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Resumen

En los ecosistemas, tanto actuales como pasados, los mamiferos carnivoros tienen un rol clave en el
mantenimiento natural de la biodiversidad; cuya funcion se enfoca en el control de las poblaciones
presa y también de otros mamiferos carnivoros, logrando con ello la estabilizacion de la estructura
trofica en estos ambientes.

Nuestro pais, a pesar de su escasa extension geografica, posee buenos materiales fosiles de este tipo
de mamiferos. Su registro abarca los tltimos 25 millones de afios, desde fines del Oligoceno hasta
comienzos del Holoceno temprano (aproximadamente unos 10.000 afios atréas). Estos se encuentran
distribuidos en diversas formaciones geologicas a lo largo y ancho del territorio nacional
(formaciones Fray Bentos, Camacho, Raigon, Libertad, Dolores y Sopas). Los grupos representados
comprenden una gran variedad de organismos, entre ellos los marsupiales autdctonos
sudamericanos asi como también placentarios, de los cuales se destacan los grandes félidos, ursidos
y cénidos entre otros.

El objetivo principal de este trabajo es realizar una revision y actualizacion del conocimiento de los
mamiferos carnivoros terrestres extintos del territorio uruguayo, mediante multiples enfoques
(bioestratigraficos, sistemdticos, morfologicos), asi como también estudiar sus patrones de
distribucion temporal, afinidad de faunas y diversos aspectos relacionados a su paleoecologia.

A tales efectos, se realizd una minuciosa recopilacion bibliografica, un relevamiento de museos y
colecciones, principalmente de la ciudad de Montevideo (Coleccion de Vertebrados Fosiles de
Facultad de Ciencias (UdelaR) y Coleccion del Museo Nacional de Historia Natural (MNHN)) y
una serie de salidas de campo a determinados yacimientos clave.

En este sentido, se constata la relativa baja diversidad de metaterios carnivoros durante el Terciario,
la cual podria estar relacionada con algin tipo de sesgo de registro. A su vez, se reportan las
primeras evidencias de la presencia de, por ejemplo, Smilodon fatalis, Cerdocyon thous y de
Lycalopex culpaeus (aff. L. culpaeus) en el Pleistoceno tardio del pais; también se corrobora la

presencia de Didelphis sp. y de Leopardus pardalis (o formas afines a este Gltimo) para ese mismo
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lapso temporal. Para el Holoceno se destaca el registro tentativamente asignado a Canis sp. (cf.
Canis sp.) en la Formacion Villa Soriano, lo que constituye el primer registro fosil de un mamifero
carnivoro para la unidad.

Se pudo actualizar la lista taxondmica para las unidades cuaternarias continentales, con la presencia
de las nombradas especies novedosas geografica y estratigraficamente, S. fatalis y C. thous para la
Formacion Sopas, Panthera onca 'y S. fatalis para la Formacion Libertad y C. thous, L. culpaeus,
Dusicyon avus, Lontra sp. y S. fatalis para la Formacion Dolores.

De estas unidades, la Formacion Sopas continua siendo la mas diversa pasando de 10 a 12 especies,
seguida de la Formacién Dolores de 3 a 8 especies y la Formacion Libertad de 2 a 4 especies. Para
estas ultimas dos, en base a estos nuevos registros, se confirman o sugieren nuevas condiciones
ambientales. Por ultimo, la particular ausencia de canidos en la Formacion Libertad podria estar
relacionada con el tipo de fauna herbivora alli registrada (en general, de gran porte) més que con el
ambiente o un sesgo en el registro fosil.

Los nuevos hallazgos aqui reportados tienden a completar y complementar la comunidad de
organismos ya conocidos para cada lapso temporal, todo esto con la finalidad de intentar

comprender mejor los ecosistemas del pasado de Uruguay.
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Introduccion

Marco tedrico-conceptual

La caracteristica principal que determina que un mamifero pueda ser considerado como carnivoro
es que su dieta incluya una proporcion sustancial de vertebrados' (ver Savage, 1977). A tales
efectos, este tipo de organismos presentaran una serie de adaptaciones anatomicas para dichos fines,
tanto de sus elementos craneo-mandibulares como post-craneales. Sobre esto ultimo, se destaca la
llamada denticién carnicera (Fig. 1). Esta suele verse reflejada en caninos muy desarrollados,
premolares y molares de puntas comprimidas y cortantes que estan adaptados para cortar y triturar
(Savage, 1977; Pérez Irineo, 2008). Por ejemplo, en el Orden Carnivora, el ultimo premolar
superior y el primer molar inferior (PM4/m1 respectivamente) se encuentran, en general, mas
especializados que el resto de los elementos dentales (la denominada “muela carnicera”)?, con una
funcidén netamente cortante al ocluir entre si a modo de cuchillas (entre otros Savage, 1977; Van
Valkenburgh, 2007; Garrido y Arribas, 2008). Seran estas adaptaciones de tipo dentaria las cuales
determinardn el grado de carnivoria del organismo (o sea, a que nivel su alimentacion estd
compuesta en mayor o menor medida por vertebrados). En este sentido, se distinguen tres categorias
basicas de carnivoro: hipercarnivoro (la denticion se simplifica a fin de incrementar la superficie
cortante de las muelas carniceras, la dieta estd compuesta por encima del 70% de vertebrados),
hipocarnivoro (las muelas carniceras se acortan, se agranda el area de molienda de estas y aumentan
en complejidad, la dieta se compone hasta un 30% en base a vertebrados) y mesocarnivoro
(denticién sin ninguna de las tendencias antes mencionadas la cual se infiere como una condicion
ancestral, la dieta consta de entre 50-70% de vertebrados) (Van Valkenburgh, 2007; Tedford et al.,

2009; ver también Savage, 1977).

' En este caso no interesa la estrategia utilizada para conseguir el alimento, o sea si el carnivoro participd
activamente (predacién) o no (carrofieo) en la obtencidén del mismo, solo implica que dicho alimento debe ser
un vertebrado (ver Savage, 1977).

2 El nimero de dientes carniceros varia segun el grupo, de 3 pares en muchos marsupiales (M1-M3/m2-m4),
a 2 pares en muchos carnivoros placentarios del Orden Creodonta (M1-M2/m3-m4), a 1 par en placentarios
del Orden Carnivora, como ya fuera referido (PM4/m1). Sin embargo, cuando hay varios pares involucrados,
la accidon carnicera no se distribuye de manera pareja entre estos y un par tiende a ser dominante,
generalmente el mas posterior (Savage, 1977; ver también Werdelin, 1987; Prevosti et al., 2013a).
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Otras adaptaciones a destacar en los mamiferos son un agudo sentido de vision, audicion y olfato,
todas estas utiles para poder rastrear a la presa antes de que la presa pueda ubicar al predador
(Savage, 1977 y literatura alli citada).

En los ecosistemas, tanto actuales como pasados, los mamiferos carnivoros, por ser los organismos
tope en cualquier cadena alimenticia, tienen un rol clave en el mantenimiento natural de la
biodiversidad. Esta funcion se enfoca en el control de las poblaciones presa y de otros mamiferos
carnivoros, logrando con ello mantener y estabilizar la estructura tréfica en estos ambientes (Van

Valkenburgh, 2007; Pérez Irineo, 2008; Cione et al., 2009; Rumiz, 2010; Prevosti y Pereira, 2014).

Figura 1: Fragmento de craneo y mandibula de un cénido. En color se sefialan las muelas carniceras: PM4 (rosado) y
ml (celeste). Modificado de Garrido y Arribas, 2008.

La capacidad de predacion dentro del linaje “mamaliano” (clado Synapsida) es tan antigua como el
linaje en si. Este se remonta al Carbonifero tardio-Pérmico, con los pelicosaurios, pasando por los
terapsidos (Pérmico tardio-Tridsico tardio) y llegando hasta los mamiferos® propiamente dichos

(Triadsico tardio-actualidad). De los aproximadamente 300 millones de afios (m.a.) que lleva este

® Los mamiferos presentan innovaciones anatoémicas que los diferencian de otros grupos de vertebrados, por
ejemplo el desarrollo de una cubierta pilosa y la produccion de leche para alimentar a las crias. A nivel
osteoldgico, se caracterizan por poseer una articulacion entre craneo y mandibula, formada principalmente
por el hueso escamoso y por el hueso dentario (inico componente de la mandibula), a diferencia de los
terapsidos donde predomina o es Unica la articulacion entre los huesos cuadrado en el craneo y articular en la
mandibula. En los mamiferos, estos huesos forman parte del oido medio, siendo el yunque derivado del

cuadrado y el martillo derivado del articular (entre otros Perea, 2003; Canto et al., 2010; Perea et al., 2011).
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linaje sobre la faz del planeta, se pueden identificar dos grandes periodos de diversificacion,
separados por un lapso de tiempo de alrededor de unos 150 m.a. En una primera etapa (Carbonifero
tardio-Tridsico medio) los grandes carnivoros terrestres fueron sindpsidos no-mamalianos. Estos
incluyen ya en el Pérmico temprano al esfenocodonto Dimetrodon, entre otros (Ophiacodon y
posiblemente también Secodontosaurus). Esta primer etapa continua con los terapsidos (ancestros
mas inmediatos de los mamiferos), como lo fueron los dinocefalios (Pérmico medio-tardio, 275-260
m.a. atras), los gorgondpsidos (Pérmico tardio, 260-250 m.a. atrds), los terocefalidos (Pérmico
tardio, 265-250 m.a. atras) y los cinodontos (Permo-Tridsico, 255-225 m.a. atras), particularmente
el grupo a partir del cual se desarrollarian los mamiferos. Luego del auge y extincién de los
dinosaurios no avianos®, la segunda etapa de diversificacion que experimentan los representantes de
esta linea evolutiva como los grandes carnivoros terrestres comienza hace unos 65 m.a., y se
extiende hasta el presente, estando ligada al desarrollo de los mamiferos en cuestion (Van

Valkenburgh y Jenkins, 2002).

Mamiferos carnivoros terrestres en Sudamérica

Actualmente, cerca de la mitad de los ejemplares (alrededor del 44% de las familias y del 54% de
los géneros) que integran la comunidad de mamiferos terrestres sudamericanos derivan de grupos
de organismos norteamericanos que ingresaron en estos ultimos 3 m.a. (Marshall, 1988; Benton,
2006). En América del Sur hay aproximadamente unas 46 especies de mamiferos carnivoros
(Prevosti y Soibelzon, 2012; Prevosti et al., 2013a, b). Los félidos, canidos, ursidos, procionidos y
mustélidos son entonces descendientes de las especies que ingresaron durante ese lapso de tiempo

referido (Prevosti et al., 2013b).

“ En la actualidad esta aceptado de manera casi unanime de que las aves descienden de la linea evolutiva del
grupo de los dinosaurios teropodos del linaje de los raptores. Sin embargo, y por motivos de practicidad, en
la comunidad cientifica se acufiaron los términos “dinosaurios avianos” (para hacer referencia de manera
exclusiva a las aves) y “dinosaurios no avianos” (todos los miembros de Dinosauria exceptuando a las aves)
(Apesteguia y Ares, 2010a, b).
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Aunque esta conformacion faunistica no siempre fue asi. En un pasado bastante remoto, la
configuracion de los continentes no era la misma que podemos reconocer en nuestros dias. Para
aquel entonces, el llamado supercontinente Pangea ya tenia mucho de haberse fraccionado en dos
grandes masas continentales, Laurasia al norte y Gondwana al sur. Fue a partir de este tltimo, que
se siguid dividiendo en fragmentos mds pequefos, del cual deriva, entre otros, Sudamérica en
cuestion. Durante practicamente mas de 45 m.a., desde el Eoceno muy tardio y hasta el limite Plio-
Pleistoceno, América del Sur conformé lo que se denomina un “continente isla” separado de las
otras masas continentales (una Australia de la actualidad, por asi decirlo) (Benton, 2006; Ubilla et
al., 2011; Prevosti et al., 2013b). Fue en este entorno de aislamiento geografico® en el cual se
desarrolld una amplia gama de mamiferos. Entre estos se pueden mencionar ungulados nativos,
xenartros y diversos metaterios (marsupiales y grupos afines). Estos ultimos, los metaterios,
ocuparon basicamente el nicho ecoldgico de pequenios herbivoros y medianos a grandes carnivoros.
Entre ellos, fueron los esparasodontes (Mammalia, Metatheria, Sparassodonta) los que se
especializaron en una dieta carnicera. Registrados exclusivamente en América del Sur durante casi
55 m.a., desde el Paleoceno hasta el Plioceno, los representantes de este orden de mamiferos fueron
un componente tipico de la fauna autoctona sudamericana (Fig. 2). Tradicionalmente, se han
reconocido seis familias y dos subfamilias: Mayulestidae, Hathliacynidae, Hondadelphidae,
Proborhyaenidae, Borhyaenidae, incluyendo Borhyaeninae y Prothylacyninae; y Thylacosmilidae.
Sin embargo, lejos de resolverse, esta propuesta sistemdtica se encuentra sujeta a constantes y
reiteradas actualizaciones (Babot y Forasiepi, 2016 y bibliografia alli citada). Entre estos carnivoros
se destacan morfotipos y tamafios diversos, desde animales pequenios similares a una zarigiieya

(como Sipalocyon gracilis) hasta formas de gran tamafio, similares a un lobo (como Prothylacynus

> Si bien Sudamérica permaneci6 aislada hasta la formacion del Istmo de Panama, hubo episodios
ocasionales en los que nuevos grupos de mamiferos ingresaron al continente, son los llamados “antiguos
inmigrantes” (roedores caviomorfos y monos platirrinos). Dicho ingreso se produjo entre el Eoceno y el
Oligoceno, mediante “islas flotantes”, de posible origen africano (entre otros Ubilla ef al., 2011) o incluso
norteamericano (Marshall, 1988). También estan los “saltadores de islas”. Ejemplo de esto, entre otros,
fueron los carnivoros procionidos. Sin embargo, la composicion faunistica no se vio alterada de manera
decisiva por la entrada de estos animales durante dichos eventos sino hasta la unién fisica entre ambas
Américas (Marshall, 1988; Ubilla ef al., 2011).
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patagonicus), un 0so (como Arctodictis munizi) y otros con morfologias inexistentes en los
ecosistemas actuales, como el dientes de sable marsupial (7hylacosmilus atrox) (Forasiepi, 2005;

Prevosti et al., 2013a, b; Babot y Forasiepi, 2016).

Figura 2: Mapa de la distribucion espacial de Sparassodonta en Sudamérica. Modificado de Babot y Forasiepi, 2016.

Con el comienzo del surgimiento del Istmo de Panamad, hace 5 a 4.7 m.a. atrés, se dio inicio a una
serie de eventos de gran importancia. Entre ellos empiezan los ciclos glaciares-interglaciares y se
crea un puente de tierra definitivo que uni6 a la fauna de América del Norte y América del Sur,
terminando asi con el aislamiento de esta ultima. Este puente de tierra funciond como un sistema de
dispersion de especies ecoldgicamente selectivo, permitiendo posteriormente el Gran Intercambio
Bidtico Americano (G.1.B.A.) hace alrededor de 3 m.a. atras (Benton, 2006; Molina, 2009; Ubilla et
al., 2011; Prevosti et al., 2013a, b). Este proceso fue bidireccional, es decir, el flujo de migrantes se
dio tanto de norte a sur como de sur a norte (Hoffstetter, 1981; Alcaraz y Francia, 2013), segun las

condiciones ambientales imperantes en el momento del mismo (Woodburne, 2010).
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La mayor parte de los carnivoros placentarios terrestres (Mammalia, Eutheria, Carnivora) arribaron

a América del Sur durante el G.I.B.A®. Su ingreso se produjo en forma de pulsos de dispersion,
principalmente en 2 etapas seglin se observa en el registro fosil. Durante el Plioceno tardio (2.9-2.6

m. a.) se registran los primeros cadnidos y mustélidos (pequefios zorros y hurones respectivamente).

En el Pleistoceno temprano el resto de los grupos taxondmicos (como los ursidos, los félidos, los
zorrinos, otros procionidos y los grandes cénidos) (Fig. 3). También se registran ingresos de
carnivoros placentarios terrestres durante el Pleistoceno medio y tardio, pero en menor magnitud
que los mencionados (Woodburne, 2010). Una vez en América del Sur se produjo una radiacion
adaptativa en los clados inmigrantes, sumado esto a algunas extinciones (por ejemplo la de fines del
Pleistoceno y comienzos del Holoceno), que dieron origen a las diversas especies nativas que

habitan el continente (Forasiepi, 2005; Soibelzon y Prevosti, 2007; Prevosti et al., 2013a, b).

Figura 3: Diversidad de carnivoros en el Pleistoceno tardio sudamericano. En el centro dos tigres diente de sable (S.
populator), mas arriba un oso de rostro corto (4. farijense) y una jauria de P. troglodytes. En el angulo inferior derecho,
un jaguar (P. onca), un huron (G. vitatta, angulo inferior izquierdo) y descendiendo por el tronco de un arbol un coati
(N. nasua). Mas lejos (sobre el angulo superior izquierdo) un zorro (L. gymnocercus). Modificado de Soibelzon y
Prevosti, 2007.

® Los Procyonidae (mapaches y coaties) se registran desde el Mioceno tardio (7-8 m. a.), los cuales debieron
haber ingresado al continente por un corredor de islas en el Caribe, que constituyen las etapas iniciales de la
formacion del Istmo de Panama. Estas islas acortaron la distancia geografica entre los citados continentes
pero sin todavia unirlos fisicamente (Marshall, 1988; Woodburne, 2010; Ubilla et al., 2011).
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Mamiferos carnivoros terrestres en Uruguay
Segun las publicaciones cientificas especializadas, los grupos de organismos de dieta carnivora, o
con una cierta tendencia a ella, representados en Uruguay (listados, referenciados o debidamente
estudiados), comprenden una gran variedad de especimenes.
Entre ellos se encuentran tanto los metaterios autdctonos sudamericanos (proboriaénidos y
tilacosmilidos) (Mones y Ubilla, 1978; Mones y Rinderknecht, 2004a, respectivamente), como los
marsupiales propiamente dichos (Berro, 1929; Ubilla y Martinez, 2016).
También estan los placentarios, de los cuales se destacan los félidos (Berro, 1929; Mones y Francis,
1973; Ubilla, 1996; Mones y Rinderknecht, 2004b; Ubilla, 2004; Ubilla et al., 2004; Ubilla et al.,
2009a; Perea et al., 2011; Ubilla et al., 2011; Montenegro et al., 2012; Ubilla y Martinez, 2016;
Ubilla et al., 2017 entre otros), ursidos (Berro, 1929; Mones y Francis, 1973; Perea y Ubilla, 1983;
Ubilla, 1996; Soibelzon, 2002; Ubilla, 2004; Ubilla et al., 2004; Corona et al., 2012; Ubilla et al.,
2017 entre otros), canidos (Berro, 1929; Mones y Francis, 1973; Ubilla, 1996; Ubilla, 2004; Ubilla
et al., 2004; Prevosti et al., 2009a; Ubilla et al., 2011; Ubilla y Martinez, 2016; Ubilla et al., 2017
entre otros), mustélidos (Ubilla, 1996; Ubilla, 2004; Ubilla et al., 2004; Ubilla et al., 2011; Ubilla y
Martinez, 2016 entre otros) y procidonidos (Berro, 1929).
A continuacion se detallan, de manera resumida, los principales caracteres osteologicos y dentarios
utilizados para su identificacion y clasificacion taxonomica.
Clase Mammalia Linnaeus, 1758
Subclase Theria Parker y Haswell, 1897
Infraclase Metatheria Huxley, 1880
Orden Sparassodonta Ameghino, 1894
Familia Proborhyaenidae Ameghino, 1897
Tamafio grande. Craneo grande y macizo. Mandibula robusta. Caninos sin esmalte dental, con
surcos y generalmente con raices abiertas en adultos. Premolares y molares aumentan su tamafio

posteriormente. Molares especializados en consumo de carne. Molares superiores con protocono
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virtualmente ausente. El paracono y metacono forman una cresta cortante continua. En los molares
inferiores el paraconido y el protoconido estdn alineados y forman una gran hoja sectorial. El

metaconido y el talonido estan reducidos (Zimicz, 2012).

Familia Thylacosmilidae Riggs, 1933
Tamafio grande. Region facial masiva y caja craneana corta. Caninos superiores hipertrofiados, de
crecimiento continuo. Presencia de flanco 6seo desarrollado en la mandibula. Hueso maxilar muy
expandido. Condilos occipitales fuertemente proyectados. Bulla auditiva presente y moderadamente
inflada. Molares inferiores angostos transversalmente, con las cuspides del paraconido, protoconido
y talonido casi alineadas anteroposteriormente. Ausencia de metacénido. Mano digitigrada, pie

plantigrado (Marshall, 1976).

Orden Didelphimorphia Gill, 1872
Familia Didelphidae Gray, 1821
Tamafio pequefio. Caja craneana reducida. Dentadura tipicamente carnivora, incisivos reducidos,
caninos bien desarrollados, premolares simples, cortantes y obtusos, molares superiores con cingulo
externo elevado a nivel de la superficie triturante de la corona, provistos de denticulos marginales
bien definidos. Trigono completo, hipocono y entocono ausentes. Molares inferiores con trigono
completo, generalmente mas alto que el talonido. Extremidades pentadactilas, pulgar del pie

oponible y sin ufia, cola prensil (Perea, 1996; Pasquali y Tonni, 2004; Canto ef al., 2010).

Infraclase Eutheria Huxley, 1880
Orden Carnivora Bowdich, 1821

Suborden Feliformia Kretzoi, 1945
Familia Felidae Fischer de Waldheim, 1817
Tamafio pequefio a grande. Craneo redondeado con arcos cigomaticos fuertes, rostro corto. Bullas

timpanicas globosas, internamente divididas por un septo. Denticién cortante muy especializada,
[19]



incisivos reducidos, caninos grandes y fuertes, series premolar y molar fuertemente reducidas.
Digitigrados, frecuentemente con garras retractiles. Miembros anteriores robustos y moviles. Mano
pentadéctila, pie generalmente tetradactilo (Perea, 2003; Garrido y Arribas, 2008; Canto et al.,

2010; Morales-Mejia y Arroyo-Cabrales, 2012).

Suborden Caniformia Kretzoi, 1943
Familia Ursidae Fischer de Waldheim, 1817
Tamafio mediano a muy grande. Craneo bastante alargado. Bullas timpanicas formadas unicamente
por un entotimpanico pequefio comparado con el ectotimpanico. Proceso paraoccipital y mastoideo
unidos por una cresta 0sea fuerte. Entrada del canal carotidiano por el foramen yugal. Caninos
fuertes, premolares pequefios y molares bastante aplanados y bunosecodontos. Pentadactilos y

plantigrados, apéndice caudal corto (Perea, 2003; Canto et al., 2010).

Familia Canidae Fischer de Waldheim, 1817
Tamafio pequefio a grande. Crdneo con rostro largo, amplia cdmara nasal. Arcos cigomaticos
amplios. Poseen denticion completa. Dientes adecuados para triturar huesos y rebanar carne. El m1
con trigbnido alto en relacion al taléonido; protocono prominente en el P4, cingulo continuo
alrededor del protocono de los molares superiores. Bullas timpénicas redondeadas, sin osificar.
Postura digitigrada. Mano generalmente pentadactila, pie tetradactilo (Garrido y Arribas, 2008;

Canto et al., 2010; Morales-Mejia y Arroyo-Cabrales, 2012).

Familia Mustelidae Fisher de Waldheim, 1817
Tamafio pequefio a mediano, terrestres a semi-acuaticos. Craneo con fosa suprameatal oculta en el
proceso mastoideo; pérdida del canal del aliesfenoides y oido medio derivado del tipo prociénido.

M2 reducido, ausente en la mayoria de los géneros. Fuerte tendencia al acortamiento del P4, el que
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pierde la incision que marca la separacion protocono-metastilo. Extremidades muy cortas, apéndice

caudal bien desarrollado (Pasquali y Tonni, 2004; Canto et al., 2010).

Familia Procyonidae Gray, 1825
Tamafio pequefio a mediano. Craneo con region facial relativamente corta. Carecen del canal del
aliesfenoides, proceso paraoccipital bien desarrollado. Incisivos poco especializados, caninos
moderadamente largos y ovalados en seccidn transversal, molares anchos y con tendencias a la
bunodoncia. Miembros pentadactilos. Garras generalmente no retractiles, cortas y curvadas.

Plantigrados a semi-plantigrados. Apéndice caudal bien desarrollado (Myers, 2000).

Uruguay, a pesar de su escasa extension geografica, posee buenos materiales fosiles de este tipo de
mamiferos. Su registro abarca los ultimos 25 m.a., desde fines del Oligoceno hasta comienzos del
Holoceno (aproximadamente unos 10.000 afios atras). Estos se encuentran distribuidos en diversas
formaciones geologicas a lo largo y ancho del territorio nacional, a saber: formaciones Fray Bentos,
Camacho, Raigon, Libertad, Dolores y Sopas (Tabla 1) (Ubilla, 2004; Martinez y Ubilla, 2004;
Perea y Martinez, 2004; Ubilla et al., 2011; Corona et al., 2012; Corona et al., 2013; Ubilla y

Martinez, 2016).
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suroeste del pais;
también en la regioén
de la Laguna Merin.

y limos
arcillosos, con
arena y gravilla

climaticas semi-
aridas y frias,
vinculadas al
ultimo episodio
glacial.

Formacion | Distribucion Litologia Ambiente de Edad asignada
depositacion
Fray Bentos | Litoral oeste del pais, | Areniscas finas, | Continental Oligoceno tardio
Bella Unién a limolitas
Colonia, y hacia el loessicas,
Sur y Este, en el fangolitas y
region de la Cuenca | niveles
Santa Luciay la conglomeradicos
Cuenca Laguna y diamictiticos.
Merin.
Camacho Principalmente en el | Sucesion de Esencialmente Mioceno tardio
litoral de los deptos. | areniscas desde marino, con
de Colonia y San muy finas a episodios
José. gruesas, limolitas | marginales o
y pelitas costeros
arcillosas
Raigon Maxima expresion en | Areniscas de Transicional y Plioceno tardio-
algunos puntos de las | granulometria continental Pleistoceno medio
barrancas costeras variable con fluvial
del departamento de | intercalaciones
San José. arcillosas verdes
y conglomerados
Libertad Sur del pais, deptos. | Lodolitas, loess y | Clima semiarido | Pleistoceno medio-
de Montevideo y arenas, con periodos Holoceno temprano
Canelones. incorporando hiimedos,
carbonato de condiciones
calcio diluviales,
multiforme asociacion a
episodios
glaciales
Sopas Al norte del Rio Conglomerados, | Condiciones Pleistoceno tardio
Negro, areniscas aluvio-fluviales
principalmente en los | conglomeradicas, | en sentido
deptos. de limolitas y amplio y de no
Tacuarembo, limolitas depositacion
Paysandu, Salto y arenosas, con (paleosuelos)
Artigas. carbonato de
calcio
multiforme
Dolores Principalmente en el | Arcillas limosas | Condiciones Pleistoceno tardio-

Holoceno temprano

Tabla 1: Distribucion, litologia, ambiente depositacional y edad de las formaciones Cenozoicas que contienen restos de
mamiferos carnivoros terrestres. Informaciéon tomada de Ubilla, 2004; Martinez y Ubilla, 2004; Perea y Martinez, 2004;
Ubilla et al., 2011; Corona et al., 2012; Corona et al., 2013; Ubilla y Martinez, 2016.
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Objetivos

Objetivo General
Realizar una revision y actualizacion del conocimiento de los mamiferos carnivoros terrestres
extintos en el territorio uruguayo. Su abordaje serda mediante multiples enfoques, abarcando

aspectos bioestratigraficos, sistematicos, morfologicos y tafonémicos, entre otros.

Objetivos Especificos

- Estudiar materiales f6siles novedosos derivados de las salidas de campo y/o del relevamiento de
museos y colecciones cientificas.

- Determinar aspectos de indole paleoecoldgico entre estos mamiferos y su posible relacion con el
medioambiente que integraban.

- Establecer patrones de distribucion temporal y afinidad de faunas en el registro de los mamiferos
carnivoros terrestres fosiles.

- Completar sesgos de informacion y contribuir a la caracterizacion bioestratigrafica de las unidades

geoldgicas en cuestion.

Hipotesis de trabajo

- La diversidad de los mamiferos de habitos carnivoros registrada en el Uruguay es mayor en el
Cuaternario que durante el Terciario (Pale6geno y Neogeno).

- De las unidades geologicas cuaternarias, la Formacion Sopas es la mas diversa en su fauna de
mamiferos carnivoros.

- Los canidos y félidos son los grupos de mamiferos carnivoros mejor representados en el registro

fosil uruguayo y se encuentran distribuidos en todas las unidades cuaternarias continentales.
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Metodologia

Estrategia de Investigacion

En primera instancia, se realizO una recopilacion de la literatura cientifica disponible en
publicaciones, tanto nacionales como extranjeras, especializadas sobre la tematica en cuestion. A
partir de esta fuente de informacidn se efectud una revision detallada de las faunas de mamiferos
carnivoros terrestres fosiles presentes en Uruguay.

En segunda instancia, se procedio al relevamiento de ejemplares en diversas colecciones cientificas,
tanto de la ciudad de Montevideo como de otros puntos del pais, siempre y cuando se enmarquen en
el ambito del presente estudio. Cabe puntualizar que se le dio prioridad a las colecciones de
Vertebrados Fosiles existentes en Facultad de Ciencias (UdelaR) y en el Museo Nacional de
Historia Natural (MNHN), por ser estas las mas completas y mejor preservadas, con materiales de
diversos puntos del pais, relacionados con la teméatica del proyecto. Tales instancias en colecciones
y museos incluyeron obtenciéon de medidas, fotografias (Anexo 1A) y datos de registro
(informacién de catdlogos), asi también como estudios comparativos (cualitativos y cuantitativos,
analisis morfométricos, revision taxondmica, entre otros). Asimismo, y cuando fuera pertinente, se
procedi6 a la limpieza de algunos de dichos materiales, para asi permitir y/o facilitar su correcto
estudio (Anexo 1B).

Por ultimo, se realizaron trabajos de busqueda y colecta propiamente dichos. Las principales
localidades prospectadas fueron la zona del Arroyo Malo (depto. de Tacuarembd), la playa de La
Agraciada (depto. de Soriano), la playa del Arroyo El Cafio (depto. de Colonia) y Puerto Arazati
(depto. de San Jos¢) (ver Fig. 4; Anexo 1C). También fueron relevados el Balneario Kiyu (depto. de
San Jos¢), Balneario Santa Regina (depto. de Colonia), la zona del Arroyo Arenal Grande, Arroyo
Arenal Chico y Arroyo Perico Flaco (todos estos del depto. de Soriano) y Arroyo El Campanero
(depto. de Lavalleja). La metodologia aplicada es la clasica en paleontologia de vertebrados. La
misma consiste bdsicamente en la observacion directa de los yacimientos, documentacion

fotografica de ejemplares aflorantes, limpieza de la zona circundante y extraccion de los mismos.
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Posteriormente a su preparacion, se procedio a su estudio comparativo pormenorizado. Todos los
materiales colectados en el marco de este proyecto fueron ingresados en la Coleccion
Paleontologica (Vertebrados Fosiles) de la Facultad de Ciencias (UdelaR).

Para los estudios comparativos, tanto de los ejemplares alojados en museos como de los colectados
en salidas de campo, fueron tenidos en cuenta materiales de las colecciones mastozooldgicas del

Museo Nacional de Historia Natural y de la Facultad de Ciencias (UdelaR).

Figura 4: Mapa indicando aproximadamente la ubicacion de las principales localidades prospectadas. 1- Arroyo Malo
(Tacuarembo), 2- Pto. Arazati (San José), 3- Arroyo El Caio (Colonia), 4- playa de La Agraciada (Soriano). Modificado
de Corona et al., 2013.

Abreviaturas Institucionales

FC-DPV, Facultad de Ciencias-UdelaR, Coleccion Paleontologica (Vertebrados Fosiles)
(Montevideo); MNHN-P, Museo Nacional de Historia Natural- Departamento de Paleontologia
(Montevideo); CAR, coleccion particular de Andrés Rinderknecht (Montevideo); CBM, coleccion
particular de la flia. Brum-Martinez (Montevideo); CCL, coleccion particular de Carlos Larrama
(Colonia del Sacramento); CGF, coleccion particular de Gonzalo Fierro (Montevideo); MAB,

Museo Paleontologico Alejandro Berro (Mercedes); MBR, Museo Municipal Bautista Rebuffo
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(Colonia del Sacramento); MCP, Museo del Colegio Pio (Montevideo); MGT, Museo de
Geociencias de Tacuarembd (Tacuarembo); MLR, Museo Municipal Lucas Roselli (Nueva

Palmira).

Lista de materiales estudiados

FC-DPV 501, 679, 683, 777, 875, 1220, 1549, 1566, 1596, 1884, 1885, 1890, 1909, 2762, 2855,
2890, 2936, 3010, 3025; MNHN-P 229, 957, 1770, 27880; CAR SN; CBM 13; CCL SN; CGF
104; MAB 1704; MBR 741; MCP 1908; MGT 1150; MLR 188, 360

Otros materiales

MNHN-DP N° 720 (ver Mones y Ubilla, 1978); MNHNA 1636 (LRC 329) (ver Mones y
Rinderknecht, 2004a); MNHNA Col. F. Oliveras 31561 (ver Mones y Rinderknecht, 2004b);

MACNU-95 (ver Prevosti et al., 20092a)

Analisis de los datos

Mediciones

Si bien no existe un consenso generalizado sobre que medidas usar al momento de realizar
mediciones, mas aiin en craneos, hay una cierta cantidad de estas que se repiten de manera bastante
consistente en la bibliografia. Estas se basan tanto en longitudes, anchos como asi también en
puntos craneométricos (puntos de referencia para la cefalometria) (Perea, 1996).

Las mediciones tenidas en cuenta en la presente tesis se basan primordialmente en los trabajos
descriptivos de Méndez-Alzola (1941), Churcher (1967), von den Driesch (1976), Perea (1996),
Schmieder (2000), Morales-Mejia et al. (2010), con algunas modificaciones, como se detallan a

continuacion.

Craneo (Fig. 5A, By C)

longitud total (LT, medida desde el Prosthion hasta el Inion)
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longitud condilo-basal (LCB, medida desde el Prosthion hasta los condilos occipitales)

longitud orbito-occipital (LOO, medida desde el borde anterior de la orbita y los condilos
occipitales)

longitud viscero-craneal (LVC, medida desde el Prosthion al Nasion)

longitud facial (LF, medida desde el Prosthion al proceso post-orbitario)

ancho inter-orbitario (AIO, distancia minima inter-orbitaria)

ancho del proceso post-orbitario (APO)

constriccion post-orbitaria (CPO)

distancia bimastoide externa (BM, medida entre el borde externo de los procesos mastoideos)
distancia bicondilar externa (BC, medida entre el borde externo de los condilos occipitales)
diametro transverso y dorso-ventral del foramen occipital (FOT y FODV respectivamente)

diametro transverso y antero-posterior de la cavidad glenoidea (CGT y CGAP respectivamente)
anchura maxima (AM, distancia comprendida entre los arcos zigomaticos)

anchura rostral (AR, medida desde el borde externo de los alvéolos de los caninos)

diastema superior (Ds, desde el extremo posterior del canino hasta el anterior del premolar

correspondiente)

Puntos craneométricos (Fig. 5A)

Prosthion (P), punto més anterior del borde externo alveolar del premaxilar
Nasion (N), punto medio de la sutura naso-frontal

Inion (I), punto més posterior de la protuberancia occipital externa

Mandibula (Fig. 6A)

longitud méxima (LT, medida desde el extremo anterior de la sinfisis hasta el condilo)
diastema inferior (Di, desde el extremo posterior del canino hasta el anterior del premolar

correspondiente)
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altura de la mandibula al borde posterior del pm2, m1 y m2 (Hpm2, Hm1 y Hm2 respectivamente)
didmetro transverso de la mandibula al borde posterior del pm2, ml y m2 (Bpm2, Bml y Bm2
respectivamente)

altura de la mandibula desde el borde inferior del proceso angular hasta el borde superior del
proceso coronoides (Ang-Cor)

altura de la mandibula desde el borde inferior del proceso angular hasta el borde superior del
condilo (Ang-Cond)

altura de la mandibula desde el borde inferior del condilo hasta el borde superior del proceso
coronoides (Cond-Cor)

distancia desde el condilo mandibular hasta la region anterior de la fosa masetérica (C-FM)
diametro transverso y dorso-ventral de los condilos (CT y CDV respectivamente)

distancia del borde posterior del ultimo molar al borde posterior del condilo (m,-Cond)

Series dentarias (Fig. 5B v Fig. 6A)

La longitud de las series dentarias respectivas (LSD) dependerd de los dientes involucrados,
siempre midiendo desde el borde anterior del primero hasta el borde posterior del tltimo diente en
cuestion, a nivel alveolar.

Se utilizara la nomenclatura en mayusculas cuando se haga referencia a la serie dentaria o piezas
dentarias superiores y minusculas cuando se trate de las inferiores, teniendo en cuenta que:
incisivos- I/i; caninos- C/c; premolares- PM/pm; molares- M/m (en caso que corresponda, el

nimero que acompaiie a dicha nomenclatura indicara la posicion del diente en la respectiva serie).

Piezas dentales individuales (Fig. 5D y Fig. 6B)

altura de la corona (CH, medido desde el margen alveolar hasta su extremo distal méximo)
diametro anteroposterior (AP, desde el borde anterior hasta el posterior medido en la base del

alvéolo)
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diametro medio-lateral (ML, también llamado transverso, medido desde los bordes laterales en la
base del alvéolo)

La nomenclatura seguida para diferenciar las cuspides de la denticion en félidos es segin Mendéz-
Alzola (1941) (ver también Merriam y Stock 1932; Berta, 1987), en canidos segun Berta (1988)
(ver también Tedford et al., 2009); en tursidos segun Soibelzon (2002) (ver también Soibelzon,

2004) y en didélfidos segun Goin y Pardifas (1996) (ver también Rincon et al., 2009).

