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LA luz de los mas modernos conoci-

mientos la clase Mammalia ha llegado

a adquirir una nueva dimensién, se-
guramente inesperada para aquellos que no
estdn familiarizados con el estudio de la evo-
lucién de los vertebrados extinguidos. Los
mamiferos no constituyen una agrupacion na-
tural tan claramente distinguible de los de-
mas taxones de vertebrados por una serie
de caracteres tan definidos, como se ha pre-
tendido y ensefiado en zoologia. Si conside-
ramos los reptiles y mamiferos ultimamente
extinguidos, y sus representantes vivientes,
indudablemente podremos comprobar que
cada uno presenta una serie de caracteres
estructurales y fisiolégicos limitantes, que
permiten reconocer erf ellos a dos taxones
naturales, nada arbitrarios. Sin embargo un
escabroso problema se presenta cuando se
pretende aplicar limitaciones a aquellas pri-
mitivas formas basales mamiferoides que nos
provee la documentacién paleontoldgica, en
los que en rara conjuncién se presentan ca-
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racteres que, con un criterio neontologico, hemos considerado priva-
tivos de los reptiles o de los mamiferos.

Se ha reconocido que los mayores grupos zooldgicos han tomado
origen especialmente en algunos cambios bdsicos muy importantes en
la adaptacion (Simpson, 1959 c¢). Estos cambios fundamentales se tra-
dujeron en una serie de adquisiciones progresivas, que permitieron el
reemplazamiento de grupos ancestrales, o de otros grupos competitivos,
asegurando una mas amplia explotacién y subdivisién ecoldgica espe-
cializada de los mismos medios, y aun su entrada en diferentes zonas
adaptativas, o situaciones ecoldgicas no asequibles a las formas ances-
trales. Estas nuevas posibilidades adaptativas envolvieron una serie
de caracteristicas, o ain una sola, aunque este ultimo caso significo
la apertura de ajustamientos concomitantes o subsecuentes, y su inte-
gracion final. En este sentido Jos mamiferos representarian la plas-
macién de esas nuevas posibilidades a partir de los ancestrales reptiles,
definidas por una suma de adquisiciones —reconocidas en zoologia
como diagnosticas de los mamiferos—, que se refieren esencialmente
a la homeotermia, la presencia de pelos, la formacién de un paladar
secundario, la viviparidad, la diferenciacién de un diafragma, la com-
pleta separacion de los ventriculos en el corazon, la existencia de
mamas, o glindulas mamarias que aseguran el alimento posnatal de
las crias, los miembros con sus segmentos mas verticales, una mas
diferenciada y expandida corteza cerebral, una heterodoncia, etc. Sin
embargo, la adquisicién de cada una de estas integrales componentes
del moderno “estado’” mamifero, ahora mas o menos asociadas, se hizo
en forma sucesiva, con un ritmo muy variable segun las diversas
lineas conducentes a esa nueva meta. Aun algunas de estas peculiari-
dades fueron adquiridas por formas —o grupos de formas— conside-
radas como reptiles, e. g. los Therapsida, en épocas muy anteriores al
momento que en los mamiferos pasaron a ser caracteres constantes
(fig. 2). En ellos se suelen encontrar asociados algunos de estos rasgos
“mamiferoides’”, tales como un esbozo general de heterodoncia, un
paladar secundario, miembros mas verticales, etc. Por lo general el
proceso de fosilizacién no ha permitido se preservaran las partes blan-
das de los animales, pero si consideramos que algunos de estos carac-
teres, como el paladar secundario y la heterodoncia, pueden ser con-
comitantes de otros como la homeotermia y la presencia de glandulas
mamarias, queda abierta la posibilidad que estos avanzados reptiles
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puedan haber integrado en si muchos de los caracteres diagnosticos
de los mamiferos, justificindose para ellos aquella denominacién de
“‘casi mamiferos”, o ‘“mammal-like reptiles” de los paleontdlogos de
habla inglesa.

Por otro lado, la viviparidad bien sabemos que no fue nunca
alcanzada por ciertos animales clasificados como mamiferos, como los
monotremos, que son oviparos y que presentan en asociacidon ciertos
otros caracteres reptilianos en su anatomia. Aun la homeotermia es
extremadamente variable en muchos de los indudables mamiferos, y
no privativa de ellos, pues la presentan las aves y algunos reptiles.
Ademds, si bien no podemos reconocer una secuencia ordenada en la
aparicién de cada una de estas cualidades, ha podido establecerse al
menos que el complejo cerebro de los mamiferos mas evolucionados
s6lo fue alcanzado bastante tiempo después de la aparicion de las pri-
meras formas que hemos considerado ya como indudables mamiferos.

Los testimonios paleontoldgicos nos demuestran que en los ma-
miferos primordiales nunca se encuentra la conjuncién de todos estos
caracteres. Mas aun, estamos seguros que muchos —como es el caso
actual de los monotremos— nunca llegaron a adquirir todos los ca-
racteres que definen a un mamifero moderno. Sabemos ahora que
la integracién de todos fue la resultante de un proceso gradual, desa-
rrollado durante la Era Mesozoica, y que la secuencia compuesta por
agrupaciones de formas de mds en mas complejas no representan en
la mayoria de los casos una sucesién filogenética, sino que constituyen
lineas estériles independientes.

Si 1dealmente reconocemos un limite horizontal segun el cual las
formas que estan por debajo representan los reptiles, y aquellas que es-
tan por arriba representan los mamiferos, los documentos paleontologi-
cos nos demuestran que este limite fue rebasado independientemente
por diferentes lineas, que desde diversos puntos de origen y en diferen-
tes momentos de la historia geoldgica, constituyeron phyllums, con una
extension en el tiempo variable, y alcanzando estados de complejidad
diferentes. Pero cualquiera sea el estado final de complejidad alcan-
zado por cada uno, durante su marcha evolutiva todos pasaron sepa-
radamente, y generalmente en diversas épocas, por estados semejantes.
Cada uno de estos semejantes e independientes estados de los diversos
phyllums constituye lo que Huxley (1958) ha denominado grado.
Pero el grado final alcanzado por cada uno, como dijimos, no fue en
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todos el mismo, y entre todas una sola de las lineas prontamente sur-
gidas del “stock” basal reptiliano logré superar en una sucesiéon inin-
terrumpida a todas las demds, logrando perpetuarse hasta nuestros dias
con las mas evolucionadas formas de mamiferos conocidos. Esta linea,
al contrario de las otras, estd compuesta por una serie de agrupaciones
progresivamente mas complejas, que representan una clara sucesion

filogenética. Constituye lo que Huxley (op. cit.) ha denominado un
clado (cf. fig. 1).

Vale decir, entonces, que los mamiferos, por definicién estructu-
ral, reconocen un origen polifilético, pero a la vez la agrupacién taxi-
nomica que ellos representan esta compuesta por una serie de agrupa-
ciones menores, equivalentes en su gran mayoria a otras tantas [ineas
independientes, extinguidas, monofiléticas.

El problema se plantea cuando se pretende reconocer el limite
que separa a los reptiles “promamiferos” de los mamiferos primor-
diales. Los restos provenientes del Tridsico (cf. fig.2) nos colocan en
esa situacion, tanto que dudase si se esta tratando a un reptil o a un
mamifero. Arbitrariamente los paleontélogos han debido echar mano
a una serie de caracteres osteoldgicos, por lo general observables en
los fosiles, y que en mayor o menor grado son concomitantes. Estos.
caracteres se refieren, fundamentalmente, a:) 1) la relacién articular
de la mandibula con el craneo; 2) la composicién mandibular; y 3) al
numero de huesecillos componentes del oido medio. Los restos de-
muestran, sin embargo, que dentro de estos caracteres todas las combi-
naciones son posibles, y que la jerarquizaciéon de cada una a fin de
determinar su correspondencia al estado reptil o mamifero es extre-
madamente subjetiva, ademds de que muchas veces estdn simultdnea-
namente presentes las pretendidas peculiaridades de unos u otros. Tal
es la situacidon que muy recientemente Kermack y Mussett (1958 a, b,
fide Simpson, 1959 b) han propuesto reunir a todos los animales que
presentan una doble articulaciéon de la mandibula con el craneo —del
tipo reptiliano y del tipo mamifero— en una nueva Subclase que pro-
ponen denominar “Eotheria”. Simpson (1959 b) ha cuestionado esta
interpretacion, considerando que este cardcter representaria mas bien
un grado, pues muy seguramente las diversas lineas de mamiferos de-
bieron pasar independientemente por este estado, lo cual negaria su
pretendida validez filogenética.
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Ficura 2. Mirando atrds en el camino del tiempo. El tiempo geoldgico estd visto en perspec-
tiva, con los datos de los distantes de nuestros dias a la izquierda, y los nombres geocronolégicos
técnicamente usados, a la derecha. Se seiialan ademas algunos eventos importantes de la historia
de los vertebrados (transcripto de G. G. Simpson, 1953) . La cifra de 2.000 millones de afios para
las rocas mds viejas datadas se ha modificado por nuevos estudios de los elementos radioactivos,

comprobindose que es mucho mayor.
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Kiihne (1958, fide Simpson, 1959 b) ha considerado como im-
practicable cualquier criterio que tenga un proposito limitante, ya
que reconoce como inexistente una linea divisoria entre los reptiles
terapsidos y los mamiferos primordiales, por los que el “Typus Mam-
malier” seria, segin su entender, simplemente artificial.

