti obs. pers.). 3- Lutrinae
(Lobitos de rio). Esta Subfamilia posee
solo dos géneros Lontra y Pteronura una
especie hallada en estado fosil para cada
una: L. longicaudis (Berman, 1994,
Cartelle, 1999) y P. brasiliensis (Cartelle,
1999; Carlini et al., 2002).

Reig (1956) cred la Subfamilia Galic-
tinae en la fueron incluidos los géneros
sudamericanos Galictis, Lyncodon, Eira,
Stipanicicia (ver Berta y Marshall, 1978).
Segun el andlisis cladistico de Baskin
(1998b) sostiene la existencia de un clado
de "galictinos", aunque excluyendo a Eira,
mientras que en el analisis de Bryant et al.
(1993) este grupo es parafilético.
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b) Distribucién geogréfica y estratigrafica:

En la actualidad los mustelidos estan
ampliamente diversificados, presentando un
nimero significativo de géneros neotropica-
les (Conepatus, Galictis, Eira, Pteronura y
Lyncodon). Algunos de ellos, como
Conepatus, se distribuyen también en
América del Norte.

Conepatus es el mustélido mas abun-
dante en el registro fosil sudamericano
mientras que los Mustelinae y Lutrinae (en
ese orden) son poco frecuentes en los yaci-
mientos plio-pleistocenos. El biocron de
Conepatus comienza en el Ensenadense de
Argentina y el "Ensenadense" de Bolivia,
mientras que para el Lujanense se lo registra
practicamente en todos los paises de
América del Sur (Marshall et al., 1984). Si
bien existen menciones de restos pliocenos
de Conepatus (e.g., Reig, 1952; Berman,

1994), no se ha comprobado fehacientemen-
te la presencia de este taxon con anteriori-
dad al Ensenadense.

La presencia de Galictis (G. sorgentinii)
en el Vorohuense (Plioceno tardio) de la
region Pampeana marca el ingreso de los
mustélidos a Ameérica del Sur. Este género
también estd presente en el Sanandrense
(Galictis sp.), Ensenadense (G. henningi) y
Platense (G. cuja) de Argentina (Berman,
1994; Quintana, 2001), "Ensenadense" de
Bolivia (Galictis sp.. Werdelin, 1991) y
Lujanense de Brasil (Berta y Marshall,
1978). Lyncodon esta representado por L.
bosei en el Ensenadense (Argentina) y por L.
patagonicus (Figs. 3C, 3D) durante el
Lujanense (Chile y Argentina) (Pascual,
1958; Prevosti y Pardifias, 2001; Prevosti
obs. pers.). El género monotipico Stipanici-
cia se encuentra restringido al Ensenadense
de la region Pampeana, mientras que Eira

Fig. 3. Crineo de Dusicyon avus (A y B) y Lyncodon patagonicus (C y D) en vista ventral (A) y dorsal, respecti-
vamente. Escala grifica = 6 cm.
Fig. 3. Skull of Dusicyon avus (A and B) and Lyncodon patagonicus (C and D) in dorsal and ventral views, res-
pectively. Graphic scale= 6 cm.
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(E. barbara) lo hace al Lujanense de Brasil
(Cartelle, 1999; Rancy, 1999), aunque existe
una cita de "Galera" (= Eira) "...une forme
distincte de Galera barbara [Eira barba-
ral..." (Hoffstetter, 1963) en el "Ensenaden-
se" de Bolivia (Tarija). Por altimo, s6lo se
conoce un registro concreto de Mustela para
el Holoceno medio de Ecuador (Prevosti
obs. pers.).

Los Lutrinae poseen el registro mas
incompleto de la familia y el orden en
América del Sur, aunque se reportan por pri-
mera vez en el Ensenadense de la region
Pampeana. Restos de Lontra fueron halla-
dos desde el Ensenadense hasta la actuali-
dad en Argentina y en el Lujanense de
Brasil y Uruguay (Berman, 1994; Ubilla y
Perea, 1999; Cartelle, 1999). Los registros
fosiles de Pteronura se restringen al
Lujanense de Argentina (Entre Rios, Carlini
et al., 2002) y Brasil (Cartelle, 1999).

