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Introduccion

EL ACTUAL PERIODO CUATERNARIO, ULTIMO DE LA ERA CENO-
zoica y por lo tanto muy bien conocido, se caracteriza en todo el mundo por
amplios intervalos glaciales intercalados entre momentos mas calidos (inter-
glaciales). Los Ultimos episodios de la evolucion humana se dan en este pe-
riodo. El Cuaternario estd representado en los estratos mas superficiales y
modernos de la corteza terrestre, los cuales contienen informacion paleonto-
logica en general muy abundante y completa.

En Uruguay este periodo estd representado por abundantes rocas y
fosiles continentales y por los resabios de algunas ingresiones marinas en los
margenes litorales.

Las rocas sedimentarias continentales del Cuaternario uruguayo se
distribuyen por casi todo el territorio y son comunes de ver en las barrancas
aledafias a cursos de agua, inmediatamente por debajo del nivel de suelo.
En el Sur del pais se distinguen la parte superior de la Formacion Raigén en el
departamento de San José, y las formaciones Libertad, Dolores y Barrancas,
en el litoral Oeste y cuencas del Rio Santa Lucia y Laguna Merin. Al Norte
del Rio Negro también se registra la Formacion Dolores y tiene una importan-
te extension la Formacion Sopas (que incluye la otrora denominada Forma-
cién Mataojo), la cual se distingue también por su rico contenido fosilifero.

Entre los fosiles tipicos de estos sedimentos se destacan los grandes
mamiferos que integran la llamativa megafauna cuaternaria: megaterios, glo-
soterios, gliptodontes, toxodontes, macrauquenias, “mastodontes”, 0sos y ti-
gres dientes de sable, entre otros. Estos, junto a una fauna acompafiante de
menor porte, constituyen la mayor parte de los fosiles de vertebrados colec-
tados en Uruguay. En los ultimos tiempos, es de destacar la importante inci-
dencia en la colecta de este tipo de fauna que tuvo la gran labor de José So-
loviy, Jorge Da Silva, Federico Lopez Romanelli, Jorge Femenias y Andrés
Sanchez.
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Los depdsitos marinos, formaciones Chuy y Villa Soriano, represen-
tan distintos momentos de las ultimas ingresiones marinas en el territorio
uruguayo. Se distribuyen en toda la franja litoral al Sur del Rio Negro y es-
tan caracterizados por la abundancia de moluscos.
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Capitulo 13

FAUNA CUATERNARIA
CONTINENTAL

Martin Ubilla, Daniel Perea, Nora Lorenzo,
Mercedes Gutiérrez y Andrés Rinderknecht

Entre las etapas finales de la historia de nuestro planeta —sin duda las
mejor conocidas— se encuentra la aparicion de la especie humana, Homo
sapiens. Fueron momentos de grandes cambios climdticos. Durante miles
de aiios los hielos avanzaban desde los polos y luego, en miles de arios
mas, se derretian elevando el nivel del mar. Enormes mamiferos pobla-
ban todos los continentes excepto la Antdartida. Hace unos 1,8 millones de
arios comenzaba el actual Periodo Cuaternario.

Mientras en el Viejo Mundo surgian las primeras civilizaciones, en el te-
rritorio de lo que hoy es Uruguay todavia caminaban gigantescas bestias
por bosques, praderas y sabanas. Con dichas bestias se encontraron, ca-
ra a cara hace unos pocos miles de arios, los primeros pobladores huma-
nos de América. Eran tiempos en que se empezaba a retraer la ultima
glaciacion y el clima se tornaba mas calido. Comenzaba entonces la vi-
gente época Reciente del Cuaternario. En el transcurso de los dos o tres
primeros milenios de esta época, quizds no mucho después de 6.000 arios
atras, aquellas enormes bestias se extinguieron completamente.

TRADICIONALMENTE, EL CUATERNARIO, PERIODO QUE ABARCA
también la actualidad, se divide en dos Epocas, Pleistoceno (hasta hace
10.000 afios) y Holoceno (Reciente).! Durante la mayor parte del Periodo
Terciario hasta sus fines (Plioceno), Sud-América habia permanecido geo-
graficamente aislada del resto de los continentes. En el Cuaternario se dio en
Sud-América, y también en territorio uruguayo, una peculiar y Gnica asocia-
cion de animales continentales resultado de la combinacion de varios factores:
« prolongados procesos de evolucion en el continente;

* intercambios faunisticos con otros continentes (Cuadro 13.1, pag. siguiente);
 cambios climaticos (ver Cap. 14), y

» extinciones, entre otros.

1. Este periodo, desde el punto de vista formal, se inicié mas precisamente hace 11.500 afios
calendario, es decir, antes del presente.
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Cuadro 13.1 — Intercambio faunistico entre Sur y Norte-América a fines
del Terciario y principios del Cuaternario.

Los sedimentos del Pleistoceno de Sud-América, tienen mamiferos que los dife-
rencian de aquellos de mayor antigiiedad. Esto se debe a que este continente, luego de
haber transcurrido por un prolongado periodo de aislamiento geografico, tomo contacto
con Norte-América con la instalacion del istmo centroamericano en el Plio-Pleistoceno.
Este corredor terrestre, permitio la migracion hacia Sud-América de mamiferos que habi-
taban Norte-América y parte de Centro-América. A la vez, mamiferos que evolucionaron
y se diversificaron durante el periodo insular en Sud-Ameérica, migraron hacia Norte-
América.

La formacion del istmo se inicié hace unos 3 millones de anos, con modificacio-
nes importantes en el Mar Caribe, surgiendo islas y estrechando las distancias entre con-
tinentes. Ello posibilitd que el ingreso de formas norteamericanas se produjera a diferen-
tes tiempos en la medida que se producian dichos cambios fisicos. Asi, algunos mamife-
ros se encuentran en el registro sudamericano desde el Mioceno en adelante (como las ra-
tas de agua y pajonal, los pecaries y posiblemente los “mastodontes”).

A partir de fines del Plioceno y principios del Pleistoceno en adelante, invade la
mayor parte de los mamiferos norteamericanos. La mayoria de ellos fueron formas curso-
riales, ligadas a espacios abiertos, que se trasladaron al Sur probablemente a través de las
tierras bajas con caracteristicas de estepas y sabanas. Pero también se incorporaron otros
habitantes de ambientes de floresta, los que quizas aprovecharon la via de las tierras altas
que conservaron dichos ambientes.

Entre los que ingresaron a Sud-América se encuentran algunos que no sobrevivie-
ron hasta el presente: caballos, “mastodontes”, “guanacos” de gran tamaio, osos de gran
porte, tigres dientes de sable y algunos pecaries. En cambio otros si sobrevivieron con
éxito, como los zorros, varios tipos de ciervos, roedores sigmodontinos, depredadores fe-

linos como el puma y el jaguar, tapires y el oso de anteojos.

Asi, durante el Pleistoceno, se produjo el ensamble de linajes de mamiferos de an-
tiguo abolengo sudamericano (gliptodontes, perezosos gigantes terrestres, litopternos, no-
toungulados, etc.) con los nuevos inmigrantes ya mencionados, que le dan al registro cua-
ternario de nuestro continente un caracter unico.

Las comunidades de vertebrados, y en especial las de mamiferos, tu-
vieron en el Cuaternario una conformacion que, debido a dichos procesos, no
se encuentran representadas en su totalidad en la actualidad. Asi, vivi6 en es-
te territorio una amplia gama de animales que como consecuencia de una ex-
tincion que ocurrio a fines del Pleistoceno y comienzos del Holoceno
(Cuadro 13.2), dejé de formar parte de dichas comunidades. Estas sufrieron
importantes modificaciones, quedando los fosiles como testimonio de su
existencia en los sedimentos continentales de esa edad otrora denominados
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“Pampeano”,” que hoy reciben los nombres de formaciones Dolores, Sopas,
Libertad, Barrancas y por lo menos parte de la Formacion Raigdén (Cuadros
13.3 y 13.4, pag. 287 y 293 respectivamente).

Cuadro 13.2 — La extincion de la megafauna y de grandes mamiferos en
Sud-Ameérica en el Pleistoceno final e inicios del Holoceno.