Esqueleto post-craneal (principalmente huesos largos, metapodiales, falanges) (Fig. 7)

longitud total (LT, medida desde su correspondiente extremo proximal hasta su extremo distal)
ancho total (AT, medida particularmente para el ancho maximo del calcaneo)

diametro medio-lateral o transverso (medido en su epififsis proximal (DML-P), distal (DML-D) y a
nivel de la diafisis (DML-Di), en norma frontal)

diametro dorso-ventral (medido en su epififsis proximal (DDV-P), distal (DDV-D) y a nivel de la

diafisis (DDV-Di), en norma lateral)

Todas las mediciones se expresan en centimetros pero en caso de ser necesario (particularmente
cuando éstas se utilicen para estimar algun pardmetro paleobioldgico) se especificard su valor en
milimetros, el cual se encontrard detallado entre paréntesis luego de la correspondiente medida en
centimetros. Las mismas fueron efectuadas mediante la utilizacién de calibre, ya sea digital o
manual, segin las necesidades del caso, con una precision de 0.01 mm. La medida seguida de la
letra “¢” indica que dicha medicién es estimada, esto debido a las condiciones de preservacion del

material.
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Figura 5: Imégenes ilustrativas de alguna de las medidas tenidas en cuenta en este trabajo, tomadas sobre materiales de
Canis: craneo en vista dorsal (A), ventral (B) y posterior (C); denticion en vista oclusal (D). Abreviaturas en el texto.
Modificado de von den Driesch, 1976.

Figura 6: Imégenes ilustrativas de alguna de las medidas tenidas en cuenta en este trabajo, tomadas sobre materiales de
Canis: mandibula en vista lateral izquierda (A) y denticion en vista oclusal (B). Abreviaturas en el texto. Modificado de
von den Driesch, 1976.
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Figura 7: Imagenes ilustrativas de alguna de las medidas tenidas en cuenta en este trabajo, tomadas sobre materiales de
Canis: radio derecho en vista dorsal (A), quinto metacarpiano izquierdo en vista dorsal (B) y falange media en vista
dorsal (C). Abreviaturas en el texto. Modificado de von den Driesch, 1976.

Estimacién de pardmetros paleobioldgicos

Los restos esqueletales de animales, particularmente de aquellos extintos, pueden ser de gran ayuda
para conocer muchos aspectos sobre dichos organismos del pasado, como su locomocion, estrategia
reproductiva, habitos alimenticios, formas y tamafios. En otras palabras, proveen informacion
valiosa sobre diversas facetas de su biologia asi como también adaptaciones de estos a sus
respectivos ambientes o condiciones de vida (Kardong, 2007).

En este sentido, dos de los més importantes parametros a tener en cuenta son la masa corporal y,

relacionado a esta, la masa corporal de la presa tipica y méxima.
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Masa corporal

La masa corporal tiene una importante relacion con diversos aspectos de la biologia de un
individuo. Conocer, o poder estimar, la masa corporal es esencial y sirve como punto de partida para
comprender y realizar inferencias sobre la paleobiologia y paleoecologia de un organismo fosil,
conjunto de organismos o la estructura de una comunidad. Para los organismos actuales, es un dato
que se puede obtener por medicion directa. Sin embargo, para los taxa extintos se basa en
estimaciones por métodos indirectos y segun la disponibilidad de material preservado. Uno de estos
métodos es la utilizacion de ecuaciones de regresion, las cuales se obtienen a partir del estudio de la
relacion entre la masa de individuos actuales y ciertos caracteres (solo por citar alguno de ellos, la
longitud o ancho de huesos largos, medidas craneales, de la serie molar, etc.) y que luego pueden
ser usadas para estimar la masa de los individuos fosiles, con ciertas restricciones en la
interpretacion de los resultados (Soibelzon y Tarantini, 2009; Elissamburu, 2012, entre otros tantos).
Para poder estimar este parametro, en el presente estudio se utilizaron las ecuaciones desarrolladas a
tales fines para euterios carnivoros segin Van Valkenburgh (1990), Thackeray y Kieser (1992),
Anyonge (1993), Egi (2001), Christiansen y Harris (2005), Figueirido et al. (2011), Hemmer et al.
(2011), Losey et al. (2014); mientras que para los metaterios se usaron las formuladas por Gordon

(2003) (Anexo 2A; ver también Anexo 2B).

Presa potencial (tamafio tipico y maximo)

Este punto esta estrechamente ligado al item anterior, sino mas bien directamente condicionado por
este. El peso corporal, de una manera muy particular, determina el nicho ecoldgico del organismo vy,
por ende, su ubicacion en la cadena trofica, propiciando asi, entre otras cosas, la selectividad por
ciertas presas de un tamafio particular en detrimento de otras. En este caso, el tamafio corporal del
carnivoro va a estar influenciando sobre que tipo de animales se alimentard, asi como su capacidad
de cazar, manipular y aprovechar el alimento de dichas presas. Por otro lado, la presa (en base a su

tamafo Optimo) determinard, por ejemplo, el area o territorio por donde el carnivoro andara
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regularmente (mas aun si la presa migra de una zona a otra) asi como también la relacion de
competencia que experimentard con otro carnivoro de similar tamafio y dieta, si es que el recurso,
en este caso, el alimento, es limitado. Como resultado mas inmediato de estas interacciones, tanto
predador-presa y también de la competencia entre predadores, se determinard, a groso modo, la
estructura y diversidad de la comunidad. Asimismo, hay otros factores que intervienen en la
predileccion por tal o cual dieta o tipo de presa, como lo son restricciones de tipo energético y la
tasa metabolica, por lo cual el panorama se vuelve mas complejo ain (Holman-Flower, 2014 y
bibliografia alli citada). Con la finalidad de poder estimar dicho parametro, tanto el tamafio tipico
de la presa como el maximo, se utilizaron diversas ecuaciones desarrolladas para carnivoros
actuales, tanto para félidos como para canidos, segiin Prevosti y Vizcaino (2006), y Prevosti y

Martin (2013) (Anexo 2A; ver también Anexo 2B).

Andlisis multivariados (componentes principales y cluster jararquico)

Los andlisis multivariados son métodos estadisticos que permiten, entre otras cosas, reducir e
interpretar una gran cantidad de datos de manera simultdnea. A tales efectos, se efectuaron un
analisis de componentes principales (ACP) en base a su correspondiente matriz de varianza-
covarianza y otro de agrupamientos de parametros por conglomerado (cluster jerarquico, modo R)
(Anexo 3A). Dichos analisis fueron elegidos por el hecho de que no necesitan de una hipotesis
previa sobre la distribucion de los datos ni tampoco de su estructura en conjunto (Hammer, 2012).
Para la realizacion de cada uno de estos andlisis, se utilizé el programa estadistico PAST Version
2.09 (Hammer et al., 2001), siguiendo la metodologia que se detalla en su respectivo manual
(Hammer, 2012). En cada caso en particular se especificara la procedencia de los datos, o sea si es
que estos provienen de ejemplares medidos directamente (Anexo 3B) o de materiales previamente

publicados.
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Analisis paleofaunisticos

Para determinar patrones de distribucion temporal de los taxa estudiados se procedid a separarlos, a
efectos practicos para asi facilitar su estudio, en cuatro categorias: Oligoceno tardio (o Formacion
Fray Bentos), Mioceno tardio (o Formacion Camacho), Plio-Pleistoceno (o Formacion Raigoén) y
Cuaternario. Si bien dicha separacion es arbitraria, la misma respeta la aparicién de estos ejemplares
en el registro fosil uruguayo. Este estudio comienza con la Formacion Fray Bentos debido a que,
momentaneamente, es el registro més antiguo de carnivoros (y de mamiferos en general) para el
pais y se extiende hasta comienzos del Holoceno, aproximadamente unos 10.000 afos atras (para
mayor detalles sobre el particular ver Canto et al., 2010). Para representar estos estudios se
realizaron diversos graficos de areas utilizando el programa estadistico PAST Version 2.09
(Hammer et al., 2001).

Por otro lado, se realizd un analisis de clasificacion de localidades, para intentar evidenciar algiin
tipo de afinidad bidtica entre las diversas dareas geograficas (en este caso se utilizaron las
formaciones propiamente dichas) y las faunas de carnivoros que las habitaron. Con tales fines, se
elaboré una matriz de presencia/ausencia de especies por regiones, con valores de 1 si la especie en
cuestion esta presente en determinada region (formacioén geologica), o 0 si esta estd ausente (ver
Resultados, Fig. 10). Para el estudio de estos datos se realizé un dendrograma o analisis de cluster
(Cluster Analysis, modo Q; medida de similitud “Jaccard”) utilizando el programa informatico

PAST Version 2.09 (Hammer ef al., 2001), seglin se detalla en su manual (Hammer, 2012).

Para ambos estudios se utilizaron los datos de materiales previamente publicados (Mones y Francis,
1973; Mones y Ubilla, 1978; Perea y Ubilla, 1983; Ubilla, 1996, Soibelzon, 2002; Mones y
Rinderknecht, 2004a, b; Ubilla, 2004; Prevosti et al., 2009a; Perea et al., 2011; Ubilla et al., 2011;
Corona et al., 2012; Montenegro et al., 2012; Ubilla y Martinez, 2016) asi como también los del
aporte propio de este trabajo. Aquellos ejemplares de afinidad incierta, sin datos de catdlogo
precisos o que no fuera localizado el fosil respectivo han sido descartados de estos estudios debido a

que su veracidad no puede ser corroborada (ver Resultados: Algunas consideraciones).
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Resultados

Materiales asignados a Felidae

Puma concolor Linnaeus, 1771

- Material referido: FC-DPV 1549 (Anexo 1A: Fig. 1), quinto metatarsiano asignado a cf. Puma
concolor.

- Procedencia geografica y estratigrafica: Arroyo Malo, depto. de Tacuarembd. Formacion Sopas.
Pleistoceno tardio.

- Descripcion comparativa: el metadpodo se presenta relativamente largo y delgado, mucho mas que
los de Panthera onca (los cuales son mas robustos y cortos) y similares en tamafio y morfologia
general a los de Puma concolor (Morales-Mejia et al., 2010). La epifisis distal en vista dorsal es
redondeada, mas similar a aquella de P. concolor que P. onca y no tan prominente como en este
ultimo. La forma de la diafisis es triangular como en la mayoria de los félidos y en vista lateral esta
es levemente curva, como en P. concolor. En la region distal de la diéfisis, en vista lateral y dorsal,
se observa la presencia de una cresta mas bien larga y alta como en P. concolor, a diferencia de la
corta y baja que presenta P. onca (Morales-Mejia et al., 2010). Debido a que las epifisis se
encuentran soldadas, se infiere que era un animal adulto.

- Medidas: LT, 8.7; DML-P, 1.7, DDV-P, 1.3; DML-Di, 0.9; DDV-Di, 0.9; DML-D, 1.3; DDV-D,
1.4

- Observaciones: este material fue encontrado espacialmente asociado al material FC-DPV 1890

(Ubilla, com. pers.). El mismo fue referenciado en Manzuetti et al. (2016a).

- Material referido: FC-DPV 1566 (Anexo 1A: Fig. 2), falange proximal asignada a Puma concolor.
- Procedencia geografica y estratigrafica: Arroyo Malo, depto. de Tacuarembd. Formacion Sopas.

Pleistoceno tardio.
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- Descripcion comparativa: en general, la didfisis, en su vista lateral, es redondeada y ancha como
en Puma concolor. En vista palmar, se evidencia la presencia de las marcas del ligamento anular, las
cuales se ubican en la region distal de la diafisis al igual que en P. concolor (en Panthera onca se
ubican en la parte media de la diafisis); en la misma vista, los condilos en la parte mas distal se
encuentran separados como ocurre en P. concolor (en P. onca estos estan juntos) (Morales-Mejia et
al., 2010).

- Medidas: LT, 3.7; DML-P, 1.5; DDV-P, 1.1; DML-Di, 1.2; DDV-Di, 0.9; DML-D, 1.2; DDV-D,
0.8

- Observaciones: el material fue referenciado en Manzuetti ef al. (2016a).

- Material referido: FC-DPV 1596 (Anexo 1A: Fig. 3), tibia derecha asignada a cf. Puma concolor.

- Procedencia geografica y estratigrafica: Arroyo Malo, depto. de Tacuarembd. Formacion Sopas.
Pleistoceno tardio.

- Descripcion comparativa: segun su tamafo, esta es, de manera proporcional y en términos de
robustez, parecida a la de los grandes félidos sudamericanos actuales (Puma concolor y Panthera
onca) y no tanto a la de los esmilodontinos (Merriam y Stock, 1932; Méndez-Alzola, 1941), a
excepcion de S. gracilis (Berta, 1995). De su morfologia, se destaca hacia su extremo proximal la
cresta tibial que presenta un desarrollo mucho menor que en los esmilodontinos y muy similar al de
P. concolor y P. onca. En norma dorsal, dicha cresta se observa bien central de similar manera que
en P. concolor (en P. onca en la misma vista esta tiene una posicion mads lateral) (ver Chimento et
al., 2014). En vista lateral, a la altura de la tuberosidad tibial se forma un angulo, el cual no es muy
acusado, como en P. concolor (a diferencia del observado en P. onca que es mas anguloso) (ver
Chimento et al., 2014). La diafisis, en norma lateral y posterior, se presenta casi recta y sin ninguna
evidencia de una cresta (a diferencia de en Smilodon gracilis que es ligeramente curvada y con una
cresta marcada) (Berta, 1987). Hacia el extremo distal, se evidencia la presencia una escotadura

bastante profunda, caracteristica de los grandes félidos actuales (a diferencia de la poco profunda

[36]



que se evidencia en los esmilodontinos) (Merriam y Stock, 1932; Méndez-Alzola, 1941; Berta,
1987). La superficie articular distal externa es netamente triangular como en P. concolor a
diferencia de en P. onca que es cuadrangular (Cruz, 2011; Cruz et al., 2012). El maleolo medial no
se proyecta tan distalmente como en los esmilodontinos (Berta, 1987). En vista posterior del
extremo distal se observan las cicatrices correspondientes a los tendones encargados del
movimiento del pie. Debido a que las epifisis se encuentran fusionadas, se infiere que era un animal
adulto.

- Medidas: LT, 24.1 (241); DML-P, 6.1; DDV-P, 5.2; DML-D;i, 2.3 (22.80); DDV-Di, 2.4 (23.81);
DML-D, 4.2; DDV-D, 2.9

- Pardmetros paleobioldgicos: las estimaciones de masa corporal, utilizando tres ecuaciones para
félidos actuales dan, en promedio, un organismo de 83.3 kg (rango de masa de 59.3-109.9 kg).
Seglin esta masa promedio, la presa tipica rondaba los 70-110 kg y la presa maxima unos 350-400

kg (ver Anexo 2B).

- Material referido: MGT 1150 (Anexo 1A: Fig. 4), craneo y mandibula asignados a Puma concolor.
- Procedencia geografica y estratigrafica: Arroyo Sopas, depto. de Salto. Formacion Sopas.
Pleistoceno tardio.

- Descripcidon comparativa: material altamente carbonatado, el craneo se encuentra muy deformado
sobre su margen izquierda, el arco cigomatico de ese lado no se preserva, mientras que el derecho se
encuentra fracturado. La mandibula es robusta y corta, con un condilo netamente transverso y un
proceso coronoides elevado. Segin su morfometria, este material estd muy por encima de los
valores de Leopardus pardalis (Murray y Gardner, 1997) y se encuentra en el rango de tamafios
esperable para los grandes félidos sudamericanos (Currier, 1983; Seymour, 1989), particularmente
para aquellos de Puma concolor (Chimento y Dondas, 2017). Las series dentarias, tanto craneal
como mandibular, se encuentran bien preservadas. Los caninos son conicos, presentado los

superiores un desarrollo mayor que los inferiores. Estos ultimos son levementes mas curvados que
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los superiores, y se presentan, en vista oclusal, ligeramente ovalados como en P. concolor (a
diferencia de en P. onca que se presentan redondos) (Morales-Mejia et al., 2010). Tanto PM4 como
el m1 son marcadamente secodontes.

- Medidas: Craneo: LT, 20.0e; LCB, 18.7¢; CPO, 4.0e; LOO, 11.8e. LSD I-PM4, 8.5¢; Ds, 0.9¢;
CAP, 1.4; CML, 1.05; CCH, 2.2; PM4AP, 2.3; PM4ML; 1.1, PM4CH, 1.2. Mandibula: LT, 12.6;
ml-Cond, 5.4. LSD i-ml, 7.1; Di, 1.0; cAP, 1.2; cML, 0.7; cCH, 1.65; m1AP, 1.75 (17.5); m1ML,
0.9;miICH, 1.1

- Parametros paleobioldgicos: las estimaciones de masa corporal realizadas sobre el ml, segun
ecuaciones para félidos, indican que su peso rondaba los 42.7 kg (rango de masa de 41.6-43.8 kg),
con un tamano de presa tipica de unos 20-40 kg y de presa maxima de 150-200 kg (ver Anexo 2B).

- Analisis multivariados: para el craneo, el ACP indic¢ la presencia de 4 componentes, de los cuales
el primero explica mas del 93% de la varianza de la muestra (entre los dos primeros alrededor del
97.5% de esta). Al graficar los primeros dos componentes, el material f6sil queda ubicado dentro
del rango de la distribucion de Puma concolor. Los coeficientes de carga del primer componente
muestran que la variable que mas influye es el didmetro antero-posterior del canino, aunque cabe
destacar que el aporte de las demds componentes es muy significativo, particularmente el del
diametro antero-posterior del PM4. Por tultimo, el correspondiente andlisis de cluster jerarquico
agrupa el material en estudio con los de P. concolor (Anexo 3A: Tabla 1 y Figs. 1-3).

Para la mandibula, el andlisis de componentes principales indico la presencia de 6 componentes, de
los cuales el primero explica mas del 98% de la varianza de la muestra. Al graficar los primeros dos
componentes, el material fosil queda ubicado dentro del rango de la distribucion de Puma concolor,
hacia su extremo mas inferior. Los coeficientes de carga del primer componente muestran que la
variable que mas influye, casi en exclusividad, es la longitud de la mandibula, con escaso a nulo
aporte de las restantes componentes. Por ultimo, el correspondiente andlisis de cluster jerarquico

agrupa el material en estudio con los de P. concolor (Anexo 3A: Tabla 2 y Figs. 4-6).
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Panthera onca (Linnaeus, 1758)

- Material referido: CAR SN (Anexo 1A: Fig. 5), distal de radio y ulna, elementos del carpo
(escafolunar, trapezoide, trapecio, magno, unciforme, pisiforme y piramidal) y extremos proximales
de metacarpos izquierdos asignados a cf. Panthera onca.

- Procedencia geografica y estratigrafica: playa del Arroyo El Caio, depto. de Colonia. Formacion
Dolores. Pleistoceno tardio-Holoceno temprano.

- Descripcion comparativa: el material, que se encuentra altamente carbonatado, es de considerables
proporciones, por lo cual solo puede pertenecer a un félido de gran tamaino. Del zeugopodio se
preservan el extremo distal del radio y de la ulna, ambos muy robustos. El distal de radio se
presenta ancho, mas que en Puma concolor (Manzuetti, obs. pers.) y no tanto como en S. fatalis y S.
populator (Merriam y Stock, 1932; Méndez-Alzola, 1941); en vista dorsal se observan la presencia
de diversos surcos para tendones y musculos. El tubérculo dorsal estd muy desarrollado, mucho mas
que en P. concolor. El proceso estiloide, el cual esta bien desarrollado, es levemente redondeado y
su extremo se dirige hacia adentro como en lo félidos sudamericanos actuales a diferencia de en los
esmilodontinos que se dirige hacia adelante (Méndez-Alzola, 1941). El extremo del radio que
articula con el escafolunar es netamente concavo. En el distal de ulna se observa una concavidad
bien delimitada, de forma circular, como en los grandes félidos actuales mientras que en los
esmilodontinos esta es de forma irregular y poco profunda (Méndez-Alzola, 1941). También se
destaca su correspondiente proceso estiloide, el cual posee un vértice relativamente agudo. Tanto el
distal de radio como la ulna presentan sus epifisis fusionadas, por lo cual se infiere que era un
organismo adulto. En el carpo, en vista dorsal, el escafolunar presenta la region que articula con el
radio ligeramente convexa mientras que la que articula con el trapezoide es mucho mas concava. En
norma ventral se destaca en este hueso el llamado proceso proximal. También en norma ventral se
destaca el pisiforme, proyectado hacia atras. Los didmetros transversos de los extremos proximales
de los metacarpos presentan proporciones considerablemente mucho mayores que los de P

concolor y, en lineas generales, no son tan grandes comparadas con los esmilodontinos (Merriam y
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Stock, 1932; Méndez-Alzola, 1941; Berta, 1987 y 1995) siendo estas similares, aunque levemente
mayores, a los promedios de Panthera onca (Morales-Mejia et al, 2010). El Mtc I es corto y
robusto. En el Mtc II, en su extremo proximal, la carilla que articula con el trapezoide es netamente
de forma triangular como en los grandes félidos actuales y no tan somera como en S. gracilis
(Berta, 1987). El surco de la arteria radial es prominente. La articulacion del Mtc III con el magno
no es tan concava como en S. gracilis (Berta, 1987), mientras que la que corresponde a la del Mtc
IV es bastante plana. El Mtc IV es bastante ancho en su extremo proximal, mientras que en el Mtc
V la articulacion con el unciforme es ancha.

- Medidas: Radio: DML-D, 3.4¢; DDV-D, 2.8e; Ulna: DML-D, 2.3¢; DDV-D, 1.6¢e. Mtc II: DML-P,
1.5; Mtc III: DML-P, 2.0; Mtc IV: DML-P, 1.6; Mtc V: DML-P, 1.7

- Observaciones: constituye uno de los pocos registros debidamente documentado de Panthera (cf.

P. onca) para la Formacion Dolores.

- Material referido: CGF 104 (Anexo 1A: Fig. 6), rama mandibular derecha con pm3, pm4 y ml
asignado a Panthera cf. onca.

- Procedencia geografica y estratigrafica: Rio Santa Lucia medio, depto. de Canelones. Formacion
Dolores. Pleistoceno tardio-Holoceno temprano.

- Descripcion comparativa: la hemimandibula, la cual estd muy bien preservada, es muy robusta y
su rama horizontal es alta. El borde ventral de la mandibula se presenta recto. Su tamafio absoluto
es mucho mayor que aquellas de Puma concolor y levemente superiores a los de Panthera onca
(Merriam y Stock, 1932; Méndez-Alzola, 1941; Chimento y Dondas, 2017). Mas aun, incluso
alguna de estas medidas (Hm1, ¢ AP, pm3 AP, m1 AP y m1 ML) llegan a los valores inferiores
evidenciados en Panthera atrox (Merriam y Stock, 1932; Montellano-Ballesteros y Carbot-
Chanona, 2009). La region de la sinfisis se dirige notoriamente hacia adelante. El céndilo
mandibular es netamente transverso, el proceso coronoides es robusto y, en vista lateral, no se

proyecta por detrds del condilo, como sucede en P. onca 'y P. concolor, a diferencia de P. atrox en
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que, frecuentemente, si se proyecta (Merriam y Stock, 1932). La fosa masetérica se presenta
pronunciada y se prolonga apenas hasta el borde posterior del m1, como se evidencia en P. onca y
P. concolor, mientras que en P. atrox puede alcanzar, como maximo, hasta la mitad del m1 (Merriam
y Stock, 1932). En la margen externa de la rama mandibular y debajo del pm3 (y también anterior a
este) se identifican los foramenes caracteristicos de los grandes félidos actuales (Méndez-Alzola,
1941). El alvéolo del canino se encuentra bien preservado, lo que indica un diente muy robusto. En
el m1 se distinguen las dos cuspides caracteristicas (paraconido anterior y protocoénido posterior),
con una escotadura en su parte media la cual equidista de ambas margenes del diente (la diferencia
de tamafio entre paraconido y protocoénido no es muy acentuada) (Méndez-Alzola, 1941). La
cuspide posterior es mas alta que la anterior; en la base del protoconido, se observa la presencia de
un pequefio talonido.

- Medidas: LT, 19.1; LSDc-m1, 10.7; Hml, 4.6; Bml1, 1.9; Ang-Cénd, 4.1; Coénd-Cor, 6.8; Ang-Cor,
9.6; cAP, 2.45; cML, 2.4; pm3AP, 1.7; pm3ML, 0.8; pm4AP, 2.4; pm4ML, 1.1; m1AP, 2.7 (27);
mlML, 1.3

- Parametros paleobiologicos: las estimaciones de masa corporal realizadas segun el didmetro
antero-posterior del ml, con ecuaciones para félidos, indican que su peso rondaba los 171.8 kg
(rango de masa de 164.3-179.3 kg), con un tamafio de presa tipica de unos 260-330 kg y de presa
maxima de 840-910 kg (ver Anexo 2B).

- Analisis multivariados: el andlisis de componentes principales indicd la presencia de 12
componentes, de los cuales el primero explica més del 99% de la varianza de la muestra. Al graficar
los valores de estos componentes, el material f6sil queda por fuera de cualquiera de los grupos,
entre el morfoespacio de Panthera onca y Panthera atrox. Los coeficientes de carga del primer
componente muestran que la variable que mas influye es la longitud total de la mandibula, seguido
de la LSD c-ml y la distancia angular-coronoides. El analisis de cluster jerarquico agrupa el

material en estudio con los de P. onca (Anexo 3A: Tabla 3 y Figs. 7-9).
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- Observaciones: constituye uno de los pocos registros debidamente documentado de Panthera (P.

cf. onca) para la Formacion Dolores.

- Material referido: FC-DPV 501 (Anexo 1A: Fig. 7), m1 derecho asignado a Panthera onca.

- Procedencia geografica y estratigrafica: localidad de Soca, depto. de Canelones. Formacion
Libertad. Pleistoceno medio-Holoceno temprano.

- Descripcion comparativa: molar netamente secodonte, en este se distinguen las dos cuspides
caracteristicas, paraconido anterior y protoconido posterior. La clspide posterior es mas alta que la
anterior como en Panthera onca, Puma concolor y también en el extinto dientes de sable Smilodon
gracilis (Berta, 1995), el cual es, comparativamente en tamafio, similar a estos grandes félidos
sudamericanos (Christiansen y Harris, 2005). Ambas cuspides estdn separadas por una escotadura
en su parte media la cual equidista de ambas margenes del diente. Por ende, la diferencia de tamafio
entre paraconido y protocénido no es muy acentuada, como en P. onca o P. concolor (Méndez-
Alzola, 1941), a diferencia de S. gracilis donde dicha escotadura se presenta diferente (tiene forma
de letra “U”) y esta es mucho mdas profunda, delimitando un protocénido mds grande antero-
posteriormente que el paraconido (Berta, 1987). En la base del protoconido, se observa la presencia
de un pequetio talénido.

- Medidas: m1AP, 2.3 (23); mIML, 1.0, m1CH, 1.3

- Parametros paleobiologicos: las estimaciones de masa corporal realizadas en base al m1, segun
ecuaciones para félidos, indican que su peso rondaba los 102.6 kg (rango de masa de 100.76-
104.48 kg), con un tamafio de presa tipica de unos 100-150 kg y de presa maxima de 470-500 kg
(ver Anexo 2B).

- Andlisis mutivariados: el analisis de componentes principales indicod la presencia de 2
componentes, de los cuales el primero explica més del 96% de la varianza de la muestra. Al graficar
los valores de estos componentes, el material fosil queda bastante por fuera del rango de

distribucion de la muestra, hacia los valores de mayores dimensiones. Los coeficientes de carga del
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primer componente muestran que la variable que mas influye es el correspondiente diametro antero-
posterior de esta pieza dentaria. El analisis de cluster jerarquico agrupa el material en estudio con P,
onca (Anexo 3A: Tabla 4 y Figs. 10-12).

- Observaciones: el material fue referenciado en Manzuetti et al. (2016a). Constituye el primer

registro debidamente documentado de Panthera (P. onca) para la Formacion Libertad.

- Material referido: FC-DPV 1890 (Anexo 1A: Fig. 8), hemimandibula izquierda con canino y m1
asignado a Panthera onca.

- Procedencia geogréfica y estratigrafica: Arroyo Malo, depto. de Tacuarembo. Formacioén Sopas.
Pleistoceno tardio.

- Descripcion comparativa: rama mandibular izquierda de considerables dimensiones, bastante
mayores que la de Puma concolor y levemente superiores a las de Panthera onca (Merriam y Stock,
1932; Méndez-Alzola, 1941; Chimento y Dondas, 2017). Presenta el proceso angular bien
preservado, mientras que el condilo y el proceso coronoides se encuentran fracturados. Su borde
inferior se presenta recto. De la denticion se conservan el canino y el ml. El canino es muy robusto;
del m1, netamente secodonte, se distinguen las dos cuspides caracteristicas (paraconido anterior y
protoconido posterior), con una escotadura en su parte media la cual equidista de ambas margenes
del diente como en los grandes félidos sudamericanos actuales (la diferencia de tamafio entre
paracénido y protoconido no es muy acentuada) (Méndez-Alzola, 1941). La cuspide posterior es
mas alta que la anterior; en la base del protoconido, se observa la presencia de un pequefio talonido.
- Medidas: LT, 18.6; Hml1, 3.9; Bm1, 1.75; m1-Cond, 8.1; Ang-Cénd, 3.9. LSDc-m1, 10.4; cAP,

1.7; cML, 1.85; m1AP, 2.4 (24.45); mIM-L, 1.1; m1CH, 1.0

- Parametros paleobiologicos: las estimaciones de masa corporal realizadas en base al m1, segun
ecuaciones para félidos, indican que su peso rondaba los 124.9 kg (rango de masa de 121.41-
128.38 kg), con un tamafio de presa tipica de 140-200 kg y de presa maxima de alrededor de 600-

610 kg (ver Anexo 2B).
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- Andlisis multivariados: el andlisis de componentes principales indicd la presencia de 9
componentes, de los cuales el primero explica practicamente el 97% de la varianza de la muestra. Al
graficar los valores de los primeros dos componentes, el material fosil si bien no se agrupa en
ningln diagrama queda ubicado en el mismo cuadrante que los ejemplares mas grandes de P. onca.
Los coeficientes de carga del primer componente muestran que la variable que mas influye es la
longitud de la mandibula, seguida por la longitud de la serie dentaria c-m1. El andlisis de cluster
jerarquico agrupa claramente el material en estudio con Panthera onca (Anexo 3A: Tabla 5 y Figs.
13-15).

- Observaciones: este material fue encontrado espacialmente asociado al material FC-DPV 1549

(Ubilla, com. pers.). El mismo fue referenciado en Manzuetti ef al. (2016a).

- Material referido: FC-DPV 1909 (Anexo 1A: Fig. 9), fragmento de falange asignado a cf.
Panthera onca.

- Procedencia geografica y estratigrafica: Arroyo Malo, depto. de Tacuarembo. Formacién Sopas.
Pleistoceno tardio.

- Descripcion comparativa: corresponde al extremo proximal de una falange proximal de un félido,
de gran porte, la epifisis proximal en vista proximal se presenta redondeada, los condilos de la
cavidad glenoidea, en vista dorsal, son oblicuos hacia adentro. La parte palmar, en vista lateral, se
presenta plana y ancha. En la region media de la diafisis se identifican las marcas del ligamento
anular como en Panthera onca (en Puma concolor se ubican mas hacia la zona distal) (Morales-
Mejia et al. 2010). La carilla que articula con el metapodial, en vista dorsal, es relativamente
profunda. El borde dorsal es levemente irregular y no tan redondo como en Puma concolor
(Morales-Megjia et al. 2010).

- Medidas: DML-P, 1.7; DDV-P, 1.5

- Material referido: FC-DPV 3010 (Anexo 1A: Fig. 10), canino superior asignado a Panthera onca.
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- Procedencia geografica y estratigrafica: Paso del Potrero, Arerungua, depto. de Salto. Formacion
Sopas. Pleistoceno tardio.

- Descripcion comparativa: material altamente carbonatado; en base a su tamafio (diametro
transverso y antero-posterior) y morfologia general, solo puede corresponder a un canino de un gran
félido sudamericano (Puma concolor o Panthera onca) (Morales-Mejia et al., 2010). Este presenta
una corona de forma conica acentuada y, por regla general para dichos caninos, la raiz se encuentra
mas desarrollada que la corona dentaria. Esta tultima estd fracturada, en parte, en sentido
longitudinal y también transversal, hacia el 4dpice de la misma. Seguin la robustez y leve curvatura
que presenta, se asemeja mucho mas a un canino superior de estos félidos que a uno inferior (los
cuales son bastante mas curvos y agudos que los primeros) (Manzuetti, obs. pers.). Por el estado del
material, las pequefias y sutiles diferencias (surcos, crestas, rebordes) en la configuracion de los
caninos, tanto superiores e inferiores, que permiten diferenciar dichas especies no se preservan o
son de dificil identificacion. Sin embargo, sus medidas absolutas son bastante mayores que las de P,
concolor y mas cercanas a los promedios para P. onca (Van Valkenburgh y Ruff, 1987; Morales-
Mejia et al., 2010).

- Medidas: CAP, 1.7; CML, 1.4

- Andlisis multivariados: el andlisis de componentes principales indicd la presencia de 2
componentes, de los cuales el primero explica més del 96% de la varianza de la muestra. Al graficar
los valores de los primeros dos componentes, el material fosil se agrupa en el morfoespacio de los
datos que corresponden al canino superior de Panthera onca. Los coeficientes de carga del primer
componente muestran que la variable que més influye es el didmetro antero-posterior del canino,
aunque con un gran aporte de su didmetro medio-lateral. El andlisis de cluster jerdrquico agrupa

claramente el material en estudio con Panthera onca (Anexo 3A: Tabla 6 y Figs. 16-18).

- Material referido: FC-DPV 3025 (Anexo 1A: Fig. 11), fragmentos de la region posterior del

craneo asignados a Panthera onca.
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- Procedencia geografica y estratigrafica: Rio Cuareim, depto. de Artigas. Formacion Sopas.
Pleistoceno tardio.

- Descripcion comparativa: material altamente fragmentado, solo se preserva la region superior de
la cresta sagital, parte de la region del basicraneo y fragmentos varios indeterminados. La cavidad
glenoidea es netamente transversa y, en norma ventral, presenta una configuracion y tamafio mucho
mas coherente con Panthera onca que con Puma concolor. Particularmente se destaca en esta el
proceso post-glenoideo, el cual no es redondeado como en P. concolor y es mas parecido al de P
onca (ver Merriam y Stock, 1932). El foramen oval se presenta grande. La bulla timpéanica no se
encuentra preservada, la extension hacia adelante del proceso ectotimpénico es muy similar al de P,
onca (ver Merriam y Stock, 1932). El proceso mastoideo, en vista ventral, es tan largo como ancho
y muy desarrollado, al igual que en P. onca mientras que en P. concolor este es relativamente
elongado antero-posteriormente, mas angosto y pequefio.

- Medidas: CGAP, 2.2; CGT, 4.9

- Material referido: MCP 1908 (Anexo 1A: Fig. 12), fragmento de rama mandibular derecha
asignada a cf. Panthera onca.

- Procedencia geogréfica y estratigrafica: Barrancas de San Pedro, depto. de Colonia. Formacion
Dolores. Pleistoceno tardio-Holoceno temprano.

- Descripcidon comparativa: fragmento de mandibula sin presencia de dientes, solo se preservan los
alvéolos del pm3, pm4 (con raiz posterior) y ml (con raiz posterior). No se observan rastros de un
pequefio diastema entre el pm3 y el pm4 como en S. gracilis (Berta, 1995). Asimismo, en su margen
externa y debajo del pm3 (y también anterior a este) se identifican los foramenes caracteristicos de
los grandes félidos actuales (por ejemplo Puma concolor y Panthera onca) (Méndez-Alzola, 1941),
a diferencia de S. gracilis en donde ambos son anteriores al pm3 (Berta, 1995). En base a su tamafio

diferencial, estos foramenes son mas similares a los de Panthera onca que a los de Puma concolor.
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En P. concolor estos son casi del mismo tamafio, mientras que en P. onca el anterior es
notablemente mas grande que el posterior (que es el que estd debajo del pm3).

- Medidas: pm3AP, 1.7; pm3ML, 0.9; pm4AP, 2.2; pm4ML, 1.0; m1AP, 2.5 (25); mIML, 1.2

- Parametros paleobiologicos: las estimaciones de masa corporal realizadas en base al ml, segiin
ecuaciones para félidos, indican que su masa promedio rondaba los 134.2 kg (rango de masa de
129.9-139.4 kg), con un tamafio de presa tipica de unos 165-230 kg y de presa maxima de unos 660
kg (ver Anexo 2B).

- Andlisis multivariados: el andlisis de componentes principales indicd la presencia de 6
componentes, de los cuales el primero explica mas del 86% de la varianza de la muestra (alrededor
del 93% con los primeros dos componentes). Al graficar los valores de estos componentes, el
material fosil queda bastante por fuera del rango de distribucién de la muestra, hacia los valores de
mayores dimensiones. Los coeficientes de carga del primer componente muestran que la variable
que mas influye es el correspondiente diametro antero-posterior del pm4, seguido de la misma
medida para el ml. El andlisis de cluster jerarquico agrupa el material en estudio con P. onca
(Anexo 3A: Tabla 7 y Figs. 19-21).

- Observaciones: constituye uno de los pocos registros debidamente documentado de Panthera (cf.

P. onca) para la Formacion Dolores.

Smilodon populator Lund, 1842

- Material referido: MNHN-P 957 (Anexo 1A: Fig. 13), crdneo asignado a Smilodon populator.