Fig 4. Crineo de Arctotherium tarijense. A vista late-
ral, B vista dorsal. Escala grifica= 1 cm,

Fig. 4. Skull of Arctotherium tarijense. A lateral view,
B dorsal view. Graphic scale= 1 cm.

c¢) Consideraciones paleoecolégicas:

Los restos fosiles sudamericanos de la
Familia Mustelidae pertenecen a las espe-
cies o0 géneros vivientes (excepto
Stipanicicia), lo que permite extrapolar los
habitos de estos dltimos a los primeros.
Comprende formas de tamano relativamen-
te pequefio, muy carnivoras a omnivoras,
terrestres a semiacudticas y de habitats muy
variados (ver Redford y Eisenberg, 1992;
Eisenberg y Redford, 1999). Segiin algunos
autores (e.g. Marshall, 1978), la irrupcion y
diversificacion de los Mustelidae en
América del Sur parece haber influido en la
declinacion y extincion de varios grupos de
marsupiales que hasta ese momento desem-
pefiaban el rol de pequenos a medianos car-
nivoros y omnivoros

URSIDAE
a) Sistemadtica:

Los tnicos Ursidae que habitaron y
habitan América del Sur pertenecen a la
subfamilia Tremarctinae; actualmente se
encuentran representados por una sola espe-
cie (Tremarctos ornatus) pero durante el
Cuaternario se registra un género (Arcto-
therium) que agrupa cinco especies: A
angustidens: A. vetustum; A. wingei; A
bonariense y A. tarijense (Fig. 4) (Soibel-
zon, 2004). Es interesante comentar que,
debido al enorme dimorfismo sexual en
tamarnio, en el pasado se llegaron a reconocer
cinco géneros que agrupaban aproximada-
mente doce especies. Durante los tltimos 40
afios, la discusion entre los especialistas se
centro sobre la pertenencia genérica de las
especies sudamericanas, ya que algunos
autores consideraban que estas pertenecian
al género boreal Ursus o Arctodus y otros a
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uno o mas geéneros creados "ad hoc" para
estas especies (e.g. Arctotherium, Arctoi-
dotherium, Pararctotherium, Proarc-tothe-
rium, etc.). El analisis filogenético llevado a
cabo por Soibelzon (2002) sobre todos los
taxones de Tremarctinae permitié observar
que las especies sudamericanas conforma-
ban un grupo natural bien sustentado por
numerosas sinapomorfias y separado del
grupo formado por las especies norteameri-
canas de la subfamilia. Por lo tanto
Soibelzon (2002; 2004) optd por agrupar
todas las especies reconocidas en un solo
género (Arctotherium).

Algunas especies de Arctotherium se
caracterizan por su enorme tamaio, la
masa de algunos ejemplares superaba los
1200 kg, comparable solo al tamaiio de
algunos ejemplares de Ursus speleacus y
U. maritimus.

b) Distribucién geografica y estratigrafica:

Arctotherium se ha registrado en Venezuela,
Bolivia, Brasil, Chile, Uruguay y la
Argentina. A. vetustum se registra en la
Argentina durante el Bonaerense y al menos
existiria un registro para Brasil (ver
Soibelzon et al., 2005). A. wingei se registra
en Brasil durante el Lujanense? (ver
Soibelzon et al., 2005), en Bolivia en el
Pleistoceno y en Venezuela en el Pleistoceno
Superior y Holoceno Inferior. A. angustidens
se registra durante el Ensenadense en la
Argentina y en Bolivia. A. bonariense se
registra durante el Bonaerense y Lujanense
en la Argentina. A, tarijense se registra en la
Argentina durante el Bonaerense y
Lujanense, en Chile y Uruguay en el
Lujanense superior y en Bolivia durante el
Pleistoceno (Soibelzon, 2002).

¢) Consideraciones paleoecolégicas:

Arctotherium probablemente tenia una
dieta omnivora formada por gran diversidad
de componentes, pero con un predominio
mas o menos marcado de items de origen
animal. La caceria activa, la disputa de pre-
sas cobradas por otros carnivoros y el carro-
fieo formaban parte esencial de su estrategia
de obtencion de alimentos (Soibelzon,
2002).