Hacia fines del Pleistoceno y comienzos del Holoceno, esto es aproximadamente
entre los ultimos 10.000 a 7.000 afos antes del presente, se extinguieron todos los me-
gamamiferos (mayores a una tonelada de peso) y la mayoria de los grandes mamiferos
(mayores a 44 kilos) que habitaban este continente (Cuadros 13.5 y 13.6, pags. 298 y 301
respectivamente). Esta extincion, que también afectd a otros continentes, aunque no con
tanta severidad (en Africa atin persisten cuatro megamamiferos vivientes),® eliminé im-
portantes componentes de las comunidades terrestres de Sud-América.

En general, afectd6 a mamiferos adaptados a areas abiertas y la mayoria fueron
xenartros. Los grandes mamiferos que sobrevivieron hasta la actualidad (Cuadro 13.6,
pag. 301), estan en su mayoria vinculados a contextos mas protegidos y de dificil acceso.

Se consideran y discuten varias causas probables, entre ellas:

 cambios climaticos con modificacion y cambio del habitat;

« desequilibrios en la relacion entre grupos interdependientes;

» presion de la actividad de caza por el hombre;

« desaparicion de grandes herbivoros;

« infecciones, e

- interrupcion del ciclo climatico (frio-calido; pasaje de predominio de espacios abiertos
a cerrados con el aumento de temperatura registrado a inicios del Holoceno), conjun-
tamente con la caza humana.

Posiblemente han interactuado varias causas que produjeron esta importante ex-
tincidén, cuya consecuencia mas notable es el haber modificado la composicion de las
comunidades de mamiferos terrestres de Sud-América, con la desaparicion de formas li-
gadas a linajes de antigua data asi como otras integrantes de corrientes migratorias. Exis-
ten evidencias de que algunos de estos mamiferos (caballos, perezosos, “mastodontes” y
guanacos al menos) integraron la dieta de los primeros humanos sudamericanos.

Dichas formaciones se distribuyen en diferentes puntos de Uruguay,
constituyendo generalmente los terrenos mas superficiales. Suelen presentar-
se muy claramente expuestos en barrancas costeras y fluviales, a lo largo y

2. El término fue usado como extension de la nomenclatura utilizada para sedimentos coeta-
neos de la pampa argentina, los cuales hoy estan incluidos en varias unidades.

3. Para Norte-América recientemente se ha propuesto como probable causa de extincion de
la megafauna, la caida de un cometa hace unos 12.900 afios (Firestone et al. 2007).
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ancho de todo el territorio. Se puede afirmar con propiedad, que de éste con-
junto de depdsitos proviene la mayor cantidad de fosiles de vertebrados de
Uruguay.

En algunas de estas unidades sedimentarias también se registra un
conjunto de moluscos dulceacuicolas y terrestres, asociados a los sistemas
fluviales donde fueron en parte generadas (Cuadros 13.3 y 13.4, pag. 293).

Linajes de abolengo antiguo: los que ya estaban

Desde el Paso de la Urumbeba hasta la ciudad de Artigas hay, por el
Rio Cuareim, unos 43 km. Son algo asi como tres dias en canoa, paran-
do para buscar fosiles y acampando para comer y dormir. El viento del
Norte sofoca mas que el batir de los remos, cada vez mas pesados, y las
vertiginosas “correderas” siempre amenazan con una peligrosa zozo-
bra. Luego llegan los interminables “lagunones”, donde lo unico que
mueve el bote es el pulso tenso y acompasado de hombros castigados
por el sol de enero y los zumbantes insectos. Con la vista siempre ade-
lante, tratando de adivinar el mds alla de ese devenir, la improvisada
tripulacion busca la rojiza mole de limo, la barranca amplia, enorme y
reseca por el verano. Y alli yacen enterrados, desde siempre, los anti-
guos huesos.

De los vertebrados cuaternarios que se registran en Sud-América
desde principios del Cenozoico, se destacan algunos reptiles y, entre los
mamiferos, los marsupiales, ciertos grupos extintos de ungulados y los eden-
tados o xenartros. Se tratan aqui con mayor énfasis los representados en el
Cuaternario de Uruguay, haciendo hincapié¢ en los mamiferos, predominan-
tes en el registro fosil.

Quelonios terrestres

En nuestro continente, durante el Cuaternario, vivieron tortugas te-
rrestres gigantes agrupadas en el género Chelonoides, de talla aproxima-
damente similar a las tortugas de las Galadpagos, pero con caparazones for-
mados por placas dseas muy gruesas. Estos grandes quelonios, no demasiado
frecuentes en el registro fosil, no lograron sobrevivir a la extincion del Pleis-
toceno-Holoceno. Algunos de ellos han quedado preservados en Uruguay
por caparazones casi completos (Lam. VII a, pag. 331) o por placas oOseas
aisladas. El significado ecologico y los ambientes que estas peculiares tortu-
gas explotaron, no esta suficientemente estudiado.
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Cuadro 13.3 — Fauna y edad de la Formacion Sopas.

Lista basada en datos proporcionados por Ubilla et al. 2004, y Martinez & Rojas 2004
(ver Lecturas recomendadas y bibliografia alli citada).

INVERTEBRADOS:

Bivalvoes: Neocorbicula limosa, Diplodon peraeformis, D. rhuacoicus, D. delodontus, D.
charruanus, D. paralellepipedon, Anodontites sp., Monocondylea sp., Musculium ?argen-
tinum.

Gasteropodos: Heleobia cf. H. australis, Heleobia piscium, Potamolithus sp., P. lapi-
dum, Pomacea canaliculata, Chilina fluminea, C. parva, Gundlachia sp., Anysancylus
obliqua, Biomphalaria tenagophila, B. peregrina, Bulimulus sp., B. rushi.

PECES: Teledsteos.
REPTILES: Chelonoides sp., Tupinambis teguixin.
AVES: aff. Rhea sp. Chloephaga picta, Cariama cristata.

MAMIFEROS:

Xenartros: Dasypus aff. D. novemcinctus, Propraopus sp., Pampatherium humboldtii,
Glyptodon clavipes, Neothoracophorus sp., Neuryurus rudis, Panochthus tuberculatus,
Megatherium americanum, Nothrotherium cf. N. maquinense, Glossotherium robustum,
Lestodon cf. L. armatus cf. Scelidotherium.

Carnivoros: Felis concolor, Panthera cf. P. onca, Smilodon populator, Lycalopex gym-
nocercus, Lontra longicaudis, Tremarctinae indet.

Roedores: Reithrodon sp. cf. Wilfredomys oenax, Lundomys molitor, Coendou magnus,
Mpyocastor coypus, Cavia sp. Galea sp. Microcavia criolloensis, Dolichotis? sp. Hydro-
choerus hydrochaeris, Neochoerus cf. N. aesopi.

Litopternos: Macrauchenia patachonica, Neolicaphrium recens.

Notoungulados: Toxodon cf. T. platensis.

Proboscideos: Gonfotéridos indet.

Perisodactilos: Tapirus terrestris, Equus (Amerhippus) neogeus, Hippidion principale.
Artiodactilos: Tayassu aff. T. pecari, Catagonus sp., Hemiauchenia paradoxa, Vicugna
sp., Antifer ultra, Ozotoceros aff. O. bezoarticus, Morenelaphus brachyceros, Morene-
laphus lujanensis, Paraceros fragilis.

EDAD

La asociacion de mamiferos registrada en la Formacion Sopas permite su correlacion con
el Piso Lujanense, que abarca el lapso Pleistoceno Tardio-Holoceno Temprano.
Dataciones absolutas: las varias dataciones basadas en '*C (carbono 14)* en madera y
conchilla, y termoluminiscencia’ en sedimento, indican edades de mas de 43.000 afios an-
tes del presente para la Formacion Sopas (Ubilla ef al. 2004; Martinez & Ubilla 2004).

4. Técnica de datacion absoluta por is6topos radiactivos del carbono (Cuadro 14.2, pag. 320).

5. Se entiende por termoluminiscencia la emision de energia previamente absorbida como
resultado de un estimulo térmico. Esta propiedad fisica, presente en muchos minerales, es
utilizada como técnica de datacion, porque cuanto mas tiempo han sido calentados natu-
ralmente ciertos minerales (basicamente cuarzo), mayor cantidad de luz emiten.
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Xenartros

Otro linaje de larga evolucion en el continente, los xenartros o eden-
tados, fueron importantes y conspicuos mamiferos de la fauna cuaternaria.