- Procedencia geografica y estratigrafica: Arroyo Limetas, depto. de Colonia. Formacion Dolores.
Pleistoceno tardio-Holoceno temprano.

- Descripcion comparativa: craneo de considerable tamafio, mucho mayor que aquellos de Smilodon
gracilis (Berta, 1995), Smilodon fatalis (Merriam y Stock, 1932; Kurtén y Werdelin, 1990) e incluso

levemente superior a muchos de los Smilodon populator de grandes dimensiones (Méndez-Alzola,
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1941; Kurtén y Werdelin, 1990). En norma dorsal, el craneo se presenta elongado y, segin la
disposicion de los arcos cigomaticos, mas bien angosto. Los nasales se encuentran fracturados,
hacia su extremo distal estos son amplios. El proceso post-orbital es ancho mientras la constriccion
post-orbitaria se encuentra muy marcada. En norma lateral, en la zona rostral de este, se observa
que el premaxilar es bastante procumbente; los nasales se encuentran levantados a diferencia de lo
que sucede en S. fatalis en donde son mas aplanados (Kurtén y Werdelin, 1990). En la zona
posterior del craneo, la cresta lambdoidea se une al proceso mastoideo formando un angulo, algo
caracteristico en S. populator, mientras en S. fatalis es mas bien recto (Kurtén y Werdelin, 1990). En
norma ventral, hacia su extremo posterior, se destacan los procesos mastoideos de gran tamafo; se
preservan las bullas timpanicas. En general, la serie dentaria derecha estd mejor conservada que la
izquierda. Los M1 no se preservan mientras que los caninos estan fracturados, aunque se estima que
la altura de la corona de estos ultimos rondaba los 16-17 cm (ver Anexo 4). Ambos carniceros
superiores estan presentes, el PM4 izquierdo presenta sus cuspides fracturadas, mientras que el PM4
derecho presenta solo el parametacono fracturado.

- Medidas: LT, 39.2; LCB, 37,9 (379); LOO, 24.2 (242); AM, 24; AR, 11.9; AIO, 11.2; CPO, 10;
BM, 15.2; BC, 8.3; FOT, 3.5; FODV, 3.2. LSD I-PM4, 16.8; LSD PM3-PM4, 6.3; Ds, 2.2; CAP,
5.2; CML, 2.4; PM3AP, 1.9¢; PM3ML, 1.2¢; PM4AP, 4.4; PM4ML, 1.8

- Parametros paleobiologicos: las estimaciones de masa corporal, utilizando ecuaciones para félidos
actuales dan, en promedio, un organismo de 407.6 kg (rango de masa de 379.1-436.1 kg). Segun
esta masa promedio, la presa tipica rondaba los 1260-1300 kg y la presa méaxima unos 2000-2700
kg (ver Anexo 2B).

- Andlisis multivariados: el andlisis de componentes principales indicd la presencia de 4
componentes, de los cuales el primero explica mas del 89% de la varianza de la muestra (entre los
dos primeros casi el 98% de esta). Al graficar los primeros dos componentes, el material fosil queda
por fuera del rango de los valores superiores en la distribucion, particularmente mas cerca de S.

populator. Los coeficientes de carga del primer componente muestran que la variable que mas
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influye es la longitud condilo-basal, mientras que de las restantes solo el ancho cigomatico tiene un
aporte significativo. Por ultimo, el correspondiente analisis de cluster jerarquico agrupa el material
en estudio con Smilodon populator (Anexo 3A: Tabla 8 y Figs. 22-24).

- Observaciones: el material fue referenciado en Manzuetti et al. (2016b).

- Material referido: MNHN-P 27880 (Anexo 1A: Fig. 14), metatarsianos, falanges proximales y
medias asignadas a Smilodon cf. populator.

- Procedencia geografica y estratigrafica: Arroyo Aparicio, depto. de Canelones. Formacion
Dolores. Pleistoceno tardio-Holoceno temprano.

- Descripcién comparativa: los metatarsos son, en general, cortos en relaciéon con los de Puma
concolor 'y mas largos que los de Panthera onca. Sin embargo, son mucho mas robustos que los de
cualquiera de estos félidos (Morales-Mejia et al., 2010) e inclusive superan en algunas medidas a
aquellos de Smilodon fatalis (Merriam y Stock, 1932). En base a la morfologia general, estos
elementos pertenecen al pie derecho del referido félido dientes de sable. E1 Mtt. 3 se encuentra bien
preservado, solo la epifisis proximal estd levemente fracturada. Alin asi, en vista proximal, presenta
una forma triangular tipica de félido. En vista lateral, esta es levemente curvada. Las falanges
proximales, al igual que los metapodos, son robustas. La diafisis de estas se presentan, en vista
lateral, mas bien planas. En vista ventral, se observan que las marcas de insercion de los tendones
(ligamento anular) se ubican en la region distal de la diafisis. Los condilos en la parte mas distal de
esta estan separados. El borde ventral entre las cavidades glenoideas es relativamente angosto,
mientras que el borde dorsal es redondeado. La carilla que articula con los metapodiales, en su vista
dorsal, se presenta somera. Las falanges medias también son robustas. La diafisis de estas, en vista
palmar, se presenta corta, recta y ancha. La cavidad en la region palmar de la epifisis proximal esta
bien delimitada. Las cavidades glenoideas, en vista proximal, se presentan amplias. El borde palmar
es mas bien plano. Las falanges, al no poder ser asignadas a un determinado dedo, han sido

identificadas con ntimeros (1, 2 y 3 las proximales; 4, 5 y 6 las medias).
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- Medidas: Mtt I1I: LT, 9.0e; DDV-P, 3.0¢; DML-Di, 2.0; DDV-Di, 1.6; DML-D, 2.2; DDV-D, 1.9.
Falanges proximales: 1) LT, 3.9; DML-P, 2.2; DDV-P, 1.9; DML-Di, 1.6; DDV-Di, 1.3; DML-D,
1.6; DDV-D, 1.1; 2) LT, 4.4; DDV-P, 1.9; DML-D;j, 1.6; DDV-Di, 1.3; DML-D, 1.6; DDV-D, 1.1; 3)
LT, 4.3; DML-P, 2.1; DDV-P, 1.8; DML-Di, 1.5; DDV-Di, 1.3, DML-D, 1.6 DDV-D, 1.0.

Falanges medias: 4) LT, 2.6; DML-P, 1.7; DDV-P, 1.6; DML-Di, 1.4; DDV-Di, 1.2; DML-D, 1.5;
DDV-D, 1.1; 5) LT, 2.9; DML-P, 1.6; DDV-P, 1.5; DML-Di, 1.3; DDV-Di, 1.0; DML-D, 1.4; DDV-

D, 1.0; 6) LT, 2.9; DML-P, 1.7; DDV-P, 1.5; DML-D;i, 1.4; DDV-Di, 1.1; DML-D, 1.5; DDV-D, 1.2

Smilodon fatalis Leidy, 1868

- Material referido: CBM 13 (Anexo 1A: Fig. 15), craneo asignado a Smilodon fatalis.

- Procedencia geografica y estratigrafica: Arroyo Tres Cruces Grande, depto. de Artigas. Formacion
Sopas. Pleistoceno tardio.

- Descripcidon comparativa: en norma superior, el craneo se presenta elongado y mas bien angosto,
con una region craneal que se encuentra alargada en comparacion con su region facial, mas similar a
Smilodon populator que a Smilodon fatalis (Kurtén y Werdelin, 1990). Sin embargo, en norma
lateral, en la parte rostral del mismo, se observa que los nasales no se encuentran elevados de
manera pronunciada como en S. populator y, en la parte posterior, la cresta lambdoidea configura
una trayectoria rectilinea hacia el proceso mastoideo (no forma un dngulo), caracteristicas presentes
en S. fatalis que lo diferencian claramente de S. populator (Kurtén y Werdelin, 1990). Las series
dentarias estan bien preservadas, en ambas falta el M1 y la izquierda presenta el canino fracturado.
El canino preservado tiene un desarrollo como en S. fatalis y S. populator y son considerablemente
mas largos, mas curvos y mas groseramente aserrados que los de S. gracilis (Berta, 1987). En los
dos PM4 se identifica la llamada cuspide rudimentaria anterior (Méndez-Alzola, 1941) y sus
respectivos protoconos se encuentran relativamente reducidos en comparacion con S. gracilis

(Berta, 1987; Rincon et al., 2011). En base a su tamafio absoluto, se desprende que estos dientes
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(canino superior y PM4) son mas chicos que los de S. populator (Méndez-Alzola, 1941) y mas
grandes que los de S. gracilis (Berta, 1987, 1995), cayendo en el rango comparable con aquellos de
S. fatalis (Merriam y Stock, 1932). Segun el desgaste de las piezas dentarias, particularmente los
PM4, se infiere que era un organismo adulto.

- Medidas: LT, 31.96; LCB, 28.95 (289.5); LOO, 18.3 (183); AM, 18.8; AR, 9.4; AIO, 8.8; CPO,
6.1; BM, 12.8; BC, 6.75; FOT, 3.0; FODV, 2.1. LSD I-PM4, 14.3; Ds, 2.25; CAP, 4.2; CML, 2.1;
CCH, 14; PM3AP, 1.65; PM3ML, 0.8; PM4AP, 3.5; PM4ML, 1.45

- Parametros paleobiologicos: las estimaciones de masa corporal realizadas segiin la longitud
condilo-basal y la distancia orbito-occipital dan un valor promedio de 164.8 kg (rango de masa de
140.9-188.7 kg), mientras que la presa tipica rondaba los 240-310 kg, la maxima era de unos 810-
860 kg (ver Anexo 2B).

- Andlisis multivariados: el analisis de componentes principales indico la presencia de 4
componentes, de los cuales el primero explica alrededor del 88% de la varianza de la muestra (entre
los dos primeros se explica mas del 98% de esta). Al graficar los primeros dos componentes, el
material fosil queda agrupado entre los ejemplares de S. fatalis, en el rango de los valores mas
pequenos de la distribucion. Los coeficientes de carga del primer componente muestran que la
variable que mas influye es la longitud condilo-basal, mientras que las restantes tienen un aporte
menor en comparacion a esta. Por ltimo, el correspondiente andlisis de cluster jerarquico agrupa el
material en estudio con Smilodon fatalis (Anexo 3A: Tabla 9 y Figs. 25-27).

- Observaciones: constituye el primer registro debidamente documentado de Smilodon fatalis para
el territorio uruguayo, particularmente para la Formacién Sopas, y el primer registro extra-Andino

del taxon para Sudamérica.

- Material referido: FC-DPV 683 (Anexo 1A: Fig. 16), fragmentos craneanos (nasal, premaxilar con
I3, maxilar, entre otros indeterminados), PM4 izquierdo, m1 derecho fracturado, fragmentos de

atlas, axis y otras tres vértebras cervicales asignadas a Smilodon cf. fatalis.
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- Procedencia geografica y estratigrafica: Villa Manuela, depto. de Canelones. Formacion Libertad.
Pleistoceno medio-Holoceno temprano.

- Descripcion comparativa: el 13 izquierdo, que esta asociado al premaxilar, se encuentra fracturado
en sentido transversal. El PM4 estd en buen estado de preservacion, presenta sus tres raices
(anterior, posterior y antero-interna) y se encuentra asociado a parte del hueso maxilar. Se identifica
en esta pieza dentaria la llamada cuspide rudimentaria anterior caracteristica de este género y
ausente en félidos actuales (Méndez-Alzola, 1941). No se evidencia la presencia de protocono en
este diente, el metastilo se encuentra fracturado. El m1, es el carnicero inferior derecho, presenta la
cuspide posterior (protoconido) mas baja que la anterior (paraconido), lo que también es
caracteristico de este género (Méndez-Alzola, 1941). Esta ultima, en este caso, se encuentra
fracturada longitudinalmente. A su vez, el tamafio del PM4 es mayor a los reportados para S.
gracilis (Berta, 1987, 1995) y menor que los de S. populator (Méndez-Alzola, 1941; Kurtén y
Werdelin, 1990), cayendo en el rango de medidas conocidas para S. fatalis (Merriam y Stock, 1932;
Berta, 1985). Segun el desgaste oclusal evidenciado en las piezas dentarias, principalmente en el m1
y en el PM4, se infiere que era un organismo adulto.

- Medidas: PM4AP, 3.8; PM4ML, 1.4

- Analisis multivariados: el andlisis de componentes principales indico la presencia de 2
componentes, de los cuales el primero explica més del 95% de la varianza de la muestra. Al graficar
estos dos componentes, el material fosil queda apenas por fuera del rango de los valores mas
inferiores en la distribucion de S. fatalis. Los coeficientes de carga del primer componente muestran
que la variable que mas influye es el didmetro antero-posterior del PM4. El andlisis de cluster
jerarquico agrupa el material en estudio con Smilodon fatalis (Anexo 3A: Tabla 10 y Figs. 28-30).

- Observaciones: constituye el primer registro debidamente documentado de un organismo afin a

Smilodon fatalis (S. cf. fatalis) para la Formacion Libertad.
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- Material referido: MLR 360 (Anexo 1A: Fig. 17), quinto metacarpiano completo de la mano
derecha asignado a Smilodon cf. fatalis.

- Procedencia geogréfica y estratigrafica: Arroyo Arenal Chico, depto. de Soriano. Formacion
Dolores. Pleistoceno tardio-Holoceno temprano.

- Descripcion comparativa: en su extremo proximal, la carilla que articula con el unciforme, es mas
bien triangular y ancha (a diferencia de lo que sucede por ejemplo en Panthera onca, en donde esta
se presenta de forma rectangular) (Morales-Mejia et al., 2010); en vista lateral izquierda, la carilla
que articula con el Mtc IV es pequefia y presenta una marcada depresion; en vista lateral derecha se
identifica una acusada depresion. La diéfisis se presenta ancha y recta, hacia su extremo distal se
evidencia la presencia de una cresta, la quilla palmar en dicha articulacion distal se presenta
prominente (Merriam y Stock, 1932). Debido a que las epifisis se encuentran soldadas, se infiere
que era un animal adulto. Estos elementos son mucho mas grandes y robustos que lo que presentan
los grandes félidos sudamericanos actuales (Morales-Mejia et al., 2010). En base a las medidas
(Merriam y Stock, 1932; Méndez-Alzola, 1941, Rodrigues et al., 2004) pero mas aiun a su forma
general (sus epifisis, tanto proximal como distal, en vista dorsal, se presentan de contornos mas
redondeadas y no tan angulosas y prominentes como aquellas de S. populator), dicho metapodo se
asemeja mucho mds en apariencia a los de S. fatalis que a los de S. populator (Merriam y Stock,
1932; Kurtén y Werdelin, 1990).

- Medidas: LT, 7.1; DML-P, 2.3; DDV-P, 2.7; DML-Di, 1.6 (16); DDV-Di, 1.5; DML-D, 2.4; DDV-
D, 1.7

- Parametros paleobioldgicos: la inica estimacion de masa corporal realizada en base al didmetro
transverso de la diafisis para este metdpodo es de 237.4 kg. Las estimaciones de presa potencial se
ubican en el entorno de los 480-550 kg y la de presa méxima en 1160-1380 kg (ver Anexo 2B).

- Observaciones: segiin informacion de catdlogo, originalmente fue asignado por su colector, Lucas
Roselli, a la Formacion Libertad. En la actualidad, la zona del Arroyo Arenal Chico se corresponde

a sedimentos de la Formacion Dolores (ver Corona et al., 2013). Constituye el primer registro
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debidamente documentado de un organismo afin a Smilodon fatalis (S. cf. fatalis) para dicha

unidad.

- Material referido: MNHN-P 1770 (Anexo 1A: Fig. 18), fémur izquierdo completo asignado a
Smilodon cf. fatalis.

- Procedencia geografica y estratigrafica: Cabo Polonio, depto. de Rocha. Pleistoceno sensu lato.

- Descripcion comparativa: en su extremo proximal se destaca la cabeza femoral, de forma
semicircular acentuada, aunque no tanto como en S. populator. El trocdnter mayor es mas curvo que
en félidos actuales y se extiende por encima de la cabeza femoral, mientras que el trocanter menor
esta muy desarrollado. La diafisis es ancha, lo cual se evidencia desde el punto medio de esta hacia
sus extremos, y levemente curvada. En su extremo distal, en vista dorsal, la articulacién para la
patela (rotula) es bastante cuadrangular aunque no tan céoncava como en félidos actuales pero mas
que en S. populator y sus bordes son dorsalmente prominentes. En norma posterior, la fosa
intercondiloidea si bien se encuentra mas excavada que en félidos actuales, esta también es mas
angosta (Merriam y Stock,1932; Méndez-Alzola, 1941). En base a que las epifisis se encuentran
fusionadas, se infiere que era un organismo adulto. Aparte de lo ya mencionado, se diferencia de los
demas grandes félidos sudamericanos (P. onca y P. concolor) debido a su mayor tamafio absoluto v,
mas aun, su mayor robustez (Méndez-Alzola, 1941). Comparativamente, si bien cae en el rango de
tamafio (longitud total) conocido tanto para S. populator como para S. fatalis, este es mucho menos
robusto (didmetros antero-posterior y transverso a nivel de las epififis y la diafisis) que en el
primero y caen dentro del rango de S. fatalis (Merriam y Stock, 1932; Méndez-Alzola, 1941;
Churcher, 1967; Castro y Langer, 2008).

- Medidas: LT, 37.8 (378); DML-P, 9.2; DDV-P, 4.1; DML-D;, 3.3 (33); DDV-D;j, 3.0 (30); DML-D,
7.7, DDV-D, 7.4

- Parametros paleobiologicos: las estimaciones de masa corporal realizadas en base a la longitud

total de este hueso asi como a su respectivo didmetro transverso y dorso-ventral a nivel de la diéfisis
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es de 181.3 kg en promedio (rango de masa de 157.1-222.83 kg), mientras que su presa tipica
rondaba los 290-360 kg y su presa maxima los 890-970 kg (ver Anexo 2B).

- Andlisis multivariados: el analisis de componentes principales indico la presencia de 5
componentes, de los cuales el primero explica alrededor del 98% de la varianza de la muestra. Al
graficar los valores de los primeros dos componentes, el material fosil queda agrupado en el rango
mas inferior de los ejemplares de S. fatalis. Los coeficientes de carga del primer componente
muestran que la variable que mas influye es la longitud total del fémur, con un aporte significativo
del didmetro transverso a la altura de ambas epifisis. El andlisis de cluster jerarquico es congruente
con lo anterior, agrupando el material en estudio con Smilodon fatalis (Anexo 3A: Tabla 11 y Figs.
31-33).

- Observaciones: el material fue encontrado rodado, segun informacion de catdlogo, por lo que
podria corresponder a la Formacion Chuy (esencialmente de origen marginal marino) o a unidades
continentales pleistocenas que se intercalan con esta (tanto a la Formacion Dolores como a la
Formacion Libertad) (Martinez y Ubilla, 2004; Ubilla y Martinez, 2016). Debido a esto, este

material no es tenido en cuenta para los estudios paleofaunisticos.

Leopardus pardalis Linnaeus, 1758

- Material referido: FC-DPV 1884 (Anexo 1A: Fig. 19), elementos postcraneales (huesos largos
varios, vértebras, costillas, fragmento de pelvis, elementos del tarso, metipodos, falanges)
asignados a cf. Leopardus pardalis.

- Procedencia geogréfica y estratigrafica: Arroyo Malo, depto. de Tacuarembo. Formacioén Sopas.
Pleistoceno tardio.

- Descripcion comparativa: material fragmentado y altamente carbonatado, corresponden a una tibia
derecha y a extremos distales de un humero y fémur; a vértebras cervicales, toraxicas y lumbares;

costillas varias; fragmento de pelvis derecho; un calcaneo derecho; varios metapodos y falanges
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proximales y medias. En el Mtc I, en vista posterior, la cresta distal se encuentra en la region central
de la diafisis. La carilla que articula con el trapecio se presenta ancha. En la falange uno del dedo
uno (manus), en vista dorsal, la cavidad que articula con el metacarpiano uno es profunda y bien
delimitada, en vista palmar, se observa la presencia de una prolongacion en la diafisis. La falange
uno (o falange proximal), en general, presenta la diafisis, en vista lateral, curvada hacia su extremo
anterior y recta en su parte palmar. Los condilos en su parte mas distal se encuentran separados. El
borde dorsal entre las cavidades glenoidales se presenta en forma de letra “V”. La carilla que
articula con los metapodos, en vista dorsal, es profunda. El borde dorsal en la epifisis proximal es
redondo. La diafisis de la falange dos (o falange media), en su vista palmar se presenta corta, recta y
ancha; en la epififis proximal se observa la presencia de una cavidad. En vista proximal, las
cavidades glenoidales se presentan mas bien amplias y su borde palmar es curvo. En la tibia, en
vista lateral, se observa que la cresta tibial forma un angulo bien marcado en su extremo proximal, a
la altura de la tuberosidad tibial, el cual solo se identifica, dentro de los felinos del género
Leopardus, en L. pardalis (asi como también en félidos de mayor tamaio, tanto actuales (Puma
concolor y Panthera onca) y fosiles (Puma pumoides)) (ver Chimento et al., 2014). Debido a que
las epifisis de este elemento esqueletal se encuentran soldadas se infiere que era un animal adulto.
En el calcaneo, la forma de la carilla que articula con el cuboide, en vista distal, es levemente
circular. Se observa la presencia de un vértice marcado hacia su extremo posterior. En la misma
vista, se evidencia la presencia de una prolongacion en su borde lateral. La apofisis anterior, en vista
anterior, es levemente curvada. Se aprecia un surco profundo y bien definido entre dicha apofisis y
el sustentaculo. Debajo y detras de esta apofisis se identifica un surco profundo que corresponden a
marcas de insercion muscular. En vista anterior, su borde lateral es mas bien recto. En base a sus
medidas, todos estos elementos esqueletales referidos son mucho mas pequefios y graciles que los
de Panthera onca y Puma concolor (Méndez-Alzola, 1941; Morales-Megjia et al., 2010), estando en

el rango de tamafios (o levemente por encima) de los felinos chicos (Seymour, 1999).
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- Medidas: Tibia: LT, 16.7 (167.33); DML-P, 3.0; DDV-P, 2.7; DML-Di, 1.2 (12.36); DDV-Di, 1.3
(12.65); DML-D, 2.4; DDV-D, 1.7. Calcaneo: LT, 4.5; AT, 1.9. Mtc I: LT, 1.7, DML-P, 1.0; DDV-P,
0.7; DML-Di, 0.8; DDV-Di, 0.7; DML-D, 0.7; DDV-D, 0.5. Falange proximal del dedo 1 (pulgar de
la mano): LT, 1.3; DML-P, 0.9; DDV-P, 0.5; DML-Di, 0.8; DDV-Di, 0.6; DML-D, 0.7, DDV-D, 0.5.
Falange proximal (completa): LT, 1.9; DML-P, 0.8; DDV-P, 0.6; DML-Di, 0.6; DDV-Di, 0.4; DML-
D, 0.6; DDV-D, 0.5. Falange media (izquierda): LT, 1.5; DML-P, 0.8; DDV-P, 0.7, DML-Di, 0.5;
DDV-Di, 0.5; DML-D, 0.6; DDV-D, 0.5

- Pardmetros paleobioldgicos: las estimaciones de masa corporal, realizadas sobre medidas de la
tibia con ecuaciones para félidos, indican que se trataba de un organismo de unos 18.8 kg promedio
(rango de masa de 16.9-20.5 kg). La masa corporal de la presa tipica era de unos 4-11 kg y la de la
presa maxima de 50-90 kg (ver Anexo 2B).

- Analisis multivariados: para la tibia, el andlisis de componentes principales indico la presencia de
5 componentes, de los cuales el primero explica mas del 99% de la varianza de la muestra. Al
graficar los valores de los primeros dos componentes, el material fosil queda por fuera de los grupos
de estudio, hacia los valores mas grandes de Leopardus pardalis. Los coeficientes de carga del
primer componente muestran que la variable que mas influye es la longitud total de la tibia, con un
aporte poco significativo de las demas variables. El analisis de cluster jerarquico agrupa el material
en estudio, aunque no de manera exclusiva, con los de L. pardalis (Anexo 3A: Tabla 12 y Figs. 34-
36). Para el calcaneo, el ACP indic6 la presencia de 2 componentes, de los cuales el primero explica
mas del 97% de la varianza de la muestra. Al graficar los valores de los primeros dos componentes,
el material fosil queda apenas por fuera de los grupos de estudio, hacia los valores mas grandes de
Leopardus pardalis. Los coeficientes de carga del primer componente muestran que la variable que
mas influye es la longitud total del calcaneo, aunque a diferencia de lo ocurrido con la tibia, hay un
aporte significativo de la otra variable. El andlisis de cluster jerarquico agrupa el material en estudio
con los de L. pardalis (Anexo 3A: Tabla 13 y Figs. 37-39).

- Observaciones: el material fue referenciado en Ubilla et al. (2009a).

[57]



- Material referido: FC-DPV 2890 (Anexo 1A: Fig. 20), craneo y mandibula asignado a cf.
Leopardus pardalis.

- Procedencia geogréfica y estratigrafica: Arroyo Malo, depto. de Tacuarembd. Formacion Sopas.
Pleistoceno tardio.

- Descripcidon comparativa: el craneo estd muy deformado y tiene un tamafio considerablemente
mayor al de un gato montés adulto (Leopardus geoffroyi) y menor al de un puma (Puma concolor)
(Manzuetti y Perea, obs. pers.). En norma lateral, se evidencia una caja craneana abultada y una
cresta sagital poco desarrollada, el rostro se presenta corto. En norma dorsal, si bien solo se
preserva el arco cigomatico izquierdo, se evidencia que este es amplio y extendido lateralmente; el
proceso post-orbitario se presenta ancho, la constriccion post-orbitaria estd poco acentuada. En
norma ventral, se destaca la ampolla auditiva, la cual es relativamente estrecha. La mandibula se
presenta alta y robusta, con relativamente baja y larga apofisis coronoides en sentido antero-
posterior. Los caninos son conicos, presentando los superiores un desarrollo mayor que los
inferiores. Los molariformes son francamente secodontes, el PM4 es grande.

- Medidas: Craneo: LT, 13.9¢; AM, 11.6¢; AR, 4.0; AIO, 3.2; CPO, 3.9; LOO, 10e. LSD I-PM4, 5.5;
Ds, 0.4; CAP, 1.1; CML, 0.7; CCH, 2.1; PM3AP, 1.1; PM3ML, 0.6; PM3CH, 0.8; PM4AP, 1.6;
PM4ML, 0.9; PM4CH, 0.9. Hemimandibula derecha: LT, 9.5; m1-Cénd, 4.6; Hml, 2.2; Bml1, 0.9.
LSD c-ml, 5.2; LSD pm3-ml, 3.5; Di, 0.7; cAP, 0.9; cML, 0.7; cCH, 1.6; pm3AP, 1.0; pm3ML,
0.5; pm3CH, 0.6e; pm4AP, 1.1; pm4ML, 0.6; pm4CH, 0.8; m1AP, 1.2 (11.52); m1ML, 0.5; m1CH,
0.8

- Parametros paleobioldgicos: las estimaciones de masa corporal, segiin ecuaciones para félidos en
base al ml, dan un resultado de 11.2 kg promedio (rango de masa de 10.16-12.23 kg). La presa
tipica seria del en torno de 2-5 kg y su presa maxima de 25-55 kg (ver Anexo 2B).

- Andlisis multivariados: el andlisis de componentes principales indicé la presencia de 6

componentes, de los cuales el primero explica alrededor del 98% de la varianza de la muestra. Al

[58]



graficar los valores de los primeros dos componentes, el material f6sil queda agrupado por fuera de
la distribucion de los grupos relevados, muy cerca de Leopardus pardalis. Los coeficientes de carga
del primer componente muestran que la variable que mas influye es PM4AP, con un aporte
significativo del CAP y PM3AP. El analisis de cluster jerdrquico es congruente con lo anterior,
agrupando el material en estudio con L. pardalis (Anexo 3A: Tabla 14 y Figs. 40-42).

- Observaciones: el material fue referenciado en Perea et al. (2015).

Materiales asignados a Canidae

Cerdocyon thous Linnaeus, 1766

- Material referido: FC-DPV 1885 (Anexo 1A: Fig. 21), material parcialmente completo de craneo y
mandibula articulados asignados a Cerdocyon thous.

- Procedencia geogréfica y estratigrafica: playa del Arroyo El Caio, depto. de Colonia. Formacion
Dolores. Pleistoceno tardio-Holoceno temprano.

- Descripcién comparativa: el rostro es alto, robusto y relativamente corto en comparaciéon con
Lycalopex gymnocercus, con sus bordes externos convergentes hacia adelante como en Cerdocyon
thous y no subparalelos como en L. gymnocercus (Kraglievich, 1930). Los nasales son anchos en
sus extremos y se hacen angostos en su zona media. El proceso post-orbital es mas ancho y convexo
que en L. gymnocercus 'y, segun la orientacion de los bordes posteriores a las orbitas, se deduce que
la constriccion post-orbital es menos pronunciada que en dicho zorro (Kraglievich, 1930). En
general, las series dentarias estan bien preservadas, la serie izquierda estd completa mientras que a
la derecha le faltan los caninos. Los caninos son robustos, mds que en la mayoria de los L.
gymnocercus 'y en el mismo sentido que en C. thous. Debido al desgaste oclusal del PM4 y M1 se

infiere un ejemplar adulto.
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- Medidas: Craneo: AR, 2.4; AIO, 2.8; APO, 3.4 (34); LVC, 6.9 (69); LF, 8.3 (83); Hpm2, 1.1 (11);
Hml, 1.6 (16); Bml, 0.8 (7.5). LSD I-M2, 7.6; LSD C-M2, 6.3; LSD M1-2, 1.7; CAP, 0.7 (6.85);
CCH, 1.2e; PM4AP, 1.3; PM4ML, 0.7; PM4CH, 0.7, M1AP, 1.0 (10.12). Mandibula: cAP, 0.5
(5.49); cCH, 1.3e; pm2CH, 0.6; pm4AP, 0.9; m1AP, 1.4 (14.38)

- Parametros paleobioldgicos: las estimaciones de tamafio corporal indican que este ejemplar
rondaba los 7.8 kg en promedio (rango de masa de 4.26-11.9 kg). Las estimaciones de presa tipica
dan resultados de 1-1.5 kg y de presa maxima de 18-23 kg (ver Anexo 2B).

- Andlisis multivariados: el analisis de componentes principales indico la presencia de 7
componentes, de los cuales los dos primeros explican mas del 96% de la varianza de la muestra. Al
graficar los valores de estos componentes, el material fosil se agrupa con los de C. thous. Los
coeficientes de carga del primer componente muestran que las variables que mas influyen son,
respectivamente, la longitud de la serie dentaria superior, la anchura rostral y ancho inter-orbitario,
mientras que el aporte de las otras componentes no es tan significativo. El andlisis de cluster
jerarquico es congruente con lo anterior, al agrupar el material fosil con los de C. thous (Anexo 3A:
Tabla 15 y Figs. 43-45).

- Observaciones: el material fue referenciado en Manzuetti et al. (2016d) y Manzuetti et al. (2017).
El mismo, segin informacion de catalogo, fue encontrado rodado. Sin embargo, puede ser asignado
de manera fehaciente a la Formacion Dolores en base al tipo de fosilizacion evidenciada, la cual es
muy similar a otros fosiles colectados en niveles carbondticos para dicha formacion geoldgica
(Perea, com. pers.). Constituye el primer registro fosil debidamente documentado de Cerdocyon

thous para el territorio uruguayo, particularmente en la Formacion Dolores.

- Material referido: FC-DPV 679 (Anexo 1A: Fig. 22), ml derecho asociado a un fragmento de
mandibula asignado a cf. Cerdocyon thous.
- Procedencia geogréfica y estratigrafica: Arroyo Malo, depto. de Tacuarembo. Formacién Sopas.

Pleistoceno tardio.
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- Descripcidon comparativa: molar mandibular relativamente gracil en comparacion con aquellos de
Canis sp. pero en el mismo sentido que presentan los zorros del género Lycalopex, Cerdocyon y
Dusicyon, aunque de un tamafio (longitud antero-posterior) que queda por fuera del rango inferior
para este ultimo zorro y apenas supera el valor minimo para L. culpaeus. Se observa que el
trigonido (trictspide) es mas largo antero-posteriormente que el talonido (bictspide). El metacénido
se encuentra bien desarrollado como en los zorros mencionados. El desgaste oclusal de esta pieza
dentaria es alto, por lo cual se puede inferir un organismo adulto de avanzada edad.

- Medidas: m1AP, 1.5 (14.51); m1ML, 0.6; m1CH, 0.9

- Parametros paleobioldgicos: las estimaciones del tamafio corporal para este ejemplar indican una
masa de 6.7 kg promedio (rango de masa de 4.4-9.1 kg), con una presa tipica de 0.8-1.1 kg y una
presa maxima de 14-19 kg (ver Anexo 2B).

- Analisis mutivariados: el analisis de componentes principales indicé la presencia de 2
componentes, de los cuales el primero explica practicamente el 92% de la varianza de la muestra. Al
graficar los valores de estos componentes, el material f6sil se agrupa con los ejemplares de C.
thous. Los coeficientes de carga del primer componente muestran que la variable que mas influye es
el didmetro antero-posterior del m1. El andlisis de cluster jerarquico es congruente con lo anterior,
al agrupar el material fosil con los de C. thous (Anexo 3A: Tabla 16 y Figs. 46-48).

- Observaciones: el material fue referenciado originalmente en Ubilla (1996) como cf. Dusicyon sp.’
En este trabajo, en base a los andlisis multivariados (ver mas arriba, ver Anexo 3A) ha sido
reasignado como cf. C. thous (ver también Manzuetti et al., 2016c). Constituye el segundo registro
debidamente documentado de Cerdocyon thous (cf. C. thous) para el pais, el primero para la

Formacion Sopas.

7 Segtin el criterio seguido por Ubilla (1996), Dusicyon era considerado en aquel entonces como el tnico
género valido de zorros, que a su vez incluia al género Pseudalopex (= Lycalopex) (ver Ubilla, 1996: 54). En
la descripcion de este ejemplar hace referencia a que “... presenta una configuracion muy similar al material
determinado como Dusicyon gymnocercus...” (ver Ubilla, 1996: 56). En la actualidad, Dusicyon solo incluye
a las especies extintas D. avus, D. australis y “D”. cultridens; por otro lado, algunos de los zorros actuales se
clasifican dentro del género Lycalopex (entre ellos se encuentra L. gymnocercus), por lo que este material
asignado como “cf. Dusicyon sp.” por Ubilla (1996) seria “cf. Lycalopex sp.” en terminologia actual.
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Lycalopex culpaeus (Molina, 1782)

- Material referido: CCL SN (Anexo 1A: Fig. 23), material parcialmente completo de sinfisis
mandibular asignado a aff. Lycalopex culpaeus.

- Procedencia geogréfica y estratigrafica: playa del Arroyo El Caio, depto. de Colonia. Formacion
Dolores. Pleistoceno tardio-Holoceno temprano.

- Descripcion comparativa: el material estd levemente incrustado y se encuentra fracturado, la
sinfisis mandibular es elongada y no tan gracil como en L. gymnocercus e inclusive levemente mas
robusta que los Cerdocyon thous de mayor tamafio, aunque no tanto como en el aguara-guazi
(Chrysocyon brachyurus). Se preservan el canino, el pml y pm2, tanto izquierdos como derechos,
aunque fracturados. Los caninos aparentan ser muy robustos, no se observan foramenes
mandibulares evidentes.

- Medidas: cAP, 0.9 (9); cML, 0.5 (5); pm1AP, 0.4; pmIML, 0.3; pm2AP, 0.9; pm2ML, 0.4

- Parametros paleobioldgicos: las estimaciones de masa corporal dan valores promedios del en torno
de los 13.4 kg (rango de masa de 11.2-15.5 kg), con una masa de presa tipica de 3-4 kg y de presa
maxima de unos 50-52 kg (ver Anexo 2B).

- Andlisis multivariados: el analisis de componentes principales indico la presencia de 4
componentes, de los cuales los dos primeros explican mas del 95% de la varianza de la muestra. Al
graficar los valores de estos componentes, el material fosil se agrupa con los zorros grandes,
particularmente con los ejemplares de D. avus y L. culpaeus. Los coeficientes de carga del primer
componente muestran que la variable que mas influye es el diametro antero-posterior del canino vy,
secundariamente, el del pm2. El andlisis de cluster jerarquico es congruente con lo anterior, al
agrupar el material fosil con los zorros grandes antes mencionados, mostrando una mayor afinidad

por L. culpaeus (Anexo 3A: Tabla 17 y Figs. 49-51).
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- Observaciones: el material fue referenciado en Manzuetti et al. (2016¢). Constituye el primer
registro debidamente documentado de un organismo con afinidad a L. culpaeus para el territorio

uruguayo, particularmente para la Formacion Dolores.

Lycalopex gymnocercus (Fischer, 1814)

- Material referido: FC-DPV 777 (Anexo 1A: Fig. 24), craneo y mandibula asignado a Lycalopex
gymnocercus.

- Procedencia geografica y estratigrafica: Arroyo Sopas, depto. de Salto. Formacion Sopas.
Pleistoceno tardio.