Frecuentemente pueden observarse
patologias sobre restos fosiles de
Arctotherium, llamativamente mas fre-
cuentes en la especie A. angustidens que en
las otras del mismo género. Sin dudas las
patologias mas comunes en Arctotherium
son las derivadas del tremendo desgaste de
la superficie oclusal de las coronas de los
molares superiores e inferiores, que en
varios casos deja expuesta la cavidad pul-
par. Le siguen en frecuencia las derivadas
de la masticacion de objetos duros (proba-
blemente huesos) que producen la rotura
parcial de la corona de alguna/s piezas den-
tarias. Son también frecuentes las caries
producidas probablemente por la ingestion
de alimentos ricos en carbohidratos como
la miel (Ferigolo y Berman, 1993) o las
frutas. Por ultimo, algunos huesos largos
de gran tamafio presentan patologias atin
no determinadas.

La masa estimada para algunas especies
Arctotherium se encuentra dentro del rango
de valores conocidos para los Ursidae de
gran tamatiio (e.g. Ursus maritimus 'y U. spe-
laeus). Las ecuaciones alométricas que tra-
bajan a partir de medidas craneanas y denta-
rias probablemente subestiman la masa de
Arctotherium, mientras que estimaciones
mas cercanas a lo que se cree fue la masa de
estos 0sos se obtuvieron a partir de medidas
del estilopodio.
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FELIDAE
a) Sistematica:

Los felidos sudamericanos se encuen-
tran representados por un género de la sub-
familia Machaerodontinae (Smilodon; cf.
Xenosmilus), pero principalmente por una
alta diversidad de taxones de la subfamilia
Felinae (Panthera, Puma, Herpailurus,
Oncifelis, Oreailurus, Lynchailurus, Leo-
pardus) (Berta y Marshall, 1978; Bond,
1986; Berman, 1994; Seymour, 1999).
Smilodon es un Smilodontini derivado que
incluye dos especies con distribucion suda-
mericana: Smilodon populator (Fig. 5) y S.
fatalis (Berta, 1985; Kurtén y Werdelin,
1990). Recientemente ha sido descripto un
ejemplar de Homotheriini proveniente del
Ensenadense? de Uruguay, que podria per-

Fig. 5. Crineo de Smilodon populator. A, vista dorsal,
B vista lateral. Escala grifica= 15 cm.

Fig. 5. Skull of Smilodon populator. A dorsal view, B
lateral view. Graphic scale= 15 cm.

tenecer al género Xenosmilus (Mones y
Rinderknecht, 2004). Los pequefios félidos
neotropicales., con la excepcion de H.
vagouaroundi, constituyen un grupo mono-
filético ("linaje del Ocelote" Pecon Slattery
et al., 1994). Una especie extinta, "Felis"
vorohuensis Berta (1983), presenta una
posicion filogenética incierta dentro del
"linaje del Ocelote" (Seymour, 1999).
Algunos jaguares fosiles poseen un mayor
tamano que los actuales, alcanzando el
tamano de Panthera leo, lo que fue utilizado
para erigir subespecies como P. onca
mesembrina (Cabrera, 1933), pero el estatus
de estos taxones debe ser revisado. Los
nombres de otras especies fosiles (e.g. Felis
longifions, Felis pumoides), fueron sinoni-
mizados con aquellos de especies actuales o
considerados dudosos (Berman, 1994; Pomi
y Prevosti, 2005).

b) Distribucién geografica y estratigrafica:

Smilodon agrupa dos especies. S. popui-
lator, es endémica de América del Sur, fue
hallada en yacimientos del Ensenadense al
Lujanense, desde Brasil y Bolivia, pasando
por Paraguay, Argentina y Uruguay, hasta el
sur de Chile (Berta y Marshall, 1978; Berta,
1985; Kurtén y Werdelin, 1990; Canto,
1991; Barnett et al., 2005). S. fatalis, de ori-
gen Neartico, solo fue hallada en sedimen-
tos del Pleistoceno tardio del noroeste de
América del Sur (Ecuador y Pert), repre-
sentando una nueva inmigracion de grandes
félidos a Sudamérica. (Werdelin y Kurtén,
1990). A su vez la presencia de cf.
Xenosmilus constituiria una tercera invasion
de Machaerodontinos (Mones y Rinderk-
necht, 2004).