Como se vio anteriormente (Cap. 11), los xenartros pueden dividirse
en tres grandes grupos:
1) cingulados o xenartros acorazados (armadillos y gliptodontidos);
2) perezosos o tardigrados, y
3) vermilinguos u “o0sos” hormigueros.

Entre los gliptodontidos, peculiares xenartros acorazados y con
dientes con tres lobulos, considerados herbivoros, fueron frecuentes habi-
tantes de nuestro territorio Glyptodon, Panochthus y Doedicurus (Figs.
13.1; 13.2; 13.3, pag. 290, y Lam. VII b, pag. 331). Se los puede diferenciar
por las caracteristicas externas de las placas dseas de la coraza dorsal, asi
como por la morfologia de la cola. Esta estaba cubierta por un esqueleto ex-
terno formado por anillos y rematada por un estuche caudal de longitud va-
riable. En Glyptodon predominaban los anillos, mientras que los otros teni-
an un estuche caudal 6seo muy bien desarrollado. Doedicurus poseia un
enorme tubo caudal rigido ensanchado en su extremo, donde se observan
grandes depresiones que algunos autores han interpretado servian de inser-
cion a ptas corneas.® Panochthus se encuentra entre los mayores gliptodon-
tes conocidos (Lam. VII b). Los gliptodontidos fueron afectados por la ex-
tincion de la megafauna sudamericana durante la primera parte del Holoce-
no (Cuadro 13.2, pag. 285).

Se conocen en Uruguay varios caparazones casi completos, asi como
algunos craneos, numerosos registros de placas Oseas aisladas y también di-
ferentes partes del esqueleto interno posterior al craneo.

Los armadillos estuvieron bien representados en nuestro Cuaternario
por varias formas, entre ellos un tati de gran porte como Propraopus, muy
similar al actual tata Dasypus novemcinctus, pero mucho mayor, que habria
superado el metro y medio de longitud, y que logrd tener la mayor distribu-

6. Referente a cuerno. La parte mas externa de la piel, el pelo, las uiias, los cuernos, etc., es-
tan formados por una sustancia proteica dura, la queratina o “tejido” cérneo. Los glipto-
dontidos, al igual que los armadillos, presentan por encima del hueso que configura la
coraza, una delgada capa cérnea. Quizas en algunos de los primeros pudieron haberse
desarrollado puas a partir del engrosamiento de esta capa en algunos puntos del extremo
de la cola.
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cion geografica entre los armadillos, llegando a abarcar practicamente toda
Sud-América y parte de Norte-América.

Los pampaterios fueron formas extintas peculiares que algunos au-
tores consideran intermedios entre gliptodontes y armadillos, y de los que se
conocen para Uruguay algunos craneos y también parte de las placas del ca-
parazon correspondientes a Pampatherium (Fig. 13.4, pag. siguiente). Po-
seian, al igual que los tipicos armadillos, bandas moéviles en la parte media
de su coraza dorsal, lo que les daba una mayor flexibilidad de movimientos
que los gliptodontidos.

j aé‘wﬂa

Figura 13.1 — Reconstruccion paleobiologica del gliptodonte (Glyptodon)
v placas aisladas de la coraza dorsal.

Figura 13.2 — Reconstruccion paleobiologica del gliptodontido Panochthus
v placa aislada de la coraza dorsal.
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Figura 13.3 — Reconstruccion paleobiologica del gliptodontido Doedicurus
v placa aislada de la coraza dorsal.

Figura 13.4 — Reconstruccion paleobiologica de Pampatherium
y placas aisladas.

Entre los perezosos, los més conspicuos fueron los terrestres, ya que
evolucionaron en los xenartros de mayor tamafio conocidos, algunos superan-
do ampliamente la tonelada de peso, y fueron tipicos representantes de nues-
tra megafauna cuaternaria. Tuvieron tendencia al bipedismo y, en general, se
los considera herbivoros, aunque no se descarta la posibilidad de que algunos
hayan desarrollado habitos omnivoros. Los mas frecuentes en nuestro territo-
rio fueron por orden de tamafo: Glossotherium, Lestodon y Megatherium
(Figs. 13.5, 13.6 y 13.7, pag. 292). Este tltimo alcanz6 los tres metros de al-
tura en posicion erguida. En otras partes del continente se conocen, para al-
gunos de ellos, restos momificados (ver Cap. 1) como piel con pelos, y tam-
bién heces constituidas por fragmentos de desechos vegetales.
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En algunas localidades de Uruguay se han encontrado varios indivi-
duos de Lestodon preservados juntos, lo que quizds podria indicar, entre
otras cosas, un comportamiento grupal.

1.70m

e

I ucuoma.

Figura 13.6 — Reconstruccion paleobiologica del perezoso Lestodon.

Entre los perezosos de principios del Cuaternario se destaca Catonyx
tarijensis (= Scelidodon capellini), de rostro elongado y abultado, hallado en
la Formacion Raigon (Fig. 13.8, pag. siguiente, y Cuadro 13.4, pag. 293),
conocido también para Argentina y Bolivia. Algunos restos de una especie
afin, mas pequefia, del mismo género, se encuentra en sedimentos de la For-
macioén Dolores (Pleistoceno Superior) (Lam. VII c-d, pag. 331, y Cuadro
13.4). A pesar de que se cita la presencia en Uruguay de un perezoso afin
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denominado Scelidotherium (Fig. 13.9) no es posible confirmarlo dado lo
fragmentario y escaso de los restos referidos a este taxon.

1.70m

A Diona =

Figura 13.7 — Reconstruccion paleobiologica del perezoso Megatherium.

 uauona

Figura 13.8 — Reconstruccion paleobiologica del perezoso
Catonyx (= Scelidodon).

292



Capitulo 13 — Fauna cnaternaria continental
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Figura 13.9 — Reconstruccion paleobiologica del perezoso Scelidotherium,
de dudosa presencia en Uruguay.

Cuadro 13.4 — Otras faunas cuaternarias continentales.

Se marcan con (*) los taxa de procedencia estratigrafica dudosa, y con (?) los que tienen
una asignacion taxonémica dudosa.

FAUNA Y EDAD DE LA FORMACION DOLORES, NORTE DE URUGUAY (ba-
sado en datos obtenidos de Berro 1929; Ubilla & Perea 1999; Martinez & Rojas 2004;
Alberdi et al. 2007; ver Lecturas recomendadas y bibliografia alli citada):

INVERTEBRADOS:

Bivalvos: Neocorbicula limosa Pisidiidae indet.

Gasteropodos: Heleobia parchappii, Pomacea canaliculata, Gundlachia sp., Biomphala-
ria peregrina.

REPTILES: Chelonoides sp., Pseudemys scripta, Hydromedusa sp.

MAMIFEROS:

Marsupiales: Didelphis sp. (*).

Xenartros: Pampatherium sp., Propraopus sp., Mylodon darwini, Glyptodon clavipes,
Panochthus tuberculatus, Doedicurus cf. D. clavicaudatus.

Carnivoros: Smilodon populator, Arctotherium tarijense.

Litopternos: Macrauquenia patachonica.

Artiodactilos: Palaeolama weddelli.

Proboscideos: Stegomastodon sp., S. waringi, S. platensis (?).

EDAD

La asociacion de mamiferos registrada en la Formacion Dolores, permite su correlacion
con el Piso Lujanense, que abarca el lapso Pleistoceno Tardio-Holoceno Temprano.
Dataciones absolutas: se dispone de una sola dataciéon ('*C) en madera de 11.650 afios
antes del presente (Ubilla & Perea 1999).
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FAUNA Y EDAD DE LAS FORMACIONES DOLORES, LIBERTAD Y BA-
RRANCAS (“PAMPEANO”), SUR DE URUGUAY (basado en datos obtenidos de
Ubilla & Perea 1999; Ubilla 1999; Lorenzo & Ubilla 2004; Marchesano et al. 2002; Pe-
rea et al. 2001; Rinderknecht 1998; Rinderknecht & Claramunt 2000; Alfaro & Perea
2003; Claramunt & Rinderknecht 2005; Gutiérrez et al. 2005; Rego et al. 2007; ver Lec-
turas recomendadas y bibliografia alli citada):

ANFIBIOS: Ceratophrys sp., Leptodactylus sp.
REPTILES: Colubridae indet.
AVES: Paseriformes indet., Ciconidae indet., Colaptes sp., Pseudoseisuriopsis cuelloi.