Esta situacién nos ilustra claramente sobre la imposibilidad de
pretender establecer la antigiiedad de los mamiferos sin antes —como
condicién sine qua non— convenir, al menos arbitrariamente, qué
debe entenderse por mamifero, y qué por reptil.

Es éste un candente problema que preocupa a los especialistas
modernos, cuyo tratado escapa a la indole informativa de este trabajo.
Sin embargo, cualquiera sea la solucién que se proponga, estamos en
condiciones ciertas de reconocer que durante la Era Mesozoica, en los
ultimos tiempos del Tridsico, se produjo la diferenciacion de formas
“mamiferoides”, que constituyen sin ninguna duda tipos premonitores
del mds avanzado grado mamifero.

II. ANTIGUEDAD DE LOS MAMIFEROS EN EL CONTINENTE SUDAMERICANO

La antigiiedad relativa que tienen los primeros restos de mami-
feros hallados hasta hace muy poco en capas geoldgicas del Continente
Sudamericano ha sido uno de los temas que mds ha preocupado esta-
blecer a los paleontdélogos de nuestro pais y del extranjero, sobre todo
porque de ella depende en muy buena medida ]a determinacién de
sus origenes geograficos y de sus filiaciones.

En una forma general podemos sintetizar en dos las interpreta-
ciones sobre la antigiiedad relativa de los mamiferos mas viejos cono-
cidos hasta hace muy poco en el Continente Sudamericano: 1) son
cretdcicos, es decir del ultimo periodo de la Era Mesozoica; y 2) son
del Terciario, presumiblemente del Paleoceno medio o superior. La
primera tuvo a F. Ameghino como adalid, cuyo criterio usado, infe-
rencias y especulaciones son diametralmente opuestas a las de los sos-
tenedores de la segunda posicién. Ameghino (1897) decia: “...Du-
rante esa época (Cretacico superior), sobre ese gran continente austral
y especialmente en su parte céntrica, constituida por el territorio
argentino, fue cuando se desarrollaron los mas perfectos de los orga-
nismos, la gran clase de los mamiferos, que se dispersaron luego por
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las tierras australes y por distintos caminos penetraron en el hemis-
ferio norte”. Per contra, de acuerdo a la segunda posicién —sostenida
principalmente por Matthew (1915), y con muy pocas variantes por
casi todos los investigadores norteamericanos y del extranjero—, “las
principales lineas de migracion en las ultimas épocas geoldgicas han
radiado de centros de dispersion holdrticos”. Esta teoria estaba basada
fundamentalmente en la circunstancia de que los ancestros de cual-
quiera de las estirpes de mamiferos han sido encontrados en forma-
ciones terciarias de la Region Holartica, a veces en Europa y otras en
América del Norte. Implicitamente esta interpretacién impone el con-
cepto que todos nuestros mamiferos no pueden ser anteriores al pe-
riodo Terciario.

Los estudios mds modernos parecen haber dado nuevas bases en
favor de la segunda de estas teorias, por cuanto se ha demostrado como
erronea la antigliedad dada por Ameghino a las primeras capas mama-
liferas del continente. Esto fue logrado después de muy agrias contro-
versias, causadas esencialmente por la relacién de dependencia de las
interpretaciones sobre el sentido de las migraciones —y en consecuen-
cia sobre el origen de los mamiferos sudamericanos— con la antiglie-
dad relativa de aquellas capas portadoras de los mas viejos mamiferos
que se conocian entonces. Pocos investigadores de la Geologia y Pa-
leontologia de nuestro medio dudan en la actualidad que Ameghino
estaba equivocado cuando atribuyé edad cretacica a las primeras for-
maciones con restos de mamiferos fésiles, y todos reconocen que ellas
no pueden ser mads antiguas que el Terciario inferior, en todos los
casos nunca anteriores a las mads viejas formaciones mamaliferas ter-
ciarias de los continentes septentrionales (mamiferos del Paleoceno
inferior son sélo conocidos de pocas regiones de América del Norte).

De tal forma habia quedado sentado que los mamiferos mas vie-
jos conocidos hasta ese momento en el Continente Sudamericano eran
terciarios, muy probablemente del Paleoceno medio o superior, ter-
minado con la idea de su existencia en este continente en los fines
del Cretacico, y descartando definitivamente la considerada posibi-
lidad de su coexistencia con los grandes reptiles dinosaurios. A la vez
reconocidse en estos mamiferos a representantes modernos de esta
clase, negando la existencia entre ellos de los mas primitivos y anti-
guos Prototheria (Monotremata) y Allotheria (Multituberculata), tal
como creyera reconocerlo F. Ameghino.
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Pero lo notable es que en la concepcién de los “holarticistas”
sostenedores del origen aloctono de todos nuestros mamiferos mads
antiguos —hasta hace muy poco paleocenos— parece haber quedado in-
habilitada la posibilidad de la existencia de mamiferos mesozoicos en
las regiones ahora integrantes del Continente Sudamericano. No pu-
dieron, pues, haber existido en estas latitudes en los tiempos meso-
zoicos ni Prototheria, ni Allotheria, ni ninguno de aquellos inciertos
grupos tales como los Triconodonta y Docodonta, y menos aun los Pan-
totheria, cepa de los modernos y diversificados mamiferos, casi esen-
cialmente postmesozoicos, de la Subclase Theria.

La validez de esta implicita y extrema interpretacién habianos
resultado en cierta manera cuestionable, porque ain admitiendo que
la cepa de los mamiferos therios no estuvo representada en estas
regiones, ello de ninguna manera anulaba la posibilidad que hubie-
ran estado presentes las demas [ineas de mamiferos mesozoicos que
poblaban entonces los continentes boreales, y que sabemos represen-
tan entidades taxonomicas sin vinculaciones filogenéticas con los the-
rios (cf. fig. 1). Por lo demas, esta atribucién se basaba en buena
medida en factores negativos, cuales eran la falta de hallazgos de ma-
miferos en rocas preterciarias, y no en su demostrada ausencia. Nadie
duda que los Pantotheria fueron ancestrales a los Eutheria, y que como
lo reconociera ya Scott (1937) “existen muchas razones para pensar
que en el periodo Jurasico los Pantotheria tuvieron una distribucion
universal, aunque ellos han sido actualmente encontrados sélo en
América del Norte, Inglaterra y Este de Africa”. Al respecto decia
también este autor que “En el Jurasico y Cretacico, los dinosaurios,
que fueron reptiles terrestres, extendieron su distribucién a todos los
continentes, excepto, quizd, Antartida, y los pequenos Pantotheria
aparentemente siguieron las mismas rutas de migraciéon de un con-
tinente a otro...”

La mayoria de los autores norteamericanos (vide especialmente
Mayr, E. et alters, 1952) se inclinan por aceptar alguna clase de cone-
xion entre ambas Américas durante el Cretasico, pero a la vez ninguno
ha osado considerar la posibilidad de la existencia entonces en este
Continente Sudamericano de algun mamifero. ¢Es que aquellas formas
que poblaban en esos tiempos el Continente Norteamericano tenian
alguna inhibicién que les impedia alcanzar estas tierras? Si asi fue,
al menos —de acuerdo a Colbert (en Mayr, E., op. cit.)— no la

REVISTA DE LA UNIVERSIDAD 43



Rosendo Pascual

tuvieron los dinosaurios, a los cuales se los considera inmigrantes nor-
teamericanos llegados a estas tierras australes.