El registro fosil de los pequerios félidos
sudamericanos es muy pobre. Los registros
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mas antiguos (Ensenadense) corresponden a
Lynchailurus colocolo, "Felis" vorohuensis
y cf. Herpailurus (Berta, 1983: Prevosti,
obs. pers.). Varias especies de Leopardus (L.
pardalis, L. wiedii), Oncifelis tigrina y
Herpailurus yagouaroundi, fueron halladas
en yacimientos Lujanenses de Brasil y Pert
(Leopardus cf. L. wiedi, Seymour, 1999).
"Felis lujanensis" del Lujanense de la
Provincia de Buenos Aires (Argentina)
podria ser sinénimo de L. colocolo (Sey-
mour, 1999). Oncifelis geoffioyi se registra
tardiamente (a partir del Holoceno; Prevosti,
obs. pers.). Las especies Oncifelis guigna y
Oreailurus jacobita no fueron ain registra-
das en forma fosil.

Los restos mas antiguos de Puma y
Panthera onca provienen del Ensenadense
de Argentina (provincia de Buenos Aires) y
"Ensenadense" de Bolivia (Tarija) (Berman,
1994; Berta y Marshall, 1978). Aunque no
se conoce su edad absoluta, varios ejempla-
res encontrados en la provincia de Buenos
Aires (Argentina) fueron encontrados en
sedimentos de polaridad reversa del Cron
Matuyama que se encuentran por debajo del
evento Jaramillo (+/- 1 Ma AP). Durante el
Pleistoceno tardio el registro de estas espe-
cies es mas amplio y abarca Brasil, Ecuador,
Peru, Bolivia; Uruguay, Argentina y Chile
(Winge, 1895; Hoffstetter, 1952; Berta y
Marshall, 1978; Berman, 1994; Ubilla y
Perea, 1999; San Roman et al., 2000). P.
onca también fue mencionada para el
Lujanense de Venezuela (Ochsenius, 1980).
Grandes formas de jaguares fosiles fueron
descritos para el Pleistoceno tardio de Peru,
Bolivia y el sur de Chile (Cabrera, 1933;
Hoffstetter, 1952; Seymour com. pers. en
Werdelin, 1996; Borrero, 1997).

c¢) Consideraciones paleoecoldgicas:

Durante el Pleistoceno Smilodon ocupo
el tope de la piramide alimenticia en América
del Sur, depredando sobre grandes mamiferos
como équidos, camélidos y perezosos terres-
tres, entre otros (Akersten, 1985; Berman,
1994; Biknevicius y Van Valkenburgh, 1996).
Los ejemplares fosiles de pequefios félidos y
de pumas no difieren significativamente de
los actuales, lo que permite inferir que posei-
an el mismo comportamiento trofico que sus
representantes vivientes. Los pequenios féli-
dos vivientes se alimentan mayoritariamente
de pequenos roedores y aves (Nowell y
Jackson, 1996; Kitchener, 1991), mientras
que los pumas cazan mamiferos de mediano a
gran tamaiio (e.g. Lama guanicoe, Odocoi-
leus virginianus; Iriarte et al., 1990). El ma-
yor tamano de los jaguares fosiles, compara-
do con los actuales, puede haberse dado por
una alta disponibilidad de grandes mamife-
ros-presa durante el Pleistoceno (Seymour,
1993), aunque no pueden descartarse la con-
juncion de factores climdticos (e.g. la "regla
de Bergman").

Los carnivoros sudamericanos en el
marco del Gran Intercambio Bidtico
Americano

América del Sur se mantuvo aislada de
los otros continentes durante la mayor parte
del Cenozoico. El aislamiento finalizo hace
unos 3,1 a 2,8 Ma. con la desaparicion de la
barrera marina que existia entre el noroeste
de Colombia y el sur de Panama (Coates y
Obando, 1996). Luego del establecimiento
del Istmo de Panama, se produjo un evento
de intercambio faunistico entre Ameérica del
Norte y América del Sur conocido como
Gran Intercambio Bidtico Americano (Mar-
shall et al, 1982). La mayor parte de las
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familias del orden Carnivora (Mammalia,
Eutheria) arribaron a América del Sur en
este evento, con la excepcion de los
Procyonidae que se registran desde el
Huayqueriense (Mioceno tardio). Por tal
motivo los Procyonidae han sido considera-
dos los "heraldos" del Gran Intercambio
Biotico Americano.

Los registros mas antiguos de inmigran-
tes, procedentes de América del Sur, en el
sur de California corresponden a la parte
final del Cron Gauss; estan representados
por roedores y edentados (Webb, 1985).
Luego de los procidnidos, el resto de los
carnivoros placentarios hacen su aparicion
en América del Sur a partir del Marplatense
(correlacionado con la primera parte del
Cron Matuyama, Cione y Tonni, 1995).