MAMIFEROS:

Xenartros: Chaetophractus villosus, Eutatus cf. seguini, Propraopus sp., Pampatherium
typum, Lestodon sp., Mylodon darwini, Glossotherium robustum, Catonyx sp. (= Scelido-
don sp.), Scelidotherium leptocepahlum (?), Megatherium americanum, Nothrotherium sp.,
Neuryurus rudis, Doedicurus cf. D. clavicaudatus, Castellanosia sp., Glyptodon clavipes,
Panochthus tuberculatus, Sclerocalyptus, Glyptodon clavipes.

Roedores: Lagostomus sp., Microcavia criolloensis, Ctenomys kraglievichi, Holochilus
brasiliensis, Galea ortodonta.

Notoungulados: Toxodon cf. T. platensis.

Litopternos: Macrauchenia patachonica.

Perisodactilos: Tapirus oliverasi, Hippidion, Equus (Amerhippus) neogeus.
Artiodactilos: Hemiauchenia sp. cf. Lama gracilis, Ozotoceros cf. O. bezoarticus, Mo-
renelaphus sp.

Proboscideos: Stegomastodon sp., S. waringi.

Carnivoros: Arctotherium sp., Smilodon populator.

EDAD

El conjunto faunistico listado incluye elementos correlacionables con el Piso Lujanense.
Dataciones absolutas: para la Formacion Dolores se han obtenido edades ('*C) desde
30.100 a 27.000 anos antes del presente, basadas en hueso (Farifia et al. 2008, Dolores-
Sopas segun estos autores), 17.620 afios antes del presente, basadas en diente (Gutiérrez
et al. 2005; Formacion Libertad segiin Corona ef al. 2008), y 11.150 a 10.480 afios antes
del presente, basadas en madera (Ubilla et al. 2007).

FAUNA CUATERNARIA Y EDAD DE LA FORMACION RAIGON (basado en da-
tos obtenidos de Ubilla & Perea 1999; McDonald & Perea 2002; Mones & Rinderknecht
2004; ver también Lecturas recomendadas y bibliografia alli citada):

MAMIFEROS:

Xenartros: Catonyx tarijensis (= Scelidodon capellini), Glyptodon sp., Plaxhaplous,
Doedicurus sp., Castellanosia establei (*), C. excavata (*).

Notoungulados: ?Toxodon.

Artiodactilos: Palaeolama.

Carnivoros: ?Xenosmilus sp. (tribu homotheriini).

EDAD

Ademas de los componentes faunisticos terciarios (Cap. 11), esta unidad contiene fauna
que se corresponde con el Piso Ensenadense que abarca el lapso Plioceno Tardio-
Pleistoceno Medio-Temprano.

Dataciones absolutas: se obtuvieron dos dataciones por termoluminiscencia de 218.000 y
100.000 afios antes del presente, basadas en sedimentos cuspidales de la Formacion Raigon.
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Notoungulados

Como se viera en el Capitulo 11, este antiguo linaje de mamiferos
ungulados tuvo un enorme éxito durante el Terciario sudamericano, con el
desarrollo de distintos grupos que fundamentalmente ocuparon el papel de
herbivoros.

Sin embargo, en el Cuaternario, su diversidad bajo notoriamente,
quedando representados por los toxodontes cuya forma emblematica del
cuaternario fue Toxodon platensis. Se trata de un mamifero terrestre de
gran tamafo, con un peso estimado en las dos toneladas y un aspecto gene-
ral que lo haria similar a los hipop6tamos y rinocerontes africanos, aunque
sin compartir con estos ultimos un parentesco cercano desde el punto de vis-
ta evolutivo (Fig. 13.10). Su mandibula tiene incisivos grandes, dirigidos
hacia adelante y en forma de pala. Si bien existen varias evidencias que lo
seflalan como un animal pastador, los Gltimos estudios sugieren que podria
haber explotado la vegetacion dominante en cada lugar, siendo en algunas
areas preferentemente ramoneador y en otras principalmente pastador. Este
mamifero fosil estd historicamente ligado a Uruguay, ya que los primeros
restos conocidos por la ciencia occidental de dicho taxon fueron colectados
por Charles Darwin durante su breve estadia en nuestro pais. El material co-
lectado por Darwin consta de un craneo parcialmente completo descubierto
por unos pobladores en el Arroyo Sarandi (departamento de Rio Negro);
con este material y algiin otro proveniente de Bahia Blanca (Argentina), el
anatomista inglés Richard Owen cred en 1837 el género Toxodon y la espe-
cie tipo Toxodon platensis.

G looiena

5 3

Figura 13.10 — Reconstruccion paleobiologica del toxodonte
Toxodon platensis.
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De los toxodontes se ha dicho que poseian hébitos anfibios (como los
ya mencionados hipop6tamos), pero la tendencia actual predominante es que
se trataba de mamiferos completamente terrestres.

Los representantes del género Toxodon estan entre los mamiferos fo-
siles mas comunmente hallados en el Cuaternario de nuestro pais, y fre-
cuentemente se registra la especie Toxodon platensis. Si bien existen otras
especies descritas, es posible que en su mayoria en realidad se trate de va-
riaciones causadas por la existencia de dimorfismo sexual dentro de una
unica especie. Este ultimo representante de los notoungulados habria so-
brevivido hasta hace por lo menos unos 6.500 a 8.000 afios atras (Cuadro
13.6, pag. 301), extinguiéndose como otros integrantes de la megafauna su-
damericana.

Litopternos

Se trata éste de otro grupo de mamiferos ungulados y herbivoros de
prolongada evolucion en Sud-América, conteniendo formas superficialmente
parecidas con algunos camélidos y caballos (ver Cap. 11). Los miembros an-
teriores y posteriores tienen tendencia a reducir el numero de dedos, como
respuesta a la adaptacion a espacios abiertos. Al igual que ocurrié con los
notoungulados, muy exitosos en el Terciario, declinaron durante el Cuaterna-
rio, quedando representados por dos formas: la gran Macrauchenia pata-
chonica y el pequeiio Neolicaphrium recens. Los ultimos representantes del
grupo se registran inclusive a comienzos del Holoceno, extinguiéndose al
igual que otros integrantes de la megafauna.

En 1838, Richard Owen analizé unas vértebras cervicales de gran
tamano que le habian llegado del Sur de Sud-América (Punta Arenas), cuyas
peculiaridades anatomicas hacian pensar que se trataba de un gran camélido
fosil y fundo el género Macrauchenia y la especie tipo Macrauchenia pata-
chonica. En 1857, el paleontologo francés Auguste Bravard’ estudi6 un cra-
neo con una caracteristica anatdmica notable, ya que dicho material tenia las
fosas nasales ubicadas en posicion dorsal, casi encima de las orbitas, al que
denomind Opisthorhinus. Posteriormente se pudo comprobar que las vérte-
bras estudiadas por Owen y el craneo de Bravard pertenecian a un mismo
taxon cuya denominacion genérica seria Macrauchenia, debido al principio

7. Geologo y paleontdlogo radicado en Argentina; nacidé en Auvergne a principios del siglo
XIX y muri6 en el terremoto de la ciudad de Mendoza en marzo de 1861.
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de prioridad, el cual establece que el primer nombre que se le da a un taxén
desconocido es el que prevalece. Por este ultimo principio es que el género
Macrauchenia es el utilizado actualmente.