- Descripcion comparativa: material con notorias evidencias de carbonatacion y levemente
deformado (aplastado sobre una de sus respectivas margenes). El rostro se presenta elongado y
gracil como en Lycalopex gymnocercus. El proceso angular de la mandibula es angosto dorso-
ventralmente como en L. gymnocercus, lo que los diferencia de Cerdocyon thous (Langguth y
Anderson, 1980). La fosa masetérica apenas alcanza el borde posterior del alvéolo del m3. Las
series dentarias se encuentran bien preservadas; el grado de desgaste oclusal de estas es minimo. El
I3 presenta una cuspide principal y carece de clspides accesorias. E1 PM4 presenta un protocono
relativamente grande de orientacion anterolingual. Los molares son proporcionalmente grandes con
relacion al PM4; al mismo tiempo son anchos transversalmente en relacion a su largo antero-
posterior, lo que los diferencia de Cerdocyon (angostos para su largo) (Berta, 1988). En el M1 el
paracono es mas grande que el metacono mientras que en el M2 estos son casi del mismo tamafio.
En ambos molares el cingulo labial se encuentra bien definido y completo (se extiende por adelante
del protocono); tanto el hipocono como el protocono se encuentran bien desarrollados. El pm4
presenta, detras de la cuspide principal, el desarrollo de dos cuspides posteriores. El m1 presenta el

trigonido trictsipide y el talénido bicuspide. El protoconido se encuentra fracturado; el metacénido
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estad bien desarrollado y de forma general angulosa, el cual se proyecta verticalmente en sentido
lingual. El hipocdnido es levemente mas alto que el entocénido.

- Medidas: Craneo: LT, 15.3e; LSD 11- M2, 7.4; LSD C-M2, 6.1 (61); LSD PM4-M2, 2.8; LSD M1-
M2, 1.5. CAP, 0.6 (5.61); CML, 0.4 (3.83); CCH, 1.4; PM4AP, 1.3; PM4ML, 0.6, PM4CH, 0.8;
MI1AP, 0.9 (9.53); MIML, 1.2; MICH, 0.5; M2AP, 0.6 (5.87); M2ML, 0.9; M2CH, 0.3.
Hemimandibula derecha: Hpm2, 1.2 (12); Bpm2, 0.7; Hml1, 1.4 (14); Bml, 0.8 (7.72); Ang-Cor, 3.4
(33.84); Ang-Cond, 1.7 (17); Cénd-Cor, 2.5 (25); C-FM, 2.7 (27). LSD pm1-m3, 5.7 (56.64); LSD
pm2-m3, 5.2 (52.49); LSD pml-pm4, 3.1 (30.78), LSD pm2-pm4, 2.6 (26); LSD ml-m3, 2.6
(25.82); pm2AP, 0.7; pm2ML, 0.3; pm3AP, 0.7; pm3ML, 0.3; pm4AP, 0.8; pm4ML, 0.3; pm4CH,
0.7; m1AP, 1.5 (15.44); m1ML, 0.6; m2AP, 0.8 (7.8); m2ML, 0.4 (4.3)

- Parametros paleobioldgicos: las inferencias de masa corporal dan resultados promedios de 7.5 kg
(rango de masa de 3.8-13.1 kg); las estimaciones de presa potencial rondan los 1-1.3 kg y de presa
maxima de 17-22 kg (ver Anexo 2B).

- Andlisis multivariados: el analisis de componentes principales indico la presencia de 6
componentes, de los cuales los dos primeros explican mas del 96% de la varianza de la muestra. Al
graficar los valores de estos componentes, el material fosil se agrupa con los de L. gymnocercus.
Los coeficientes de carga del primer componente muestran que la variable que mas influye es la
longitud de la serie dentaria superior, mientras que el aporte de las otras componentes es escaso. El
analisis de cluster jerarquico es congruente con lo anterior, al agrupar el material fosil con los de L.
gymnocercus (Anexo 3A: Tabla 18 y Figs. 52-54).

- Observaciones: el material fue parcialmente referenciado en Ubilla (1996) (solo las mandibulas);

posteriormente, y junto con el craneo, fue referenciado en Manzuetti et al. (2016¢).

- Material referido: FC-DPV 2855 (Anexo 1A: Fig. 25), craneo y mandibula asignado a Lycalopex

gymnocercus.
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- Procedencia geogréfica y estratigrafica: Arroyo Malo, depto. de Tacuarembo. Formacién Sopas.
Pleistoceno tardio.

- Descripcion comparativa: material altamente carbonatado y deformado (aplastado en sentido
longitudinal), el rostro es elongado y gracil al igual que en Lycalopex gymmnocercus. El proceso
angular de la mandibula es angosto dorso-ventralmente, lo que los diferencia notoriamente de
Cerdocyon thous (Langguth y Anderson, 1980). La fosa masetérica apenas alcanza el borde
posterior del alvéolo del m3. Las series dentarias se encuentran bien preservadas. El PM4 presenta
un protocono relativamente grande de orientacion anterolingual; su paracono presenta un leve
desgaste oclusal. Los molares son proporcionalmente grandes con relacion al PM4; a su vez, son
anchos transversalmente en relacion a su largo antero-posterior, lo que los diferencia de Cerdocyon
(angostos para su largo) (Berta, 1988). En el M1 el paracono es mas grande que el metacono
mientras que en el M2 estos son casi del mismo tamafio. En ambos molares el cingulo labial se
encuentra bien definido y completo (se extiende por adelante del protocono); tanto el hipocono
como el protocono se encuentran bien desarrollados. El pm4 presenta, detrds de la cuspide
principal, el desarrollo de dos cuspides posteriores.

- Medidas: Craneo: LT, 15.4e; LSD PM4-M2, 2.9; LSD M1-M2, 1.6; PM4AP, 1.3; PM4ML, 0.7;
PM4CH, 0.7; M1AP, 1.0 (9.86); MIML, 1.3; MICH, 0.5; M2AP, 0.5 (5.44); M2ML, 1.0; M2CH,
0.2. Mandibula: LT, 10.1e; Hpm2, 1.2 (11.63); Hml1, 1.4 (14.29); Ang-Co6nd, 1.7 (17). LSD pml-
pm4, 3.3 (33.09); LSD pm2-pm4, 2.8 (27.64); LSD pml-m3, 6.0 (60.35); LSD pm2-m3, 5.5
(54.69); LSD m1-m3, 2.8 (29.59); m1AP, 1.5 (15.30); m2AP, 0.8 (8.23)

- Parametros paleobioldgicos: su masa corporal promedio estimada rondaba los 8.4 kg (rango de
masa de 4.9-11.82 kg), mientras que su presa tipica tenia una masa aproximada de 1.2-1.7 kg, su
presa maxima era de unos 21-26 kg (ver Anexo 2B).

- Andlisis multivariados: el andlisis de componentes principales indicd la presencia de 4
componentes, de los cuales los dos primeros explican alrededor del 90% de la varianza de la

muestra. Al graficar los valores de estos componentes, el material fosil se agrupa con los de L.
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gvmnocercus. Los coeficientes de carga del primer componente muestran que la variable que mas
influye es el didmetro antero-posterior del PM4, mientras que el aporte de las otras componentes, si
bien es menor, es parejo. El andlisis de cluster jerarquico es congruente con lo anterior, al agrupar el
material fosil con los de L. gymnocercus (Anexo 3A: Tabla 19 y Figs. 55-57).

- Observaciones: el material fue referenciado en Manzuetti et al. (2016¢).

Dusicyon avus (Burmeister, 1866)

- Material referido: FC-DPV 2936 (Anexo 1A: Fig. 26), fragmento de rama mandibular derecha con
ml y m2 asignado a Dusicyon avus.

- Procedencia geografica y estratigrafica: playa del Arroyo El Cafio, depto. de Colonia. Formacion
Dolores. Pleistoceno tardio-Holoceno temprano.

- Descripcion comparativa: la mandibula es méas grande, en dimensiones absolutas, que aquellas de
Lycalopex gymnocercus y Cerdocyon thous, pero no tanto como en Chrysocyon brachyurus. La
rama horizontal es alta, su fosa masetérica es profunda y su borde anterior alcanza el borde
posterior del alvedlo del m3; el borde inferior de dicha rama es levemente curvo. El ml es
anteroposteriormente mas largo que el m2-3, a nivel alveolar (Prevosti et al., 2009a). El mismo esta
fracturado a lo largo de su trigonido, el cual es proporcionalmente grande en relacion a su talonido.
El paracénido y el protocoénido no estdn bien preservados, el metacoénido se presenta pequefio.
Segun el desgaste oclusal de las piezas dentarias, se infiere un organismo adulto.

- Medidas: Hml1, 2.1 (20.73); Bm1, 0.9 (9); Hm2, 2.0; LSD m1-m3, 3.3; m1AP, 2.1 (20.63); m1ML,
0.7; m2AP, 0.9 (8.99); m2ML, 0.6 (6.01); m2CH, 0.4; m3AP, 0.4; m3ML, 0.3

- Parametros paleobiologicos: las estimaciones de tamafio corporal promedio indican que se trataba
de un organismo de unos 16.5 kg (rango de masa de 12.8-21.2 kg), que podria haber tenido un

tamaio de presa tipica de unos 4-6 kg y de presa méaxima de 67-77 kg (ver Anexo 2B).
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- Andlisis multivariados: el analisis de componentes principales indico la presencia de 5
componentes, de los cuales los dos primeros explican mas del 95% de la varianza de la muestra. Al
plotear los valores de estos componentes el material fosil se agrupa con los de D. avus. Los
coeficientes de carga del primer componente muestran que las variables que mas influyen son el
didmetro antero-posterior del m1 y la altura de la mandibula al m1, mientras que las restantes tienen
escaso aporte. El analisis de cluster jerarquico es congruente con lo anterior, al agrupar el material
fosil con los de D. avus (Anexo 3A: Tabla 20 y Figs. 58-60).

- Observaciones: el material fue referenciado en Manzuetti y Perea (2016), y Manzuetti et al.
(2017). Constituye el segundo registro debidamente documentado de Dusicyon avus para el pais, el

primero para la Formacion Dolores.

Canis Linnaeus, 1758

- Material referido: MLR 188 (Anexo 1A: Fig. 27), m1 izquierdo asignado a cf. Canis sp.

- Procedencia geografica y estratigrafica: costas del Rio Uruguay préoximo al Arroyo Higueritas,
depto. de Colonia. Formacion Villa Soriano. Holoceno.

- Descripcion comparativa: tanto trigonido como talénido se encuentran preservados, de los cuales
el primero ocupa casi dos terceras partes de la longitud del diente, a diferencia de lo que se observa
por ejemplo en Chrysocyon brachyurus, en el cual el talonido es més largo y ancho en relacion al
trigonido (Loponte y Acosta, 2016). El protocénido es bastante mas alto que el paracénido, aunque
igualmente anchos en sentido transversal con ctspides gruesas. El metaconido posee forma de cono
bien marcada, se encuentra desarrollado pero bajo, al igual que en los ejemplares de Canis (C.
dirus, C. gezi 'y C. nehringi) (ver Berta, 1988). Ademas, esta individualizado de las demas ctspides
del trigébnido (particularmente del protoconido) y se proyecta verticalmente hacia arriba. En
Dusicyon, Lycalopex o Cerdocyon las cuspides del trigonido no son tan robustas y el metaconido

estd mas desarrollado en relacion a su trigonido (Loponte y Acosta, 2016). En Theriodictis la
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presencia de metaconido es variable mientras que Profocyon carece de este (Berta, 1988; Rincon et
al., 2009 y bibliografia alli citada). El talonido es corto y ancho como en Canis. En su vista interna,
se observa que el hipoconido es levemente mas alto que el entoconido, el cual se encuentra
reducido. Tanto Theriodictis como Protocyon presentan un taléonido més simple; en este ultimo, el
entoconido, en caso de estar, se reduce a una cresta (Berta, 1988; Rincoén et al., 2009 y bibliografia
alli citada). En vista oclusal, teniendo en cuenta los canidos referidos, su forma general es similar a
aquella presente en Canis, particularmente Canis nehringi (ver Berta, 1988). Seglin su tamafo este
diente es bastante mas grande que aquellos del aguara-guazi (Chrysocyon brachyurus), Dusicyon,
Lycalopex o Cerdocyon, y no llega a los tamafios de los canidos de mayor porte (Theriodictis,
Canis) (Berta, 1988; Rincon et al., 2009). Si bien, en lineas generales, cae dentro del rango de
medidas conocidas para Protocyon, su morfologia difiere mucho de la de este cdnido (ver mas
arriba). Todas las cuspides preservadas presentan un desgaste oclusal considerable por lo cual se
infiere que era un organismo al menos adulto.

- Medidas: m1AP, 2.4 (24); m1ML, 1.0; m1CH, 1.2

- Pardmetros paleobioldgicos: las estimaciones de masa corporal indican que se trataba de un
organismo de unos 25.5 kg en promedio (rango de masa de 24.6-26.4 kg); la masa de la presa tipica
rondaba los 9-15 kg y la presa maxima los 120-170 kg (ver Anexo 2B).

- Observaciones: material originalmente asignado, segun informacion de catdlogo, a la Formacion
Vizcaino. Actualmente dichos depositos se conocen con el nombre de Formacion Villa Soriano
(Holoceno). Constituye uno de los pocos registros fosiles de Canis sp. (cf. Canis sp.) para el

territorio uruguayo y el primero de un mamifero con habitos carnivoros para la unidad.
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Materiales asignados a Ursidae

Arctotherium Burmeister, 1879

- Material referido: MNHN-P 229 (Anexo 1A: Fig. 28), mandibula con serie dentaria casi completa
asignada a Arctotherium sp.

- Procedencia geografica y estratigrafica: pais Uruguay, unidad portadora desconocida.

- Descripcion comparativa: el material se presenta altamente incrustado; este es robusto y de
considerables dimensiones. La hemimandibula derecha se encuentra mejor preservada que la
izquierda. La superficie sinfisaria estd muy desarrollada. El borde inferior de la mandibula, visto
lateralmente, es bastante recto. Tanto el proceso angular, el condilo y el proceso coronoides se
encuentran preservados. El proceso angular se presenta como una pequeia apofisis, el condilo
mandibular es netamente transverso y de gran dimension. Por ultimo, el coronoides es elevado y
ancho. La fosa masetérica se presenta bien delimitada por la cresta masetérica (al menos en su
porcion superior). Dicha cresta, al parecer rectilinea, se orienta de manera bastante perpendicular a
la rama horizontal de la mandibula como en Arctotherium bonariense, A. tarijense y A. wingei
(Soibelzon, 2002; Soibelzon, 2004), y diferente de lo evidenciado en A. vetustum o A. angustidens
(Soibelzon, 2002), en el cual en este ultimo se presenta levemente inclinada hacia el borde posterior
de la mandibula (Soibelzon, 2004). En Tremarctos o Arctodus la cresta masetérica estd mucho mas
inclinada en direccidon posteroinferior que en el género Arctotherium (Soibelzon, 2000; Soibelzon,
2002). Debido a la preservacion, no es posible distinguir y/o identificar la fosa premasetérica. Las
series dentarias se encuentran preservadas en ambas hemimandibulas, faltando en cada una de ellas
los pml-3 y el m3. Los caninos, netamente conicos y robustos, estan bastante desgastados y se
curvan hacia arriba; los pm4 son dientes de configuracion simple y estan poco desarrollados. Los
molares (ml y m2) son marcadamente rectangulares o, al menos, subrectangulares (siempre mas
largos que anchos) y netamente bunosecodontes. Segun el nivel de incrustacion presente en el

material, es muy dificil describir o identificar las ctispides en los premolares y molares presentes.
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En base a la morfometria de los correspondientes ml, esta coincide con las evidenciadas en A.
tarijense y A. bonariense (Soibelzon y Tarantini, 2009).

- Medidas: Hemimandibula izquierda: LT, 28.6; LSD i-m3, 16.9; LSD pm4-m3, 10.4; m3-Cénd.,
10.3; m1AP, 3.5 (34.70), mIML, 2.0; m2AP, 3.0 (30.30); m2ML, 2.3 (23.11). Hemimandibula
derecha: LT, 28.9; LSD i-m3, 17.1; LSD pm4-m3, 10.2; m3-Cénd., 10.4; m1AP, 3.6 (35.65);
mIML; m2AP, 3.2 (31.93); m2ML, 2.4 (23.66).

- Parametros paleobioldgicos: las estimaciones de masa corporal realizadas en base al m1 y al m2,
segin 3 ecuaciones desarrolladas para ursidos, indican que el peso promedio de este ejemplar
rondaba los 563.1 kg (rango de masa de 103.5-1082 kg) (ver Anexo 2B).

- Observaciones: si bien este material pertenece al territorio uruguayo, se desconoce la localidad o
la zona de donde proviene (y logicamente la unidad estratigrafica asociada) (Rinderknecht, com.

pers.), por lo que no serd tenido en cuenta para los estudios paleofaunisticos

- Material referido: FC-DPV 2762 (Anexo 1A: Fig. 29), canino superior izquierdo completo
asignado a Arctotherium sp.

- Procedencia geografica y estratigrafica: Arroyo Perico Flaco, depto. de Soriano. Formacion
Dolores. Pleistoceno tardio-Holoceno temprano.

- Descripcion comparativa: diente muy grande y robusto; si bien los caninos, tanto superiores como
inferiores, son morfologicamente muy similares entre si, en los inferiores se observa que la corona,
en vista lateral, se incurva fuertemente hacia arriba, provocando una brusca interrupcion en el perfil
de la pieza a la altura de la base de la misma, mas marcada en el borde superior (Grandal d
"Anglade, 1993). Esto no es evidente en el material en estudio, por lo que se infiere que
corresponderia a un canino superior. La corona es conica y se adelgaza progresivamente desde la
base hasta el &pice. Presenta una leve curvatura en sentido lateral, en direcciéon de adentro hacia
afuera, por lo que determina que su cara interna (mesial) es levemente convexa y la externa (distal)

concava (Soibelzon, 2002), por lo que se infiere corresponde al lado izquierdo de la denticion; su
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extremo apical se encuentra romo (fragmentado y/o desgastado). La raiz es de gran tamafio y
transversalmente comprimida. En este caso, y contrario a lo observado en la corona, su parte interna
es aplanada y un tanto recta mientras que la externa se presenta levemente convexa (Grandal d
"Anglade, 1993). Tanto raiz como corona se encuentran fragmentadas en su cara anterior y
posterior, los laterales estan mejor preservados.

- Medidas: CAP, 2.5 (25); CML, 2.3 (23); CCH, 3.4

- Parametros paleobiologicos: las estimaciones de masa corporal determinan un organismo en el en
torno de los 270.4 kg promedialmente (rango de masa de 174-366 kg) (ver Anexo 2B).

- Observaciones: debido a que no se pudo caracterizar a nivel de especie, y ya habiendo registros de
0sos de rostro corto para esta unidad (Soibelzon, 2002; Ubilla et al., 2011; Ubilla y Martinez, 2016),

este material no serd tenido en cuenta para los estudios paleofaunisticos.

- Material referido: MBR 741-1 (Anexo 1A: Fig. 30A), M2 derecho asignado a Arctotherium sp.

- Procedencia geografica y estratigrafica: Real de San Carlos, depto. de Colonia. Pleistoceno sensu
lato.

- Descripcion: el contorno de la corona es subtriangular, recordando un tridngulo rectdngulo, donde
el lado mayor es el lingual (o interno), el lado menor es el mesial (o en este caso, anterior) y la
hipotenusa es el lado distolabial (Soibelzon, 2002). Si bien se encuentra altamente desgastado, en
vista oclusal, se puede apreciar que tanto trigono como talon forman superficies masticatorias
separadas, como en Arctotherium angustidens, A. bonariense y A. tarijense (Soibelzon, 2002;
Soibelzon, 2004). Tanto su borde mesial (bastante redondeado) (Soibelzon, 2002; Soibelzon, 2004)
como su lado lingual (presenta una pequefia muesca) (ver Soibelzon, 2004 y Soibelzon ef al., 2014)
son mas similares a los de A. angustidens que a los de las demas especies. Debido al desgaste
mencionado, la identificacion y descripcion de sus cuspides masticatorias es muy compleja.

- Medidas: M2AP, 5.1e (50.8¢); M2ML, 3.54¢
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- Pardmetros paleobioldgicos: las estimaciones de masa corporal, en base al didmetro antero-
posterior del M2, indican un organismo de unos 578.6 kg (ver Anexo 2B).
- Observaciones: debido a que se desconoce la unidad estratigrafica asociada a la zona del hallazgo,

este material no serd tenido en cuenta para los estudios paleofaunisticos.

Arctotherium tarijense Ameghino, 1902

- Material referido: MBR 741-2 (Anexo 1A: Fig. 30B), M2 izquierdo asignado a Arctotherium cf.
tarijense.

- Procedencia geografica y estratigrafica: Real de San Carlos, depto. de Colonia. Pleistoceno sensu
lato.

- Descripcion: en general comparte la misma forma con el material MBR 741-1 (ver mds arriba),
aunque debido a la notoria diferencia de tamafio (es mucho mas pequefio que este), logicamente no
se corresponde al mismo individuo. El trigono estd separado del talon por una cresta como en
Arctotherium angustidens, A. bonariense y A. tarijense (Soibelzon, 2002; Soibelzon, 2004). Tanto
paracono como metacono estdn muy desgastados, el protocono presenta un desarrollo parecido en
tamafio (o inclusive algo menor) al metacono. El talon se presenta amplio. En vista oclusal se
observa que el borde mesial se presenta subrectilineo, como en A. bonariense y A. tarijense
(Soibelzon, 2002; Soibelzon, 2004), pero el borde lingual de la corona es bastante recto como en A.
tarijense y mucho mas que en A. bonariense (en el cual es levemente convexo) (ver Soibelzon,
2004) y diferente de los demas integrantes del género (Soibelzon, 2002).

- Medidas: M2AP, 4.2¢ (41.8¢); M2ML, 2.9¢.

- Pardmetros paleobioldgicos: las estimaciones de masa corporal en base al didmetro antero-
posterior del M2, da una masa de unos 382.2 kg (ver Anexo 2B).

- Observaciones: debido a que se desconoce la unidad estratigrafica asociada a la zona del hallazgo,

este material no serd tenido en cuenta para los estudios paleofaunisticos.
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Materiales asignados a Mustelidae

Lontra Gray, 1843

- Material referido: MAB 1704 (Anexo 1A: Fig. 31), fragmento de hemimandibula derecha con m1
asignado a Lontra sp.

- Procedencia geografica y estratigrafica: Arroyo Gutierrez Grande, depto. de Rio Negro.
Formacion Dolores. Pleistoceno tardio-Holoceno temprano.

- Descripcion comparativa: material muy fragmentario, la mandibula se presenta alta y robusta, su
borde inferior es levemente curvo. El proceso angular y el condilo mandibular no se preservan, el
proceso coronoides se encuentra fracturado. La fosa masetérica no es muy profunda y alcanza, su
borde anterior, hasta mas de la mitad del alvéolo del m2. En norma externa, se evidencian diversos
foramenes mandibulares. La altura de la rama mandibular es casi igual al didmetro antero-posterior
del molar carnicero. El m1 se presenta robusto, con una marcada tendencia carnicera. Su trigdnido
es mas largo antero-posteriormente que el taléonido pero no tan ancho transversalmente como este
ultimo. El metaconido tiene un desarrollo similar en altura al paracénido, el protocénido se presenta
como la cuspide mas alta. El cingulo labial se encuentra bien desarrollado. El tamafo absoluto de
este molar es coherente con el de Lontra (L. longicaudis) (Astaa et al., 2010) y bastante menor que
el de Pteronura (P. brasiliensis) (Prevosti y Ferrero, 2008; Perini et al., 2009). El m2, en base a su
unico alveolo, se presenta reducido en relacion al m1.

- Medidas: m1AP, 1.63e (16.3¢); Hml, 1.6e

- Parametros paleobioldgicos: la unica estimacion de masa realizada, segiin al diametro antero-
posterior del m1, con una ecuacion general para carnivoros actuales, da un resultado de 21.4 kg (ver
Anexo 2B).

- Observaciones: constituye el primer registro del género Lontra debidamente documentado para la

Formacion Dolores. Si bien no se pudo caracterizar a nivel de especie, y debido a que de momento
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no hay otros registros para dicha unidad, este material si sera tenido en cuenta para los estudios

paleofaunisticos para asi poder reflejar la presencia del género.

Lontra longicaudis (Olfers, 1818)

- Material referido: FC-DPV 1220 (Anexo 1A: Fig. 32), himero derecho asignado a Lontra cf.
longicaudis.

- Procedencia geogréfica y estratigrafica: Arroyo Malo, depto. de Tacuarembo. Formacién Sopas.
Pleistoceno tardio.

- Descripcion comparativa: en vista lateral, tanto interna como externa, en la regién proximal se
evidencia la cabeza humeral prominente, en la region externa en la misma vista se evidencian las
marcas de insercion del musculo infraspinosus. El tubérculo mayor se encuentra fracturado, el
tubérculo menor acusa una forma netamente cuadrangular. Ambos estan separados por el surco
intertubercular, el cual estd bien definido pero no tanto como en L. provocax (ver Ercoli, 2015). La
diafisis se presenta curva y comprimida lateralmente, la cual es mucho menos robusta que en
Pteronura brasiliensis (en general, el hiimero es mas gracil y pequefio que en P. brasiliensis)
(Cartelle y Hirooka, 2005). La tuberosidad deltoidea es robusta y bien marcada, pero no se
encuentra expandida lateralmente como en L. provocax (Ercoli, 2015). La cresta del tubérculo
mayor estd presente pero poco diferenciada. En la epifisis distal, se observa el foramen
supracondiloideo, el cual se presenta amplio y bien definido, mientras que en L. provocax su
presencia es variable y en caso de estar su desarrollo es mas bien de moderado a amplio (Ercoli,
2015). En vista distal posterior, la troclea y la fosa oleocraneana se presentan profundas. De igual
manera, la fosa para el tendon del olécranon es profunda y elongada longitudinalmente. La cresta
del epicondilo lateral es mas baja y ancha que en L. provocax.

- Medidas: LT, 7.6 (76.33); DML-P, 1.6; DDV-P, 1.8; DML-Di, 0.7, DDV-Di, 1.2; DML-D, 2.2;

DDV-D, 1.1
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- Pardmetros paleobiologicos: las estimaciones de masa corporal, segiin ecuaciones generales para
carnivoros actuales, da un resultado promedio de 2.99 kg (rango de masa de 2.55-3.96 kg) (ver

Anexo 2B).

Materiales asignados a Didelphidae

Didelphis Linnaeus, 1758

- Material referido: FC-DPV 875 (Anexo 1A: Fig. 33), craneo y mandibula asignado a Didelphis sp.
- Procedencia geografica y estratigrafica: Arroyo Sopas, depto. de Salto. Formacion Sopas.
Pleistoceno tardio.

- Descripcion comparativa: material altamente carbonatado y levemente deformado; el rostro, que
preserva parte de la oOrbita ocular izquierda, es relativamente gracil y elongado. De las
hemimandibulas, la izquierda estd mas completa y mejor preservada que la derecha. La fosa
masetérica se presenta profunda y no llega al borde posterior del m4. El borde inferior de esta rama
mandibular es levemente curvo. El desarrollo del proceso angular mandibular es hacia adentro,
caracteristico de los marsupiales (a diferencia de los placentarios en donde este se dirige
posteriormente). El condilo se encuentra fracturado y el proceso coronoides se presenta como una
delgada lamina oOsea, ancha en sentido antero-posterior, y levemente fragmentada. Las series
dentarias estan parcialmente preservadas, la morfologia general de las mismas también es tipica de
marsupiales. En el crdneo se preservan el PM1, PM3 y los M1-3 izquierdos; en la mandibula
izquierda 2 incisivos, canino, pm3 y m2-4; en la derecha el pm3, el ml, m2 y m4. Debido a su
desgaste oclusal, particularmente la serie molar M1-3 y el m4 izquierdo, se infiere un organismo
por lo menos adulto. EI PM3 se presenta bien desarrollado, de corona alta y puntiaguda. El m4 de la
hemimandibula izquierda es el mejor preservado de los molares inferiores. Su trigéonido es un poco

mas largo que ancho, el talonido es corto en relacion al trigéonido. El metaconido se presenta bien
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individualizado de las demas cuspides del trigonido, mientras que el protoconido se presenta como
la cispide mas alta. En el talonido, el entoconido parece ser un poco mas alto que el hipoconido. El
hipocénulido se presenta pequefo. Su tamafio absoluto (crdneo, mandibula y denticion) y
morfologia son coherentes con aquellas de las especies del género Didelphis (Lemos y Cerqueira,
2002; Ventura et al., 2002; Rincon et al., 2009) y no asi con los evidenciados para los restantes
Didelphinae sudamericanos (entre otros Marshall, 1978; Macrini, 2004; Rincén et al., 2009).

- Medidas: Craneo: LT, 10.3e; LSD PM1-M3, 3.1; LSD PM3-M3, 2.1; LSD M1-M3, 1.7. M1AP,
0.5 (5.04); MIML, 0.5 (4.55); M2AP, 0.4 (4.46); M2ML, 0.5 (5.11); M3AP, 0.6 (5.91).
Hemimandibula izquierda: LT, 8.4; LSD i-m4, 4.8; m2AP, 0.5 (4.85); m2ML, 0.3 (3.20); m3AP, 0.6
(5.75); m3ML, 0.3 (3.47); m4AP, 0.6 (6.22); m4ML, 0.3 (3.23). Hemimandibula derecha: m1AP,
0.5 (5.03); m1ML, 0.3 (3.49); m2AP, 0.5 (4.70); m2ML, 0.3 (3.25); m4AP, 0.6 (5.82); m4M-L, 0.3
(3.14)

- Parametros paleobioldgicos: las estimaciones de masa corporal realizadas segiin ecuaciones
desarrolladas para marsupiales actuales, en base a sus molares tanto superiores como inferiores, dan
un resultado promedio de 1.27 kg (rango de masa de 0.725-2.125 kg) (ver Anexo 2B).

- Analisis multivariados: para el craneo, el analisis de componentes principales indico la presencia
de 5 componentes, de los cuales el primero explica practicamente la totalidad de la varianza de la
muestra (99.661%). Al graficar los primeros dos componentes, el material fosil queda dentro de la
distribucion de la muestra, hacia valores mas grandes de esta. Los coeficientes de carga del primer
componente muestran que la variable que mas influye es la longitud total del craneo, mientras que
las restantes tienen un aporte nulo o inclusive negativo. Por ultimo, el correspondiente andlisis de
cluster jerarquico agrupa el material en estudio con Didelphis (D. albiventris) (Anexo 3A: Tabla 21
y Figs. 61-63). Para la mandibula, el ACP indic6 la presencia de 8 componentes, de los cuales el
primero explica el 97% de la varianza de la muestra (entre los dos primeros se explica mas del
99%). Al graficar los primeros dos componentes, el material fosil queda dentro de la distribucion de

la muestra. Los coeficientes de carga del primer componente muestran que la variable que mas
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influye es la longitud total de la mandibula seguida de la longitud de la serie dentaria i-m4, mientras
que las restantes tienen un aporte nulo. Por tltimo, el correspondiente analisis de cluster jerarquico
agrupa el material en estudio con Didelphis (D. albiventris) (Anexo 3A: Tabla 22 y Figs. 64-66).

- Observaciones: material listado en Ubilla y Martinez (2016). Es el unico registro del género
Didelphis debidamente documentado para Uruguay, particularmente para la Formacion Sopas. Si
bien no se pudo caracterizar a nivel de especie, y debido a que de momento no hay otros registros
para dicha unidad, este material si serd tenido en cuenta para los estudios paleofaunisticos para asi

poder reflejar la presencia del género.

Otros materiales

Con la finalidad de completar y complementar el alcance de este trabajo, se tuvieron en cuenta
algunos ejemplares previamente publicados (ver Anexo 1D) debido a su importancia en el registro
fosil uruguayo. Todos estos materiales comparten la caracteristica de que corresponden a los nicos
registros de dichos taxones para el territorio nacional. A estos se les determinaron, segun
disponibilidad de datos (ver la bibliografia referida para cada caso en particular), los ya

mencionados parametros paleobiologicos (esta seccion y Anexo 2B).

Proborhyaena cf. gigantea (MNHN-DP N ° 720)

Restos de hemimandibula izquierda con pm2-3 y ml1-4 (Anexo 1D: Fig. 1) perteneciente a un
ejemplar adulto (viejo). El mismo proviene de la cuenca del Rio Santa Lucia (depto. de Canelones),
de los sedimentos de la Formacion Fray Bentos®, asignados al Oligoceno tardio (Edad

mamifero/SALMA® Deseadense) (Mones y Ubilla, 1978).

8 Si bien posteriormente han sido reportados restos de otro metaterio en esta unidad (un bonaparteriforme
indet.), este no seria de habitos carniceros sino insectivoro-omnivoro (Goin et al., 2008; ver también Perea et
al.,2011), por lo cual no sera tenido en cuenta en el presente trabajo.

° South American Land Mammals Ages o Edades Mamiferos Terrestres de América del Sur.
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Las estimaciones de su masa corporal, segiin ecuaciones en base a los molares inferiores, indican
que era un organismo que rondaba los 142 kg en promedio (rango de masa de 80-202 kg) (ver

Anexo 2B).

Thylacosmilidae gen. et sp. indet. (MNHNA 1636 (LRC 329))

Fragmentos varios de maxilar derecho con canino fracturado, PM2-3 y M1-3, canino izquierdo
incompleto asi como restos de huesos post-craneales (Anexo 1D: Fig. 2). Estos materiales fueron
hallados en sedimentos de la Formacion Camacho del Mioceno tardio (Edad mamifero/SALMA
Huayqueriense), en la zona de Pto. Arazati (depto. de San Jos¢) (Mones y Rinderknecht, 2004a).

El promedio de las estimaciones de masa corporal, en base a sus molares superiores, fue de 5.8 kg

(rango de masa de 1.2 -13.4 kg) (ver Anexo 2B).

cf. Xenosmilus sp. (MNHNA Col. F. Oliveras 31561)

Porcion anterior de mandibula izquierda con alvéolos del canino, pm4 y m1 (Anexo 1D: Fig. 3). El
mismo fue encontrado rodado en cercanias de Pto. Arazati (depto. de San Jos¢) y asignado a los
sedimentos del Plioceno tardio-Pleistoceno medio de la Formaciéon Raigon (Edad
mamifero/SALMA Montehermosense-Ensenadense?) (Mones y Rinderknecht, 2004b).

En base a las medidas del alvéolo de su ml, segiin ecuaciones para félidos actuales, la masa
corporal de este ejemplar era de alrededor de 378.5 kg promedio (rango de masa de 347-409.7 kg).
Segun esta estimacion promedio, la masa de la presa que este carnivoro usualmente podria haber

cazado seria de 1122-1135 kg y de la presa maxima rondaria los 1850-2500 kg (ver Anexo 2B).

Protocvon troglodytes (MACNU-95)

Restos fragmentarios de rama mandibular izquierda y derecha con serie dentaria c-m2, y alveolo de

m3 (Anexo 1D: Fig. 4). El mismo fue encontrado en la zona del Arroyo Sopas (depto. de Salto),
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asignable a sedimentos de la Formacion Sopas del Pleistoceno tardio (Edad Mamifero/SALMA
Lujanense) (Prevosti ef al., 2009a).

Las estimaciones del tamafo corporal inferidas para este organismo, teniendo en cuenta varias
medidas y utilizando solo ecuaciones desarrolladas para canidos actuales, fueron de 32.8 kg
promedialmente (rango de masa de 11.9-53.7 kg). El tamafo de la presa tipica era de alrededor de

15-25 kg mientras que la presa maxima seria de 175-280 kg (ver Anexo 2B).

Algunas consideraciones

Se deja constancia que en la coleccion del Museo Municipal “Lucas Roselli”, de la ciudad Nueva
Palmira (depto. de Colonia), se hace referencia a un fragmento de tibia asignado a un procionido
para la Formacion Camacho (MLR 599). Dicho material no se encuentra en la exposicion
permanente del museo por lo cual fue buscado en el depdsito por su encargado, Jorge Frogoni, y
este tesista, pero dicha busqueda no arrojo6 resultados positivos.

De igual manera, en el Museo Paleontoldgico “Alejandro Berro” (Mercedes, depto. de Soriano) en
instancias de su reacondicionamiento durante el afio 2009, las cajas que contenian los materiales
referidos a didélfidos y procionidos no fueron encontradas y permanecen de ese modo en la
actualidad (Montenegro, com. pers.).

Por ultimo, los materiales asignados a “Didelphys”, “Procyon” y “Carris” (se asume un error de
tipeo y que se hace referencia a “Canis”, como lo han hecho otros autores previamente) (Mones y
Francis, 1973; Prevosti et al., 2009a) listados en Berro (1929) carecen de cualquier tipo de
informacion de registro (entiéndase por esto nimero de catdlogo, procedencia geografica o
estratigrafica, ubicacion fisica, entre otros).

Por lo antes expresado (ver Metodologia), ninguno de estos materiales han sido tenidos en cuenta

para los estudios paleofaunisticos efectuados en este trabajo.
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Ensamble paleofaunistico de mamiferos carnivoros

Durante el Terciario de Uruguay, la distribucion de mamiferos carnivoros consta solo de dos
registros de metaterios, particularmente de mediano a gran tamafio y muy especializados
(Proborhyaena cf. gigantea para la Formacion Fray Bentos y un Thylacosmilidae indet. para la
Formacion Camacho) (Mones y Ubilla, 1978; Mones y Rinderknecht, 2004a). Si a estos registros se
le agrega aquel de la Formacion Raigon (Plioceno tardio-Pleistoceno medio, cf. Xenosmilus sp.)
(Mones y Rinderknecht, 2004b), este aumenta pero no de manera significativa (ver Discusion).

Por el contrario, la diversidad de mamiferos carnivoros es mucho mayor en sedimentos netamente
cuaternarios, con un registro de, al menos, 15 especies distintas (Fig. 8), con diferentes tamafios y
grados de carnivoria. Estos abarcan cinco félidos (Smilodon populator, S. fatalis, Puma concolor,
Panthera onca y Leopardus pardalis), seis canidos (Dusicyon avus, Lycalopex gymnocercus, L.
culpaeus, Cerdocyon thous, Protocyon troglodytes y Canis sp.), al menos dos ursidos (Arctotherium
bonariense y A. tarijense), al menos un mustélido (Lontra longicaudis) y un marsupial (Didelphis
sp.). Las mismas se distribuyen doce en la Formacion Sopas, ocho en Formacion Dolores, cuatro en

la Formacién Libertad y una en la Formacion Villa Soriano (Fig. 9).