Un hallazgo reciente (Casamiquela, 1961) parece demostrar la
validez de nuestra reconvencién. De capas del denominado “Complejo
Porfirico” de la regién situada al sur del rio Deseado, Provincia de
Santa Cruz, referidas con mucha certeza al Suprajurasico inferior
(vide fig. 2), se obtuvieron numerosas impresiones de pisadas fosiles
—técnicamente denominadas icnitas— cuya asignacién a mamiferos
parece incontestable. Casamiquela ha denominado estas interesantes
icnitas Ameghinichnus patagonicus, reconociendo en el mamifero que
las dejara a un representante de una nueva familia, Ameghinichnidae,
asignada con reservas a los Pantotheria.

Por otro lado, nuestra mas amplia oposicién a los sostenedores
del origen holdrtico de todos nuestros mamiferos fdsiles, se apoyaba
en la existencia en el Tridsico del oeste argentino y sur de Brasil de
una rica, cuan poco conocida aun, fauna de reptiles mamiferoides del
orden Therapsida, reconocidos progenitores —al menos estructural-
mente— de los mamiferos. Nada impide pensar que entre ellos hayan
existido tipos con las potencialidades conducentes al grado mamitero,
y que en estas latitudes pudieron haberse desarrollado en algunas de
las lineas conocidas, o en alguna aun desconocida.

III. EL CONTINENTE SUDAMERICANO EN LOS COMIENZOS DE LA ‘‘EDAD
DE LOS MAMIFEROs” (Era Cenozoica)

La naturaleza de la fauna de una regién dada ha cambiado radi-
calmente durante los tiempos geolégicos. Su composicién actual es el
resultado de una larga secuencia de acontecimientos histéricos, que
se extienden hacia atras en muchos millones de afios. Sus componen-
tes actuales han llegado a convivir dentro de un equilibrio dinamico,
pero para cada uno de ellos podemos reconocer un origen distinto,
una permanencia en la regién de muy distinta data, y grados de rela-
ciones distintos con animales de otras regiones. Estos conceptos estan
intimamente relacionados con el origen filético de cada uno, y con-
secuentemente con el origen geografico de cada uno. Una region
zoogeografica cualquiera no es mds que la resultante circunstancial,
cuya definicién esta intimamente relacionada y condicionada en gran
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parte a su historia geogrifica. De tal forma la fauna de esa region
deja de ser una unidad coherente ya que la regién misma, con un
concepto histérico, no ha sido una unidad invariable en el tiempo.
Las regiones zoogeograficas no estan, pues, solamente definidas por
comunidades de animales caracteristicos, sino por una serie de carac-
teres geograficos que las circunscriben.

Las evidencias de las transformaciones geograficas de la corteza
terrestre las obtenemos, especialmente, de la informacién que proveen
los restos de los organismos que las poblaron en las distintas épocas
de la historia geoldgica. Los continentes han cambiado su forma varias
veces, y han variado sus conexiones, lo cual puede ser determinado
con bastante exactitud por el estudio de las secuencias y relaciones
de las floras y faunas del pasado. La ciencia que de ello se ocupa se
denomina Paleogeografia, que no es mds que una Geografia Fisica
Histérica, cuyo objeto es la determinaciéon de todos los sucesos geo-
graficos del pasado geoldgico, a fin de restaurar las sucesivas relaciones
y distribuciones de los mares y los continentes. La distribucidn y rela-
ciones de la flora y fauna que poblaron sucesivamente esas diversas
regiones paleogeograficas constituye el objeto de la Paleobiogeografia.
Por eso la Paleogeografia no es sélo la base de la Paleobiogeografia,
sino que ésta se usa como fundamento en el que se apoyan las teorias
de la primera.

La aplicacién de estos conceptos en el estudio de los mamiferos
que poblaron el Continente Sudamericano en los comienzos de la
Era Cenozoica ha permitido establecer que entonces este continente
era 1nsular —como lo es en la actualidad Australia—, sin vinculaciones
geograficas con ningun otro continente.

Ya Ameghino (1819 a, b) habia reconocido la temporal ausencia
durante la primera parte del Terciario de una conexidon geografica
entre ambas Ameéricas, aun cuando sobre la base de asignaciones cro-
noldgicas reconocidas como erroneas.

El hecho es que en el estado actual de nuestros conocimientos
no podemos dudar de esta interpretacion, reconociendo que al menos
desde el Paleoceno medio América del Sur se mantuvo aislada de los
demds continentes, transformandose, desde el punto de vista biologico,
en un gran centro de evolucion donde muchos tipos de animales se
originaron, sirviendo a la vez de refugio a otros que sobrevivieron
después de haberse extinguido en otros lugares.
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Pero al estudiar el problema origen de todo ese variado elenco
de mamiferos con que comenzé el Cenozoico en este nuevo continente
insular, necesariamente se impuso establecer su grado de autoctonia,
y si eran inmigrantes la forma céomo pudieron llegar, por dénde lo
hicieron y de dénde vinieron. Ameghino siempre postulé una cone-
Xi6n preterciaria entre ambas Américas, especialmente apoyandose
en que (1891) “los numerosos dinosaurios que se encuentran en el
Cretacico superior de la Republica Argentina” eran semejantes a los
“que en la misma época vivian en América del Norte, de los cuales
son probablemente préximos parientes y que solo pudieron pasar de
una a otra regidon por medio de un puente muy seguro”’. Posterior-
mente (1903, 1906, 1910) reconocio definitivamente que la comuni-
cacién entre ambas Ameéricas existio solamente durante el Cretdcico
inferior y medio, y que a partir del Cretacico superior habia ya
desaparecido. Sostuvo asimismo que hacia fines de ese periodo meso-
zoico Ameérica del Sur y Africa estaban unidas por una tierra con-
tinua, constituyendo un continente al que denominé Etiopebrasilefio;
seria, segun Ameghino, el continente denominado Arquelenis por
H. von Ihering, al que se sumaba también la India. Pero aun Amé-
rica del Sur alcanzo a tener comnexion por medio de un puente con
Australia —segiin Ameghino (1910)— constituido “por la regién polar
antartica hasta Australia y Nueva Zelandia, sin que éstas estuvieran
en comunicacion directa con Africa”. El estudio de los mamiferos
fésiles de América del Sur lo llevé a inferir que tal conexién con el
continente australiano se perdié en una época anterior, que ubicd
en el Creticico medio, anticipandose a la desvinculacién con Africa.
Decia entonces que esta desconexiéon se debid a “la sumersién y des-
pedazamiento del continente antdrtico”, lo que produjo a la vez la
aislacion continental de Australia, tal como se presenta en la actuali-
dad. Por su parte —escribia— la “conexion entre Africa y América
del Sur cesé a fines del Cretdceo o a principios del Eoceno”, llegando a
precisar mas adelante, por el estudio de los mamiferos, que “quedd
interrumpida del todo en la parte superior del Cretaceo...”.

Es notable que Ameghino, usando observaciones veraces, pero
incorrectamente interpretadas, haya llegado —como lo admiten los
investigadores mas destacados de la actualidad— a reconocer que a fi-
nes de la Era Mesozoica o comienzos de la Cenozoica los Continentes
Australiano y Sudamericano se habian transformado en dos masas in-
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sulares, sin conexiones con ningun otro continente. Las conexiones
por él postuladas tienen sus mds profundas raices en muchos docu-
mentos paleontolégicos aportados por las rocas fosiliferas de fines del
Paleozoico y comienzos del Mesozoico de los continentes australes, y
mas especialmente América del Sur y Africa. Aun tiene actualidad
una vieja precupacién derivada de esos documentos, que ha llevado
a los investigadores mas esclarecidos a dividirse en dos escuelas sos-
tenedoras de sendas teorias diametralmente opuestas. Segun la primera,
todos los continentes del Hemisferio Sur tuvieron una conexiéon de
alguna indole, o directamente estuvieron unidos integrando una gran
masa continental, por un espacio de tiempo, variable segin las inter-
pretaciones, pero que en general se habria extendido desde fines del
Mesozoico. En oposicién, la segunda teoria niega cualquier grado de
relacion geogrdfica entre estos continentes, reconociendo en cambio que
periédicamente sus conexiones fueron con los continentes del Hemis-
ferio Norte, de donde recibieron todos sus elementos floristicos y
faunisticos.