La macrauquenia fue un mamifero terrestre que pudo haber alcan-
zado una tonelada de peso, con un aspecto general que recuerda a los caba-
llos y los guanacos, ya que este mamifero fosil tenia un crdneo similar al de
los primeros con un largo cuello (Fig. 13.11). Sus miembros anteriores y
posteriores tienen tres dedos y son bastante columnares. Se considera un
herbivoro posiblemente ramoneador o de dieta mixta. La presencia de fosas
nasales localizadas tan posteriormente en el craneo, ha sido la causa de que
muchos cientificos la reconstruyeran con una trompa corta similar a la que
poseen los tapires, aunque otros sostienen que Macrauchenia poseia un espi-
raculo que recuerda al de los cetdceos. Los restos fosiles de macrauquenia en
Uruguay no son muy abundantes comparado con otros integrantes de la me-
gafauna, aunque esta representado tanto por restos craneanos como post-
craneanos procedentes de diversas localidades del Cuaternario.

S

Figura 13.11 — Reconstruccion paleobiologica de Macrauchenia
patachonica basada en la hipotesis que asume ausencia de trompa.

El otro representante de los litopternos en el Cuaternario es el unico
integrante de la familia de los proterotéridos (Fig. 13.12, pag. siguiente) que
sobrevivié durante el Pleistoceno, denominado Neolicaphrium recens. Se tra-
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ta de un pequeio ungulado herbivoro al que se le atribuyen vinculos con am-
bientes forestados. Su registro es muy escaso en toda Sud-América, existien-
do partes de su esqueleto solamente en Cérdoba y Corrientes (Argentina) y en
Salto (Uruguay). La importancia de esta forma, es que testimonia que este
peculiar grupo de ungulados sudamericanos —los proterotéridos— no se extin-
guid a fines del Terciario como se pensaba, sino que sobrevivid en algunas
partes del continente, incluyendo Uruguay, conviviendo durante la mayor
parte del Cuaternario inclusive con aquellos que en algin momento se penso
fueron sus principales competidores ecologicos y posible causa de su extin-
cion a fines del Terciario, los ciervos.

1.70 m

=

Figura 13.12 — Reconstruccion paleobiologica de un proterotérido basado
en el género terciario Diadiaphorus. A esta familia pertenecio la unica
especie cuaternaria, Neolicaphrium recens.

Cuadro 13.5 — Megamamiferos y grandes mamiferos extintos en Sud-
Ameérica a fines del Pleistoceno y comienzos del Holoceno.

MEGAMAMIFEROS (>1.000 kilos) 100% extintos:
“Mastodontes”, gliptodontes, perezosos terrestres, macrauquenias, toxodontes.

GRANDES MAMIFEROS (>44 kilos) 80% extintos:

Algunos ciervos, osos (la mayoria), algunos pecaries, caballos, algunos guanacos y vicu-
fias, algunos armadillos, algunos carpinchos, tigre dientes de sable, Xenorhinotherium (li-
topterno de Brasil similar a Macrauchenia).
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Linajes de inmigrantes antiguos

Siendo Sud-América una isla desde el punto de vista geografico, in-
gresaron probablemente entre el Eoceno y Oligoceno, dos nuevos grupos de
mamiferos a este continente, al parecer desde Africa, la que se encontraba
mas proxima a Sud-América que en la actualidad. Es asi que a partir del tl-
timo periodo citado se registran los roedores caviomorfos (como los cone-
jos de indias y las vizcachas, entre otros) y los monos platirrinos (como por
ejemplo, los capuchinos y monos aulladores, de nariz chata y cola prensil).
Los roedores son bastante comunes como fosiles en Uruguay, sobre todo a
fines del Terciario y en el Cuaternario. No sucede lo mismo con los prima-
tes, muy dificiles de hallar fosilizados y ausentes, hasta el momento, del re-
gistro palentologico uruguayo.

Caviomotfos

Se incluyen dentro de este muy diverso grupo de roedores, formas
bien conocidas como integrantes comunes de la actual fauna nativa america-
na, caracterizados por un tamafio }gromedio mayor, cola mas corta, y aguje-
ros anteorbitarios de gran tamafio,” comparados con la mayoria del resto de
los roedores. Entre los mas conspicuos roedores cuaternarios se destaca el
gran carpincho Neochoerus, algo mas grande que el actual a juzgar por el
tamano de los craneos, practicamente los inicos elementos bien conocidos.
Si bien los grandes carpinchos como Neochoerus se extinguieron, el carpin-
cho sobrevivi6 a la extincion del Pleistoceno-Holoceno quedando como uno
de los pocos mamiferos de gran tamafio vivientes en nuestro continente
(Cuadro 13.6, pag. 301). Los carpinchos estan representados en el Cuaterna-
rio de Uruguay fundamentalmente por algunos craneos y mandibulas en los
departamentos de Artigas, Salto y Tacuarembd.

. , . 10 . 11
Otros roedores caviomorfos, como coendues,” apereas'’ y nutrias,
también se han preservado en el registro del Cuaternario de Uruguay. Algu-

8. Los foramenes anteorbitarios o infraorbitarios se ubican uno a cada lado de la parte ante-
rior del craneo, sobre los huesos maxilares, antes de las orbitas oculares. En la mayoria
de los mamiferos son pequeflos para dar paso a terminaciones nerviosas y sanguineas.
En los caviomorfos estos foramenes estan muy agrandados para alojar, ademas, proyec-
ciones de haces musculares que actuan en la masticacion.

9. Puercoespines arboricolas americanos.

10. También llamados cuises. La variedad doméstica son los conejos de indias o cobayos.

11. Denominacién extendida en Uruguay para nombrar a un grupo de caviomorfos acuaticos
que nada tienen que ver con la nutria europea, la cual es un carnivoro de la misma fami-
lia que nuestros lobos de rio (ver mas adelante).
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nos ya no viven en esta region pero si lo hacen en otras partes del continente,
siendo entonces el testimonio de cambios en la distribucion geografica y de
extinciones parciales, posiblemente producto de las oscilaciones climaticas
caracteristicas del Cuaternario (ver Cap. 14).

Linajes de inmigrantes modernos

En un ventoso y polvoriento atardecer, hace muchos miles de afios, un
raro animal del tamariio de un novillo pasta mansamente en las riberas de
lo que hoy es el Rio Santa Lucia. De vez en cuando escarba en el duro y
reseco suelo buscando raices y tubérculos, o se incorpora sobre sus
miembros posteriores para alcanzar las ramas de algun arbol, estirar su
larga lengua y saborear los brotes mas tiernos. Su cabeza es alargada y
estrecha, sus ojos pequenos. Lentamente, se ayuda con sus extremidades
anteriores a bajar las ramas mas altas para engullir las hojas del arbol.
Es una compleja maquina biologica de procesar vegetales y transformar-
los en una gran masa de huesos, musculos y piel.

De pronto, la bestia queda paralizada por el miedo. Presiente algo extra-
fio; escucha ladridos y la invade un intenso olor nunca antes percibido.
Pretende, sin lograrlo, pasar inadvertida, inmovil en el paisaje crepuscu-
lar. Sus lentos movimientos le impiden huir, sin ser vista, hacia lo espeso
del bosque riberefio. Ahora se encuentra rodeada por cuatro pequerios
cuadrupedos que giran locamente a su alrededor emitiendo histéricos la-
dridos. Apoya el dorso contra el tronco del arbol y se incorpora lo maxi-
mo que su pesado cuerpo le permite. Solo atina, en vano, a mover enérgi-
camente sus brazos mufiidos de afiladas garras, estrategia util ante una
eventual lucha cuerpo a cuerpo. Pero varios metros atrds la observa una
horda de seres desconocidos, bipedos, que miran al animal con ojos pe-
netrantes desde las altas hierbas. A los pocos segundos, los semiocultos
extrafios lo acribillan con una multitud de proyectiles que laceran mor-
talmente su vigoroso cuerpo.

Los desconocidos aguardan pacientemente los ultimos estertores a la dis-
tancia. Luego se acercan. Es un ejemplar joven de carne tierna y sabro-
sa. Ahora, se disponen al festin.