Figura 8: Distribucion de la fauna de mamiferos de habitos carnivoros durante el Cenozoico en Uruguay.
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De las quince especies representadas en el cuaternario del Uruguay, siete estan exclusivamente
extintas en Sudamérica: Smilodon populator, S. fatalis, Arctotherium bonariense, A. tarijense, Canis
sp., P. troglodytes y D. avus (esta Glltima en una época reciente) (ver Prevosti et al., 2015). De las
nueve restantes, cuatro (L. pardalis, P. concolor, P. onca'y L. culpaeus) tienen representacion en el
continente pero no de manera constante en el pais, considerandose P. onca como extinta, mientras
que P. concolor y L. pardalis como especies amenazadas (Gonzélez et al., 2013 y literatura alli
citada). De L. culpaeus, en cambio, no solo no habia registro fosil sino tampoco actual en el
territorio uruguayo. Solo Didelphis sp., Lontra longicaudis y dos zorros de mediano porte (L.
gvmnocercus 'y C. thous) son encontrados frecuentemente en el territorio uruguayo como parte del

ensamble de mamiferos con habitos predatorios (Gonzélez et al., 2013 y literatura alli citada).

Figura 9: Distribucion de la fauna de mamiferos de habitos carnivoros para cada formacion geologica durante el
Cuaternario en Uruguay.

Con respecto a la afinidad de estas faunas entre si, las unidades terciarias (formaciones Fray Bentos
y Camacho), la Formacién Raigén y la Formacion Villa Soriano son las mas divergentes, por el
hecho de tener un solo registro, y aparte diferente, en cada una de ellas. De las formaciones
cuaternarias continentales, Sopas y Dolores son las mas parecidas entre si que con la Formacion
Libertad, segtn la fauna de carnivoros analizada. Estas comparten al menos seis especies (Lontra,
D. avus, C. thous, P. onca, S. populator y S. fatalis). En tanto que L. pardalis, P. concolor, L.
gymnocercus, P. troglodytes y Didelphis son exclusivas de la Formacion Sopas; solo L. culpaeus 'y

A. tarijense lo son para la Formacién Dolores, mientras que la Formacion Libertad no posee
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especies exclusivas. Cabe destacar que todas estas formaciones cuaternarias continentales
comparten a los grandes carnivoros del Pleistoceno sudamericano (P. onca, Smilodon 'y

Arctotherium) (Fig. 10).

Figura 10: Afinidad de faunas de mamiferos de héabitos carnivoros para cada formacion geoldgica durante el Cenozoico
en Uruguay.
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Discusion

Mamiferos carnivoros del Terciario

La cantidad de hallazgos de metaterios carnivoros en el pais durante el Terciario es escasa, con solo
dos registros de estos organismos, uno para el Deseadense (P. cf. gigantea) y el restante en el
Huayqueriense (Thylacosmilidae indet.). Para esas mismas SALMAs, la diversidad de los
metaterios carnivoros en toda Sudamérica rondaba las 8 y 7 especies respectivamente (Fig. 11) y
aunque esta diste bastante de su pico maximo (11 especies para el Santacrucense) (Prevosti et al.,
2013a, b; Babot y Forasiepi, 2016), es mucho mayor que la aqui observada. Esta llamativa baja
diversidad de este tipo de animales en esta zona del continente podria llegar a estar relacionada con
algun tipo de diferenciacion biogeografica no contemplada actualmente o con algin otro factor de
indole bioldgico (interacciones con otros carnivoros no mamiferos) (ver mas abajo).

Sin embargo, si se tienen en cuenta las aparentes similitudes ambientales y faunisticas con otras
regiones del continente (esto ultimo en base a las SALMAs), dicha diversidad de organismos,
evidente en el resto del continente pero aparentemente ausente en nuestro territorio, puede que
responda a otros tipo de causas, por ejemplo un sesgo de muestreo. A grandes rasgos, la distribucion
espacial y los patrones de diversidad (riqueza de especies) de cualquier grupo, en este caso de
esparasodontes, dependera tanto del esfuerzo de muestreo como de las cualidades de los
afloramientos (grado de exposicion y extension). Esto afectard a la muestra en si, ya condicionada
por lo incompleto del registro fosilifero, y por ende a las inferencias realizadas a partir de ellas
(Prevosti y Soibelzon, 2012; Babot y Forasiepi, 2016). La mayoria de los materiales de
esparasodontes provienen de Argentina (aproximadamente un 70% de ellos) por lo que hace que
gran parte del continente, incluido el Uruguay, todavia permanezca submuestreado. Esto implica
que nuevos hallazgos en estas dreas poco exploradas del continente probablemente modifiquen o

confirmen los patrones biogeograficos conocidos (Babot y Forasiepi, 2016).
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Figura 11: Diversidad de esparasodontes y carnivoros no mamiferos en Sudamérica durante el Cenozoico. De:
Deseadense, S: Santacrucense, H: Huayqueriense. Modificado de Prevosti ef al., 2013a.

Para el Oligoceno tardio, se desarrollaron los metaterios de mayor porte del Cenozoico
sudamericano. De tamafios maximos comparable con aquellos de los Ursidae actuales, sus craneos
eran robustos y con una marcada tendencia a la hipercarnivoria, con probable ingesta de hueso
(Babot y Forasiepi, 2016; Goin et al., 2016), entre los que se destaca el esparasodonte
Proborhyaena. Para el ejemplar P. cf. gigantea (MNHN-DP N° 720) las estimaciones de masa
inferidas coinciden con la deduccion hecha por Mones y Ubilla (1978) de que se trataria de un
organismo por lo menos adulto (adulto viejo segun los autores), en base al desgaste dentario
(Ubilla, com. pers.). Sin embargo esta estimacion (142 kg en promedio con un maximo de 202 kg),
y aunque similar a otras realizadas previamente (154 kg) (Prevosti et al., 2013: Electronic
Supplementary Material 1; ver también mas abajo), dista mucho del tope de los 600 kg inferidos
para los mayores ejemplares de este linaje'® (Sorkin, 2008). Esto permite deducir un rango de
variabilidad de tamafios corporales para dicha especie bastante importante (70-100 a 600 kg)
(Sorkin, 2008; Babot y Forasiepi, 2016 y literatura alli citada; Goin et al., 2016). Dichos tamafios

corporales grandes se encuentran en asociacion al aumento de tamafio de los herviboros, por

1% Vale aclarar que el método utilizado por Sorkin (2008) asume similitud geométrica entre la especie extinta
y su modelo viviente de referencia. Esto, segiin dicho autor, resulta en un error no mayor al 10% en las
estimaciones para los organismos fosiles. Sin embargo, como bien puntualiza, debido a la poca semejanza
anatémica entre, por ejemplo, Proborhyaena con carnivoros actuales, este método es poco confiable para
estimar la masa corporal en los individuos de mayor tamafio en esta especie en particular.
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ejemplo los astrapoterios y piroterios (Babot y Forasiepi, 2016 y bibliografia alli citada). De estos,
un representante de los astrapoterios (Uruguaytherium beaullieui) se encuentra referido en la
Formacion Fray Bentos (Mones y Ubilla, 1978; Perea et al., 2011), lo que lo convertiria en una
potencial presa. Particularmente para este mismo material de estudio, Blanco et al. (2011), segun
analisis sobre fuerza de mordida, perfil de fuerza mandibular y morfologia de sus extremidades,
también concluyeron que estaban bien adaptados para alimentarse de presas medianas a grandes,
con la capacidad de quebrar hueso a nivel del pm3 mandibular (como las actuales hienas). De igual
manera, y asumiendo similitud geométrica con otros esparasodontes (por ejemplo Borhyaena o
Prothylacinus), estos autores proponen una masa estimada de entre 75 a 132 kg, mucho mas acorde
con la reportada en este trabajo (ver Resultados y Anexo 2B).

Para el tilacosmilido, y al igual que en el caso anterior, las estimaciones de masa podrian coincidir
con la apreciacion hecha, en este caso, por Mones y Rinderknecht (2004a) de que se trataria de un
individuo juvenil, segiin el poco desgaste oclusal evidenciado en su denticion. En la actualidad, se
reconocen tres especies de esparasodontes dientes de sable: Patagosmilus goini y Thylacosmilus
atrox ambos de Argentina (Mioceno medio y Mioceno tardio-Plioceno tardio respectivamente) y
Anachlysictis gracilis del Mioceno medio de Colombia (entre otros, Riggs, 1933 y 1934; Marshall,
1976; Argot, 2004; Forasiepi y Carlini, 2010; Babot y Forasiepi, 2016; Goin ef al., 2016). De estos,
solo Thylacosmilus alcanzé tamanos corporales grandes, mientras que las otras especies eran de
menor tamafo, de alrededor de 16-18 kg (Wroe et al., 2004; Prevosti et al., 2013: Electronic
Supplementary Material 1). Particularmente, las estimaciones de masa realizadas sobre ejemplares
pertenecientes a 7. atrox, lo situaban como un predador de 117 kg de media con un minimo de 67 kg
y un maximo que varia entre 150-168 kg (Sorkin, 2008; Ercoli y Prevosti, 2011), semejante a los
jaguares actuales (Carnivora, Felidae) (Argot, 2004). En base al biocrén de estas especies, y debido
a que el material proviene de sedimentos atribuibles a la Formaciéon Camacho (Mioceno tardio),
solo podria pertenecer a un organismo afin a Thylacosmilus. Sin embargo, es de destacar que tanto

Anachlysictis como Patagosmilus solo se conocen a partir de sus respectivos holotipos (Forasiepi y
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Carlini, 2010; Goin et al., 2016), lo que implica que su rango temporal podria, con toda seguridad,
encontrarse sesgado. Por otro lado, segin Forasiepi y Carlini (2010), este material exhibe una
morfologia similar a 7. atrox. Més alin, el tamafio absoluto de su denticion es, en lineas generales,
algo mayor que la evidenciada en el material de Anachlysictis (ver Mones y Rinderknecht, 2004a)
pero bastante menor que aquella de 7Thylacosmilus (Riggs, 1933 y 1934; Goin y Pascual, 1987).
Sobre este punto, cabe recordar de que el ejemplar en estudio se trata de un organismo juvenil, por
lo que hubiera sido 16gico esperar un aumento de tamafio a medida que avanzaba en su desarrollo
ontogenético, hacia tamafos similares a Thylacosmilus. Sin embargo, a pesar de que todas la
evidencias indicarian una cierta afinidad con 7. atrox, debido a lo fragmentario del material, la
asignacion a dicha especie permaneceria, de momento, meramente especulativa. Estos
esparasodontes dientes de sable altamente especializados adquirieron una denticion muy adaptada al
consumo de musculo (no adecuada para procesar huesos) (Goin y Pascual, 1987; Argot, 2004),
asociada con una estrategia activa de caza (Babot y Forasiepi, 2016 y bibliografia alli citada). Sus
principales presas habrian sido notoungulados (mesotéridos), litopternos (macrauchénidos) y
roedores (dindmidos e hidrochoéridos) (Argot, 2004). De entre estos ultimos se destaca
Cardiatherium, también registrado en la Formacion Camacho (Perea et al., 2011), como su

potencial presa.

Dinamica esparasodontes- placentarios carnivoros

Ya para el Cuaternario de toda Sudamérica (a partir del Ensenadense) la diversidad de mamiferos de
habitos carnivoros aumenta significativamente (Fig. 12), con especies con diferente grado de
carnivoria, hecho intimamente ligado al G.I.LB.A. (entre otros Marshall, 1988; Perea, 2003;
Soibelzon y Prevosti, 2007; Woodburne, 2010; Ubilla et al., 2011; Prevosti y Soibelzon, 2012;
Prevosti et al., 2013a, b; Soibelzon y Prevosti, 2013; Forasiepi ef al., 2014).

Un punto importante para comprender como ha sido la evolucion de la fauna de mamiferos de dieta

carnivora durante el Cenozoico sudamericano radica en determinar la dinamica existente entre los

[86]



euterios carnivoros que llegaron a través del Istmo de Panama desde el norte y los esparasodontes
que estaban en el continente a su arribo y que finalmente se extinguieron (Prevosti ef al., 2013b).

La vision tradicional apoya la idea de un reemplazo por competencia. Esto indicaria que la llegada a
Sudamérica de los placentarios carnivoros invasores del norte contribuyd, en alguna medida, a la
extincion de los marsupiales sudamericanos que ocupaban ese mismo nicho ecoldgico (Tabla 2)

(Savage, 1977; Hoffstetter, 1981; Perea, 2003; Rodriguez Méndez, 2009).
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Figura 12: Diversidad de los euterios carnivoros en Sudamérica desde el Mioceno tardio hasta el Reciente. Modificado
de Prevosti y Soibelzon, 2012.

Se ha propuesto que los que ingresaron desde el norte fueron el resultado de antigiios fendémenos de
intercambios faunisticos (hay que tener en cuenta que durante gran parte del Cenozoico
Norteamérica estuvo conectada con Europa y varias veces con Asia, a través de Beringia, con la
consecuente mezcla de faunas), y por tal motivo “mejor adaptados™ a dichos procesos. A diferencia
de esto, los organismos que habitaron Sudamérica en aquel entonces se desarrollaron en un medio
ambiente estable, por haber sido este un “continente isla” durante un tiempo prolongado. Esto

implicaria que para dichos animales seria el primer contacto sostenido con otros competidores y
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potenciales predadores. La fuerte presion evolutiva ejercida sobre la fauna norteamericana
(incluidos los placentarios carnivoros), derivada de los intercambios previos ya mencionados, y a la
vez de una mayor capacidad de proliferacion propia del linaje, habrian determinado su supremacia
frente a toda la fauna nativa sudamericana (Marshall, 1988).

Sin embargo, no es un hecho menor destacar que los grupos autéctonos sudamericanos (incluidos
los marsupiales) se encontraban reducidos en su diversidad, probablemente a causa de cambios en
el habitat. La llegada masiva de los sucesivos contingentes del norte habria empeorado dicha
situaciéon de baja diversidad, concretando la extincion de muchos de estos grupos originarios

(Gould, 1984; Benton, 2006), entre ellos el de los metaterios carnivoros.

Metaterios carnivoros Euterios carnivoros Phorusrhacidae
Pleistoceno 9.1 2.4
Plioceno 4.5 1.8 3.7
Mioceno 6.3 7.0
Oligoceno 6.3 5.2
Eoceno 3.9
Paleoceno 2.6

Tabla 2: Porcentaje de carnivoros terrestres en la fauna sudamericana. Informacion procedente de Savage, 1977.

En oposicion a la idea clasica, se propone que la relacion entre placentarios y marsupiales de
habitos carnivoros deberia ser referida como un fendmeno de reemplazo oportunista, en donde los
carnivoros euterios ocuparon, y continuan ocupando, en los ecosistemas terrestres sudamericanos el
nicho ecoldgico dejado vacante por los esparasodontes (Forasiepi, 2005; Apesteguia y Ares, 2010c;
Prevosti et al., 2013a, b; Babot y Forasiepi, 2016).

Esta hipotesis hace referencia que para cuando se produjo el ingreso masivo de los depredadores del
norte, los carnivoros marsupiales (los esparasodontes) ya estaban totalmente extintos. Por tal
motivo, ni siquiera habria sucedido una superposicion temporal entre organismos con nichos
ecologicos equivalentes, sino todo lo contrario, existieron importantes intervalos temporales entre
cada uno de ellos (Tabla 3). Ademas, se enfatiza en que la decadencia de los esparasodontes fue un

proceso gradual, el cual comenzd previo a la llegada de los placentarios a América del Sur (Prevosti
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et al., 2013a, b). Por ultimo, habria que tener en cuenta que la semejanza morfologica entre estos
grupos de carnivoros es solo superficial, por lo que el establecimiento de “pares ecologicos” debiera

evaluarse con mayor detenimiento (Forasiepi, 2005; Prevosti et al., 2013a).

Lapso Temporal “Tipos ecologicos semejantes”
primeros pequefios hipercanivoros placentarios (Galictis sorgentinii)
Aprox. 0.8 m. a. ultimos pequenos esparasodontes (Borhyaenidium riggsi)

primeros placentarios hipercarnivoros medianos a grandes (S. populator)

Aprox. 1.2 -2 m. a. | ultimos grandes esparasodontes (Thylacosmilus atrox)

primer omnivoro placentario (Chapalmalania)

Mayor a | m. a. ultimo omnivoro esparasodonte (Stylocynus paranensis)

Tabla 3: Relacion de los lapsos temporales entre los primeros registros de placentarios y los ultimos de los
esparasodontes de “tipos ecoldgicos semejantes”. Se incluyen también organismos de dieta omnivora. Informacion
procedente de Prevosti et al., 2013a.

Segun este contexto, seria un poco mas evidente convenir en que la extincion de los esparasodontes
estuvo muy poco o no debidé haber estado relacionada con el ingreso a América del Sur de los
mamiferos carnivoros euterios. Por el contrario, esta se produjo antes (al menos en los “tipos
ecoldgicos semejantes”™) (ver Tabla 3) y, por ende, debe de responder a otras causas.

El nicho ecoldgico de los esparasodontes estaba compartido con otros carnivoros no mamiferos del
terciario sudamericano tales como grandes aves corredoras (Phorusrhacidae), cocodrilos terrestres
(Sebecidae) y serpientes constrictoras gigantescas (Madtsoiidae y Boidae)' (Prevosti et al., 2013a;
Babot y Forasiepi, 2016). Los cocodrilos y serpientes tuvieron baja diversidad durante todo el
Cenozoico y se extinguieron antes que los esparasodontes (Prevosti et al., 2013a) pero las aves
corredoras aumentaron su abundancia de manera significativa, particularmente con algunos picos
importantes, durante el Mioceno (ver Tabla 2) (Savage, 1977; Prevosti et al., 2013a). Empero, no
hay evidencias concretas de que la proliferacion de estas aves hubiera influenciado el declive de los

esparasodontes (Prevosti et al., 2013a), por lo que si bien las interacciones, en este caso la

" En el territorio uruguayo no hay registros de los cocodrilos ni de las serpientes mencionadas para aquella
época. Por el contrario, si los hay de las aves corredoras gigantes, entre otras, en la Formacion Fray Bentos
(aunque con dudas por datos inciertos de colecta). De esta misma unidad proviene también el material de P.
cf. gigantea (Mones y Ubilla, 1978; Perea et al., 2011).
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competencia por el alimento, entre estos grupos permanecen especulativas, las mismas no deberian
ser obviadas (Argot, 2004).

Se ha propuesto el término “reemplazo enddégeno” para hacer referencia al reemplazo que habrian
sufrido los Sparassodanta por parte de los Didelphimorphia (Ortiz Jaureguizar, 1998; ver también
Argot, 2004). Sin embargo, los Sparassodonta ocuparon principalmente los tamafios medianos (de
entre 2 y 10 kg) y grandes (mayores a 10 kg) mientras que los Didelphimorphia los tamafios
pequefios (menores a 2 kg). Ademas, los primeros estaban adaptados a dietas hipercarnivoras y los
segundos a dietas mesocarnivoras (division que persistio ain luego de extintos los esparasodontes).
En suma, no parecen haber ocurrido procesos de competencia o reemplazo sino una reparticion del
recurso tréfico. Por tales motivos, dicha teoria no tendria una correlacion ecologica (Zimicz, 2012).
Sin embargo, es verdad que hubo un solapamiento entre los mas pequeios esparasodontes
hipercarnivoros con marsupiales de similar dieta y talla corporal de la familia Didelphidae durante
el Mioceno tardio-Plioceno'?, aunque dicha situacion explicaria la declinacion de los mas pequefios
esparasodontes, no asi la desaparicion del grupo entero (Prevosti ef al., 2013a, b).

Como se puntualizd oportunamente, los primeros carnivoros placentarios de los cuales se tiene
registro en América del Sur corresponden al grupo de los procionidos (Carnivora, Procyonidae) que
datan del Mioceno tardio. Dichos organismos tenian dietas omnivoras y eran de pequeiio tamafio
(por ejemplo Cyonasua, de unos 6 kg de peso) (Prevosti et al., 2013a, b). Para esa misma época, los
esparasodontes estaban representados por siete especies, la mayoria de ellas hipercarnivoras de
tallas pequefias a grandes. Si bien estos taxones coexistieron por un determinado periodo de tiempo,
las diferencias a nivel alimenticio permiten establecer una separacion de sus nichos, por lo que no
hay evidencias concretas de una superposicion ecoldgica entre estos grupos. En lineas generales, es
poco probable que estos procionidos hayan podido desplazar a los grandes esparasodontes
hipercanivoros, o inclusive a los pequefios mas especializados. Si bien la competencia entre estos

grupos no puede ser descartada, la misma debi6 haber sido muy limitada (Prevosti et al., 2013a).

2 Las especies involucradas pertenecieron a los géneros Borhyaenidium, Noticitis, Notocynus (Orden

Sparassodonta), Thylophorops e Hyperdidelphys (Orden Didelphimorphia) (Zimicz, 2012).
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Aparte, el declive de los esparasodonta tampoco registra un aumento significativo en la diversidad y
abundancia de los Carnivora (mas aun, ambos grupos disminuyen hacia el Montehermosense) (ver
Fig. 11 y 12) (Prevosti et al., 2013a, b), los cuales proliferan recién en el Ensenadense, cuando los
esparasodonta ya estaban extintos (Babot y Forasiepi, 2016).

La extincion de los esparasodonta estaria relacionada a cambios climaticos y/o geoldgicos hacia
fines del Mioceno (el levantamiento de la Cordillera de los Andes y vulcanismo asociado)
(Forasiepi, 2005, Prevosti et al., 2013a; Babot y Forasiepi, 2016). A su vez, dichos cambios podrian
haber propiciado modificaciones en la vegetacion (reemplazo de la sabana arbolada por bosques
mas secos, desiertos y semi-desiertos en algunas areas) (Gould, 1984; Prevosti et al., 2013a) y
consecuentemente en la comunidad de herbivoros (varios grupos de ungulados nativos se
extinguieron). Los esparasodontes, por ser en su mayoria hiperespecialistas (a manera de ejemplo
basta con citar a 7. atrox, Gltimo representante de este linaje de metaterios carnivoros hacia el
Plioceno tardio)”, serian mas vulnerables a los cambios del medio en el cual habitaban y por
consiguiente tendrian mayores tasas de extincion. En este contexto pareceria que no solo factores

bioldgicos sino también fisicos habrian conspirado en su desaparicion (Prevosti et al., 2013a, b).

Mamiferos carnivoros del Cuaternario: félidos y canidos

De los mamiferos carnivoros presentes en el registro fosil durante el Cuaternario de Uruguay, son
los félidos y canidos los que evidencian una mayor diversidad y abundancia, representados por seis
especies en cada caso.

Con respecto a los Felidae, en la actualidad se asume la existencia de varios linajes que han estado
presentes en Sudamérica, representando bdsicamente a dos grandes grupos de félidos: los

Machairodontinae (linaje Homotherini y Smilodontini) y los Felinae (linajes Panthera, Puma y

3 Para la época en que se extinguen los tilacosmilinos sucede el llamado “Impacto del Plioceno tardio” o
“Colision del Asteroide Eltanin”, de unos 4 km de didmetro, que cayo en el Océano Pacifico. Dicho evento
pudo ser capaz de liberar la energia necesaria para causar una devastacion a nivel global, generando, entre
otros, sucesivos megatsunamis (Gersonde et al., 1997; ver también Apesteguia y Ares, 2010c). Incluso, se ha
propuesto también que un asteroide de menos de 1 km cayo entre las localidades de Miramar y Mar del Plata
(Argentina) hace 3.3 m.a. atrés, aunque su fiabilidad es controvertida (ver Apesteguia y Ares, 2010c).
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Leopardus spp.)'* (Chimento et al., 2014; Chimento, 2016), todos con algun representante fosil afin
en el territorio nacional.

De los organismos “dientes de cimitarra” (linaje Homotherini) se destaca el material de cf.
Xenosmilus sp., representando un ejemplar de notables dimensiones corporales para un félido, el
cual merece una atencion especial. Este material, que fuera encontrado en una unidad que abarca
desde el Plioceno tardio hasta el Pleistoceno medio (Formacion Raigdn), por el hecho de no poseer
una determinacion estratigrafica exacta, podria plantear, a grandes rasgos, dos posibles escenarios:
1) si el material fuese adjudicado al Plioceno tardio, implicaria que este linaje se origind en
Sudamérica (por ser este su registro mas antiguo) y migro hacia el norte en el intercambio; o 2) que
el material provenga de sedimentos del Pleistoceno, por lo cual este organismo habria ingresado por
el norte hacia esta parte del continente. El primer escenario suscita varias complicaciones, tal vez
las mas importantes de explicar estén relacionadas a que no hay registros de félidos previo al
G.I.LB.A. en Sudamérica (ni siquiera en una etapa temprana de este, la que corresponde al primer
pulso de migrantes en el Plioceno tardio) (Woodburne, 2010). Ademas, esto trae aparejado las
correspondientes interrogantes acerca de su ancestria, entre otras tantas que puedan surgir. Debido a
que este es un taxén que tiene un origen certero vinculado netamente al Pleistoceno temprano de
Norteamérica (Martin et al., 2000), el segundo escenario planteado parece ser, si es que no lo es,
mucho mas coherente: el ingreso de estos organismos se habria producido a inicios muy temprano
del Pleistoceno (preferentemente en el segundo pulso de migrantes durante el G.I.LB.A.) o tal vez

durante el transcurso del Pleistoceno medio, junto con el resto de muchos de los otros euterios

" Los Felidae se dividen principalmente en dos grandes linajes: los extintos dientes de sable (subfamilia
Machairodontinae) y los félidos de caninos conicos. Estos ultimos se pueden dividir a su vez en panterinos
(subfamilia Pantherinae) o felinos (subfamilia Felinae). Sin embargo, algunos investigadores utilizan la
subfamilia Felinae sensu lato para poder asi reflejar esta division primaria con los dientes de sable, por lo
que incluyen en dicha subfamilia a todos los félidos de caninos conicos, tanto felinos (tribu Felini) como a
los panterinos (tribu Pantherini) (Werdelin et al., 2010; ver también Johnson et al., 2006; Etnyre et al., 2011).
> Ademas de las diferencias craneo-dentales y post-craneales entre el linaje Homotheriini y el Smilodontini,
el término “dientes de cimitarra” hace referencia a la morfologia de los caninos superiores, los cuales son
relativamente cortos, angostos medio-lateralmente con los bordes dentados (tanto posterior como anterior) y
muy curvados. En el linaje Smilodontini (dientes de sable), los caninos superiores se presentan muy
elongados, anchos, menos curvados y finamente aserrados (entre otros, van den Hoek Ostende et al., 2006;
Werdelin ef al., 2010).
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carnivoros (incluidos otros homoterinos) (ver Rincén et al., 2011). Estos cazadores de emboscada
tenian la capacidad de predar sobre los grandes herbivoros (Martin et al., 2000) e inclusive también,
aunque de manera teorica, sobre los megaherbivoros'® (ver Resultados y Anexo 2B).

El linaje Smilodontini o “dientes de sable” se encuentra mucho maés representado que los
homoterinos (Chimento, 2016 y bibliografia alli citada). Pese a las controversias generadas
alrededor a su taxonomia especifica, actualmente se reconocen tres especies segun atributos
métricos y morfologicos: S. gracilis, S. populator y S. fatalis, todas presentes en el continente (entre
otros Méndez-Alzola, 1941; Churcher, 1967; Berta, 1985 y 1987; Kurtén y Werdelin, 1990; Berta,
1995; Turner y Anton, 1997; Soibelzon y Prevosti, 2007 y 2013; Labarca et al., 2008; Prieto et al.,
2010; Rincon et al., 2011; Labarca, 2015).

De estos, Smilodon populator, endémico de América del Sur, es el mas frecuentemente hallado en el
continente, en yacimientos del Ensenadense al Lujanense (Pleistoceno medio a tardio),
particularmente hacia el centro y este del mismo (Brasil, Bolivia, Paraguay, Argentina, Venezuela,
Uruguay, este de Pert y el sur de Chile) (Berta, 1985; Kurtén y Werdelin, 1990; Rincon, 2006;
Soibelzon y Prevosti, 2007 y 2013; Shockey et al., 2009; Prieto et al., 2010; Diaz Aros, 2013). Era
la especie de mayor tamafio del género, y también que cualquier félido actual, con una masa
corporal en el en torno a los 220-360 kg (Christiansen y Harris, 2005), aunque algunos ejemplares
podian haber superado los 400 kg de peso (entre otros Christiansen y Harris, 2005; Sorkin, 2008).
Sobre este particular, el material MNHN-P 957 se corresponde claramente a un organismo de
Smilodon populator (ver Resultados; ver mds abajo), aunque de un porte poco frecuente a lo

comunmente hallado. Su masa corporal'’ superaba los 400 kg promedio, con una masa maxima

'8 La capacidad de predar sobre los megaherbivoros estaria condicionada por el tamafio del carnivoro y la
estrategia de caza (Schmieder, 2000), viendose beneficiada por parte del predador una caceria en grupo por
sobre una tactica solitaria. Aparte, también dependerd del tamafio y tipo de presa (Schmieder, 2000), su
mecanismo de defensa (desarrollo de estructuras de proteccion o habitos gregarios), la condicion sanitaria y
el rango etario de la misma (Prevosti y Vizcaino, 2006 y literatura alli citada).

7 Las estimaciones de masa corporal con mejores resultados en la mayoria de los grupos de mamiferos se
realizan en base a medidas de los huesos largos, por el hecho de que estan relacionados con soportar el peso
del cuerpo (Hemmer et al., 2011 y literatura alli citada). Otras veces, como es el caso particular de estudio y
segun la preservacion del material, se realizan estimaciones en base a otros elementos (medidas craneales,
dentarias, entre otras) a manera de referencia.

[93]



estimada de 436 kg (Manzuetti ef al., 2016b). Asimismo, segin Turner y Anton (1997), el largo
total de los caninos superiores en los especimenes mas grandes de S. populator eran de alrededor de
28 cm, de los cuales aproximadamente 17 cm se correspondian a la corona denatria y el resto a la
raiz. Las estimaciones realizadas para determinar la altura de la corona en los caninos superiores de
este ejemplar evidenciaron resultados similares a estos (ver Resultados; ver Anexo 4), por lo que se
puede deducir que estarian en el limite maximo de su desarrollo. Consecuentemente, el ejemplar en
si también podria exhibir las dimensiones craneo-dentarias maximas, o estar muy cercana a ellas,
para la especie. Todo esto no solo lo convertia en un eficaz predador terrestre, particularmente con
la capacidad de cazar a los grandes herbivoros de sus respectivos ecosistemas (Prevosti y Vizcaino,
2006; Soibelzon y Prevosti, 2007) e inclusive también a los megaherbivoros (ver Resultados y
Anexo 2B) (Prevosti y Vizcaino, 2006; Prevosti y Martin, 2013), sino que, de manera hipotética,
solo rivalizaria con los osos de rostro corto del género Arctotherium como sus mas directos
competidores entre los mayores mamiferos de dieta carnivora en el continente sudamericano.

Por otro lado, S. fatalis, del Pleistoceno medio-tardio de Norteamérica, posee un tamafo similar al
del tigre Siberiano actual, con una masa que rondaba los 160-280 kg (Christiansen y Harris, 2005).
Esta especie también ha sido hallada en sedimentos del Pleistoceno tardio del noroeste de América
del Sur (Coralito en Ecuador y Talara en Pert) (Kurtén y Werdelin, 1990), lo que habria
representado una nueva inmigracion, en este caso tardia, de grandes félidos a Sudamérica, junto con
otros carnivoros (por ejemplo C. dirus) sobre la costa pacifica durante el Lujanense (Kurtén y
Werdelin, 1990; Soibelzon y Prevosti, 2007 y 2013).

Mas alla de compartir, a grandes rasgos, un plan corporal comun, estas especies de Smilodontini se
diferencian entre si, aparte de por el ya mencionado tamafio corporal, por varias caracteristicas
morfoldgicas (ver Resultados). A manera de sintesis, Smilodon populator se distingue de Smilodon
fatalis por poseer un craneo mas elongado y angosto, con una region craneal que se encuentra

alargada en comparacion con su region facial. Sus nasales son prominentes y determinan un perfil
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craneal mas elevado que en S. fatalis, mientras que en su region posterior presentan un marcado
angulo entre la cresta lambdoidea y el proceso mastoideo (Kurtén y Werdelin, 1990).

En base a estas dos Ultimas caracteristicas, el material CBM 13 presenta un patron congruente con
aquel evidenciado en S. fatalis. Sin embargo, en norma dorsal, y como ya fuera puntualizado (ver
Resultados), este presenta un morfotipo més parecido a S. populator (Anexo 1A: Fig 15A). En este
sentido, esta misma variacion craneal ya ha sido constatada en otros ejemplares de S. fatalis,
particularmente entre los registrados en Talara (Perd), por lo que se interpreta como una
diferenciacion a nivel intraespecifico entre estas poblaciones y las norteamericanas de S. fatalis
(Kurtén y Werdelin, 1990). Por lo antes expuesto, la variante aqui encontrada presenta
caracteristicas mas consistentes con aquellas presentes en la subploblacion de S. fatalis registrada en
Talara (Pert1) que con el linaje netamente norteamericano.

Como es sabido, una de las pocas maneras certeras para poder identificar y asignar restos de
mamiferos, tanto actuales y mdas aun fosiles, es a través del craneo y denticion asociada. Sin
embargo, este frecuentemente puede no preservarse o su estado no permite su estudio detallado.
Mas atn, muchas veces los restos recuperados de un animal son solo fragmentarios, o inclusive
pueden corresponder a piezas dentales sueltas en mal estado o a elementos del postcraneo, por lo
cual su asignacion taxondmica en base a estos materiales puede ser aun mas compleja. Empero,
algunos estos elementos pueden poseer caracteristicas diagnosticas (forma general del hueso, de la
diafisis, inserciones musculares, entre otros) que permiten su identificacion (Morales-Mejia et al.,
2010; Morales-Mejia y Arroyo-Cabrales, 2012). Otras veces, a falta de caracteristicas
morfoldgicamente diagnodsticas, y dependiendo del grupo de estudio, el tamafo (siempre y cuando
se trate de organismos adultos con poco dimorfismo sexual) puede ser un factor valido para asignar
especificamente los restos, en este caso teniendo como referencia exclusivamente variables métricas
(Labarca et al., 2008). Esto es lo que ocurre particularmente para los materiales que fueron
atribuidos al dientes de sable Smilodon cf. fatalis, en base a elementos craneales fragmentarios y de

postcraneo (FC-DPV 683 y MNHN-P 1770). Dichos materiales corresponden, al menos, a formas
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graciles de organismos adultos del género Smilodon (ver Resultados). Estos pueden ser
interpretados bajo el siguiente escenario hipotético: 1) que podrian pertenecer a ejemplares de S.
fatalis o 2) que podrian representar hembras de S. populator. Sabido es que los félidos actuales
presentan un gran dimorfismo entre sexos, particularmente para la masa corporal, debido a
multiples factores (Martinez et al., 2014). En este sentido, estudios realizados de manera indirecta
sobre materiales fosiles de Panthera atrox también han determinado dimorfismo sexual en este
félido extinto, inclusive levemente mayor al que presenta P. leo (Meachen-Samuels y Binder, 2010).
De momento, no hay estudios de este tipo sobre S. populator aunque si sobre S. fatalis, con
resultados, en lineas generales, congruentes entre si. Dichos estudios indican que en este Gltimo se
evidencia muy poco a nulo dimorfismo sexual (Prevosti y Vizcaino, 2006 y literatura alli citada;
Meachen-Samuels y Binder, 2010), o que bien podrian haber experimentado algin tipo de
dimorfismo entre sexos pero en mucha menor magnitud que lo observado en félidos actuales (por
ejemplo en Puma o Panthera) (Kurtén y Werdelin, 1990; Christiansen y Harris, 2012). De esto se
desprende que la presencia de algun grado de dimorfismo sexual, por mas minimo que sea, se torna
casi inevitable (Kurtén y Werdelin, 1990). Entonces, se puede asumir que S. populator podria haber
mostrado un desarrollo similar en este aspecto al de su congénere norteamericano, o sea, un bajo
dimorfismo sexual o, en su defecto, en caso de que tuviese hubiera sido mucho menor que en los
grandes félidos vivientes. En base a todo lo anterior, estos materiales deberian ser interpretados de
manera mas certera como pertenecientes a ejemplares con mayor afinidad a S. fatalis que a hembras
de S. populator.

Como ya fuera mencionado, S. fatalis se distribuye al noroeste de América del Sur y S. populator al
centro-este del continente, con la Cordillera de los Andes actuando como una barrera de dispersion,
lo que ha llevado a interpretarse como una distribucion de tipo alopatrida (Kurtén y Werdelin, 1990;
Turner y Anton, 1997; Soibelzon y Prevosti, 2007 y 2013; Castro y Langer, 2008; Prieto et al.,
2010; Diaz Aros, 2013). De momento, en Sudamérica, no hay registros de coexistencia entre estos

félidos por lo que, en este contexto, los hallazgos aqui reportados implican que no solo se amplia la
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distribucion de Smilodon fatalis, en este caso unos 5.000 km hacia el sureste en el continente, sino
que estaria desacreditando dicha idea de distribucion alopéatrida.