Esas dos posiciones estan en alguna medida relacionadas con di-
versas tendencias interpretativas de los paleogedgrafos, que sintética-
mente podemos condensar en cuatro: 1) la distribuciéon de los mares
y de las tierras no dependié nunca de las caracteristicas locales de la
corteza terrestre, sino de que porciones de ella hubieran sido emer-
gidas o sumergidas simplemente, variando con ello la configuracién
general de los continentes. Sostenian de esta forma la existencia de
dos grandes masas continentales en grandes areas ocupadas en la actua-
lidad por los océanos. Tal teoria fue sostenida por los mads antiguos
investigadores. Ameghino, por la mayoria de sus fundamentos, puede
ser considerado como uno de sus representantes; 2) durante la mayor
parte de la historia de la vida ha existido un grado mas o menos cons-
tante de relacidn entre los segmentos continentales y ocednicos de la
corteza terrestre, y los cambios de esta relacién han sido producto de
fenémenos mas o menos regionales; 3) todas las masas continentales
han estado siempre “flotando” en las partes mas profundas y pldsticas
de la corteza terrestre; habrian asi formado alguna vez una masa con-
tinental, o mas probablemente dos, las cuales fueron fracturadas en
diversas partes equivalentes a los actuales continentes, cuyo posicion
actual se habria logrado por un lento desplazamiento a partir de la
masa original. Una de estas masas habria sido de posicién meridional,

REVISTA DE LA UNIVERSIDAD 47



Tiempo de . o . .
Estratos . . Diferenciacién en Tiempo de su
- y Grupos introducidos . g
cmp laza faunisticos po Ameérica del Sur extincién
miento
Ciervos Do
Camélidos (guanacos, £3 o !g =
etc.} . ~— 8 "
« 8 Pecaries - Tapires 285 @ .
- S * Equidos v 2-¢g3
=8 = * © 8 E o
,1,; © Mastodontes w8 .
g 5 5 Carnivoros €93 & Pleistoceno
TS g felinos € E—~g £ superior
E .C Pt . < 8 v
- =~ - hurones 2 9 0o
o g 3 §- 4
8 o] OSOS. "g Vgow2
S 3, E cdnidos T o8 TS
o 5 ositos lavadores £ g_g o g
A Ratas k> g g vy
Axdillas SIELES
Conejos 8 SEE o
Musarafias > e e 8
= .
1) Roedores Roedores caviomor-
35 8 rot £ fos (muchos grupos)
=R S . protrogomorfos o! grup
e g8
I e
“ 8 v g ™
o 8 L=
& 3 v g M boid
g &0 i . onos ceboideos o
35 Lemuroideos avanzados platirrinos
* Litopterna Pleistoceno sup.
. \* N Pleistocen .
Ferungulata (Complejo ), Notoungulata cistoceno sup.
. . Astrapotheria Mioceno superior
condilartroideo) * . .
Pyrotheria Oligoceno sup.
L " * Xenungulata Paleoceno sup.
w ©
S g :
5 o Xenarthra Pleistoceno sup.
%.E gﬂ * Gravigrados
“9 g - Palaeonodonta Perezosos
S g i Osos hormigueros
= 8 ® :
S 8 Armadillos
g3 ) * Gliptod i
o 4 1ptodontes Pleistoceno sup.
5= >
Didelphoidea
Didelphoidea (cont.) Plioceno sup .
P * Borhyaenoidea O sup
Caenolestoidea
\

Cuadro 1. Los grupos seiialados con * se han extinguido en ¢l momento que se indica a la de-
recha. Los restantes son caracteristicos en la Region Neotropical. No se han consignado los
sibles Pantotheria del Suprajurdsico inferior. (lTomado con ligeras modificaciones de Simp-

son, 1950) .

18

REVISTA DE LA UNIVERSIDAD



CIENCIA

e integrada por los actuales Continentes Sudamericano, Africano, India
peninsular, Australiano y Antdrtico, formando lo que se ha denomi-
nado “Continente de Gondwana”. Se conoce esta teoria en el ambiente
de los gedlogos como “Teorfa de Wegener” o de la “Deriva de los
Continentes”; y 4) los continentes y mares mantuvieron siempre la
misma relacién —como postula la segunda—, pero sostiene que exis-
tieron “puentes”’ que conectaron las grandes masas continentales entre
si. En la actualidad no se considera del todo improbable esta posi-
bilidad, aunque se restringe la interpretacién original, considerando
que estos pretendidos “‘puentes” pueden haber estado representados
simplemente por cadenas de islas, tales como las que en la actualidad
se encuentran entre el Continente Australiano y el Asidtico; pero
niega que hayan existido conexiones de magnitudes como las preten-
didas entre continentes tan alejados como Africa y América del Sur,
o entre éste y Australia. De tal manera esta teoria quedaria como
una forma de la segunda, que es la que cuenta con mas firmes sos-
tenedores.

Concretandonos al Continente Sudamericano y a las relaciones
geograficas que puede haber tenido en los momentos del desarrollo
de los mamiferos mas antiguos hasta ahora conocidos, parece existir
el consenso entre la mayoria de los paleontdlogos modernos que en .
el Creticico no existié6 ningun tipo de conexion con Africa y Aus-
tralia, considerindose que las semejanzas entre los mamiferos fosiles
y vivientes —como también entre otros animales y plantas— de estos
tres continentes no exigen tal explicacién, puesto que pueden ser per-
fectamente explicadas como consecuencias de una conexién de algun
tipo con el Continente Norteamericano, y con FEurasia, respectiva-
mente.

Aun cuando se admita esta ultima explicacidn como correcta
para esa época final del Cretdcico, el problema no encuentra igual
solucion cuando se trata de los vertebrados inferiores de América del
Sur y Africa, de fines del Paleozoico y Tridsico. La problematica que
plantean ha dado motivo a enjundiosas monografias de especialistas
diversos, quienes desde el enfoque de sus especialidades han llegado a
conclusiones en la mayoria de los casos contradictorias (vide Mayr,
E. et alters, 1952); por lo menos no ha sido negada con pruebas de
valor terminante la idea de que alguna clase de conexién existié6 du-
rante aquellos tiempos entre América del Sur y Africa.
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Pero aun parece no estar suficientemente aclarado el grado de
relacién geografica que debi6 existir durante el Cretacico. Asi encon-
tramos que Simpson (1950) habla de una conexién bien establecida,
cuya duracién cree pudo mantenerse hasta la primera parte del Pa-
leoceno. Por otro lado Patterson (1958) no sélo ha desconsiderado en
parte los argumentos esgrimidos por Simpson en favor de tal exten-
s16n, sino que ha llegado a postular que tal conexién, no existid nunca,
ni aun durante el Cretdcico. Considera que el poblamiento de Amé-
rica del Sur por parte de los mamiferos norteamericanos no necesito
de una total conexién, sino que bien pudo efectuarse “a saltos” a tra-
vés de una unién no del todo establecida.

Lo cierto es que los estudios de los mamiferos fésiles demuestran
que al comenzar el Cenozoico, América del Sur era incuestionable-
mente un continente insular. En este estado parece haberse mantenido
hasta fines del Terciario, aunque muy seguramente ya durante me-
diados del Plioceno debié comenzar a esbozarse una reconexién con
el Continente Norteamericano, quiza en forma de cadena de 1islas,
que permitieron el intercambio de ciertos elementos especiales de los
mamiferos que poblaban entonces ambos continentes. Asi lo demues-
tra la presencia de formas sudamericanas en América del Norte y
viceversa, en sedimentos de esa antigiiedad. En los comienzos del Pleis-
toceno este esbozo de vinculacién geografica tomé forma definitiva,
estableciéndose la uniéon de ambos continentes de la manera como
se presentan en la actualidad.

América Central jugd un papel preponderante como nexo entre
ambos continentes americanos, aunque segun todos los testimonios
durante el Cenozoico, con breves y locales interrupciones, formé parte
siempre del Continente Norteamericano. Las barreras marinas que
durante el Terciario mantuvieron la separacion de ambas Américas
parecen haberse ubicado preferentemente en el extremo norocciden-
tal de la América del Sur (Simpson, 1950).