Ya desde el Mioceno comenzaron a ingresar a Sud-América mamife-
ros provenientes del continente norteamericano, pero es a partir del Plioceno-
Pleistoceno que se incorpora la mayoria de las formas al continente surefio.
Este proceso formo parte de lo que se denomina “Gran Intercambio Biodtico
Americano” (Cuadro 13.1, pag. 284). Empero, algunos de estos inmigrantes
no lograron sobrevivir hasta el presente, extinguiéndose al inicio del Holoce-
no (Cuadro 13.5, pag. 298). Su incorporaciéon provocd un importante impac-
to en la reestructuracion de las comunidades de mamiferos, hasta ese momen-
to so6lo integradas por linajes de abolengo antiguo y de antiguos inmigrantes.
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A continuacion se resefiaran los principales grupos implicados. Entre
los Gltimos en llegar se cuentan los primeros pobladores humanos sudame-
ricanos o paleoindios, los cuales se supone pudieron contribuir en parte a la
extincion de algunos de los mamiferos (Cuadros 13.5, pag. 298,y 13.6).

Cuadro 13.6 — Megamamiferos y grandes mamiferos.

MEGAMAMIFEROS Y GRANDES MAMIFEROS REGISTRADOS ENTRE LOS
ULTIMOS 10.500 A 7.000 ANOS (algunos autores sostienen que gliptodontes habrian
persistido hasta los ultimos 4.300 afios; ver articulo de Rosello et al. 1999):
Gliptodéntidos: Doedicurus clavicaudatus, Sclerocalyptus, Glyptodon.

Perezosos: Megatherium americanum, Glossotherium robustum, Mylodon.

Caballos: Equus neogeus, Hippidion.

Notoungulados: Toxodon platensis.

Litopternos: Macrauchenia patachonica.

“Guanacos”: Hemiauchenia.

“Mastodontes”: Stegomastodon.

GRANDES MAMIFEROS QUE SOBREVIVIERON HASTA LA ACTUALIDAD:
Ciervo de los pantanos (Blastoceros), Pecari del chaco (Catagonus wagneri), Carpincho
(Hydrochoerus; 2 especies), Huemul (Hippocamelus; 2 especies), Vicuiia (Lama vicugna),
Guanaco (Lama guanacoe), Jaguar (Panthera onca), Puma (Felis concolor), Tatu carreta
(Priodontes maximus), Tapir (Tapirus; 3 especies), Oso de anteojos (7remarctos).

Artiodactilos

Son mamiferos terrestres con pezufias, normalmente de tamafio gran-
de, tanto herbivoros como omnivoros. En los miembros, el plano de simetria
de las patas pasa entre los dedos tercero y cuarto, apoyandose el peso del
animal fundamentalmente en esos dedos. El primer dedo estd ausente en los
representantes actuales y los dedos laterales dos y cinco estan reducidos e
incluso ausentes. Aparecen en el Eoceno Temprano de Norte-América, Eu-
ropa y Asia. En Sud-América se registran a partir del Plio-Pleistoceno, como
consecuencia del “Gran Intercambio Bidtico Americano” que se produce
después de la formacién del Istmo de Panama (Cuadro 13.1, pag. 284).'* Se
destacan los pecaries (tayasuidos), los guanacos y vicufias (camélidos) y
los ciervos (cérvidos). Entre ellos, los ciervos han sido los que mayor diver-
sificacion y éxito tuvieron en Sud-América, evolucionando formas grandes a
pequenias, adaptados desde ambientes abiertos a selvaticos. Varios de los ar-

12. Esta plenamente aceptado que los Artiodactilos estan estrechamente emparentados con
un gran grupo de mamiferos acudticos (los cetaceos: ballenas, delfines, etc.), compar-
tiendo ancestros comunes fosiles.

301



Martin Ubilla, Daniel Perea, Nora Lorenzo, Mercedes Gutiérreg y Andrés Rinderknecht

tiodactilos que ingresaron o evolucionaron en el Cuaternario de Sud-
América se extinguieron en el Pleistoceno-Holoceno (como varias especies
de pecaries, grandes guanacos y algunas especies de ciervos).

Pecaries, guanacos y vicuiias, asi como ciervos, estan bien represen-
tados en el Cuaternario continental de Uruguay.

Los pecaries se registran desde el Oligoceno Temprano en Norte-
América. Son mamiferos de tamafio medio, relacionados con los cerdos y ja-
balies. Presentan cuello corto y cuerpo robusto, con miembros cortos y relati-
vamente delgados. El craneo es alargado y con dientes con cuspides redon-
deadas. El miembro anterior presenta cuatro dedos y el posterior tres, ya que
el dedo lateral interior estd reducido. Su distribucion actual abarca desde el
Sudoeste de los Estados Unidos hasta el Norte de Argentina. Son omnivoros,
pero las plantas constituyen la mayor parte de su dieta. Actualmente viven
cuatro especies: Tayassu tayacu (en diversos ambientes, desde desiertos hasta
selvas lluviosas), T. pecari (en selvas tropicales himedas), 7. maximus (en la
Amazonia) y Catagonus wagneri (en las zonas mas aridas del Gran Chaco).

En el Cuaternario de Uruguay se han hallado restos fosiles de Tayassu
pecari 'y formas incluidas en el género Catagonus en varias partes de nuestro
territorio, en especial en los departamentos de Artigas, Salto y Canelones.

La familia de los camélidos tiene el primer registro en el Eoceno
Tardio de Norte-América. Son ungulados de cuello alargado, con miembros
largos y craneo con Orbita cerrada. Presentan un par de incisivos y caninos
superiores y los caninos inferiores se diferencian y estan separados de los in-
cisivos. Son herbivoros y con el uso el esmalte de los dientes desarrolla
crestas en forma de media luna. Los camélidos se apoyan en el sustrato me-
diante almohadillas plantares y sus miembros (que tienden a fusionar y elon-
gar) son largos y terminados en dos dedos.

Actualmente viven seis especies de camélidos. Entre éstas, en el Vie-
jo Mundo se encuentran el camello de una joroba o “dromedario” (Africa) y
el camello de dos jorobas o “bactriano” (Asia). Las especies salvajes de
camélidos sudamericanos son Lama guanicoe (el guanaco) y Vicugna
vicugna (la vicuiia). Lama pacos (la alpaca) y Lama glama (la llama) son las
formas domésticas de dicho grupo.

Entre los camélidos fosiles de Uruguay se registra una forma grande
asignable al género Hemiauchenia (Fig. 13.13), una pequefia de tamafio si-
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milar a Vicugna vicugna, y una tercera de tamafio intermedio entre los dos
anteriores, asignable preliminarmente a Lama gracilis. El “guanaco” extinto
Hemiauchenia es bastante frecuente en el Cuaternario de Uruguay, del cual
se conocen partes de craneo y de post-craneo.

1.70 m
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Figura 13.13 — Reconstruccion paleobiologica del
gran “guanaco” extinto Hemiauchenia.

El registro mas antiguo de ciervos claramente identificables, es del
Mioceno Temprano de Europa, Asia y Africa. Son mamiferos de tamarios
muy variados, desde el venado almizclero de 10 kg, hasta el alce que llega a
pesar 800 kg. La caracteristica mas sobresaliente de esta familia es la presen-
cia de astas" en los machos en la mayoria de las especies. Estas estructuras
mudan anualmente, y varian mucho en forma y tamafio de una especie a otra.
Carecen de incisivos superiores y por lo general de caninos superiores. Los
caninos inferiores son similares a los incisivos; los molares y premolares son
de corona baja y tienen crestas de esmalte en forma de media luna. Al igual
que los camélidos, fusionan partes de los huesos de los miembros. Las patas
terminan en cuatro dedos, aunque los laterales suelen estar muy reducidos.

Actualmente estan distribuidos en casi todo el Nuevo Mundo y en
Europa, Asia y el Noroeste de Africa en el Viejo Mundo. Estos herbivoros
habitan en ambientes tan variados como la tundra artica, el desierto y el bos-
que. En Sud-América tuvieron un éxito particular, evolucionando en formas

13. Las astas son estructuras oseas recubiertas de piel, a diferencia de los cuernos tipicos de
otros artiodactilos, que poseen una base dsea y un estuche corneo externo.
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de espacios abiertos como de floresta, de pequenios a grandes, varios de ellos
sociales. Algunos ciervos se extinguieron en el Pleistoceno-Holoceno.