Segun la morfologia de los miembros locomotores, se asume que dichos félidos macairodontinos no
estaban bien adaptados para la persecucion de la presa a grandes distancias ni tenian gran
aceleracion, por lo cual su estrategia de caza seria de acechar y emboscar a sus victimas en
ambientes altamente estructurados (Gonyea, 1976; Turner y Anton, 1997; Martin et al., 2000;
Palmqvist et al., 2003; Wheeler y Jefferson, 2005; Meloro et al., 2013; Brown et al., 2017). Las
condiciones inferidas, al menos para la Formacion Libertad, un ambiente mas bien abierto, (Corona
et al., 2012) (ver mas abajo) y en parte también para la Formacion Dolores (Corona et al., 2013;
Ubilla y Martinez, 2016 respectivamente), no concuerdan del todo con la idea de que cazaba en
areas cerradas, lo que implicaria una cierta contradiccion. Sin embargo, la presencia de estos como
de otros hallazgos (ver Schmieder, 2000; Prieto et al., 2010; Scott y Springer, 2016) asi como
estudios isotdpicos (Bocherens et al., 2016) indicarian, al menos, una cierta adaptabilidad a
diferentes ecosistemas, tanto abiertos como cerrados. Por tal motivo, la idea preconcebida de que
precisaba ambientes cerrados para cazar eficientemente como un predador de emboscada necesitaria
ser reconsiderada (Scott y Springer, 2016). En tal sentido, su estrategia de caza en areas poco
estructuradas podria haber sido complementada, ocasionalmente, incorporando la persecucion
(Prieto et al., 2010) o podrian haber mostrado alglin tipo de comportamiento social, agrupandose en
manadas (Gonyea, 1976; Akersten, 1985; Turner y Anton, 1997; Bocherens et al., 2016), lo que
también serviria para compensar la aparente falta de velocidad asi como para maximizar otros
parametros (eficiencia durante la caza, éxito reproductivo, defensa del territorio, entre otros). Si
bien pareciera haber suficiente evidencia en el registro fosil que indicaria que estos organismos
fueron sociales (por ejemplo, los especimenes de Smilodon fatalis con algin tipo de traumatismo
Oseo cicatrizado encontrados en Rancho La Brea) (Carbone et al., 2009; Van Valkenburgh et al.,
2009), no existe una unanimidad de opiniones (McCall et al., 2003; Kiftner, 2009; Christiansen y

Harris, 2012; Brown et al., 2017). Es mas, su morfologia endocefilica sugiere que eran organismos
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solitarios mas que gregarios y que no habrian desarrollado comportamiento social alguno (McCall
et al., 2003; Prevosti y Vizcaino, 2006 y literatura alli citada). En todo caso, en ambientes cerrados,
por una cuestion de espacio, se podria ver favorecida una vida de cazador solitario en emboscada,
mientras que se evidenciaria un comportamiento mas social en dreas mas abiertas (al igual que en
Panthera leo) (Schmieder, 2000). Empero, cabe destacar que, a excepcion del ledén, todos los
grandes félidos actuales son tipicamente cazadores solitarios, aunque también se sabe que pueden
formar pequefios grupos durante periodos de tiempo particulares (segun disponibilidad de alimento
y competencia con otros carnivoros) (Schmieder, 2000; Kiffner, 2009; Van Valkenburgh et al.,
2009).

El registro fosil de los Felinae de gran tamafo en el Uruguay, el linaje Puma y el linaje Panthera, es
un poco mas reducido que aquel de los dientes de sable. Mientras que Panthera onca se distribuye
en todo el Cuaternario continental (Formacion Sopas, Dolores y Libertad), Puma concolor presenta
una distribuciéon mas acotada, registrandose solo al norte del pais, en la Formacion Sopas. El habitat
de preferencia de estos dos grandes félidos sudamericanos es el de vegetacion densa, aunque
también pueden ser encontrados en terrenos mas abiertos, aridos y de vegetacion baja (Currier,
1983; Seymour, 1989; Julid et al., 2000). Mas aln, P. onca est4 fuertemente asociado a cursos de
agua (rios, arroyos, etc.) y/o zonas pantanosas (Seymour, 1989; Julid et al., 2000; Ferrero, 2008;
Diaz, 2010; Rodrigues et al., 2014). En base al grado de adaptabilidad que presentan a diferentes
ambientes, el hecho de que P. concolor solo haya sido registrado hasta el momento en la Formacion
Sopas estaria relacionado a un sesgo en el registro fosil, aunque no se puede descartar la presencia
de algiin factor de tipo bioldgico. En la actualidad, si bien el rango de distribucién de estos
predadores se superpone, la interaccion entre ellos es minima, e inclusive pareciera que se evitan
mutuamente. Sin embargo, al encontrarse en simpatria, P. concolor es mas abundante en areas secas
mientras que P. onca en zonas humedas (Seymour, 1989), por lo que el patron observado podria

indicar algun proceso de segregacion con estas o similares caracteristicas.
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Muchos autores han evidenciado una variacion del tamafio en P. onca durante el Pleistoceno,
particularmente una reduccion del mismo desde el Pleistoceno medio hasta el presente (entre otros
Seymour, 1989; Julid et al., 2000; Diaz, 2010; Morales-Mejia et al., 2010). En base a esto, se
determind incluso una subespecie extinta, P. 0. mesembrina (ver Cabrera, 1934), de tamafio similar
a Panthera leo, aunque se advierte que su status actual debe ser revisado' (Soibelzon y Prevosti,
2007 y 2013; Cione et al., 2009). Por otro lado, el tamafio de P concolor se ha mantenido
practicamente sin cambios, aunque se menciona que los ejemplares finipleistocénicos tenderian a
ser mas grandes que los actuales, por lo que el comienzo de dicha reduccidon seria més tardia
(Morales-Mejia et al., 2010 y literatura alli citada).

Esta marcada diferencia de tamafios si se observa para P. onca, en el cual las mediciones realizadas
sobre los materiales fosiles son significativamente mayores con respecto a los materiales actuales
(ver Resultados; Anexo 3A). Particularmente, para el material CGF 104, varias de estas medidas
son equivalentes inclusive a aquellas del leon del Pleistoceno norteamericano Panthera atrox
(Merriam y Stock, 1932; Montellano-Ballesteros y Carbot-Chanona, 2009). Sin embargo, su estudio
comparativo y los andlisis multivariados descartaron dicha posibilidad (ver Resultados: CGF 104;
Anexo 3A), por lo que este tltimo sigue sin registros fehacientes en Sudamérica (Seymour, 2015)".
Asimismo, vale destacar que no todos los P. onca extintos eran mas grandes que los actuales (ver
Resultados: FC-DPV 3010; Anexo 3A), por lo que se puede asumir un rango de superposicion de
tamafios entre los especimenes fosiles mas pequenos y los vivientes de mayor talla (ver Diaz, 2010
y literatura alli citada). Por el contrario, para P. concolor no se encontraron diferencias
significativas entre las medidas del set comparativo actual y los ejemplares fosiles (ver Resultados;

Anexo 3A).

18 Recientemente, Metcalf et al. (2016) determinaron, en base a secuencias mitocondriales, que los P. onca
del Pleistoceno de la Patagonia sudamericana eran genéticamente distintos de los jaguares modernos y
representarian a la subespecie extinta P. 0. mesembrina.

19 Cabe mencionar que Lemon y Churcher (1961) habian determinado un material craneal de un félido de
gran tamafio de Talara (Per)) como perteneciente a P. atrox. Sin embargo, dicho especimen correspondia a
uno de los mas grandes jaguares conocidos (ver Seymour, 2015).
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Las inferencias sobre la masa corporal, la presa tipica y la presa méaxima aqui obtenidas son
coherentes para los ejemplares fosiles tanto de P. concolor y, en lineas generales, también para P,
onca, siendo que la dieta de ambos predadores incluye principalmente mamiferos de tamafio
mediano a grande (50 a 500 kg) (Prevosti y Vizcaino, 2006; Prevosti y Martin, 2013). Como
puntualizaron estos autores, en base al mayor tamafio y masa corporal de los organismos fosiles de
P. onca con respecto a los actuales (Tabla 4; entre otros ver también Seymour, 1989; Nogueira,
2009), estos podrian potencialmente haber predado sobre megaherbivoros o juveniles de estos (ver
también Resultados: CGF 104). Sin embargo, por el hecho de que P. onca es un cazador solitario
(Seymour, 1989) esto seria una complicaciéon al momento de atacar a presas de tal tamafio,
concentrando sus esfuerzos en las de menor porte. Estos predadores, sin lugar a dudas, se
encuentran entre los mayores mamiferos de dieta carnivora en el continente sudamericano en
nuestros dias, habiendo sido superados en tamafo, durante el Pleistoceno tardio, solo por los félidos

“dientes de sable” y los osos de rostro corto del género Arctotherium.

Minimo Miaximo Promedio
P. onca tosiles 101 179 133
P, onca actuales 68 136 100

Tabla 4: Estimaciones de rango de masa corporal y promedio de masa, en kg, para ejemplares de P. onca fosiles segiin
este trabajo (CGF 104, MCP 1908, FC-DPV 501 y 1890; ver también Anexo 2B) comparado con organismos vivientes
segun Nogueira (2009). Abreviaturas en el texto.

Por ultimo, el registro fosil de los pequefios felinos sudamericanos (linaje Leopardus spp.) es el mas
incompleto (Murray y Gardner, 1997) y el que presenta mayores complicaciones a la hora de
realizar algln tipo de inferencia al respecto (Chimento, 2016 y bibliografia alli citada).

Seglin los materiales aqui estudiados (FC-DPV 1884 y FC-DPV 2890), se estd en presencia de
félidos en el rango de medidas absolutas (Murray y Gardner, 1997) y de masa corporal (6.6-18.6 kg)
(de Oliveira et al., 2010) coherentes con aquellas de L. pardalis. Asimismo, las caracteristicas
anatdmicas que se reconocieron en elementos del postcrdneo (por ejemplo la tibia) y los analisis

multivariados realizados sobre varias mediciones en ambos materiales también indicarian que se
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trataria de restos afines al referido félido, esto en base a la disponibilidad de datos de los pequefios
felinos sudamericanos con los cuales se los comparé (ver Seymour, 1999).

En este sentido, y de manera preliminar, se habia determinado previamente de que el material FC-
DPV 1884 se trataba de un felino intermedio en tamafio entre los pequefios y grandes félidos
sudamericanos, inclusive un poco mas robusto que L. pardalis. Empero, en base a la forma del
calcaneo del mismo material, se determind de que se trataba de un espécimen comparable a los
gatos pequenos, incluido L. pardalis, y que se diferenciaba tanto de Puma concolor como de
Panthera onca (Ubilla et al., 2009a). Sin embargo, por lo fragmentario y el mal estado de
preservacion de ambos materiales, y al igual que lo sugerido por estos autores (ver Ubilla et al.,
2009a), podria tratarse de un felino (o inclusive dos, teniendo en cuenta de que son dos materiales
en estudio), similar a L. pardalis en sus caracteres morfologicos y de su paleobiologia, pero
desconocido y aun no descrito. Segiin esto, mayores estudios a posteriori podrian ser necesarios
para esclarecer esta cuestion.

En este caso, sin importar su afinidad taxonémica, se trataria de un tipo de carnivoro con una
capacidad de cazar comunmente sobre presas del en torno de los 1.5-11 kg y entre los 25-90 kg
como maximo (ver Resultados y Anexo 2B). Segun esto, alguna de sus potenciales presas en la
Formacion Sopas podrian haber sido, entre otras, Myocastor coypus (6 kg), Morenelaphus spp. (50
kg), Lama (Vicugna) sp. (45-55 kg), Ozotoceros (40 kg) o Tayassu/Catagonus (22-43 kg) (ver
Prevosti et al., 2009a), compitiendo directamente por estas con otros carnivoros de considerable
porte (los canidos extintos Protocyon troglodytes y Dusicyon avus) (ver mas abajo). Mds aun, en la
actualidad, L. pardalis puede ser ocasionalmente presa de P. onca o P. concolor (Murray y Gardner,
1997) y, teniendo en cuenta de que ambos se registran en esta unidad, ya sea que estos restos fueran

de L. pardalis o de un félido afin, dichas interacciones, si bien especulativas, serian muy probables.

Los Canidae, a diferencia de los félidos que son todos hipercarnivoros, presentan distintos niveles

de carnivoria. De estos, el Unico netamente hipercanivoro es Protocyon troglodytes, un cénido
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extinto de considerable tamafio, registrado en la Formacion Sopas (Prevosti ef al., 2009a). La masa
corporal estimada para el ejemplar MACNU-95 ronda los 33 kg, la cual es levemente mayor pero
coherente a las previamente estimadas (15-30 kg) (Prevosti ef al., 2009a). Este poseia un potencial
para predar sobre mamiferos de mediano porte (Oliveira et al., 2005; Perini et al., 2009; Prevosti et
al., 2009a), de hasta aproximadamente unos 280 kg (por ejemplo, de los registrados en dicha unidad
estan Lama sp., Ozotoceros, Morenelaphus spp., entre otros). Empero, por el hecho de cazar en
manada, persiguiendo a sus presas por largas distancias en terrenos abiertos, su potencial de caza
podria haber llegado a animales de mayor tamafio (mamiferos grandes o inclusive juveniles de
megamamiferos) (Oliveira et al., 2005; Perini et al., 2009; Prevosti et al., 2009a), aunque el alcance
de esta afirmacion es incierta.

Dusicyon avus y Cerdocyon thous son los Unicos dos cénidos representados en dos formaciones
geologicas diferentes (Formacion Sopas y Formacion Dolores), por lo que ayudan a caracterizar
dichas unidades (ver mas abajo). El registro fosil de D. avus en Sudamérica es abundante y proviene
de la parte sur del continente (Brasil, Chile, Argentina y Uruguay), segin varias localidades
paleontoldgicas del Pleistoceno tardio y sitios arqueologicos del Holoceno (Pasquali y Tonni, 2004;
Prevosti et al., 2011; Prevosti et al., 2015; Sillero-Zubiri, 2015). Aunque las principales causas de
extincion de estos cdnidos no estd clara, esta pudo haber ocurrido en tiempos recientes,
aproximadamente entre los 324-426 afios antes del presente (AP) y estarian relacionadas a una
combinacion de factores climaticos y humanos (Prevosti et al., 2015). Este zorro, de unos 14-16 kg
de masa promedio, tenia una dieta un poco mds carnivora que aquella de Lycalopex culpaeus
(Prevosti y Vizcaino, 2006; Prevosti et al., 2009a; Prevosti et al., 2011; Prevosti y Martin, 2013;
Prevosti et al., 2015; Labarca, 2015 y bibliografia alli citada), con un tamafo de presa tipica de
unos 4-5 kg y maxima de alrededor de 60-76 kg (Prevosti y Vizcaino, 2006; Prevosti y Martin,
2013; este trabajo), por lo que podia cazar no solo pequefios y medianos rodedores sino también
cérvidos medianos, pequeios camélidos y pequetios perezosos como potenciales presas (Prevosti y

Vizcaino, 2006; Prevosti et al., 2009a; Prevosti et al., 2011; Prevosti y Martin, 2013).

[102]



Por otro lado, el registro fosil de C. thous es dudoso y escaso. En América del Sur, este se conoce
por los depdsitos del Pleistoceno tardio, especialmente de Brasil (Minas Gerais, Bahia y Rio Grande
del Norte) (Courtenay y Maffei, 2004; Oliveira et al., 2005). En la actualidad, su masa corporal
oscila en el en torno a los 4 a 7-8 kg (Hover, 2003), por lo que las estimaciones aqui realizadas son
coherentes, con un tamafio de presa tipica en el en torno al kilo y maxima de unos 14-23 kg (entre
otras, se destaca M. coypus como una de sus posibles presas). También podria alimentarse de
lagartijas, ranas, aves, insectos, cangrejos y frutas, como lo hace actualmente, segiin disponibilidad
de alimento (Berta, 1982; Hover, 2003).

Se ha inferido que D. avus podria haber habitado ambientes mas bien aridos de areas abiertas con
plantas arbustivas, como las regiones pampeanas y patagonicas actuales (Sillero-Zubiri, 2015;
Labarca, 2015 y bibliografia alli citada). Por el contrario, C. thous si bien puede ser encontrado en
una diversidad de ambientes, este prefiere dreas densamente vegetadas (Berta, 1982; Lucherini,
2015). En base al registro paleontologico, se interpreta que tanto la Formacion Sopas y, en menor
medida, la Formacién Dolores presentan una diversidad ambiental importante (ver mdas abajo),
variando de terrenos mas bien abiertos y aridos a areas forestadas (Corona et al., 2013; Ubilla y
Martinez, 2016; este trabajo), por lo que la presencia simultanea de estos zorros de requerimientos
ecoldgicos diferentes no seria del todo contradictoria (ver Manzuetti et al., 2017).

Otro zorro que actualmente habita el territorio nacional, al igual que lo hace Cerdocyon thous, es
Lycalopex gymnocercus, pero a diferencia de lo que sucede con el primero, su registro fosil es mas
abundante aunque se restringe, hasta el momento, al norte del pais (Formacion Sopas)® (Ubilla,
2004; Ubilla et al., 2011; Ubilla y Martinez, 2016). L. gymnocercus puede ser considerado un

indicador paleoclimatico, ya que habita bajo condiciones templadas y humedas (Pasquali y Tonni,

% Es interesante destacar un material, actualmente en estudio, alojado en la coleccion particular del Sr. Carlos
Larrama. El mismo proviene de la zona del Arroyo El Cafio (depto. de Colonia), asignable a la Formacion
Dolores. Dicho material (fragmento de hemimandibula derecha sin dientes) muestra una cierta semejanza
anatomica con zorros de mediano porte, por ejemplo con L. gymnocercus o C. thous. Los analisis
multivariados realizados son congruentes con lo anterior pero no ayudan a determinar si pertenecen a una u
otra especie, por lo que mayores estudios al respecto son necesarios a futuro (o tal vez solo ampliar la base
de datos utilizada). En este sentido, si bien no se puede asegurar, no seria de extrafiar la presencia de L.
gymnocercus al sur del pais durante el Pleistoceno tardio.
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2004) en ambientes preferentemente abiertos, aunque eventualmente puede habitar zonas forestadas
(Lucherini y Luengos Vidal, 2008). De un tamafio mediano, este zorro es similar en talla a C. thous,
por lo que pueden considerarse pares ecologicos semejantes (al igual que P. onca'y P. concolor) (ver
mas arriba), lo que implica que potencialmente coinciden en sus habitos predatorios. Cuando se
encuentran en simpatria, L. gymnocercus es mas abundante en terrenos abiertos mientras que C.
thous en zonas vegetadas (Lucherini y Luengos Vidal, 2008 y literatura alli citada), por lo que un
patron similar es esperable en el pasado.

Por el contrario, el otro material asignado al género Lycalopex corresponde a la también especie
viviente L. culpaeus (CCL SN, aff. L. culpaeus), pero en este caso se trataria de un zorro de mayor
porte, registrado hasta ahora solo en la Formacion Dolores. De hébitos carnivoros, aunque no tanto
como los sugeridos para D. avus (ver mds arriba), se trata de zorros con una masa que se ubica en el
en torno de los 8 kg (Pasquali y Tonni, 2004), con un tamafio de presa tipica de unos 2 kg y de presa
maxima de 27 kg (Prevosti y Vizcaino, 2006 y literatura alli citada; Labarca, 2015 y literatura alli
citada). Sin embargo, las estimaciones realizadas sobre el material de estudio no concuerdan, siendo
las calculadas en este trabajo mucho mayores en todos los rubros (ver Resultados; ver Anexo 2B).
Ahora bien, L. culpaeus, como otros organismos, aumenta significativamente su tamafio con el
aumento de la latitud, en este caso hacia el extremo sur de su rango de distribucion (ver Regla de
Bergmann) (Novaro, 1997 y literatura alli citada). Estos, al sur, llegan a alrededor de los 12 kg
(Novaro, 1997; Vivar y Pacheco, 2014), e inclusive a los 14 kg (Peterson, 2011), mucho mas
coherentes con las estimaciones de este trabajo, por lo que podria tratarse de un organismo de estas
poblaciones. Particularmente, podria haber cazado presas de hasta 50 kg (ver Resultados y Anexo
2B), casi el doble de lo estimado previamente (ver mds arriba) y potencialmente haber competido
por el alimento con D. avus, también registrado en la Formacién Dolores, en esta zona del
continente. Estos zorros habitaron en la provincia de Bs. As. hasta antes de la época de la conquista
(Pasquali y Tonni, 2004) y mientras que por ejemplo D. avus se extinguid para esa época (ver mas

arriba), L. culpaeus, al parecer, experimento una retraccion en su distribucion. Actualmente habitan
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al oeste y principalmente al sur del continente (también en el centro de Argentina, en Coérdoba,
donde hay una poblacion relictual) (Novaro, 1997) por lo que sus restos indican, en general,
paleoclimas aridos con un amplio rango de temperatura (Pasquali y Tonni, 2004), condiciones ya
inferidas en la Formacioén Dolores (ver mds arriba). En este sentido, el ejemplar aqui reportado no
solo adicionaria una forma hasta ahora nunca antes descrita de canido para el Pleistoceno tardio del
pais sino que ademads sugiere que su distribucion histdrica pudo haber sido mucho més amplia que
su rango actual, con las correspondientes implicaciones ya mencionadas a nivel paleoecoldgico.
Empero, y para contemplar todas la posibilidades, teniendo en cuenta que el material es
fragmentario y no es posible una determinacion morfoldgica precisa, también podria tratarse de un
ejemplar de D. avus de pequena-mediana talla (siendo que en el ACP el material se ubica en la zona
donde se superponen dichos taxones), aunque las inferencias a partir del Cluster no apoyarian dicha
idea sino mds bien determinan un organismo que muestra mayor afinidad por L. culpaeus (ver
Anexo 3A: Figs. 43 y 45).

El linaje Canis esté representado en el Cuaternario del continente*' por Canis gezi del Ensenadense
(Pleistoceno medio) de Argentina, C. dirus del Pleistoceno tardio de Norte y Sudamérica
(Lujanense de Peru, Venezuela, Bolivia) y C. nehringi del Pleistoceno tardio-Holoceno (Lujanense-
Platense) de Argentina (entre otros Dundas, 1999; Pasquali y Tonni, 2004; Woodburne et al., 2006;
Soibelzon y Prevosti, 2007)*. Luego, en el Holoceno tardio (2 a 3 mil afios AP) Canis familiaris fue

introducido por humanos (Prevosti et al., 2009b; Prevosti, 2010 y literatura alli citada).

' Recordar que Berro (1929) hace un listado de varios materiales pertenecientes a la otrora denominada
"Formacidén Pampeana", que hoy se corresponde con las diversas unidades cuaternarias continentales tratadas
en este trabajo (ver Ubilla ef al., 2011). En dicho listado se incluye a Canis para Uruguay, pero sin datos muy
certeros (ver Resultados), por lo que su validéz y su antigiiedad es dudosa.

2 Recientemente, en base a analisis filogenéticos, C. gezi ha sido excluido del género e incluido en el “clado
Sudamericano” (entre otros, junto con los también extintos Theriodictis y Protocyon) y C. nehringi es
considerado como un sinénimo junior de C. dirus, por lo que solo estd ultima especie seguiria siendo valida
(ver Prevosti et al., 2009b; Prevosti, 2010).

[105]



El material de estudio (MLR 188), que proviene de sedimentos marinos de la Formacién Villa
Soriano®, es asignable, en base a su morfologia dentaria, a un ejemplar de este linaje de canidos,
particularmente de los extintos (ver Resultados).

La mayoria de los canidos comparten una condicion ancestral en base al desarrollo del m1, esto es
un trigdnido tricuspide (con paraconido, protoconido y metacdnido) y un talonido bictspide, con un
hipoconido mas grande que el entoconido, sin estar estos unidos por una cresta transversa. A su vez,
se distinguen dos estados derivados en céanidos avanzados, la hipo e hipercarnivoria. La
hipocarnivoria se caracteriza por un aumento proporcional del tamafio del metaconido y del
talonido del m1 (Prevosti et al., 2015 y literatura alli citada), mientras que en la hipercarnivoria
sucede lo contrario, y en casos extremos se evidencia la pérdida del metaconido en el trigonido y la
reduccion (y en ultima instancia pérdida) del entoconido del talonido (como en Theriodictis o
Protocyon) (Berta, 1988). En este sentido, C. gezi y C. nehringi, este ultimo de unos 30-32 kg de
masa promedio (rango de 28-38 kg) (Prevosti y Vizcaino, 2006; Soibelzon y Prevosti, 2007), son
considerados netamente hipercarnivoros (entre otros Prevosti y Vizcaino, 2006; Tarquini et al.,
2016) mientras que C. dirus, de unos 50 kg (Soibelzon y Prevosti, 2007 y literatura alli citada), era
una especie mesocarnivora (Berta, 1988; Tarquini et al., 2016).

En este caso, el material muestra un metaconido y un taléonido reducidos por lo que se infiere una
tendencia hacia la hipercarnivoria. Por otro lado, con una masa promedio de 25-26 kg supera a la de
los zorros de mayor porte, tanto actuales (Chrysocyon brachyurus) (Dietz, 1985) como extintos (D.
avus) (Prevosti y Vizcaino, 2006; Prevosti y Martin, 2013) y si bien cae en el rango de masa
corporal de Protocyon, su morfologia dentaria (ver Resultados) difiere enormemente.

Como se puntualizé oportunamente, su forma general recuerda particularmente a aquella de C.

nehringi, y debido a que este se conoce solo por su holotipo (Dundas, 1999; ver también Berta,

> Si bien la mayoria de los restos encontrados en dicha unidad corresponden légicamente a organismos
marinos, también hay escasos registros de vertebrados continentales (por ejemplo Rhea sp. y Ctenomys sp.)
(Ubilla et al., 2009b; Ubilla y Martinez, 2016). Las diversas dataciones de estos sedimentos indican que es
asignable al Holoceno (Platense) (Ubilla y Martinez, 2016 y bibliografia alli citada).
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1988; Prevosti y Vizcaino, 2006; Prevosti et al., 2009b) implica que su variacion intraespecifica es
desconocida, por lo que podria considerarse un organismo afin a este aunque de menor tamafio.

Se propone que estos tipos de canidos (C. dirus, C. nehringi) habrian cazado sobre mamiferos de
mediana talla (camélidos, cérvidos, roedores de mediano a gran porte, entre otros) pero, al igual que
lo sugerido para Protocyon, la capacidad de formar jaurias les hubiera permitido predar sobre
herbivoros de gran porte e inclusive individuos juveniles de megafauna (Prevosti y Vizcaino, 2006;
Soibelzon y Prevosti, 2007). Aparte, este comportamiento social, si es que el nimero de la manada
es el indicado, les facilitaria defenderse de otros carnivoros de mayor tamafio que podrian atacarlos
para arrebatarles su comida o potencialmente predar sobre ellos (por ejemplo Smilodon o
Arctotherium) (Prevosti y Vizcaino, 2006). Sin embargo, la Formacion Villa Soriano, segun diversas
dataciones radiocarbonicas, se ubica en el lapso temporal de entre los 7000 a 1500 anos AP (Ubilla
y Martinez, 2016 y literatura alli citada). Para ese entonces los grandes y megaherbivoros ya tenian
un tiempo de extintos (entre otros Marshall, 1988; Soibelzon y Prevosti, 2007; Ubilla et al., 2011),
por lo que los mamiferos de mediano porte serian sus probables presas.

Por ultimo, y solo para tenerlo en consideracion, este lapso temporal de la Formacion Villa Soriano
coincide parcialmente con algunos de los registros datados de C. familiaris para esta zona del
continente, de entre 3500 a 1500 afios AP (Loponte y Acosta, 2016 y literatura alli citada). Empero,
todos estos hallazgos estan asociados de alguna u otra manera a un contexto humano
(enterramientos, asentamientos, etc.) (Prates et al., 2010; Acosta et al., 2011; Loponte y Acosta,
2016; Guedes Milheira et al., 2016). Aparte, si bien C. familiaris es una especie polimoérfica
(Loponte y Acosta, 2016), todo indicaria que estos perros prehispanicos habrian sido de menor porte
(de unos 16 kg promedio aproximadamente) (Acosta ef al., 2011), equivalente en tamafio a las razas
medianas de perros actuales (Acosta et al., 2011; Guedes Milheira et al., 2016). En este sentido,
segun lo explicado, el material de estudio, sino imposible, seria poco probable de que se tratara de
un canido de este tipo, sugiriendo la existencia de al menos dos linajes diferentes de Canis para esa

época.
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Ursidos, mustélidos y didélfidos

En comparacion, mucho maés escaso es el registro de otros grupos de carnivoros en el pais (por
ejemplo ursidos, mustélidos y didélfidos), aun en su conjunto, con respecto a cdnidos y félidos,
inclusive tomando a estos ultimos de manera independiente.

Los Ursidae fosiles de América del Sur pertenecen al género Arctotherium Burmeister 1879 (ver
Soibelzon, 2002). Actualmente se reconocen 5 especies (A. angustidens, A. bonariense, A. tarijense,
A. wingei y A. vetustum) (Soibelzon, 2002; Soibelzon, 2004; Arnaudo et al., 2016). De estas, dos se
encuentran representadas en el Cuaternario de Uruguay: A. bonariense en la Formacion Libertad
(Corona et al., 2012) y en la Formacion Sopas (Ubilla y Martinez, 2016) y A. tarijense en la
Formacion Dolores (entre otros Soibelzon, 2002; Ubilla et al., 2011; Ubilla y Martinez, 2016; este
trabajo). Sin embargo, los restos de estos organismos no son muy frecuentes, lo que sugiere el
hecho de que estas poblaciones no debieron ser muy abundantes (Ubilla et al., 2011).

Asimismo, Soibelzon y Tarantini (2009) (ver también Soibelzon, 2002), a pesar del dimorfismo
sexual existente en tamafio en los Ursidae (Soibelzon y Tarantini, 2009 y literatura alli citada),
estimaron la masa corporal de estas especies extintas: A. angustidens 412 a 1200 kg, A. bonariense
171 a 500 kg, A. tarijense 135 a 400 kg, A. vetustum 102 a 300 kg y A. wingei 51 a 150 kg.

En este sentido, y como un aporte a la discusion sobre la tematica, la masa estimada para el
ejemplar FC-DPV 2762 (270.4 kg) cae en el rango de tres especies del género (4. vetustum, A.
tarijense y A. bonariense). La unidad de donde se recuper6 este material, la Formacion Dolores, es
asignada de manera certera al Pleistoceno tardio-Holoceno temprano (Martinez y Ubilla, 2004;
Ubilla et al., 2011; Ubilla y Martinez, 2016). Esto es coherente con el biocron de A. tarijense o A.
bonariense (Arnaudo et al., 2016) (es més, A. tarijense ya ha sido registrado en dicha formacion)
(Soibelzon, 2002; Soibelzon, 2004; ver también Perea y Ubilla, 1983), no asi con 4. vetustum que es
del Pleistoceno medio (Arnaudo et al., 2016), por lo que su presencia seria menos probable.

Con respecto al material MNHN-P 229, su identificacion, a pesar de que la mandibula se encuentra

completa, no puede ser mas precisa que a nivel genérico, Arctotherium sp., debido a que los molares
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si bien estan presentes, estos se encuentran muy desgastados y no permiten realizar una asignacion a
algunas de las especies de este género. Sin embargo, en base al didmetro anteroposterior del
carnicero inferior, el ml (34.70 y 35.65 mm, izquierdo y derecho respectivamente), se deduce que
este es mas grande que en 4. wingei (20.6 a 28 mm, relevado de 7 individuos) y 4. vetustum (29.5 a
32 mm, 3 individuos) y mucho menor que en A. angustidens (38.3 a 42.4 mm, 13 individuos),
ubicandose en el rango tanto de A. farijense (32 a 38 mm, 6 individuos) como de 4. bonariense
(27.4 a 48.5 mm, 9 individuos) (Soibelzon y Tarantini, 2009). Sin embargo, la estimacién de masa
corporal promedio para este ejemplar (ver Resultados) no coincide con los rangos estimados para
ninguna de estas dos especies de osos de rostro corto (ver mas arriba). Ahora bien, Soibelzon y
Tarantini (2009) sefialan que las ecuaciones que mejor estiman la masa en estos individuos, en base
a los molares inferiores (particularmente segin el didmetro anteroposterior del ml), son las
formuladas por Van Valkenburgh (1990) (para carnivoros mayores a 100 kg) y, secundariamente, la
desarrollada para toda la muestra (ver Anexo 2A: ecuacion VV5). Teniendo esto en cuenta, entonces
la masa de este individuo rondaria en el en torno de los 200-220 kg (ver Anexo 2B) y seria
compatible con la masa inferida para estas especies.

Por otro lado, el material MBR 741-2 que fuera determinado morfologicamente como A. cf.
tarijense, cae en el rango de los valores calculados para dicha especie (382 kg) (que también se
superpone con A. bonariense), mientras que el restante M2 (MBR 741-1), el cual no fue posible
determinar a nivel especifico pero se advierte una leve similitud con A. angustidens, posee una masa
calculada de unos 580 kg, que coincide solo con la especie de mayor tamafio, justamente A.
angustidens. Cabe recordar que estos ultimos materiales (MBR 741) provienen de una zona a priori
poco explorada geologicamente (Real de San Carlos en Colonia del Sacramento). 4. angustidens es
del Pleistoceno temprano a medio mientras que A. tarijense se registra del Pleistoceno medio al
Holoceno temprano (Arnaudo et al., 2016), por lo cual podrian potencialmente haber coincidido.
Como ya fuera expresado, las estimaciones de masa en base a medidas craneales y dentarias no son

las que obtienen los resultados mas acordes. Para el caso particular, estas subestiman la masa de
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Arctotherium (Soibelzon, 2002), por lo que es de esperar que la masa del ejemplar FC-DPV 2762
fuera mayor, saliendo probablemente del rango estimado para A. vetustum, mientras que el ejemplar
MBR 741-1, estimado en unos 580 kg, seguiria correspondiendo a la especie de mayor tamafio.
Segun estos datos, aunque muy especulativo, no se podria descartar la presencia de otras especies
de oso del género Arctotherium en nuestro pais.

Estos osos de rostro corto, segun diversos estudios morfoldgicos, biomecédnicos, de patologias
dentarias e is6topos estables entre otros, serian los menos carnivoros en el ensamble de predadores
fosiles registrados en el pais, aunque con un predominio de materia de origen animal, por lo que se
sugiere un organismo con fuertes tendencias mesocarnivoras (Soibelzon, 2002; Prevosti y Vizcaino,
2006; Prevosti y Martin, 2013; Soibelzon et al., 2014; Arnaudo et al., 2016). Debido a su
envergadura fisica, no solo podria haber cazado a sus presas, del en torno de unos 100 a 300 kg
(Prevosti y Vizcaino, 2006; Prevosti y Martin, 2013), sino que también podria haberse aduefiado de
estas deplazando a carnivoros de menor porte o inclusive carrofieado (Soibelzon, 2002; Pasquali y
Tonni, 2004; Prevosti y Vizcaino, 2006; Prevosti y Martin, 2013; Soibelzon ef al., 2014; Labarca,

2015 y bibliografia alli citada; Arnaudo et al., 2016).

Los Mustelidae fosiles estan representados en el pais por la subfamilia Lutrinae, particularmente por
el género Lontra (Ubilla et al., 2011; Ubilla y Martinez, 2016), muy posiblemente solo por la
especie L. longicaudis. Su registro es muy escaso, al igual que en todo el continente (Lariviere,
1999; Prevosti y Ferrero, 2008). De momento, este consta de tres registros, dos de la Formacion
Sopas (Ubilla, 1996; este trabajo) y tan solo uno de Formacion Dolores (este trabajo). Dicha escasez
se deba probablemente al tipo de ambiente que habitan (ecotono terrestre-acudtico: rios, esteros,
arroyos y lagunas en ambientes vegetados en climas calidos y templados) (Lariviere, 1999; Pasquali
y Tonni, 2004; Cartelle y Hirooka, 2005; Ubilla et al., 2011; Arroyo-Cabrales et al., 2013;
Hérnandez-Romero et al., 2015), por lo que ademas pueden ser considerados como un indicador

paleoambiental. Suele alimentarse principalmente de peces, aunque pequefios mamiferos, aves y
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reptiles, entre otros, son consumidos de manera oportunista (entre otros Lariviere, 1999; Ercoli,
2015). Lontra (L. longicaudis, 3.5- 24 kg) (Astua et al., 2010; Gallo-Reynoso et al., 2013) compite
en simpatria con la nutria gigante Pteronura brasiliensis (24- 28.8 kg) (Gallo-Reynoso et al., 2013),
aunque dicha interaccion se ve aplacada por las diferencias ecologicas que presentan (Lariviere,
1999). Sin embargo, L. longicaudis puede ser presa de, entre otros, Panthera onca y Canis
(Lariviere, 1999). Para el material FC-DPV 1220 (un himero), teniendo en cuenta que L.
longicaudis muestra dimorfismo sexual (siendo los machos mas grandes que las hembras)
(Lariviere, 1999; Hernandez-Romero et al., 2015), su valor de 2.99 kg se acerca a aquel
evidenciado en las hembras (ver Astia et al., 2010). El restante material (MAB 1704, 21.4 kg), en
base a medidas del ml, entra en el rango de los valores de mayor masa corporal registrada para
Lontra (particularmente L. longicaudis) (Gallo-Reynoso et al., 2013), acercandose inclusive a los
valores de masa de Pteronura (ver mas arriba). Sin embargo, cabe destacar que las estimaciones
fueron realizadas con ecuaciones generales desarrolladas para carnivoros, por lo que una cierta
desviacion de los valores es esperable. En este sentido, no se puede descartar que dichas
estimaciones se encuentren en algiin punto sobreestimadas (algo similar sucede en otros grupos al
aplicar las ecuaciones generales para carnivoros) (ver Resultados; Anexo 2B). Al parecer, los
escasos materiales fosiles asignados a Pteronura son algo mayores al tamafio promedio de
organismos actuales para dicha especie (Prevosti y Ferrero, 2008; ver también Cartelle y Hirooka,
2005; y Perini et al., 2009). Esto mismo sucede con Lontra, al menos para el material MAB 1704.
En este, el didmetro antero-posterior de su ml, si bien es coherente, es levemente mayor al
promedio evidenciado para los organismos vivientes (ver Astiia et al., 2010). Al igual que lo que se
sugiere para Pteronura (ver Prevosti y Ferrero, 2008 y literatura alli citada), esto puede deberse a
que efectivamente los representantes de Lontra fosiles podrian haber sido mas grandes que los
actuales (inclusive llegando a conformar una especie diferente), aunque lo més probable es que esto

deba interpretarse como una simple variacion intraespecifica (Prevosti y Ferrero, 2008). Empero, no
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se puede descartar el hecho de que también se trate de un artificio de los datos debido al escaso

registro fosil y de material comparativo disponible para estos taxones.