IV. CARACTERES DE LOS MAMIFEROS EXTINGUIDOS Y VIVIENTES DE
AMERICA DEL SUR

En relacion con la historia fisica del Continente Sudamericano
esbozada precedentemente, Simpson (1943) ha dividido los mamife-
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ros fésiles y vivientes de América del Sur en cuatro grupos principa-
les: 1) formas extinguidas, en su mayoria totalmente distintas a cual-
quier mamifero viviente, o a cualquier mamifero nativo ya extinguido
de otras partes del mundo, que se desarrollaron y diferenciaron en
América del Sur cuando era un continente insular, y cuyos anteceso-
res se encuentran entre los primeros mamiferos que llegaron a co-
mienzos del Terciario. Algunos de ellos, e. g. piroterios, astrapoterios
y muchos marsupiales nunca pasaron a otros continentes. Otros €. g.
gliptodontes y gravigrados llegaron a invadir América del Norte al
final de su historia; 2) mamiferos que se diferenciaron en América del
Sur, como los de la primera categoria, pero sin llegar a extinguirse.
Son caracteristicos de la Regiéon Neotropical: armadillos, perezosos
y osos hormigueros; 3) animalitos que alcanzaron América del Sur
por medio de “saltos de isla en isla” durante la época de su aislacion
geografica. Aunque algunas de sus ramas han desaparecido, los grupos
mayores han sobrevivido y son también representantes conspicuos de
la Regién Neotropical. Son éstos los roedores caviomorfos y los pri-
mates, que diferenciaron formas peculiares durante su desarrollo en
estas aisladas regiones; 4) mamiferos de indudable origen norteame-
ricano, que alcanzaron nuestro continente durante los fines del Ter-
ciario, a través del puente representado por la América Central. Algu-
nos de ellos se extinguieron en ambos continentes, €. g. caballos y mas-
todontes; otros sobrevivieron sélo en la Regién Neotropical, de la que
son ahora caracteristicos, aunque de reconocida filiacién nedrtica o
paledrtica, e. g. los camélidos (llamas, guanacos, etc.) y tapires. Otros
sobrevivieron en la Regién Neotropical y en la Region Nedrtica, e. g.
pumas, ciervos, ratas.

Todos estos mamiferos extinguidos y vivientes alcanzaron varia-
dos grados de diferenciacién, siempre en relaciéon directa a su anti-
giiedad en nuestro continente. Sobre esta base, Simpson (1950) ha
reconocido que los mamiferos sudamericanos pueden ser agrupado:
en tres estratos temporales (fig. 3), que representan a su entender tres
inmigraciones de origen norteamericano: 1) ““viejos inmigrantes”, que
comprenden los dos primeros grupos; 2) “viejos isleros saltadores”,
que comprenden el tercer grupo; y 3) “altimos inmigrantes” que
comprenden el cuarto grupo.

En este sentido la historia de los mamiferos sudamericanos ha
sido verdaderamente episddica, marcada por emplazamientos de inmi-
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grantes, bien separados en el tiempo por largos periodos de una evi-
dente tranquilidad dindmica, en nada semejante a los complejos acon-
tecimientos acaecidos tan repetidas veces en los continentes septen-
trionales por los intercambios de nuevos inmigrantes.

V. LOS INTEGRANTES DE LAS MAS ANTIGUAS COMUNIDADES DE MAMIFEROS
TERCIARIOS DEL CONTINENTE SUDAMERICANO. SU PROBABLE ORIGEN.

El estudio de los mds antiguos mamiferos conocidos del Ter-
ciario sudamericano —‘‘viejos inmigrantes” de Simpson—, ha per-
mitido establecer que representan un tipo basico totalmente distinto
de aquel que encontramos en la misma época en todos los demas
continentes.

Se ha reconocido en una forma muy general que dentro de los
principales papeles ecologicos capaces de ser desempeiiados por los
mamiferos hay tres tipos adaptativos fundamentales: 1) el tipo insec-
tivoro, constituido por pequeiias formas, cuya dieta no es esencial-
mente a base de insectos, sino también de otros invertebrados como
vermes, etc.; 2) el tipo carnivoro, representado por formas de tamafos
diversos, predatores, cuya alimentaciéon la constituyen otros animales,
generalmente otros mamiferos; y 3) el tipo herbivoro, compuesto por
formas de tamafno mediano a muy grande, cuya dieta es esencialmente
vegetariana.

Estos tres tipos se encuentran perfectamente diferenciados desde
el Terciario mas inferior en los continentes del Hemisferio Norte,
tal como en la actualidad, cuyo desempeno dentro de la economia de
la fauna corrieron por exclusiva cuenta de los placentarios: al lado
de ellos, ocupando nichos ecolégicos especiales, en un perfecto equi-
librio, se encuentran los aplacentarios, esto es, los marsupiales.

Diriamos que la Naturaleza, en esta “Edad de los Mamiferos”,
estaba representando una vez mds una vieja obra, ahora con mas va-
riados papeles, desempenados por actores con mayores posibilidades,
que en perfecta asociacién cumplian su funcién armoniosamente.

Pero esa misma obra debia ser representada simultdneamente
en otros escenarios. En esta “isla sudamericana” la representaciéon se
cumplia con otros actores. A falta de los mejores la Naturaleza echo
mano a reemplazantes, que con mayor o menor competencia, desems-
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peflaron papeles semejantes. Los marsupiales, provistos de insospecha-
das potencialidades adaptativas, se diversificaron de manera tal que
llegaron a diferenciar formas que cumplieron con los papeles corres-
pondientes a los insectivoros y carnivoros, y ain se adelantaron —res-
pecto de otros escenarios— en la diferenciacién de algunos herbivoros
del “tipo roedor”. Los placentarios, precedidos en su llegada por los
marsupiales, vieron restringidas sus posibilidades adaptativas ocupan-
do entonces sélo el tipo herbivoro, pero con una variedad y namero
nunca igualados en este continente.

Los Multituberculata, Insectivora, Creodonta, Fissipedia, Tae-
niodonta y Pantodonta, que por aquellos primeros momentos del
Terciario poblaban el Continente Norteamericano, no llegaron aqui,
pero su lugar estuvo ocupado por grupos autdctonos como los Caro-
loameghiniidae, Caenolestidae, Groeberiidae, Borhyaenidae, entre los
marsupiales, y los Litopterna, Notoungulata, Astrapotheria, Pyrothe-
ria y Xenungulata, entre los herbivoros placentarios. Al lado de ellos
prosperaron tipos altamente especializados, como los edentados Xe-
narthra, y algunos primitivos ungulados, como los Condylarthra, de
amplia distribucién universal.

Dos son las interpretaciones generales dadas sobre el origen de
estos primitivos mamiferos pobladores del Continente Sudamericano:
1) todos son estrictamente autdctonos de la América del Sur, y mas
concretamente de Patagonia; 2) todos provienen de inmigrantes nor-
teamericanos emplazados en este continente a fines del Cretdcico y
comienzos del Paleoceno. La primera interpretacion es de F. Ame-
ghino, y la segunda de la mayoria de los autores norteamericanos mo-
dernos y de gran parte de los investigadores de los demas paises.

El origen de la interpretacién ameghiniana se encuentra primero
en la equivocada edad Creticica que ¢l dio a las primeras formacio-
nes mamaliferas de Patagonia, y segundo en el equivocado valor dado
a clertas semejanzas de nuestros mamiferos foésiles con formas extra-
sudamericanas. Consideraba Ameghino que el notable grado de dife-
renciacién alcanzado por estos mamiferos pretendidamente cretacicos
—no logrado entonces por ningun mamifero de los demas continen-
tes— era suficiente prueba del origen autdctono de esta clase de ver-
tebrados. Patagonia, habria sido, segin su entender, la cuna de los
mamiferos y su centro original de dispersiéon. De aqui —decia— pa-
saron primero al Continente Australiano, mucho antes de la diferen-
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ciacién de los primeros ungulados, y luego al Africa, donde continua-
ron su evolucién independiente, pasando después a Asia meridional,
de alli a Asia septentrional y occidental, y por dltimo a Europa. Alli
habrian completado su desarrollo y diversificacion de Europa, por
encima de las tierras emergidas del Atldntico septentrional, pasaron a
América del Norte, donde se especializaron bajo distintas formas, a cual
mas caprichosa y fantdstica, desaparecidas en su mayor parte sin de-
jar descendencia. Otras habrian continuado su migracién hacia el sur,
hasta volver al punto de partida, donde llegaron completamente trans-
formadas, al punto de no ser casi reconocibles. Tal en sintesis la ex-
plicacién de Ameghino sobre los origenes de los mamiferos y el sen-
tido de las migraciones.