En sedimentos pleistocénicos de Uruguay, en especial en el Norte,
son muy frecuentes, siendo en algunos casos el grupo dominante en el regis-
tro. Se encuentran restos fosiles de formas extintas y de otras que viven en la
actualidad. Por lo general, se ha utilizado la morfologia de las astas para re-
conocer géneros.

Los representados en Uruguay son ciervos de astas complejas. Algu-
nas de estas formas son Antifer ultra, Morenelaphus brachyceros y Morene-
laphus lujanensis, ciervos de mediano a gran porte con astas bien desarrolla-
das. También tiene registro fosil cuaternario Ozotoceros bezoarticus, el vena-
do de campo, que vive en la actualidad. Un caso interesante es el ciervo ex-
tinto Paraceros fragilis, del cual se registraron en el Cuaternario del depar-
tamento de Artigas cuatro individuos completos, articulados, dos adultos y
dos juveniles, asociados, denotando la posible muerte de parte de un grupo
familiar. Ello es factible, ya que los ciervos de astas complejas suelen tener
agrupamientos sociales.

Perisodactilos

Este grupo de mamiferos actualmente estd representado por tapires,
rinocerontes y équidos. Se registran desde el Eoceno y son ungulados que
en sus extremidades tienen un numero impar de dedos, con predominio del
central, que es el unico funcional en los casos de mayor adaptacion a la ca-
rrera como en los caballos. Durante el Terciario tuvieron su época de gran
florecimiento y diversificacion con mas de 150 géneros en 15 familias; luego
declinaron dejando lugar a la diversificacion de los artiodéctilos. En contras-
te con la mayoria de los artiodactilos vivientes, los perisodactilos no son ru-
miantes, y su eficiencia en extraer nutrientes de las plantas es significativa-
mente baja. Presentan una cdmara de fermentacion posterior al estdmago.
Esto les permite comer grandes cantidades de comida fibrosa que es baja en
valor nutritivo, pero son relativamente menos eficientes que los artiodactilos
en aprovechar las comidas con poca cantidad de fibra. Se argumenta que,
debido a la gran eficiencia para alimentarse con material fibroso, el nimero
de especies actuales de perisodactilos se vio restringido y, en contraste, los
artioddctilos, al ser mucho mas selectivos, pudieron evolucionar y coexistir
en la misma area. Los perisodactilos mas primitivos ya tienen cuatro dedos
en sus extremidades anteriores y tres en las posteriores, condiciéon que se
mantiene en los tapires. En la denticion, hay una tendencia a que los premo-
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lares se asemejen a los molares formando una amplia superficie de mastica-
cion, asociado a dientes con corona alta y que crecen durante buena parte de
la vida del animal.

Los équidos, grupo que incluye a caballos, cebras y asnos, tienen un
extenso registro fosil, el cual provee un excelente ejemplo de cambios evolu-
tivos a largo plazo y a gran escala.

En Sud-América se detectan dos linajes de caballos que ingresaron
o se diferenciaron en ella a partir del Plio-Pleistoceno, con formas anteceso-
ras en Norte-América. Estos estan representados, por un lado, por los “hipi-
diformes” —Hippidion (con tres especies)—, y por otro, por los “equiformes”
—Equus (Amerhippus) (con cinco especies)—.

Hippidion es un tipo de caballo que varia en talla de pequefo a gran-
de, pero es de constitucion pesada y de cabeza proporcionalmente grande, en
cuyo craneo se aprecian los huesos nasales alargados como laminas (Fig.
13.14). Tienen las extremidades mas cortas y gruesas que los équidos mo-
dernos. Tiene representacion en el Cuaternario de Uruguay por craneos y
mandibulas, asi como por otras partes del esqueleto.

S Luuira

Figura 13.14 — Reconstruccion paleobioldgica de parte
del cuello y cabeza del caballo fosil Hippidion.
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El género Equus es caracteristico del Pleistoceno y su aparicion se
considero, clasicamente, como elemento marcador del inicio del Cuaternario.
Surgi6é en Norte-América y se extendid con rapidez por todos los continen-
tes, excepto Australia. Equus se extinguio en el Nuevo Mundo y fue reintro-
ducido en América por los europeos. Este caballo estd representado en el
Cuaternario de Uruguay por partes de craneos, mandibulas y elementos post-
craneanos. Los caballos sudamericanos son mamiferos de gran porte que su-
frieron la extincion a inicios del Holoceno, y fueron parte de la dieta de los
paleoindios de este continente.

Los tapires han cambiado relativamente poco desde su aparicion en el
Eoceno, lo que se manifiesta en la estructura primitiva de los actuales. Sus
dientes son de corona baja, y en el craneo los nasales se acortan y se retrasan
las narinas para alojar una trompa. Es un grupo que como resultado de su
evolucion en Europa y posteriores procesos migratorios y extinciones, ac-
tualmente solo existe en Sud-América, Centro-América y Malasia. Estan re-
presentados unicamente por el género Tapirus, el que se conoce desde el
Mioceno Tardio hasta el Pleistoceno en Europa, Asia y Norte-América. Ta-
pirus ingres6 a Sud-América en el proceso de intercambio faunistico y llegod
a ocupar latitudes relativamente altas, encontrandoselo en el Pleistoceno
Medio de la Provincia de Buenos Aires. Sobrevivieron a la extincion del
Pleistoceno-Holoceno, quedando Tapirus bairdii como el mamifero de ma-
yor tamaio que vive actualmente en este continente (Cuadro 13.6, pag. 301).

En Uruguay, los tapires estan representados por partes de craneo,
mandibulas y algunos elementos post-craneanos en los departamentos de Ar-
tigas, Salto, Tacuarembo, Rio Negro, San Jos¢ y Montevideo.

Proboscideos

La fauna actual, tanto norte como sudamericana, no incluye a los
proboscideos, grupo que integran “mastodontes”, elefantes y mamutes, pe-
ro los fosiles encontrados han revelado que una vez los hubo. En Sud-
América estuvieron representados por los gonfotéridos, llamados “masto-
dontes” sudamericanos, mientras que Norte-América estuvo poblada, ade-
mas, por otros representantes del grupo, entre los que se destacan los mamu-
tes (elefantidos) y los mastodontes verdaderos (mamutidos).

Los proboscideos son grandes herbivoros cuya nariz esta prolonga-
da en una trompa o proboscis. Esta trompa ha funcionado no s6lo como 6r-
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gano respiratorio y olfativo, sino también como un érgano prensil para tomar
y manipular objetos en el ambiente, y también para beber. Los miembros lo-
comotores son altos, columnares y provistos de cinco dedos, los que se apo-
yan parcialmente en el sustrato. La espina dorsal, que soporta el peso del
cuerpo, es casi horizontal. El crdneo es grande, presentando en algunos hue-
sos espacios internos o células aeriferas que lo aligeran.

Los gonfotéridos son los unicos proboscideos presentes en Sud-
América, sin dudas desde el Pleistoceno. Este grupo incluye a los “masto-
dontes” de caracteristicas mas primitivas, desde los géneros arcaicos del Oli-
goceno Temprano, hasta los ultimos representantes conocidos del grupo, del
Pleistoceno. Las primeras formas eran de pequeiio tamafio, crdneo corto y
moderadamente elevado. Luego evolucionarian formas provistas de craneo
mas “elefantoide”, pero también con rostro y mandibula alargados, con cua-
tro incisivos presentes, un par superior y otro inferior. Por ultimo se llegaria
a formas mayores, de craneo mas elevado, mas semejante al de los elefantes
propiamente dichos, de rostro y mandibula acortados, con sélo un par de in-
cisivos modificados (los superiores), llamados “colmillos” o “defensas”.

En Sud-América se reconoce a los géneros Cuvieronius con una sola
especie, Cuvieronius hyodon y Stegomastodon con dos especies, Stegomas-
todon platensis y Stegomastodon waringi.

Los gonfotéridos migraron durante el Mioceno por Eurasia y pasaron
a Norte-América por el puente entre Siberia y Alaska (aproximadamente des-
de el Mioceno Temprano). Los proboscideos podian cruzar a nado los pasadi-
zos marinos localizados entre las islas que se desarrollaron en la region Cari-
be. Incluso los “mastodontes” y los elefantes, que son sumamente volumino-
sos, podrian nadar distancias mas largas que las recorridas por aquellos de ta-
llas menores, de tal manera que la condicion de archipié¢lago no resulté un
impedimento significativo a las migraciones que se dieron en esta region a
principios del Plioceno. Cuvieronius, un dispersante verdadero, es conocido
en las faunas norteamericanas previas al intercambio.