Los Didelphidae son los mamiferos marsupiales mas antiguos del Neotrépico (Pasquali y Tonni,
2004; Rocha y Rumiz, 2010). Las formas actuales de didélfidos varian de pequefias a medianas, de
entre 15 g a 2 kg aproximadamente, y se agrupan en dos subfamilias: Caluromyinae y Didelphinae
(Rocha y Rumiz, 2010 y literatura alli citada). Dentro del género Didelphis se reconocen, segiin que
literatura se consulte, varias especies para Sudamérica: D. albiventris, D. marsupialis, D. aurita, D.
pernigra 'y D. imperfecta (Lemos y Cerqueira, 2002; Ventura et al., 2002; Cozzuol et al., 2006).

El registro fosil del género Didelphis es escaso. Este abarca desde el Mioceno tardio (Didelphis
solimoensis) (Cozzuol et al., 2006) y se extiende hasta el Cuaternario sensu lato (Pasquali y Tonni,
2004). También han sido reportadas otras especies extintas del género, como lo son D. crucialis del
Plioceno tardio y D. reigi del Plioceno tardio-Pleistoceno temprano (Cozzuol et al., 2006)*.

El material de estudio (FC-DPV 875, masa estimada 1.27 kg), supera ampliamente los rangos de
tamafo y masa corporal de los Didelphinae sudamericanos actuales de menor talla (Chironectes
395-790 g, Philander 200-960 g, Monodelphys 90-150 g, Luterolina 200-540 g) (Marshall, 1978;
Macrini, 2004; Rocha y Rumiz, 2010) y también de especimenes extintos como Hyperdidelphis
(800-990 g.) (Goin et al., 2009). Asimismo, no alcanzan tamanos tales como los evidenciados en
otro género extinto, como lo es Thylophorops (1.5-7.4 kg) (Goin et al., 2009). Cabe aclarar que
estos organismos, exclusivamente fosiles, solo han sido reportados para el Mioceno tardio y
Plioceno tardio, respectivamente (Goin y Pardifias, 1996; Goin ef al., 2009).

Dicha conjuncion de caracteres anatdmicos (ver Resultados), tamafios y peso corporal solo son
coherentes con aquellos exhibidos en miembros del género Didelphis presentes en el continente (D.

marsupialis, D. pernigra, D. aurita y D. albiventris) (Lemos y Cerqueira, 2002; Ventura et al.,

* Berro (1929) también incluye a Didelphis para los sedimentos pampeanos ("Formacion Pampeana') de
Uruguay pero sin datos certeros (ver Resultados) por lo que, de igual manera que lo sucedido con el material
de Canis referenciado por este mismo autor, tanto su validéz como su antigliedad es incierta (ver también
Mones y Rinderknecht, 2004a).
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2002; este trabajo: Anexo 2B y Anexo 3B), a excepcion de Didelphis imperfecta, la cual es
levemente mas pequefia, en tamafio absoluto, que este material fosil (Ventura et al., 2002). Sin
embargo, el plan corporal de estos organismos es muy conservativo (entre otros Medellin, 1991;
Flores y Abdala, 2001). Por ejemplo, Flores y Abdala (2001) identificaron seis caracteres para
diferenciar osteologicamente a D. albiventris de D. marsupialis, cinco craneales (forma del proceso
palatino, desarrollo del proceso supraorbital y del proceso suborbital, forma del meato acustico
interno y del surco petroso inferior) y uno dentario (forma del PM2). De estos, debido al estado de
preservacion del material, ninguno se puede identificar de manera fehaciente en el fosil. Por ultimo,
los analisis estadisticos realizados (ACP y Cluster jerarquico) solo permiten asignarlo a nivel
genérico, pero no permiten una mejor determinacién por el hecho del bajo nimero muestral de D.
marsupialis utilizado (dos ejemplares) y el rango superpuesto de las dos especies, por lo que
mayores estudios a futuro seran necesarios.

Didelphis habita una variedad importante de ecosistemas (boscosos o abiertos, inclusive aridos o
templados) con preferencia a cercania de fuentes de agua (Rocha y Rumiz, 2010). Considerado un
importante predador a niveles intermedios de la cadena trofica, tiene una dieta basada
principalmente en pequefios vertebrados (incluida la carrofia) pero también en invertebrados
(insectos), frutas o granos. Este tipo de dieta generalista es una de las principales causas que han

contribuido al éxito del grupo (McManus, 1974; Cantor et al., 2010).

Por ultimo, no se pudo comprobar la existencia de materiales asignables a Procyon (Carnivora,

Procyonidae) (ver Berro, 1929) ni a ninguin otro procidnido (ver Resultados), por lo que la presencia

de estos en el registro fosil uruguayo es, por decir lo menos, cuestionable.
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Diversidad de carnivoros e inferencias paleoambientales

Acerca de la variedad de los organismos de habitos carnivoros en las unidades cuaternarias
continentales (Tabla 5), la Formacién Sopas continiia siendo la que contiene mds diversidad
pasando de 10 a 12 especies (con el agregado de S. fatalis y C. thous). Esto se debe principalmente
a la gran amplitud paleoambiental sugerida para dicha unidad (ambientes abiertos a densamente
vegetados), a su gran extension (en el norte del pais) y mejor determinacion a nivel sedimentario
(Ubilla et al., 2011). A su vez, una mayor prospeccion de sus afloramientos, particularmente en los
ultimos tiempos, ha permitido una actualizacidon del listado de su fauna en general (entre otros
Ubilla, 1996; Ubilla, 2004; Ubilla et al., 2004; Prevosti et al., 2009a; Gasparini et al., 2012; Ubilla
et al., 2015; Ubilla y Martinez, 2016).

Diferente es la situacion de las restantes unidades continentales, la Formacion Dolores y la
Formacion Libertad. Con una similitud sedimentologica y de ambientes de depositacion (Martinez y
Ubilla, 2004 y literatura alli citada; este trabajo: Tabla 1), su estudio es muy complejo, llegando a
ser diferenciadas inclusive por criterios litologicos no validos (Martinez y Ubilla, 2004 y
bibliografia alli citada), aunque se aclara que hay matices en sus litologias (tonalidades, caracter
fangolitico y sus relaciones estratigraficas). Sin embargo, se asume que la Formacion Dolores
tendria, al parecer, una mayor distribucion geografica que la Formacion Libertad (Martinez y
Ubilla, 2004). La primera se encuentra representada en los departamentos de Colonia, Soriano, Rio
Negro y Canelones (cuenca del Rio Santa Lucia) y region de la Laguna Merin (Martinez y Ubilla,
2004; Ubilla y Rinderknecht, 2014 y 2016; Ubilla y Martinez, 2016). La Formacién Libertad, en
tanto, se encuentra al sur del pais, en el departamento de San José (aunque aqui se podria confundir
con el Miembro San Bautista de la Formacion Raigén) (Perea y Martinez, 2004 y literatura alli
citada) y en los departamentos de Montevideo y Canelones (Corona et al., 2012; Ubilla y Martinez,
2016). Estas complicaciones también se trasladan al terreno paleontoldgico (algunos hallazgos de
mamiferos podrian corresponder a la Formacion Libertad, Dolores o inclusive a Raigoén) (Martinez

y Ubilla, 2004 y literatura alli citada; ver Resultados: MLR 360).
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Formacién Libertad Formacion Dolores Formacion Sopas

D. avus X X
P. troglodytes X
L. gymnocercus X
L. culpaeus X

C. thous X X
S. populator X X X
S. fatalis X X X
L. pardalis X
P. onca X X X
P. concolor X
A. bonariense X X
A. tarijense

Lontra sp. X X
Didelphis sp. X

Tabla 5: Lista actualizada de mamiferos depredadores para las unidades cuaternarias continentales. X: taxones nuevos
segun este trabajo (ver también Perea ef al., 2015; Manzuetti y Perea, 2016; Manzuetti ef al., 2016a-e; Manzuetti et al.,
2017); x: taxones ya conocidos segun Ubilla, 1996; Ubilla, 2004; Ubilla et al., 2004; Ubilla et al., 2009a; Prevosti et al.,
2009a; Ubilla et al., 2011; Corona et al., 2012; Montenegro et al., 2012; Ubilla y Martinez, 2016; Ubilla et al., 2017.

En este contexto, para la Formacion Dolores solo se registraban los Carnivora de mayor porte (.S.
populator, A. tarijense y P. onca). A estos, se les agregan ahora los canidos® L. culpaeus (aff. L.
culpaeus), D. avus 'y C. thous, el mustélido Lontra sp. (probablemente L. longicaudis) y el félido S.
fatalis, pasando de 3 a 8 especies de carnivoros. Por otro lado, la Formacion Libertad pasa de 2
registros (4. bonariense, S. populator) a 4 especies en total (con la adicion de S. fatalis y P. onca).

El paleoambiente inferido para la Formacion Dolores indica areas abiertas en condiciones aridas-
semiaridas en climas frios (entre otros Martinez y Ubilla, 2004; Ubilla y Rinderknecht, 2014 y
2016; Ubilla y Martinez, 2016; Ubilla et al., 2017), lo que es coherente con el habitat de D. avus o
inclusive de L. culpaeus o A. tarijense (ver Labarca, 2015 y bibliografia alli citada). Sin embargo, la
presencia de Lontra sp. (asociado a rios y arroyos con vegetacion circundante en clima calido a
templado), de C. thous y P. onca (preferentemente de ambientes vegetados) sugieren una diversidad
ambiental mayor a la previamente pensada para esta unidad, lo cual es acorde también con otros

taxones registrados (por ejemplo Catonyx cuvieri, ver Corona et al., 2013). Algo similar ocurre en

> En Montenegro et al. (2012) se hace referencia a la presencia de Canidae indeterminados para esta unidad.
De estos, se destacarian diversos materiales postcraneales de un ejemplar de gran porte afin al aguara-guazi
(Chrysocyon brachyurus) (Montenegro, com. pers.), aunque una confirmacion fehaciente seria necesaria.
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Formacion Libertad, para la cual se ha sugerido un ambiente mas bien abierto, de condiciones
aridas y frias (Corona et al., 2012). La presencia de P. onca en dicha unidad, de hébitat
preferentemente vegetado y asociado a fuentes de agua, estaria indicando al menos un ambiente un
poco mas altamente estructurado, aunque al parecer no al nivel de la Formacion Dolores ni mucho
menos de la Formacion Sopas. Sin embargo, debido a la tolerancia ambiental que presenta P. onca,
dicha suposicion deberia ser apoyada por la presencia de mas taxones, en particular de organismos

que habiten estrictamente ambientes cerrados.

El caso de los canidos y félidos

Como se puntualiz6 previamente, tanto los Felidae como los Canidae son los grupos mas diversos
(en tamafios y nivel de carnivoria) y abundantes en el registro fosil uruguayo. De las seis especies (o
grupos afines) de cada uno, cinco se registran en el Cuaternario continental, sin embargo, su
distribucion varia. Mientras que los félidos se registran en todas las unidades cuaternarias
continentales (formaciones Sopas, Libertad y Dolores), los canidos, a pesar de ser un grupo
igualmente adaptable a diversos ambientes, solo se registran en la Formacion Sopas y la Formacion
Dolores. Particularmente en la Formacion Libertad, de la fauna de mamiferos carnivoros, solo se
registran los de mayor porte (Arctotherium, Smilodon y P. onca)*® (Ubilla et al., 2011; Corona et al.,
2012; Ubilla y Martinez, 2016; este trabajo). Logicamente esto puede deberse a un sesgo en el
registro pero, en parte, la explicacion puede estar relacionada al ambiente que determina a la fauna
de herbivoros relacionada. Las condiciones inferidas para la Formacion Sopas y la Formacion
Dolores indicarian un ambiente transicional entre areas abiertas y 4ridas hacia zonas mas
densamente vegetadas (Corona et al., 2013; Ubilla y Martinez, 2016; este trabajo), con la
consecuente mayor diversidad en tamafios de fauna herbivora asociada. En cambio, se sugiere para

la Formacion Libertad, en base a su fauna extinta, un ambiente abierto y arido-semiarido, en

% Cabe destacar que en todas la unidades continentales cuaternarias se registran los Carnivora de mayor talla
(P. onca, S. populator, S. fatalis y Arctotherium), por lo que esto sugiere que la biomasa de herbivoros de
mediano y gran tamafio deberia haber sido importante.
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condiciones mas bien frias (Martinez y Ubilla, 2004; Corona et al., 2012). Este tipo de ambientes,
entre otros factores, son propicios para el desarrollo de mamiferos de gran porte (ver Cione et al.,
2009; Ubilla et al., 2011). Por ejemplo, en la Formacion Libertad se registran gliptodontes,
toxodontes, perezosos gigantes, proboscideos, macrauquénidos, cérvidos, armadillos, camélidos,
équidos, entre otros. (Corona et al., 2012; Ubilla y Martinez, 2016). En particular, al menos los
primeros cinco grupos de herbivoros, en estado adulto, se encuentran muy por fuera del rango de
tamafios que podrian haber tenido los canidos como presas mas comunes (a excepcion de Protocyon
que potencialmente podria haberlos cazado en manada), lo que a su vez explica el hecho de que solo
se hayan registrado los carnivoros mas grandes, los cuales son los que tienen mayor posibilidad de
predar sobre esta fauna de herbivoros. En base a esto, la ausencia de canidos, y en general de
carnivoros de escaso porte, estaria relacionada en el menor de los casos con el ambiente (de los
canidos referidos, solo Cerdocyon habita preferentemente zonas forestadas, el resto es de areas
abiertas) mientras que la principal causa seria la escasa oferta alimenticia y la incapacidad de lidiar

con los megaherbivoros que alli habitaban.

Conformacion actual de la fauna carnivora

Finalmente, como ya fuera referido, hacia el limite Pleistoceno-Holoceno se produce una extincion
que determina la configuracion actual de la fauna sudamericana (Forasiepi, 2005; Soibelzon y
Prevosti, 2007; Prevosti et al., 2013a, b). Las principales causas que explican este evento hacen
alusion a cambios climaticos con modificacion del habitat y probablemente a la presion de la
actividad de caza por parte de los humanos (entre otros Cione et al., 2003, 2007, 2009; Benton,
2006; Fiedel, 2009; Barnosky y Lindsey, 2010; Ubilla et al., 2011). La misma afectd directamente a
los megamamiferos (mayores a una tonelada de peso) y a la mayoria de los grandes herbivoros
(mayores a 44 kg) de ambientes abiertos que habitaban el continente, los cuales disminuyeron en su
abundancia (Cione et al., 2003, 2007, 2009; Benton, 2006; Ubilla et al., 2011). Esto, colateralmente

también afectd a los carnivoros. Para ese entonces, los mamiferos carnivoros mayores a 44 kg
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estaban representados por Panthera onca, Puma concolor, Smilodon y Arctotherium. Es poco
probable que los humanos hayan predado sobre estos organismos, empero si lo hacian sobre los
mamiferos herbivoros de los cuales estos se alimentaban (inclusive se sugiere que en algin caso
podrian haberles arrebatado sus presas a estos carnivoros) (Cione et al., 2009). En este sentido, la
incidencia sobre la fauna de carnivoros fue diferencial. El hecho de que tanto P. concolor como P.
onca pudieran predar sobre una gama mas amplia de mamiferos de mediano porte (Cione ef al.,
2009) preferentemente de areas vegetadas, les significO su supervivencia; por el contrario
Arctotherium y Smilodon se extinguieron. Por ejemplo, estos ultimos debido al hecho de estar tan
altamente especializados en cazar grandes herbivoros, al tener que matar a pequefios y rapidos

animales hubiesen sido mucho menos eficaces que otros predadores de menor tamafio.
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Conclusiones v perspectivas

El registro fosil de carnivoros en Uruguay es escaso, y muchas veces fragmentario, pero a su vez
muy informativo.

Para el Terciario (Pale6geno y Neogeno), se confirma la baja abundancia y diversidad de mamiferos
carnivoros, la cual no parece coherente con la del resto del continente, por lo cual se infiere algin
tipo de sesgo de registro.

Para el Cuaternario, y al igual que en el resto de Sudamérica, la diversidad aumenta de manera
significativa. En este sentido, se reportan las primeras evidencias de la presencia de, por ejemplo,
Smilodon fatalis, Cerdocyon thous y de Lycalopex culpaeus (aff. L. culpaeus) en el Pleistoceno
tardio del pais; también se corrobora la presencia de Didelphis sp. y de Leopardus pardalis (o
formas afines a este ultimo) para ese mismo lapso temporal. Para el Holoceno (Formacion Villa
Soriano) se destaca el material referido a cf. Canis sp., lo que configura el primer registro fosil de
un mamifero carnivoro para la unidad. Por otro lado, no se pudo confirmar la presencia de
procidnidos fosiles para el territorio uruguayo.

Se actualizo la lista taxonémica para las unidades cuaternarias continentales, con la presencia de S.
fatalis y C. thous para la Formacion Sopas, de Panthera onca y S. fatalis para la Formacion
Libertad y de C. thous, L. culpaeus, Dusicyon avus, Lontra sp. y S. fatalis para la Formacion
Dolores. Estos nuevos hallazgos tienden a completar y complementar la comunidad de organismos
ya conocidos para cada lapso temporal.

De estas unidades, la Formacion Sopas contintia siendo la mas diversa pasando de 10 a 12 especies,
seguida de la Formacion Dolores de 3 a 8 especies y la Formacion Libertad de 2 a 4 especies.

Para estas ultimas dos, en base a estos nuevos registros, se confirman o sugieren nuevas condiciones
ambientales, preferentemente con una cierta tendencia hacia habitats mas altamente estructurados.
La ausencia puntual de canidos en la Formacion Libertad estaria relacionada en mayor medida con
el tipo de animales herbivoros alli registrados (en general, de gran tamafo) mas que con las

condiciones ambientales o un sesgo en el registro fosil.
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Si bien mucho se ha hecho en los Ultimos afios, mucho resta por hacer, particularmente en la
Formacion Dolores y la Formacion Libertad, unidades submuestreadas en relacion a la Formacion
Sopas, por lo que los esfuerzos deberian apuntar en dicha direccion, todo esto con la finalidad de

intentar comprender mejor los ecosistemas del pasado de nuestro pais.
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Anexo 1A: Imagenes de los materiales estudiados en este trabajo

Materiales asignados a Felidae

Figura 1: FC-DPV 1549, quinto metatarsiano asignado a cf. Puma concolor, en vista A) dorsal, B) ventral y C) lateral.
Escala 5 cm.

Figura 2: FC-DPV 1566, falange proximal asignada a Puma concolor, en vista A) dorsal y B) ventral. Escala 3 cm.
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Figura 3: FC-DPV 1596, tibia derecha asignada a cf. Puma concolor, en vista A) dorsal, B) ventral y C) lateral derecha.
Escala 10 cm.
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Figura 4: MGT 1150, craneo y mandibula asignados a Puma concolor, craneo en vista A) dorsal y B) ventral; mandibula
en vista C) dorsal. Escala 10 cm.
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Figura 5: CAR SN, distal de radio y ulna, elementos del carpo y proximales de metacarpianos izquierdos asignados a cf.
Panthera onca, en vista A) dorsal y B) ventral. Escala 5 cm. Abreviaturas: r- radio; ul- ulna; e- escafolunar; pir-
piramidal; pis- pisiforme; trpc- trapecio; trpz- trapezoide; m- magno; un- unciforme; Mtc- metacarpianos.

Figura 6: CGF 104, hemimandibula derecha asignada a Panthera cf. onca, en vista A) externa y B) oclusal. Escala 10
cm.
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Figura 7: FC-DPV 501, m1 derecho asignado a Panthera onca, en vista A) externa, B) interna y C) oclusal. Escala 3
cm.

Figura 8: FC-DPV 1890, hemimandibula izquierda asignada a Panthera onca, en vista A) externa y B) oclusal. Escala
10 cm.
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Figura 9: FC-DPV 1909, fragmento de falage Figura 10: FC-DPV 3010, canino superior asignado a
asignado a cf. Panthera onca, en vista A) dorsal Panthera onca, en vista A) frontal y B) lateral. Escala 3
y B) ventral. Escala 3 cm. cm.

Figura 11: FC-DPV 3025, fragmentos de la region posterior  Figura 12: MCP 1908, fragmento de rama mandibular
de craneo asignados a Panthera onca, en vista ventral. Escala derecha asignada a cf. Panthera onca, en vista A)

5 cm. Abreviaturas: p. pg.- proceso postglenoideo; p. m.- lateral y B) oclusal. Escala 5 cm.

proceso mastoideo; p. et.- proceso ectotimpanico; f. o.-

foramen oval.
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Figura 13: MNHN-P 957, craneo asignado a Smilodon populator, en vista A) dorsal, B) ventral y C) lateral derecha.
Escala 10 cm.
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Figura 14: MNHN-P 27880, Mtt. III, falanges proximales y medias asignadas a Smilodon cf. populator, en vista A)
lateral del Mtt. III; B) dorsal de falanges proximales y medias y C) ventral de falanges proximales y medias. Escala A) 5
cm; escalas B) y C) 10 cm. Numeros explicados en el texto.
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Figura 15: CBM 13, craneo asignado a Smilodon fatalis, en vista A) dorsal, B) ventral y C) lateral derecha. Escala 10
cm.
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Figura 16: FC-DPV 683, fragmentos craneanos y dentarios asignados a Smilodon cf. fatalis. A) premaxilar con incisivo
IIT; B) maxilar; C) nasal; D) PM4 y E) m1. Escala 10 cm.

Figura 17: MLR 360, quinto metacarpiano derecho asignado a Smilodon cf. fatalis, en vista A) dorsal, B) lateral derecha
y C) lateral izquierda. Escala 3 cm.
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Figura 18: MNHN-P 1770, fémur izquierdo asignado a Smilodon cf. fatalis, en vista A) dorsal y B) ventral. Escala 10
cm.
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Figura 19: FC-DPV 1884, elementos postcraneales asignados a cf. Leopardus pardalis, tibia en vista dorsal (A), ventral
(B) y lateral derecha (C), calcaneo (D), Mtc I (E), metapodos (F y G), falange uno del dedo uno (H), falange proximal
(D), falange media (J) y fragmento de cadera (K). Escala A, B, Cy K- 10cm; D, E, F, G, H, I, J- 3 cm.
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Figura 20: FC-DPV 2890, craneo y mandibula asignados a cf. Leopardus pardalis. Craneo en vista A) dorsal, B) ventral
y C) lateral izquierda; hemimandibula derecha en vista externa (D). Escala 5 cm.
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Materiales asignados a Canidae

Figura 21: FC-DPV 1885, material parcialmente completo de craneo y mandibula articulados asignados a Cerdocyon
thous, en vista A) dorsal y B) lateral izquierda. Escala 10 cm.

Figura 22: FC-DPV 679, ml derecho asignado a cf. Cerdocyon thous, en vista A) externa, B) interna y C) oclusal.
Escala 3 cm.

Figura 23: CCL SN, material parcialmente completo de sinfisis mandibular asignado a aff. Lycalopex culpaeus, en vista
A) lateral izquierda y B) oclusal. Escala 3 cm.
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Figura 24: FC-DPV 777, craneo y mandibula asignado a Lycalopex gymnocercus, en vista lateral derecha. Escala 10 cm.

Figura 25: FC-DPV 2855, craneo y mandibula asignado a Lycalopex gymnocercus, en vista lateral derecha. Escala 10
cm.
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Figura 26: FC-DPV 2936, fragmento de rama mandibular derecha asignado a Dusicyon avus, en vista A) lateral derecha
y B) oclusal. Escala 5 cm.

Figura 27: MLR 188, m1 izquierdo asignado a cf. Canis sp., en vista A) externa, B) interna y C) oclusal. Escala 3 cm.
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Materiales asignados a Ursidae

Figura 28: MNHN-P 229, mandibula asignada a Arctotherium sp., en vista A) lateral derecha y B) oclusal. Escala 10
cm.
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Figura 29: FC-DPV 2762, canino superior izquierdo asignado a Arctotherium sp., en vista A) frontal y B) lateral. Escala
5 cm.

Figura 30: MBR 741, lote de dos M2 en vista oclusal y lateral: A) M2 derecho asignado a Arctotherium sp. (MBR 741-
1); B) M2 izquierdo asignado a Arctotherium cf. tarijense (MBR 741-2). Escala 5 cm.
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Materiales asignados a Mustelidae

Figura 31: MAB 1704, fragmento de hemimandibula derecha asignado a Lontra sp., en vista A) lateral derecha y B)
oclusal. Escala 3 cm. Foto original Felipe Montenegro.

Figura 32: FC-DPV 1220, humero derecho asignado a Lontra cf. longicaudis, en vista A) frontal y B) lateral. Escala 5
cm.
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Materiales asignados a Didelphidae

Figura 33: FC-DPV 875, craneo y mandibula asignado a Didelphis sp., craneo en vista A) dorsal, B) ventral y C) lateral
izquierda; mandibula en vista D) lateral izquierda. Escala 5 cm.
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Anexo 1B: Estado original de algunos materiales alojados en colecciones y/o museos

Figura 1: FC-DPV 875, craneo y mandibula asignado a Didelphis sp. Escala 5 cm.
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Figura 2: FC-DPV 1884, elementos postcraneales asignados a cf. Leopardus pardalis. Escala 5 cm (A) y 10 cm (B y C).
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Figura 3: FC-DPV 1885, material parcialmente completo de craneo y mandibula articulados asignados a Cerdocyon
thous. Escala 10 cm.

Figura 4: FC-DPV 2890, craneo y mandibula asignados a cf. Leopardus pardalis. Escala 3 cm. Fotos Daniel Perea.
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Anexo 1C: Fotos de algunos de los afloramientos prospectados

Figura 1: Barrancas de la playa del Arroyo El Cafio (depto. de Colonia). Se indican las unidades aflorantes.

Figura 2: Barranca en cercanias de playa La Agraciada (depto. de Soriano). Se indica la unidad aflorante. Foto Andrea
Corona.
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Figura 3: Barrancas de Puerto Arazati (depto. de San José). Se indican las unidades aflorantes.

Figura 4: Zona del Arroyo Malo (depto. de Tacuarembd). Se indica la unidad aflorante.
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Anexo 1D: Otros materiales

Figura 1: MNHN-DP N° 720 Proborhyaena cf. gigantea, rama mandibular izquierda en vista externa. Escala 10 cm.

Figura 2: MNHNA 1636 (LRC 329) Thylacosmilidae gen. et sp. indet., A) porcién de rostro con parte del canino
derecho y PM 2-3, B) porcion de canino izquierdo, C) y D) M2-3 derechos en vista lateral y oclusal respectivamente.
Escala 2 cm. Modificado de Mones y Rinderknecht, 2004a.



Figura 3: MNHNA Coll. F. Oliveras 31561 cf. Xenosmilus sp., fragmento de rama mandibular izquierda, en vista A)
externa, B) interna y C) oclusal. Escala 5 cm. Modificado de Mones y Rinderknecht, 2004b.

Figura 4: MACNU-95 Protocyon troglodytes, fragmento de rama mandibular izquierda en vista A) oclusal y B) externa.
Escala 2 cm. Modificado de Prevosti et al., 2009a.
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Anexo 2A: Ecuaciones

A continuacion se presentan todas las formulas utilizadas para calcular los pardmetros
paleoecoldgicos analizados en este trabajo.

Para cada una de ellas se detallan su abreviatura, las unidades involucradas (tanto de longitud como
de masa), el grupo considerado en la construccion de cada ecuacion, la medida de los elementos
anatomicos utilizados al construir dichas ecuaciones y los autores de las mismas.

Segun disponibilidad de informacién también se indicara el correspondiente porcentaje de error de

prediccion (% PE) y el porcentaje de error estdndar de la estimacion (% SEE).

Ecuaciones de estimacion de masa corporal (en kg) para placentarios (carnivoros) segun Van
Valkenburgh (1990). Medidas en mm. Abreviadas como VV, 1 a 7 respectivamente.

- en base a la longitud condilo-basal (LCB)

Carnivoros (todos)
VV1: log masa = 3.13*log LCB - 5.59; %SEE 66

Félidos
VV2:log masa=3.11*log LCB - 5.38

- en base a la longitud orbito-occipital (LOO)

Carnivoros (todos)
VV3: log masa = 3.44*log LOO - 5.74; %SEE 61

Félidos
VV4: log masa = 3.54*log LOO - 5.86

- en base al didmetro antero-posterior del m1 (m1AP)

Carnivoros (todos)
VVS: log masa =2.97*log m1AP - 2.27; %SEE 138

Félidos
VV6: log masa = 3.05*log m1AP - 2.15

Ursidos
VV7: log masa = 0.49*log m1AP + 1.26; %SEE 78
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Ecuaciones de estimacion de masa corporal (en kg) para placentarios (carnivoros) segiin Thackeray
y Kieser (1992). Medidas en mm. Abreviadas como TK, 1 y 2 respectivamente.

- en base al didmetro antero-posterior del m1 (m1AP)

Félidos
TK1: log masa = 3.37*log m1AP- 2.57

Cénidos y Hiénidos

TK2: log masa = 3.42*log m1AP- 3.33

Ecuaciones de estimacion de masa corporal (en kg) para placentarios (carnivoros) segin Anyonge
(1993). Medidas en mm. Abreviadas como A, 1 a 3 respectivamente.

- en base al largo del Fémur (LT)

Carnivoros (todos)
Al: log masa =2.92*log LT - 5.27; %SEE 46

Félidos
A2: log masa=3.2*log LT - 5.9

- en base al largo del Hamero (LT)

Carnivoros (todos)

A3: log masa =2.93*log LT -5.11; %SEE 51

Ecuaciones de estimacion de masa corporal (en kg) para placentarios (carnivoros) segiin Egi (2001).
Medidas en mm. Abreviadas como E, 1 a 13 respectivamente.

- en base al largo del Fémur (LT)

Total de la muestra
El: Ln masa=-11.43 + Ln LT*2.774; %SEE 11.3

Escansoriales
E2: Ln masa=-13.61 + Ln LT*3.206; %SEE 9.2

Todos los terrestres
E3: Ln masa=-11.72 + Ln LT*2.936; %SEE 11.2

Terrestres generalizados
E4: Ln masa=-10.25 + Ln LT*2.546; %SEE 9.6

Cursoriales
ES5: Ln masa =-14.22 + Ln LT*3.280; %SEE 9.2
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- en base al largo de la Tibia (LT)

Total de la muestra
E6: Ln masa=-10.97 + Ln LT*2.694; %SEE 12.6

Escansoriales
E7: Ln masa =-15.62 + Ln LT*3.658; %SEE 10.3

Todos los terrestres
E8: Ln masa=-11.76 + Ln LT*2.982; %SEE 12.3

Terrestres generalizados
E9: Ln masa =-9.09 + Ln LT*2.280; %SEE 10

Cursoriales
E10: Ln masa =-16.02 + Ln LT*3.616; %SEE 9.8

- en base al largo del Hamero (LT)

Total de la muestra
E11: Ln masa=-10.52 + Ln LT*2.642; %SEE 11.2

Todos los terrestres
E12: Ln masa= -11.16 + Ln LT*2.892; %SEE 10.1

Terrestres generalizados
E13: Ln masa= - 9.88 + Ln LT*2.526; %SEE 8.5
Ecuaciones de estimacion de masa corporal (en kg) para félidos segun Christiansen y Harris

(2005). Medidas en mm. Abreviadas como CH, 1 a 6 respectivamente.

- en base al largo del fémur (LT)
CHI1: log masa =-4.794 + 2.712*log LT; %SEE 21.49; %PE 15.04

- en base al didmetro dorso-ventral de la diafisis (DDV-Di) del fémur
CH2: log masa = -1.892 + 2.783*log DDV-Di; %SEE 20.05; %PE 14.02

- en base al didmetro medio-lateral de la diafisis (DML-Di) del fémur
CH3: log masa =-1.874 + 2.719*log DML-D1; %SEE 23.21; %PE 16.07

- en base al largo de la tibia (LT)
CH4: log masa =-5.621 + 3.104*1log LT; %SEE 34.15; %PE 20.15

- en base al didmetro dorso-ventral de la diafisis (DDV-Di) de la tibia
CHS: log masa =-1.613 + 2.654*log DDV-Di; %SEE 22.61; %PE 15.18

- en base al didmetro medio-lateral de la diafisis (DML-D1) de la tibia
CHG6: log masa = -1.558 + 2.551*log DML-Di; %SEE 13.96; %PE 8.92

[176]



Ecuacion de estimacion de masa corporal (en kg) para félidos segin Hemmer et al. (2011).
Medidas en mm. Abreviada como H, 1.

- en base al diametro medio-lateral de la diafisis (DML-Di) del quinto metacarpiano
H1: log masa = 2.334* log DML-Di - 0.435
Ecuaciones de estimacion de masa corporal (en kg) para canidos y trsidos segun Figueirido et al.

(2011). Medidas en mm. Abreviadas como F, 1 a 14 respectivamente.

- en base al ancho del proceso post-orbitario (APO)
F1: log masa=-4.371 + 3.311 *log APO; %SEE 41.85; %PE 32.93

- en base al didmetro antero-posterior del canino superior (CAP)
F2: log masa =-1.060 + 2.361 *log CAP; %SEE 70.01; %PE32.16

- en base al didametro medio-lateral del canino superior (CML)
F3: log masa = -0.464 + 2.224 *log CML; %SEE 79.32; %PE 35.23

- en base al didmetro antero-posterior del M1 (M1AP)
F4: log masa = -3.056 + 4.084 *log M1AP; %SEE 69.61; %PE 74.31

- en base al didmetro antero-posterior del M2 (M2AP)
F5: log masa =-0.866 + 2.127 *log M2AP; %SEE 61.83; %PE 96.33

- en base a la altura mandibular al borde posterior del m1 (Hm1)
F6: log masa =-2.405 + 2.807 *log Hm1; %SEE 56.07; %PE 31.25

- en base al ancho mandibular al borde posterior del m1 (Bm1)
F7: log masa = -1.655 + 3.124 *log Bm1; %SEE 71.20; %PE 41.30

- en base a la distancia angular-condilo (Ang-Cénd)
F8: log masa =-3.706 + 3.702 *log Ang-Cond; %SEE 66.72; %PE 41.01

- en base a la distancia condilo-coronoides (Cond-Cor)
F9: log masa = -3.603 + 3.209 *log Cond-Cor; %SEE 44.87; %PE 29.01

- en base a la distancia condilo- Fosa Masetérica (C-FM)
F10: log masa = -4.360 + 3.453 *log C-FM; %SEE 74.14; %PE 37.52

- en base al didmetro antero-posterior del canino inferior (cAP)
F11: log masa = -1.142 + 2.443 *log cAP; %SEE 79.06; %PE 34.24

- en base al didmetro medio-lateral del canino inferior (cML)
F12: log masa = -0.558 + 2.298 *log CML; %SEE 85.30; %PE 39.63

- en base al didmetro antero-posterior del m2 (m2AP)
F13: log masa =-1.765 + 3.013 *log m2AP; %SEE 61.13; %PE 46.94

- en base al didmetro medio-lateral del m2 (m2ML)
F14: log masa =-1.331 + 3.177 *log m2ML; %SEE 72.42; %PE 47.04
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Ecuaciones de estimacion de masa corporal (en kg) para canidos (perros y lobos) segun Losey et al.
(2014). Medidas en mm. Abreviadas como L, 1 a 10 respectivamente.

- en base al largo viscero-craneal (LVC)
L1: log masa =-3.216 + 2.275 *log LVC; %SEE 23.72; %PE16.39

- en base al largo facial (LF)
L2: log masa = -3.723 + 2.444 *log LF; %SEE 25.36; %PE 17.67

- en base a la altura mandibular al borde posterior del pm2 (Hpm?2)
L3: log masa =-2.000 + 2.538 *log Hpm2; %SEE 27.39; %PE 17.84

- en base a la altura de la mandibula al borde posterior del m1 (Hml)
L4: log masa = -2.020 + 2.406 *log Hm1; %SEE 23.34; %PE 15.28

- en base a la distancia angular-coronoides (Ang-Cor)
LS: log masa =-2.738 + 2.301 *log Ang-Cor; %SEE 10.86; %PE 11.46

- en base a la longitud de la serie dentaria pm2-4 (LSD pm2-4)
L6: log masa = -2.726 + 2.590 *log LSDpm2-4; %SEE 20.37; %PE 34.76

- en base al didmetro antero-posterior del m1 (m1AP)
L7: log masa =-1.495 + 2.113 *log m1AP; %SEE 28.45; %PE 34.14

- en base a la longitud de la serie dentaria pm1-m3 (LSD pm1-m3)
L8: log masa =-3.782 + 2.695 *log LSDpm1-m3; %SEE 21.94; %PE 16.09

- en base a la longitud de la serie dentaria pm2-m3 (LSD pm2-m3)
L9: log masa =-3.206 + 2.444 *log LSDpm2-m3; %SEE 22.95; %PE 16.46

- en base a la longitud de la serie dentaria pm1-4 (LSD pm1-4)
L10: log masa =-2.707 + 2.487 *log LSDpm1-4; %SEE 22.30; %PE 15.90

Ecuaciones de estimacion de masa corporal (en g) para una mezcla combinada de marsupiales
(didélfidos y dasyuridos) en base al didmetro antero-posterior (AP) y transverso (ML) (en mm), y al
area oclusal de la serie molar (AP*ML) segun Gordon (2003). Abreviadas como Gm, 1 a 21
respectivamente.