Asi como ocurre con el resto de los
mamiferos nearticos que inmigraron a
América del Sur durante el GABI (Cione y
Tonni, 1995), el ingreso de los carnivoros se
produjo en etapas segun se observa en el
registro fosil (vide supra). Esto puede sinte-
tizarse en dos grandes etapas: 1. el
Vorohuense cuando ingresaron los primeros
canidos y mustelinos, con D. cultridens y
Galictis sorgentinii, respectivamente y 2. el
Ensenadense cuando se observa una notable
diversificacion de los carnivoros (y del resto
de los mamiferos, Cione y Tonni, 1995),
entre los que se cuentan a los ursidos
(Arctotherium angustidens), félidos (S.
populator: P. onca: P. concolor; "E"
vorohuensis; L. colocolo), mefitinos
(Conepatus spp.), lutrinos ( Lontra longicau-
dis), otras especies de zorros (e.g. D. avus:
P. gymnocercus) y los grandes canidos
(Chrysocyon, Theriodictis, Protocyon).

La restriccion de ciertas especies
vivientes (e.g. N. nasua; P. cancrivorus; L.
vetulus; L. tigrinus) a yacimientos del
Lujanense (especialmente del norte de
Sudamérica) asi como la escasez o practica-

mente ausencia de ciertos grupos (e.g.
pequerios félidos, ciertos procionidos como
Potos) puede ser consecuencia del sesgo
tafonomico del registro fosil, ya que las
regiones "tropicales" (con ambientes arbola-
dos y climas mas calidos y humedos) estan
menos representadas. Otros eventos inmi-
gratorios mas tardios corresponden al ingre-
so de S. fatalis (una especie tipicamente
norteamericana) y C. dirus (o del género
Canis si la hipotesis de Prevosti, 2001 es
correcta) durante el Lujanense. Estas espe-
cies, aparentemente, solo llegaron al noroes-
te de América del Sur (Bolivia, Peru,
Ecuador, Venezuela). Por tltimo el tnico
resto de Mustela conocido para América del
Sur, fue encontrado en el Holoceno medio
de Ecuador, pero aparentemente correspon-
de a M. fienata (una especie con registros
mas antiguos en América del Norte) y no a
las especies endémicas M. felipei y M. afri-
cana. Probablemente el ancestro de estas
dos especies ingreso independientemente a
este continente.. Quizas el ultimo ingreso de
carnivoros ocurrid recientemente con la
penetracion de U. cinereoargenteus y Nasua
narica (hasta ahora ausentes en el registro
fosil de América del Sur v que actualmente
sc encuentran limitadas a Colombia y
Venezuela), si no tenemos en cuenta la
introduccion del perro (Canis lupus familia-
ris) por los humanos durante el Holoceno
temprano/medio.

En sintesis, la diversidad de carnivoros
fosiles (Fig. 6) y vivientes seria resultado de
varias eventos inmigratorios independientes
(incluso dentro de cada Familia) a partir de
América Central y del Norte y la radiacion
adaptativa de los clados inmigrantes, mas
algunas extinciones entre la que se destaca
la ocurrida al final Pleistoceno y comienzos
del Holoceno (e.g. Cione et al., 2003).

Por otro lado, el biocrén y los nichos
ecologicos ocupados por carnivoros placen-
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Fig. 6. Reconstruccion paleoambiental del Pleistoceno tardio de América del Sur, En el centro dos tigres diente de
sable (S. populator) alimentindose de un mastodonte, arribando a la escena un oso de rostro corto (A. tarijense) y
una jauria de P. roglodytes. Observando la escena un jaguar (P. onca; en el dngulo inferior derecho), un hurén (G.
vitatta, ingulo inferior izquierdo) y descendiendo por el tronco de un drbol un coati (V. nasua). Mis lejos (sobre
el dngulo superior izquierdo) un zorro (D. gymnocercus).

Fig. 6. Paleoenvironmental reconstruction of late Pleistocene of South America. In the center two saber tooth cats
(S. populator), arriving to the scene a short-faced bear (A. arijense) and a group of P. troglodytes. Watching the
seene a jaguar (P.onca; in the lower rigth angle), a ferrer (G. vitatta, lower left angle) and descending from a tree
a "coar™ (N, nasua). Far away (on the upper left angle) a fox (D. gymnocercus).
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