Se reconoce en la actualidad que las semejanzas de muchos ma-
miferos sudamericanos con formas holarticas, sefialadas por Ameghi-
no, realmente existen, pero que ellas no son consecuencia de las
relaciones filogenéticas por ¢l pretendidas, sino el resultado de diver-
sos grados de convergencia o paralelismo entre formas sin relacion, o
muy distantemente relacionadas.

Consideran por el contrario los “holarticistas” que todos nues-
tros mamiferos cenozoicos no son autoctonos en el mas estricto sen-
tido, pues si bien se puede en todos los casos hablar de formas nati-
vas, por el hecho que su diferenciacién se produjo en este continente,
no lo son al menos desde el punto de vista filogenético, puesto que
sus ascendientes se reconocen entre aquellos primeros inmigrantes
que desde el Continente Norteamericano iniciaron su emplazamiento
en estas tierras, entre fines del Cretdcico y comienzos del Paleoceno.

Admitida como cierta esta interpretaciéon, no probada con la mis-
ma fuerza en todos los casos, el diferente grado de diferenciaciéon que
presentaban entonces nuestros mamiferos demuestra que el momento
del emplazamiento de sus respectivos antecesores en el continente de-
bié haber sido muy distinto. Si bien, como lo ha hecho Simpson (op.
cit.), en un sentido general podemos considerar a estos primeros po-
bladores y sus descendientes como integrantes de un “‘primer estrato
faunistico”, éste a su vez divisible en otros, correspondientes a dis-
tintas migraciones que indudablemente no se produjeron exactamen-
te en el mismo tiempo. Darlington (1958) ha considerado como muy
probable que se produjeron una o mas llegadas de marsupiales, una
o mas de edentados, y una, dos y hasta tres de ungulados. Patterson
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(op. cit.) ha aceptado la interpretacién de Darlington, pero no cree
en la existencia de una firme conexién intercontinental de ambas
Américas, sino que considera que el poblamiento pudo muy bien ha-
berse efectuado estando éstas separadas, por muy especiales formas
capaces de vencer la barrera que ofrecia el mar. Asi, en forma que
resulta por demads cuestionable, ha pensado que la radiacién de los
marsupiales y edentados pudo ser consecuencia de la feliz llegada, a
través de esa barrera marina, de una “hembra gravida”, o de una
pareja capaz de producir una descendencia (“‘a breeding pair”) que
asegurara tan extraordinaria radiacion. Pequefios y generalizados Con-
dylarthra, entre los vencedores de esa barrera, pudieron —segin su
entender— haber originado aquellos peculiares tipos ungulados como
los Litopterna, Astrapotheria, Xenungulata y Pyrotheria. En cuanto
a los variados y numerosos Notoungulata, que en forma tan profusa
poblaban ya este continente, introduce este autor el nuevo concepto
de que su diferenciaciéon debié producirse ya en el Continente Norte-
americano, oponiéndose con ello a la difundida idea de su diferen-
ciacion regional.

La idea de un total origen neartico de todos nuestros mamiferos
terciarios ha exigido buscar en esa regién el ancestro posible de cada
uno de ellos. Los autores norteamericanos han sefialado en todos los
casos formas que pueden llenar a sus juicios, de manera satisfactoria,
tales exigencias. Por otro lado el desconocimiento de mamiferos pre-
terciarios en América del Sur ha incidido en desfavor de todo intento
que pretenda reconocer un origen regional para cualquiera de aque-
llos grupos mas dudosamente relacionados a formas holarticas.

Como dijimos, los marsupiales eran entonces extremadamente
variados —en un grado casi comparable al que presentan los que
pueblan en la actualidad Australia— por lo que seguramente deben
ser contados entre los mads antiguos mamiferos habitantes del Conti-
nente Sudamericano. Se ha dicho que todos reconocen un origen co-
mun, a partir de ciertos tipos ‘‘didelfoideos” generalizados, cuya pre-
sencia en sedimentos del Cretacico superior norteamericano esta de-
mostrada. De ser asi, su llegada a nuestro continente debe haberse
producido en esa misma época, unica forma de explicar la extrema
especializacion local alcanzada ya durante el Paleoceno medio o su-
perior. Es admisible, pues, que los marsupiales anticiparon su llegada
a los placentarios, de suerte que encontraron abiertas —segun la
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interpretaciéon de los “holarticistas”— todas las posibilidades para el
desarrollo de los mds variados tipos adaptativos, en un territorio don-
de, se dice, no habian mamiferos.

Resulta imposible admitir que la llegada de aplacentarios pudo
haberse producido simultaneamente, pues sabemos que cuando fue-
ron puestos en la Naturaleza en actitudes francamente competitivas
los segundos resultaron ecolégicamente mds aptos, terminando con
todos aquellos tipos de los primeros que ocupaban nichos ecologicos
compatibles con sus mejores posibilidades.

Simpson (1950) considera que la llegada de los placentarios se
hizo en una época ulterior, pero de cualquier forma también muy
antigua, pues debid ser una linea del generalizado “stock” FERUNGU-
LATA, antes de su diferenciaciéon general en tipos herbivoros y carni-
voros, lo cual, implicitamente, impone ubicar también esta inmigra-
cion en el Cretacico.

Ameghino nunca reconoci6é a los marsupiales como una agrupa-
cién natural, y consideré a sus distintos grupos fésiles de nuestro Ter-
ciario mds inferior siempre como antecesores de algunos de los otros
grupos de mamiferos. Por ejemplo, a los generalizados Caroloameghi-
niidae los traté como los antecesores comunes de todos los ungulados;
a los “carnivoros” Borhyaenidae (Sparassodonta, de su nomenclatura)
los consideré indirectamente relacionados a los marsupiales carnivo-
ros australianos, y directos antecesores de los Creodonta, y a través
de ellos de los Fissipeda y Pinnipedia; los Polydolopidae fueron por
él considerados como un complejo grupo de Allotheria, que derivd
en varias lineas: por un lado en los Rodentia; por otro, en ciertos
marsupiales posteriores denominados ‘“Abderitidae”; y ain en una
tercera que dio origen a algunos Multituberculata. Sin embargo, los
estudios realizados sobre el material conocido hasta el momento pa-
recen indicar que todos estos grupos no son mas que verdaderos mar-
suplales, intensamente diferenciados en nuestro continente, y segura-
mente todos derivados del mismo “‘stock” didelfoideo que hizo su in-
greso a fines del Cretacico.

En cuanto a los herbivoros placentarios su origen ha planteado
también algunos puntos de discusién no suficientemente aclarados.

En general se admite como probable que ellos representan tem-
pranas lineas derivadas, quiza en forma auténoma en este continente,
del complejo Ferungulata basico, que probablemente hizo su entrada
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muy al comienzo del Terciario, o aun antes. Sin embargo los eden-
tados por un lado, y los Notoungulata por otro, plantean particulares
problemas, no convenientemente esclarecidos.

Los Notoungulata fueron considerados durante mucho tiempo
como un grupo eminentemente sudamericano, con un origen e his-
toria paralelos a la de los Litopterna. El descubrimiento de represen-
tantes de este orden en el Paleoceno superior de Asia, y de una forma
relacionada en el Eoceno inferior de América del Norte, presentd una
anomalia dificilmente explicable. Se pens6 entonces que el origen del
grupo pudo efectuarse en Asia, y que via América del Norte llegaron
a nuestro continente. Pero en contra de tal interpretaciéon estd la
menor antigiiedad de tales restos respecto a los mas viejos conocidos
en América del Sur. Quedaba, entonces, la posibilidad de que hu-
biera sido a la inversa, i. €. que hubieran pasado de América del Sur
a América del Norte.

Simpson, uno de los paleontélogos mejor informados sobre los
mamiferos sudamericanos, y muy especialmente sobre el problema de
sus relaciones, consideraba en 1950 que la cuestiéon no podia ser re-
suelta, pero que algin tipo conexién faunistica de América del Sur
con los continentes del norte estaba indicada por estos hallazgos.

Patterson, como se dijo, a pesar de la menor antigiiedad de los
notoungulados del Continente Norteamericano, ha considerado como
mds verosimil su diferenciacién noérdica, negando la relacién inversa
sobre la base de ciertas diferencias en las estructuras dentarias, que
a su juicio lo impiden. Los Notoungulata de América del Norte se-
rian a su entender formas relictuales, que no prosperaron por falta
de acomodacién ecolégica.