Stegomastodon waringi habit6é en Ecuador en la Peninsula de Santa
Elena y en toda la zona tropical del continente sudamericano, excepto en la
region andina al Sur de Ecuador. También ha sido citado en Brasil, tanto en
zonas tropicales como templadas, en Uruguay, y quizds también en Vene-
zuela y Colombia. Se le atribuye una dieta mixta que muestra tendencias a
pastar, la que podria estar relacionada con la distribucion altitudinal y latitu-
dinal de la especie.
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Stegomastodon platensis, de distribucion mas austral, caracteristica
del Pleistoceno Medio-Tardio de Argentina, especialmente en La Pampa, ha
sido referido para Uruguay y posiblemente para Paraguay (Fig. 13.15). Se
piensa que tenia una dieta mixta con tendencias a alimentacion ramoneadora.
Los “mastodontes” del género Stegomastodon, si bien no son frecuentes en
el registro, son los que estan representados en el Cuaternario de Uruguay por
restos craneanos, mandibulares, defensas y algunos huesos post-craneanos
(Lam. VII g, pag. 331). Los “mastodontes” sudamericanos, tipicos integran-
tes de la megafauna de este continente, se extinguieron al finalizar el Pleisto-
ceno y estan dentro de los megamamiferos que formaban parte de la dieta de
los paleoindios de Sud-América.

Figura 13.15 — Reconstruccion paleobiologica
del “mastodonte” Stegomastodon platensis.

Roedores sigmodontinos

Este grupo de mamiferos incluye a los ratones de campo y ratas de
agua y pajonal, sumamente diversificados en Sud-América, con especies
habitantes de praderas, estepas, floresta, tierras aridas bajas y altas, acudticos
y con diferentes estrategias alimenticias. Se diferencian de los roedores ca-
viomorfos por su muy menor tamafio promedio, su frecuente larga cola, su
agujero anteorbitario craneano relativamente pequefio y la ausencia de pre-
molares. Ingresaron a este continente desde Norte-América o Centro-América
como avanzada del Gran Intercambio Faunistico (Cuadro 13.1, pag. 284),
siendo los mas antiguos del Mioceno Tardio de Argentina. En general son
pequefios y sus restos en el Cuaternario de Uruguay no son frecuentes. Entre
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ellos se encuentran la rata conejo Reithrodon, y la rata grande de agua Lun-
domys en el Cuaternario del Norte de Uruguay.

Carnivoros

Este es un grupo de mamiferos muy diverso que incluye desde for-
mas adaptadas a la alimentacion carnicera propiamente dicha, pasando por
ictivoros, hasta omnivoros relativamente generalizados, terrestres y acuati-
cos, la mayoria medianos a grandes. Aquellos mejor adaptados a la depreda-
cion tienen la columna vertebral muy flexible, no tienen clavicula, y en ge-
neral desarrollan garras y pueden apoyar sus miembros en el sustrato con los
dedos, e inclusive con la palma. En la denticion pueden encontrarse variadas
adaptaciones segiin su alimentacion, pero los carnivoros terrestres mas de-
predadores tienen molares con bordes muy cortantes (muelas carniceras) y
suelen agrandar los caninos en grandes colmillos. Existen desde el Paleoceno
y estan incluidos en este grupo formas tales como canidos (zorros), hiénidos
(hienas), procidnidos (mio-peladas'®, Fig. 11.2 A, pag. 254, y coaties), lutri-
nos (lobos de rio'”), mustelinos (hurones), trsidos (osos) y félidos (gatos,
pumas, tigres, etc.) entre otros.

Los carnivoros ingresan en su mayoria a Sud-América en el Plio-
Pleistoceno y tienen un importante éxito, aunque algunos de ellos se extin-
guen en el Pleistoceno-Holoceno (Cuadros 13.1 y 13.6, pags. 284 y 301 res-
pectivamente). En el Cuaternario de Uruguay estan representados varios de
ellos en diferentes localidades.

Los félidos del género Smilodon (tigres dientes de sable) estan dentro
de los carnivoros mas conspicuos (Fig. 13.16, pag. 311). Uno de los caracte-
res mas llamativos son los caninos superiores enormemente desarrollados,
fuertemente comprimidos y sobresaliendo de la boca, lo que les da aspecto
de sables, asi como una mandibula corta y robusta y grandes muelas carnice-
ras. Tenian la capacidad de abrir mucho la mandibula. Existen discrepancias
sobre los habitos alimenticios de los tigres dientes de sable, algunos autores
piensan que eran fuertes predadores que usaban sus caninos para dar estoca-
das mortales o mantener a las presas inmovilizadas, y otros piensan que en
realidad podrian ser mas bien carrofieros, ya que existen dudas sobre la ca-

14. En Uruguay es muy utilizado este nombre comtin de claro origen portugués, por in-
fluencia brasilefia que hace referencia a la ausencia de pelo en las manos de este animal,
que en otros lugares de América Latina se conoce como mapache, osito lavador, aguara-
popé o gato mangletero, entre otros nombres.

15. Similares a la nutria europea.
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pacidad funcional real de poder usar tales caninos como elementos mortales.
Algunos sostienen que los tigres dientes de sable podrian haber habitado
contextos de floresta densa, y otros se orientan preferentemente por ambien-
tes abiertos. Este gran félido se extinguio6 en el Pleistoceno-Holoceno. Se co-
nocen buenos ejemplares del Cuaternario de los departamentos de Artigas y
Colonia, entre otros lugares.

Tradicionalmente se considerd que el unico tigre dientes de sable que
habité Sud-América pertenecia al género Smilodon, pero la reciente publica-
cion de un hallazgo en el departamento de San José (Formacién Raigon),
confirm6 la existencia de un representante de otro grupo de félidos con
grandes caninos superiores, la tribu homotheriini, la cual se pensaba que
nunca habia habitado nuestro continente (Cuadro 13.4, pag. 293).

Otros carnivoros representados en el Cuaternario de Uruguay son los
0sos de hocico corto (Arctotherium). Estos 0sos estan incluidos en la familia
de carnivoros que mejor desarrolld los habitos alimenticios omnivoros, los
ursidos. Las manos y las patas de los osos tienen cinco dedos con garras no
retractiles y se apoyan plenamente en la palma de la mano. Se piensa que los
osos de hocico corto, tipicos del Pleistoceno de Sud-Ameérica, entre los que
se encuentran formas de mayor tamafo que el oso de las cavernas europeo,
habrian tenido un importante componente carnivoro en su dieta.

De Uruguay se conocen restos craneanos y mandibulares bastante
completos (Lam. VII e-f, pag. 331), y algin otro elemento del esqueleto.
Empero, no son muy frecuentes sus restos quizas reflejando el hecho de que
sus poblaciones no debieron ser muy abundantes.

Los canidos'® fosiles estan representados por el zorro de campo,
también viviente en la actualidad, de habitos omnivoros, y por zorros ya ex-
tintos, con mayores adaptaciones a la depredacion, con muelas carniceras
muy desarrolladas, conocidos por craneos y mandibulas procedentes de los
departamentos de Salto y Canelones.

Los lobos de rio integran una peculiar familia de carnivoros, los
mustélidos, pequefios a medianos, que involucra mamiferos —los lutrinos—,
acuaticos a semiacuaticos, con una cola larga que usan para nadar. Los restos
de lobos de rio son muy escasos en toda Sud-América, quizés por el tipo de
ambiente en que viven. En el Cuaternario de Uruguay (departamento de Ta-

16. Familia que incluye a perros (del latin Canis), lobos y zorros, entre otros.
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cuarembd) estan hasta ahora representados por material craneano muy simi-
lar al del lobo chico de rio, Lontra longicaudis.

Figura 13.16 — Reconstruccion paleobiologica de

Smilodon, el tigre dientes de sable.
Abajo: detalle de su cabeza.
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