Lo cierto es que el problema no presenta una solucidén en este
momento, y constituye una de las pruebas discordantes con el pre-
tendido origen holartico de todos los mamiferos de la América del Sur.

Los edentados plantean por su lado un problema similar. La
fauna mas vieja sudamericana incluye solo armadillos. Los otros gru-
pos, como los gliptodontes y gravigrados en general, aparecieron por
evolucién en el continente en épocas posteriores. Simpson (1931,
1948) ha seiialado ciertos caracteres morfoldgicos en estas primeras
formas que hablan en favor de su origen de los Palaeonodonta, del
Paleoceno superior norteamericano. Pero a la vez estas formas de Amé-
rica del Norte presentan una serie de caracteres diferentemente espe-
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cializados, que los sefialan muy verosimilmente como representantes
de una linea independiente, cuya radiaciéon en el Continente Norte-
americano se considera simultanea con la de los edentados de nuestro
continente (Xenarthra); su extinciéon en el Oligoceno se habria pro-
ducido por faltas de oportunidades ecolégicas (Simpson, 1959 a), ta-
les como las que tuvieron los representantes de la {inea desarrollada
en Ameérica del Sur. Es posible, entonces, que los edentados de Norte
y Sudamérica representen ramas desprendidas de un mismn tronco,
cuyas raices bien pudieron estar en el continente austral si conside-
ramos que la antigiiedad de los Palaeonodonta es igual o menor que
la de los primeros armadillos sudamericanos.

Sedimentos mamaliferos del Paleoceno mas inferior no se cono-
cen aun en América del Sur, y seguramente alli deben encontrarse
inhumados los documentos que puedan darnos respuestas concretas a
los muchos interrogantes que presentan los origenes de algunos de los
primeros grupos de mamiferos sudamericanos .

Si admitimos el pretendido origen geografico norteamericano de
todos nuestros primeros mamiferos del Terciario, cuya llegada efec-
tudse por la conexion continental de fines del Cretacico y comienzos
del Terciario, es dificil explicarse qué especiales razones impidieron
el arribo de ciertos grupos, e. g. Insectivora y Multituberculata, que
pudieron acompaifiar a los marsupiales y demds placentarios inmigran-
tes. La interpretacién de Patterson citada, daria una explicaciéon no
del todo convincente, sobre todo por la caprlchosa seleccion natural
de los grupos que vencieron las barreras marinas.

VI. LA LLEGADA DE LOS INMIGRANTES QUE SUCEDEN A LAS PRIMERAS
COMUNIDADES. SU EFECTO.

La primera parte del Terciario en América del Sur, transfor-
mada entonces en un continente insular, marco un lapso importante
en la historia de los mamiferos que la poblaban. La radiacién basica
adaptativa iniciada con la llegada de los “viejos inmigrantes’” se man-
tuvo desde entonces en progreso, pero ya por el Eoceno se habian
logrado los ajustamientos concomitantes, de manera que un equili-
brio dindmico habiase entonces alcanzado.
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El Oligoceno sefiala un evento en la historia de los mamiferos
de este continente de fundamental importancia para la composicion
final del elenco caracteristico neotropical: la aparicién, mds o menos
abrupta, de los roedores y los primates. Los primeros, de acuerdo a la
documentacién geoldgica, aparecen en capas referidas al Oligoceno
inferior (Deseadense). Los segundos, en cambio, se los encuentra por
primera vez en capas geoldgicas referidas al Oligoceno superior (Col-
huehuapense).

Corresponden estos mamiferos al “segundo estrato faunistico” de
Simpson (fig. 3), por ¢l denominados “viejos isleros saltadores”. Aun
cuando no podemos precisar si la aparicién de ambos se produjo con
un cierto intervalo, como parece indicarlo el registro geolodgico, es
muy posible que correspondan a una misma inmigracion, efectuada
cuando aun América del Sur era una isla. Su arribo pudo ser el
resultado de ciertas modificaciones geograficas que hicieron posible
su concrecion. Quiza la aparicién de ciertas islas, o cadenas de islas,
permitieron el paso de ciertos animales especiales, como son los roe-
dores y primates, para quienes estos accidentes geograficos no fueron
de ninguna manera barreras infranqueables.

Es muy seguro que los primates hallados en el Oligoceno supe-
rior de Patagonia —los mas antiguos conocidos para este continente—
sean formas marginales, por lo que esta edad no nos daria informa-
cién sobre el verdadero momento de su emplazamiento continental.
De cualquier forma, tanto para esos primates como para los roedores,
podemos reconocer ciertamente que su arribo fue ulterior al Eoceno
superior (Mustersense).

Recordemos que Ameghino (vide, 1906) habia considerado que los
roedores, como todos los mamiferos, tomaron origen en América del
Sur, mds concretamente en Patagonia, donde se constituyeron en un
grupo independiente durante los fines del Cretdcico. Esta pretendida
gran antigiiedad de los roedores (los restos mas antiguos conocidos en el
mundo entero son del Paleoceno superior de América del Norte) fue
el argumento basico en que apoyése Ameghino para ubicar en estas
latitudes su origen. De aqui, aprovechando las conexiones por él sos-
tenidas, habrian pasado durante el Cretdcico a Africa, para llegar a
Europa “enteramente a principios del Terciario (Cernaysiense) y a
América del Norte un poco mas tarde todavia (Watsachense)”. La
cepa de los roedores —segun su interpretacion— se encontraria en la
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familia Promysopidae del suborden Allotheria, cuyos integrantes en
la actualidad son considerados no como roedores sino especializados
marsupiales, de la familia Polydolopidae.

La uniformidad de los primeros roedores que aparecen durante
el Oligoceno inferior de Patagonia, parece indicar que fueron repre-
sentantes nativos desarrollados de una \nica invasién extracontinen-
tal (Wood y Patterson, 1959). Los ultimos estudios parecen demos-
trar concretamente que los antecesores de los roedores sudamericanos
vivieron en América del Norte, en la tltima parte del Eoceno, y que
ellos pueden ser, con toda probabilidad, de la familia Paramydae,
suborden Sciuromorpha. Su llegada a estas tierras parece haberse pro-
ducido muy poco antes del momento que por primera vez los encon-
tramos en capas geoldgicas de Patagonia, quizd haciendo uso de ‘“‘bal-
sas naturales”, como lo postularan Simpson (1950) y Wood (1950).

Los otros integrantes de este segundo estrato faunistico, los Pri-
mates, habria tomado origen, segin Ameghino (op. cit.) en primiti-
vos representantes del Cretacico de Patagonia, que ¢él incluyera entre
los Prosimios. Se sabe en la actualidad que todas las formas citadas
por ¢l como ancestrales constituyen un complejo integrado por repre-
sentantes de diversos y variados grupos nativos de mamiferos marsu-
piales y placentarios. Ha sido convenientemente demostrado que los
considerados como primeros ‘“‘verdaderos monos” por Ameghino, €. g.
Pitheculites y Homunculites, son marsupiales cenoléstidos de la espe-
cializada subfamilia de los Abderitinae (Kraglievich, J. 1953). Se ha
demostrado ademas que las pretendidas semejanzas con los primates
africanos, reiteradamente senaladas por Ameghino, son aparentes y no
indicadoras de verdaderas afinidades. En general los monos sudame-
ricanos, incluyendo las formas fésiles, presentan, segun lo destacara
Simpson (1950), ciertos caracteres mas primitivos que los del viejo
continente, y ciertos otros rasgos de especializacién diferente. Pero
considera que no es posible explicar esta situacion como resultante
de una relaciéon de descendencia, en uno u otro sentido, sino que se
deberia a que ambos representan desarrollos paralelos, geografica-
mente distantes de un comun y muy remoto antecesor (técnica-
mente Prosimio). Sugiere, al respecto, que este antecesor podria en-
contrarse en los prosimios Notharctinae, relativamente abundantes en
el Eoceno de América del Norte.
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Cualquiera sea su origen, es evidente que los roedores y primates
vinieron de tierras extrasudamericanas, y que su llegada permitié am-
pliar las posibilidades de explotacién de diversos nichos ecolégicos,
no convenientemente efectuados, e iniciar la explotacién de otros nue-
vos —en este caso por los primates— no aprovechados entonces por
mamifero alguno. No obstante, ello no se tradujo en perturbaciones
profundas, sino que fue un mas o menos pasivo agregado a la pobla-
cién dominante. La mayor perturbaciéon fue quizd efectuada por los
roedores, quienes, mejor dotados, produjeron la desaparicion de aque-
llos elementos vicariantes desarrollados entre los marsupiales, e. g. los
Poiydolopidae.

La llegada de los roedores y primates coincide con uno de los
mas extraordinarios momentos de esa gran fase de la evoluciéon de
los mamiferos del Continente Sudamericano. Bien se ha dicho que
durante todo el tiempo que precede a este acontecimiento se produjo
en este continente uno de los mas notables casos de evolucion. La
aislacion geografica convirtié al continente en un laboratorio natural,
donde se produjeron los mas extrafios casos de radiaciones adaptati-
vas. La casi infranqueable barrera que el mar ponia al libre inter-
cambio de fauna con otros continentes, condujo a que el muy redu-
cido numero de los primeros mamiferos que lograron poner pie en
estas tierras, se vieran obligados a explotar los variados papeles eco-
logicos que este inexplotado medio les ofrecia. Se produjo asi, en esa
primera parte del Terciario, uno de los mds notables casos de “evo-
lucion explosiva”. A los marsupiales estuvo reservada la primera fa-
se de esa notable radiacién adaptativa, sélo interrumpida por la ul-
terior llegada de los mas plasticos ferungulados. Tuvieron tiempo
hasta ese momento de tomar ocupacién de variadisimos papeles den-
tro de esa comunidad tan poco equilibrada. La llegada de los pla-
centarios rompié con un proceso en marcha, que de no mediar tal
circunstancia hubiera, seguramente, terminado en la organizacién de
una especializada asociacion de mamiferos marsupiales como la que
orece Australia.

La natural tendencia al establecimiento de un equilibrio per-
miti6 a los placentarios completar el proceso iniciado por sus prede-
cesores marsupiales. La llegada de los roedores y primates se hizo en
el momento que este proceso estaba alcanzando su culminacién. Se
habia logrado hasta ese entonces, a partir de tan pocos elementos ba-
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sales, la mas excepcional diferenciacién de grupos diversos, jamas
alcanzada en nuestro continente por los mamiferos. Se habia produ-
cido la diferenciacién de poblaciones con excepcional numero de es-
pecies, e inclusive la duplicacién de tipos ecoldgicos. Aun ya habian
desaparecido enteras agrupaciones mayores de peculiares mamiferos,
e. g. los Xenungulata, que habian surgido de tempranas segregacio-
nes estructurales. De ahi en adelante se produce la desaparicion de
los tipos intermedios, y el comienzo del asentamiento de mis defi-
nidas lineas conducentes a la fijacién de caracteres que plasmaron en
grupos progresivamente especializados, con caracteristicas estructura-
les y funcionales bien establecidas.

En el Mioceno este proceso fue alcanzado por muchas de estas
lineas, y completado en forma mas o menos definitiva en el Plioceno.
Los casos de convergencia y paralelismo desarrollados durante el
transcurso de este largo proceso fueron notables, y asi se produjeron
extraordinarios casos de homoplasia, representados por tipos morfolo-
gicamente, y funcionalmente andlogos a los que aparecieron en forma
independiente, en épocas ulteriores, en otros continentes. Pero, a la
par de estos extrafos elementos wicariantes se desarrollaron ciertos
otros, extremadamente especializados, como los gliptodontes, que cons-
tituyen casos unicos desde el punto de vista ecoldgico.

Sin embargo, nuestros mamiferos, geograficamente aislados, y
sin posibilidades de enfrentamientos competitivos, no llegaron a cons-
tituir al final de su historia una comunidad totalmente equilibrada.
La llegada de tipos seleccionados como mas aptos para el desempeno
de papeles ecolégicos determinados, necesariamente debieron produ-
cir una perturbacién que se tradujo en la desaparicion de aquellos
estaticos elementos vicarios, ecologicamente infradotados.

VII. EL ARRIBO DE LOS ULTIMOS MAMIFEROS INMIGRANTES. SU PARTICI-
PACION EN LA CONSTITUCION BASICADE LA FAUNA CARACTERISTICA DE LA
REGION NEOTROPICAL.

El surgimiento de la porcién austral de la América Central co-
mo un puente entre ambas Américas trajo como consecuencia la irrup-
cién en América del Sur de un variado contingente de nuevos ma-
miferos, de profundas cepas holdrticas. Constituyen éstos los “ulti-

62 REVISTA DE LA UNIVERSIDAD



CIENCIA

mos inmigrantes’, que representan lo que Simpson ha reconocido co-
mo ‘‘tercer estrato faunistico” (fig. 3).

No ha sido posible fijar con certeza el momento en que tal acon-
tecimiento geoldgico acontecid, pero en general se estd de acuerdo en
que fue a fines del Plioceno o comienzos del Pleistoceno, estratigra-
ficamente representado en nuestro territorio por la Formaciéon Cha-
padmalal. Este acontecimiento debe haber tenido fases precursoras,
quiza materializadas en cadenas de islas, como las supuestamente exis-
tentes por fines del Eoceno o comienzos del Oligoceno. Ello permi-
tioé el intercambio de ciertos elementos de avanzada, que aparecen en
nuestras formaciones mamaliferas del Plioceno medio o superior, y
en formaciones mds o menos coetaneas del Continente Norteamerica-
no. Estos primeros elementos estdn representados en esta parte por los
Procyonidae (Carnivora), conocidos vulgarmente como ositos lava-
dores, y por las ratas de campo (Cricetidae), y en América del Norte
por los edentados Megalonychidae.

Esta invasién iniciada entonces en ambas direcciones siguid in-
tensificindose desde ese momento, para alcanzar en los comienzos del
Cuaternario su culminacion.

Entre los principales inmigrantes norteamericanos se encuentran
los carnivoros en general, los mastodontes, los caballos, los tapires,
los pecaries, los came¢lidos (llamas, guanacos, etc.), los cérvidos, al-
gunos conejos, ciertas ardillas y nuevas ratas de campo, etc. Se pro-
dujo entonces un nuevo desequilibrio debido a la circunstancial pre-
sencia de nuevos tipos adaptados para el desempefio de papeles eco-
l6gicos cumplidos por formas nativas. Tal duplicacion no podia man-
tenerse en el mismo medio, y en consecuencia se produjo la desapa-
ricion de los menos aptos, en este caso las formas regionales no con-
venientemente preparadas para tal competencia. Asi, desaparecieron
la mayoria de los ungulados nativos, los marsupiales carnivoros, mu-
chos de los roedores, etc.

Aquellas formas que habian logrado tipos especiales de adapta-
cién, y que no se vieron perturbados por invasores competidores, so-
brevivieron sin dificultades mayores, e. g. armadillos, osos hormigue-
ros, perezosos, gran mayoria de los roedores, comadrejas, monos, etc.

Se produjo con la llegada de estos ultimos inmigrantes un com-
plejo aglomerado, que cambid el cuadro presente hasta el Plioceno.
Sin embargo, los ajustamientos producidos por estos invasores, no se
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tradujeron en una multiplicacion mayor del nimero original. Es no-
table que el numero de familias existentes en la actualidad es casi
igual a las del Plioceno, antes de la invasion. Aun después de su lle-
gada el incremento del numero de taxones no fue extremadamente
grande, pues se produjo una compensacion equilibrada entre los agre-
gados y los desaparecidos.

Razones ajenas a la competencia impuesta por los invasores nor-
teamericanos, cuyas causas son muy complejas de interpretar, lleva-
ron a la ulterior desapariciéon de muchos de los elementos autdcto-
nos, e inclusive de algunos de los originados de esos inmigrantes. En-
tre los primeros se cuentan los gliptodontes, gravigrados en general,
algunos notoungulados y litopternos, etc. Entre los segundos figuran
los équidos, los mastodontes, ciertos carnivoros como los esmilodon-
tes, algunas formas de camélidos, etc.

Y asi, con un empobrecimiento progresivo, llegamos a las épo-
cas actuales, con mamiferos tan caracteristicos de esta regién zoogeo-
grafica, conocida con el Neogaea o Region Neotropical, cuyas raices
—como hemos visto— se encuentran en tan distintas profundidades
de la historia de la vida de este continente.
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