- para los molares superiores

Gml: Ln masa=1.796 + 3.3*Ln M1 AP
Gm2: Ln masa=1.223 + 3.62*Ln M1 ML
Gm3: Ln masa=1.496 + 1.74*Ln M1 AP*ML

Gm4: Ln masa=1.767 + 3.182*Ln M2 AP
GmS5: Ln masa=0.73 + 3.654*Ln M2 ML
Gm6: Ln masa=1.267 + 1.708*Ln M2 AP*ML

Gm7: Ln masa = 1.954 + 3.059*Ln M3 AP
Gm8: Ln masa = 0.684 + 3.606*Ln M3 ML
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Gm9Y: Ln masa = 1.356 + 1.66*Ln M3 AP*ML
- para los molares inferiores

Gm10;: Ln masa=1.941 + 3.319* Ln m1 AP
Gm1l: Ln masa =3.871 +3.09* Ln m1 ML
Gm12: Ln masa =2.933 + 1.605*Ln m1 AP*ML

Gm13: Ln masa = 1.519 + 3.374*L.n m2 AP
Gm1l4: Ln masa=3.277 + 3.295*L.n m2 ML
Gm15:; Ln masa =2.403 + 1.67*Ln m2 AP*ML

Gm16: Ln masa = 1.59 + 3.228*L.n m3 AP
Gm17: Ln masa=3.166 + 3.299*L.Ln m3 ML
Gm18: Ln masa = 2.363 + 1.635*Ln m3 AP*ML

Gm19:; Ln masa = 1.874 + 3.078*Ln m4 AP
Gm20: Ln masa = 3.533 + 3.145*Ln m4 ML
Gm21: Ln masa = 2.681 + 1.564*L.n m4 AP*ML

Ecuaciones de estimaciéon de masa corporal (en g.) para didélfidos en base al diametro antero-
posterior (AP) y transverso (ML) (en mm), y al area oclusal de la serie molar (AP*ML) segun
Gordon (2003). Abreviadas como Gd, 1 a 21 respectivamente.

- para los molares superiores

Gd1: Ln masa=1.83 +3.284*Ln M1 AP
Gd2: Ln masa =1.373 + 3.572*Ln M1 ML
Gd3: Lnmasa=1.571 + 1.733*Ln M1 AP*ML

Gd4: Ln masa=1.758 + 3.229*L.n M2 AP
Gd5: Ln masa =0.944 + 3.577*Ln M2 ML
Gd6: Ln masa = 1.349 + 1.7087*Ln M2 AP*ML

Gd7: Ln masa = 1.864 + 3.093*Ln M3 AP
Gd8: Ln masa = 0.797 + 3.465*Ln M3 ML
Gd9: Ln masa=1.35 + 1.638*Ln M3 AP*ML

- para los molares inferiores

Gd10;: Ln masa =2.131 + 3.095* Ln m1 AP
Gd11: Ln masa = 3.732 + 3.144* Ln m1 ML
Gd12: Ln masa=2.924 + 1.56*Ln m1 AP*ML

Gd13;: Ln masa =1.768 + 3.229*L.Ln m2 AP
Gd14: Ln masa = 3.366 +3.279*Ln m2 ML
Gd15: Ln masa=2.557 + 1.629*Ln m2 AP*ML

Gd16: Ln masa=1.785 + 3.089*Ln m3 AP
Gd17: Ln masa = 3.405 + 3.156*Ln m3 ML
Gd18: Ln masa = 2.581 + 1.564*L.n m3 AP*ML
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Gd19: Ln masa=1.837 +2.973*Ln m4 AP
Gd20: Ln masa=3.731 +3.029*Ln m4 ML
Gd21: Ln masa=2.77 + 1.503*Ln m4 AP*ML

Ecuaciones de estimacion de la masa (en kg) de la presa tipica (PT) y de la presa méxima (PM)
desarrolladas para cénidos y félidos actuales segiin Prevosti y Vizcaino (2006). M es la masa en kg
del carnivoro.

- ecuaciones de presa tipica y presa maxima para canidos
log masa PT= 1.97 *log M - 1.60
log masa PM= 1.88 *log M - 0.4052

- ecuaciones de presa tipica y presa maxima para félidos
log masa PT=1.86 *log M - 1.74
log masa PM= 1.29 *log M + 0.075

Ecuaciones de estimacion de la masa (en kg) de la presa tipica (PT) y de la presa maxima (PM)
desarrolladas para canidos y félidos actuales segin Prevosti y Martin (2013). M es la masa en kg
del carnivoro.

- ecuaciones de presa tipica y presa maxima para canidos
log masa PT= 1.81 *log M - 1.58; %PE 200.15
log masa PM= 1.40 *log M + 0.12; %PE 58.2

- ecuaciones de presa tipica y presa maxima para félidos

log masa PT= 1.54 *log M - 0.92; %PE 54.55
log masa PM= 1.00 *log M + 0.69; %PE 35.02
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Anexo 2B: Estimaciones de parametros paleobiolégicos

Cuando se presentan dos estimaciones para una misma férmula implica que corresponden al lado
izquierdo y derecho, segin las condiciones de preservacion del material, respectivamente. Los
valores resaltados “en negrita” son aquellos obtenidos a partir de ecuaciones desarrolladas de
manera exclusiva para el grupo en particular. Los promedios (ver Resultados y este anexo) se
obtuvieron a partir de las estimaciones “en negrita” o, segin disponibilidad de datos y en caso de
que corresponda, a partir de ecuaciones generalizadas de carnivoros. Dichos promedios fueron
utilizados posteriormente para estimar otros parametros (tamafio de la presa tipica y maxima, segiin

corresponda). Abreviaturas de las ecuaciones en Anexo 2A.

Estimaciones de masa corporal (en kg)
FELIDAE

CBM 13: VV1, 130.3; VV2, 188.7; VV3, 110.4; VV4, 140.9
Promedio 164.8

CGF 104: VV5,95.8; VVe6, 164.3; TK1,179.3
Promedio 171.8

FC-DPV 501: VV5, 59.47; VV6, 100.76; TK1, 104.48
Promedio 102.6

FC-DPV 1596: E6, 44.97; E7, 85.06; E8, 99.05; E9, 30.43; E10, 45.29; CH4, 59.3; CH5, 109.9;
CHae, 80.6
Promedio 83.3

FC-DPV 1884: E6, 16.83; E7, 22.40; ES8, 33.37; E9, 13.24; E10, 12.11; CH4, 19.1; CHS5, 20.5;
CHeé, 16.9
Promedio 18.8

FC-DPV 1890: VV5, 71.32; VV6, 121.41; TK1, 128.38
Promedio 124.9

FC-DPV 2890: VV5, 7.61; VV6, 12.23; TK1, 10.16
Promedio 11.2

MCP 1908: VV5, 76.2; VV6, 129.9; TK1, 138.4
Promedio 134.2

MGT 1150: VV5, 26.4; VV6, 43.8; TK1, 41.6
Promedio 42.7
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MLR 360: H1, 237.4

MNHN-P 957: VV1, 302.79; VV2, 436.1; VV3, 288.62; VV4, 379.1
Promedio 407.6

MNHN-P 1770: Al, 180.42; A2, 222.83; E1, 153.45; E2, 225.26; E3, 300.32; E4, 129.06; ES5,
189.99; CH1, 157.1; CH2, 165.5; CH3, 179.8

Promedio 181.3

CANIDAE

CCL SN: F11, 15.5; F12,11.2
Promedio 13.4

FC-DPV 679: VV5, 15.14; TK2, 4.39; L7, 9.1
Promedio 6.7

FC-DPV 777: VV5, 18.21; TK2, 5.44; 1.3, 5.48; L4, 6.79; L5, 6.04; L6, 8.69; L7, 10.39, L8, 8.76;
L9, 9.95; LL10, 9.87; F2, 5.1; F3, 6.8; F4, 8.8; F5, 5.9; F6, 6.5; F7, 13.1; F8, 7.1; F9, 7.6; F10, 3.8;
F13,8.4; F14, 4.8

Promedio 7.5

FC-DPV 1885: VV5, 14.74; TK2, 4.26; L1, 9.28; L2, 9.27; L3, 4.40; L4, 7.54; L7, 8.49; F1, 5.0;
F2, 8.2; F4, 11.2; F6, 9.4; F7, 11.9; F11, 4.6

Promedio 7.8

FC-DPV 2855: VV5, 17.72; TK2, 5.27; L3, 5.06; L4, 5.74; L6, 10.18; L7, 10.19; L8, 10.40; L9,
11; L10, 11.82; F1, 10.8; F9, 10.1, F10, 4.9; F11, 7.43; F12, 6.9; F14, 7.1; F19, 9.8

Promedio 8.4

FC-DPV 2936: VV5, 43.1; TK2, 14.6; L4, 14.1; L7, 19.2; F6, 19.5; F7, 21.2; F13, 12.8; F14, 13.9
Promedio 16.5

MLR 188: VV5, 67.5; TK2, 24.6; L7, 26.4
Promedio 25.5
URSIDAE

MNHN-P 229: VV5, 201.7/218.6; VV7, 103.5/104.8; F13, 499.5/584.9; F14, 1004/1082
Promedio 563.1

FC-DPV 2762: F2,174; F3, 366.8
Promedio 270.4

MBR 741-1: F5, 578.6

MBR 741-2: FS5, 382.2
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MUSTELIDAE

FC-DPV 1220: A3, 2.55; E11, 2.54; E12, 3.96; E13, 2.92
Promedio 2.99

MAB 1704: VV5,21.4

DIDELPHIDAE

FC-DPV 875: Gdl, 1.3; Gd2, 0.885; Gd3, 1.1; Gd4, 0.725; Gd5, 0.879; Gd6, 0.800; Gd7, 1.570;
Gd10, 1.250; Gd11, 2.125; Gd12, 1.626; Gd13, 0.960/0.867; Gd14, 1.313/1.865; Gd15, 1.123/
1.095; Gd16, 1.320; Gd17, 1.528; Gd18, 1.426; Gd19, 1.438/1.180; Gd20, 1.455/1.335; Gd21,
1.450/1.258

Promedio 1.27

OTROS MATERIALES

MNHN-DP N° 720: Gml0, 116; Gml1, 80; Gml12, 98; Gml3, 132; Gml4, 121; Gml5, 128;
Gml6, 160; Gm17, 150; Gm18, 157; Gm19, 202; Gm20, 171; Gm21, 193
Promedio 142.3

MNHNA 1636 (LRC 329): Gml, 9; Gm2, 1.5; Gm3, 4; Gm4, 13; Gm5, 1.2; Gm6, 4.3; Gm7, 13.4;
GmS, 1.2; Gm9, 4.4
Promedio 5.8

MNHNA Col. F. Oliveras 31561: VV5, 198.3; VV6, 347; TK1, 409.7
Promedio 378.4

MACNU-95: VVS5, 81.5; TK2, 30.5; L4, 33.5; L7, 30.2; F6, 53.7; F7, 51.9; F11, 29.8; F12, 33.5;
F13, 11.9; F14, 20.1
Promedio 32.8

Estimaciones de masa corporal (en kg) de la presa tipica (PT) v de la presa maxima (PM) para
canidos v félidos calculadas con ecuaciones segun A) Prevosti v Vizcaino (2006) v B) Prevosti v

Martin (2013).

FELIDAE

CBM 13
A) PT, 241.8; PM, 860.7
B) PT, 311.9; PM, 807.2

CGF 104
A) PT, 261.3; PM, 908.2
B) PT, 332.6; PM, 841.4

FC-DPV 501
A) PT, 100.2; PM, 467.1
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B) PT, 150.4; PM, 502.5

FC-DPV 1596
A) PT, 67.9; PM, 356.9
B) PT, 109.1; PM, 407.9

FC-DPV 1884
A) PT, 4.27; PM, 52.3
B) PT, 11.02; PM, 92.1

FC-DPV 1890
A) PT, 144.4; PM, 601.9
B) PT, 203.6; PM, 611.7

FC-DPV 2890
A) PT, 1.63; PM, 26.8
B) PT, 4.9; PM, 54.9

MCP 1908
A) PT, 165.1; PM, 660.4
B) PT, 227.4; PM, 657.3

MGT 1150
A) PT, 19.6; PM, 150.7
B) PT, 38.9; PM, 209.1

MLR 360
A) PT, 476.9; PM, 1378.4
B) PT, 547.3; PM, 1162.7

MNHN-P 957
A) PT, 1303.3; PM, 2768.2
B) PT, 1258.2; PM, 1996.3

MNHN-P 1770
A) PT, 288.8; PM, 973.5
B) PT, 361.4; PM, 887.9

CANIDAE

CCL SN
A)PT, 4.2; PM, 51.7
B) PT, 2.9; PM, 49.9

FC-DPV 679
A) PT, 1.07; PM, 14.1
B) PT, 0.82; PM, 18.9

FC-DPV 777
A)PT, 1.3; PM, 17.4
B) PT, 1.0; PM, 22.1
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FC-DPV 1885
A) PT, 1.44; PM, 18.7
B) PT, 1.08; PM, 23.4

FC-DPV 2855
A)PT, 1.7; PM, 21.5
B) PT, 1.24; PM, 25.9

FC-DPV 2936
A) PT, 6.3; PM, 76.5
B) PT, 4.2; PM, 66.8

MLR 188
A) PT, 14.8; PM, 173.4
B) PT, 9.24; PM, 122.8

OTROS MATERIALES

MNHNA Col. F. Oliveras 31561
A) PT, 1134.9; PM, 2515.1
B) PT, 1122.1; PM, 1853.3

MACNU-95
A) PT, 24.3; PM, 278.4
B) PT, 14.6; PM, 174.7
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ANEXO
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Anexo 3A: Resultados del ACP v Cluster jerarquico

MGT 1150

Medidas craneales tenidas en cuenta: CAP; CML; PM4AP; PM4ML. Los datos de los ejemplares
Puma concolor y Panthera onca provienen de la bibliografia (Merriam y Stock, 1932).

PC Eigenvalue % variance
1 12,4744 93,114

2 0,611718 4,5661

3 0,179698 1,3413

4 0,131122 0,97875

Tabla 1: Valores de la varianza para cada componente principal, en base a medidas craneales, para el material MGT
1150.

Figura 1: Grafico de los primeros dos componentes principales; negro: Puma concolor; azul: Panthera onca; cruz roja:
MGT 1150.

Figura 2: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Figura 3: Dendrograma de analisis de Cluster Jerarquico: algoritmo utilizado de grupos pareados (“paired group”),
medida de similitud euclideana (Euclidean). Los valores indican los porcentajes obtenidos luego de efectuar 1000
pseudorréplicas.
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Medidas mandibulares tenidas en cuenta: LT, Di, cAP; cML; m1AP; mIML. Los datos de los
ejemplares Puma concolor y Panthera onca provienen de la bibliografia (Merriam y Stock, 1932).

PC Eigenvalue % variance
1 367,492 98,212

2 4,2254 1,1292

3 1,98098 0,52941

4 0,331402 0,088567

5 0,102528 0,0274

6 0,0517404 0,013828

Tabla 2: Valores de la varianza para cada componente principal, en base a medidas mandibulares, para el material MGT
1150.

Figura 4: Grafico de los primeros dos componentes principales; negro: Puma concolor; azul: Panthera onca; cruz roja:
MGT 1150.
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CGF 104
Medidas tenidas en cuenta: LT, LSD c-m1, Hml; Bml; Ang-Cénd; Ang-Cor; cAP; cML; pm4AP;
pm4ML; m1AP; m1ML. Los datos de los ejemplares de Panthera onca, Puma concolor y Panthera

atrox provienen de la bibliografia (Merriam y Stock, 1932).

PC Eigenvalue % variance PC Eigenvalue | % variance
1 4825,08 99,106 7 0,980156 0,020132
2 21,2499 0,43647 8 0,642285 0,013192

3 12,4358 0,25543 9 0,317938 0,0065303
4 4,02726 0,082719 10 0,200931 0,0041271
5 1,90697 0,039169 11 0,155907 0,0032023
6 1,55755 0,031992 12 0,068498 0,0014069

Tabla 3: Valores de la varianza para cada componente principal para el material CGF 104.

Figura 7: Grafico de los primeros dos componentes principales; negro: Puma concolor; azul: Panthera onca; rosado:

Panthera atrox; cruz roja: CGF 104.
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FC-DPV 501

Medidas tenidas en cuenta: m1AP; m1ML. Los datos de los ejemplares de Panthera onca y Puma
concolor provienen de la bibliografia (Merriam y Stock, 1932; Méndez-Alzola, 1941).

PC Eigenvalue % variance
1 5,21139 96,419
0,193531 3,5806

Tabla 4: Valores de la varianza para cada componente principal para el material FC-DPV 501.

Figura 10: Grafico de los primeros dos componentes principales; negro: Puma concolor; azul: Panthera onca; cruz roja:
FC-DPV 501.
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Figura 11: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Figura 12: Dendrograma de analisis de Cluster Jerarquico: algoritmo utilizado de grupos pareados (“paired group”),
medida de similitud euclideana (Euclidean). Los valores indican los porcentajes obtenidos luego de efectuar 1000
pseudorréplicas.
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FC-DPV 1890
Medidas tenidas en cuenta: LT; LSD c¢-m1; Hml; Bml; Ang-Cond; cAP; cML; m1AP; mIML. Los
datos de los ejemplares de Puma concolor y Panthera onca provienen de la bibliografia (Merriam y

Stock, 1932).

PC Eigenvalue % variance | PC Eigenvalue % variance
1 524,033 96,723 7 0,327359 0,060422

2 10,903 2,0124 8 0,118821 0,021931

3 3,13687 0,57899 9 0,0285105 0,0052623
4 1,70094 0,31395

5 0,842949 0,15559

6 0,694116 0,12812

Tabla 5: Valores de la varianza para cada componente principal para el material FC-DPV 1890.

Figura 13: Grafico de los primeros dos componentes principales; negro: Puma concolor; azul: Panthera onca; cruz roja:
FC-DPV 1890.
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FC-DPV 3010

Medidas tenidas en cuenta: CAP; CML; cAP; cML. Los datos de los ejemplares de Puma concolor
y Panthera onca provienen de la bibliografia (Merriam y Stock, 1932; Méndez-Alzola, 1941).

PC Eigenvalue % variance
1 10,4849 96,591
2 0,370035 3,4089

Tabla 6: Valores de la varianza para cada componente principal para el material FC-DPV 3010.

Figura 16: Grafico de los primeros dos componentes principales; negro: canino superior Puma concolor; verde: canino
inferior Puma concolor; azul: canino superior Panthera onca; rosado: canino inferior Panthera onca; cruz roja: FC-
DPV 3010.
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Figura 17: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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MCP 1908
Medidas dentarias tenidas en cuenta: pm3AP; pm3ML; pm4AP; pm4ML; m1AP; m1ML. Los datos

de los ejemplares de Panthera onca y Puma concolor provienen de la bibliografia (Merriam y
Stock, 1932; Méndez-Alzola, 1941).

PC Eigenvalue % variance
1 15,6172 86,572

2 1,18948 6,5937

3 0,750702 4,1614

4 0,322385 1,7871

5 0,104639 0,58005

6 0,0552131 0,30607

Tabla 7: Valores de la varianza para cada componente principal para el material MCP 1908.

Figura 19: Grafico de los primeros dos componentes principales; negro: Puma concolor; azul: Panthera onca; cruz roja:
MCP 1908.
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Figura 20: Gréfico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Figura 21: Dendrograma de analisis de Cluster Jerarquico: algoritmo utilizado de grupos pareados (“paired group”),
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pseudorréplicas.
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MNHN-P 957

Medidas tenidas en cuenta: LCB; AM; AR; AIO. Los datos de los ejemplares Smilodon fatalis y
Smilodon populator provienen de la bibliografia (Merriam y Stock, 1932; Churcher, 1967; Kurtén y
Werdelin, 1990).

PC Eigenvalue % variance
1 1207,29 89,186

2 119,33 8,8152

3 16,1101 1,1901

4 10,9484 0,80879

Tabla 8: Valores de la varianza para cada componente principal para el material MNHN-P 957.

Figura 22: Gréafico de los primeros dos componentes principales: azul: Smilodon fatalis; verde: Smilodon populator;
cruz roja: MNHN- P 957.
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Figura 23: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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CBM 13

Medidas tenidas en cuenta: LCB; AM; AR; AIO. Los datos de los ejemplares Smilodon fatalis y
Smilodon populator provienen de la bibliografia (Merriam y Stock, 1932; Churcher, 1967; Kurtén y
Werdelin, 1990).

PC Eigenvalue % variance
1 1075,21 87,926

2 121,807 9,9608

3 15,9447 1,3039

4 9,90071 0,80963

Tabla 9: Valores de la varianza para cada componente principal para el material CBM 13.

Figura 25: Gréafico de los primeros dos componentes principales: azul: Smilodon fatalis; verde: Smilodon populator;
cruz roja: CBM 13.
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Figura 26: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Figura 27: Dendrograma de andlisis de Cluster Jerarquico: algoritmo utilizado de grupos pareados (“paired group”),
medida de similitud euclideana (Euclidean). Los valores indican los porcentajes obtenidos luego de efectuar 1000
pseudorréplicas.
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FC-DPV 683

Medidas tenidas en cuenta: PM4AP; PM4ML. Los datos de los ejemplares de Smilodon gracilis,
Smilodon fatalis y Smilodon populator provienen de la literatura (Merriam y Stock, 1932; Méndez-
Alzola, 1941; Churcher, 1967; Berta, 1987; Kurtén y Werdelin, 1990; Berta, 1995; Rincon et al.,
2011).

PC Eigenvalue % variance
1 27,7689 95,166
2 1,41064 4,8344

Tabla 10: Valores de la varianza para cada componente principal para el material FC-DPV 683.

Figura 28: Grafico de los primeros dos componentes principales: azul: Smilodon fatalis; verde: Smilodon populator;
rosado: Smilodon gracilis; cruz roja: FC-DPV 683.
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Figura 29: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Figura 30: Dendrograma de analisis de Cluster Jerarquico: algoritmo utilizado de grupos pareados (“paired group”),
medida de similitud euclideana (Euclidean). Los valores indican los porcentajes obtenidos luego de efectuar 1000
pseudorréplicas.
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MNHN- P 1770
Medidas tenidas en cuenta: LT; DML-P; DML-Di; DDV-Di; DML-D. Los datos de los ejemplares

de Smilodon fatalis, Smilodon populator, Smilodon gracilis, Panthera onca y Puma concolor
provienen de la bibliografia (Merriam y Stock, 1932; Méndez-Alzola, 1941; Churcher, 1967; Berta,
1995; Castro y Langer, 2008).

PC Eigenvalue % variance
1 2329,01 97,781

2 43,2947 1,8177

3 6,04678 0,25387

4 2,5685 0,10784

5 0,938746 0,039412

Tabla 11: Valores de la varianza para cada componente principal para el material MNHN-P 1770.

Figura 31: Grafico de los primeros dos componentes principales: azul: Smilodon fatalis; verde: Smilodon populator;
circulo violeta: Panthera onca; rectangulo marron: Puma concolor; dvalos verde-agua: Smilodon gracilis; cruz roja:
MNHN-P 1770.
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Figura 32: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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FC-DPV 1884
Medidas de la tibia tenidas en cuenta: LT; DML-P; DML-Di; DDV-Di; DML-D. Los datos de los

ejemplares de Panthera onca, Puma concolor, Puma yagouaroundi, Leopardus geoffroyi y
Leopardus pardalis provienen de la bibliografia (Méndez-Alzola, 1941; Seymour, 1999).

PC Eigenvalue % variance
1 853,189 99,415

2 3,27198 0,38126

3 0,873253 0,10175

4 0,585737 0,068251

5 0,287364 0,033484

Tabla 12: Valores de la varianza para cada componente principal, en base a medidas de la tibia, para el material FC-
DPV 1884.

Figura 34: Grafico de los primeros dos componentes principales: azul: Leopardus pardalis; rosado: Puma
yagouaroundi; violeta: Leopardus geoffroyi; rectangulo marron: Panthera onca; triangulo celeste: Puma concolor; cruz
roja: FC-DPV 1884.
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Figura 35: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Figura 36: Dendrograma de analisis de Cluster Jerarquico: algoritmo utilizado de grupos pareados (“paired group”),
medida de similitud euclideana (Euclidean). Los valores indican los porcentajes obtenidos luego de efectuar 1000
pseudorréplicas.
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Medidas del calcaneo tenidas en cuenta: LT; AT. Los datos de los ejemplares de Puma
yagouaroundi, Leopardus geoffroyi y Leopardus pardalis provienen de la bibliografia (Seymour,

1999).

PC Eigenvalue % variance
1 35,314 97,684
2 0,837361 2,3163

Tabla 13: Valores de la varianza para cada componente principal, en base a medidas del calcaneo, para el material FC-
DPV 1884.

Figura 37: Grafico de los primeros dos componentes principales: azul: Leopardus pardalis; rosado: Puma
yagouaroundi; violeta: Leopardus geoffroyi; cruz roja: FC-DPV 1884.
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Figura 38: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Figura 39: Dendrograma de analisis de Cluster Jerarquico: algoritmo utilizado de grupos pareados (“paired group”),
medida de similitud euclideana (Euclidean). Los valores indican los porcentajes obtenidos luego de efectuar 1000
pseudorréplicas.
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FC-DPV 2890
Medidas tenidas en cuenta: CAP; CML; PM3AP; PM3ML; PM4AP; PM4ML. Los datos de los

ejemplares de Puma concolor, Puma pumoides, Puma yagouaroundi, Leopardus pardalis,
Leopardus geoffroyi y Leopardus jacobita provienen de la bibliografia (Seymour, 1999; Chimento

etal., 2014).

PC Eigenvalue % variance
1 54,9399 98,177

2 0,434609 0,77664

3 0,246506 0,4405

4 0,179701 0,32112

5 0,103899 0,18567

6 0,0554634 0,099112

Tabla 14: Valores de la varianza para cada componente principal para el material FC-DPV 2890.

Figura 40: Grafico de los primeros dos componentes principales: azul: Leopardus pardalis; negro: Puma yagouaroundi;
rosado: Leopardus jacobita; violeta: Leopardus geoffroyi; verde oscuro: Puma concolor; rombo verde claro: Puma
pumoides; cruz roja: FC-DPV 2890.
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Figura 41: Gréfico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Figura 42: Dendrograma de analisis de Cluster Jerarquico: algoritmo utilizado de grupos pareados (“paired group”),
medida de similitud euclideana (Euclidean). Los valores indican los porcentajes obtenidos luego de efectuar 1000
pseudorréplicas.
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FC-DPV 1885

Medidas tenidas en cuenta: AR; AIO; LSD C-M2; CAP; PM4AP; PM4ML; M1AP. Los datos de los
ejemplares de Lycalopex gymnocercus, L. culpaeus y L. griseus provienen de la bibliografia
(Prevosti et al., 2005) mientras que los de Cerdocyon thous tfueron medidos de especimenes de la
Coleccioén de Vertebrados de Facultad de Ciencias (UdelaR) (Anexo 3B: Tabla 7).

PC Eigenvalue % variance PC Eigenvalue % variance
1 70,391 88,741 5 0,541854 0,68311

2 5,91637 7,4587 6 0,281392 0,35475

3 1,19907 1,5117 7 0,236064 0,2976

4 0,755955 0,95302

Tabla 15: Valores de la varianza para cada componente principal para el material FC-DPV 1885.

Figura 43: Grafico de los primeros dos componentes principales: azul: L. griseus; negro: L. gymnocercus; verde: L.
culpaeus; violeta: C. thous; cruz roja: FC-DPV 1885.
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Figura 44: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Figura 45: Dendrograma de analisis de Cluster Jerarquico: algoritmo utilizado de grupos pareados (“paired group”),
medida de similitud euclideana (Euclidean). Los valores indican los porcentajes obtenidos luego de efectuar 1000
pseudorréplicas.
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FC-DPV 679

Medidas tenidas en cuenta: m1AP; mIML. Los datos de los ejemplares de Lycalopex culpaeus y
Lycalopex griseus provienen de la bibliografia (Prevosti ef al., 2015: Apéndice S2), mientras que los
de Cerdocyon thous y Lycalopex gymnocercus fueron medidos de especimenes alojados en la
Coleccion de Vertebrados de Facultad de Ciencias (UdelaR) (Anexo 3B: Tabla 8 y Tabla 9).

PC Eigenvalue % variance
1 2,35286 91,774
2 0,210895 8,226

Tabla 16: Valores de la varianza para cada componente principal para el material FC-DPV 679.

Figura 46: Grafico de los primeros dos componentes principales: marron: L. gymnocercus; azul: L. griseus; verde: C.
thous; negro: L. culpaeus; cruz roja: FC-DPV 679.
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Figura 47: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Figura 48: Dendrograma de analisis de Cluster Jerarquico: algoritmo utilizado de grupos pareados (“paired group”),
medida de similitud euclideana (Euclidean). Los valores indican los porcentajes obtenidos luego de efectuar 1000
pseudorréplicas.
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CCL SN

Medidas tenidas en cuenta: cAP; cML; pm2AP; pm2ML. Los datos de los ejemplares de Lycalopex
culpaeus, Lycalopex griseus, Dusicyon avus y Dusicyon australis provienen de la bibliografia
(Prevosti et al., 2015: Apéndice S2), mientras que los de Cerdocyon thous y Lycalopex
gymnocercus fueron medidos de especimenes alojados en la Coleccion Mastozooldgica del Museo
Nacional de Historia Natural (Anexo 3B: Tabla 1 y Tabla 2).

PC Eigenvalue % variance
1 5,93274 89,019
2 0,405795 6,0889
3 0,229276 3,4402
4 0,0967296 1,4514

Tabla 17: Valores de la varianza para cada componente principal para el material CCL SN.

Figura 49: Gréafico de los primeros dos componentes principales: marrén: Cerdocyon thous; verde: Lycalopex
gyvmnocercus; rosado: Lycalopex griseus; azul: Dusicyon australis; negro: Lycalopex culpaeus; violeta: Dusicyon avus;
cruz roja: CCL SN.
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Figura 50: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Figura 51: Dendrograma de analisis de Cluster Jerarquico: algoritmo utilizado de grupos pareados (“paired group”),
medida de similitud euclideana (Euclidean). Los valores indican los porcentajes obtenidos luego de efectuar 1000
pseudorréplicas.
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FC-DPV 777

Medidas tenidas en cuenta: LSD C-M2; CAP; PM4AP; PM4ML; M1AP; M1ML. Los datos de los
ejemplares de Lycalopex gymnocercus, L. culpaeus y L. griseus provienen de la bibliografia
(Prevosti et al., 2005) mientras que los de Cerdocyon thous tfueron medidos de especimenes de la
Coleccion de Vertebrados de la Facultad de Ciencias (UdelaR) (Anexo 3B: Tabla 7).

PC Eigenvalue | % variance | PC Eigenvalue % variance
1 511116 94,38 4 0,402498 0,74324

2 1,12678 2,0807 5 0,298936 0,552

3 0,99467 1,8367 6 0,220345 0,40688

Tabla 18: Valores de la varianza para cada componente principal para el material FC-DPV 777.

Figura 52: Grafico de los primeros dos componentes principales: azul: L. griseus; negro: L. gymnocercus; verde: L.
culpaeus; violeta: C. thous; cruz roja: FC-DPV 777.
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Figura 53: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Figura 54: Dendrograma de analisis de Cluster Jerarquico: algoritmo utilizado de grupos pareados (“paired group”),
medida de similitud euclideana (Euclidean). Los valores indican los porcentajes obtenidos luego de efectuar 1000
pseudorréplicas.
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FC-DPV 2855
Medidas tenidas en cuenta: PM4 AP; PM4 ML; M1AP; M1 ML. Los datos de los ejemplares de

Cerdocyon thous y algunos de Lycalopex gymnocercus fueron medidos de especimenes de la
Coleccion de Vertebrados de la Facultad de Ciencias (UdelaR) (Anexo 3B: Tabla 7 y Tabla 9),
mientras que los restantes datos de L. gymmnocercus y la totalidad de L. culpaeus y L. griseus
provienen de la bibliografia (Prevosti et al., 2005; Prevosti et al., 2015: Apéndice S2).

PC | Eigenvalue % variance
1 6,4024 79,077
2 0,852099 10,524
3 0,46626 5,7588
4 0,375697 4,6403

Tabla 19: Valores de la varianza para cada componente principal para el material FC-DPV 2855.

Figura 55: Grafico de los primeros dos componentes principales: verde: L. gymnocercus; azul: L. griseus; violeta: C.
thous; negro: L. culpaeus; cruz roja: FC-DPV 2855.
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Figura 56: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Figura 57: Dendrograma de analisis de Cluster Jerarquico: algoritmo utilizado de grupos pareados (“paired group”),
medida de similitud euclideana (Euclidean). Los valores indican los porcentajes obtenidos luego de efectuar 1000
pseudorréplicas.
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FC-DPV 2936

Medidas tenidas en cuenta: Hm1; m1AP; mIML; m2AP; m2ML. Los datos de los ejemplares de
Lycalopex culpaeus, Dusicyon australis y Dusicyon avus provienen de la bibliografia (Prevosti et
al., 2015: Apéndice S2).

PC Eigenvalue % variance
1 6,2131 67,594

2 2,54971 27,739

3 0,289934 3,1543

4 0,0906679 0,98639

5 0,0484465 0,52706

Tabla 20: Valores de la varianza para cada componente principal para el material FC-DPV 2936.

Figura 58: Grafico de los primeros dos componentes principales: verde: L. culpaeus; azul: D. australis; negro: D. avus;
cruz roja: FC-DPV 2936.
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Figura 59: Gréfico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas la variables.
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FC-DPV 875

Medidas craneales tenidas en cuenta: LT; M1AP; MIML; M2AP; M2ML. Los datos de los
ejemplares Didelphis albiventris y Didelphis marsupialis fueron medidos de ejemplares alojados en
la Coleccion Mastozooldgica del Museo Nacional de Historia Natural (MNHN) de Montevideo
(Anexo 3B: Tabla 3 y Tabla 5).

PC Eigenvalue % variance
1 158,152 99,661

2 0,318003 0,20039

3 0,140006 0,088226

4 0,0428732 0,027017

5 0,0366729 0,02311

Tabla 21: Valores de la varianza para cada componente principal, en base a medidas craneales, para el material FC-DPV
875.
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Figura 61: Grafico de los primeros dos componentes principales: cuadrados azules: Didelphis marsupialis; negro:
Didelphis albiventris; cruz roja: FC-DPV 875.
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Figura 62: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Medidas mandibulares tenidas en cuenta: LT; LSD i-m4; m2AP; m2ML; m3AP, m3ML; m4AP;
m4ML. Los datos de los ejemplares Didelphis albiventris y Didelphis marsupialis fueron medidos
de ejemplares alojados en la Coleccion Mastozoologica del Museo Nacional de Historia Natural

(MNHN) de Montevideo (Anexo 3B: Tabla 4 y Tabla 6).

PC Eigenvalue % variance PC Eigenvalue | % variance
1 90,1113 97,134 5 0,088833 0,095756
2 2,00583 2,1621 6 0,0483338 0,0521

3 0,29531 0,31832 7 0,0400411 0,043161

4 0,160762 0,17329 8 0,0200325 0,021594

Tabla 22: Valores de la varianza para cada componente principal, en base a medidas mandibulares, para el material FC-

DPV 875.

Component 2

Figura 64: Grafico de los primeros dos componentes principales: cuadrados azules: Didelphis marsupialis; negro:

Didelphis albiventris; cruz roja: FC-DPV 875.
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Figura 65: Grafico de coeficientes de carga del componente principal 1, para todas las variables.
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Anexo 3B: Especimenes v datos utilizados en los analisis multivariados

Museo Nacional de Historia Natural (MNHN)

Cerdocyon thous

MNHN canino AP canino ML pm2 AP pm2 ML
4716 5 4 6.5 3
7909 7 5 7.5 4
7352 6.5 5 6.5 3
2767 6.5 5.5 8 3
2644 6.5 5 7 3.5
2695 6 4 7 3
2713 6.5 5 8 3.5
1287 5.5 5 7.5 3
706 6 5 6.5 3
252 5.5 4.5 6.5 3
1254 6.5 5 7.5 3
2540 5 4.5 7.5 3
2643 5 5 8 3
1232 7 6 7 4
2650 7 5 7.5 3.5

869 5 5 8 3
829 6.5 5 7.5 3
1134 6 6 7 4

Tabla 1: Diametros antero-posterior y medio-lateral del canino y del premolar 2 inferiores de Cerdocyon thous. Medidas
expresadas en mm. Abreviaturas en el texto.

Lycalopex gymnocercus

MNHN canino AP canino ML pm2 AP pm2 ML
6280 6.5 4.5 6 3
281 6 5 7 3
273 6.5 4.5 6 3
1217 6 4 7 3
271 6 5 6.5 3
269 6.5 4.5 7 3
267 7.5 5 7 3
264 6 5 7 3
1082 6 5 6.5 3
1219 6.5 5 6.5 3
142 7 4.5 7 3
272 6 4.5 7 3
1050 6.5 5 7 3
953 6 5 7 3
1014 5.5 4.5 6.5 3
950 5.5 5 6 3
2648 6 5.5 8 3
1940 5.5 4.5 7 3

Tabla 2: Didmetros antero-posterior y medio-lateral del canino y del premolar 2 inferiores de Lycalopex gymnocercus.
Medidas expresadas en mm. Abreviaturas en el texto.
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Didelphis albiventris

MNHN LT M1 AP M1 ML M2 AP M2 ML
4302 112.29 4.07 3.86 4.05 4.59
2038 126.33 5.34 4.22 4.76 4.89
1267 118.64 4.15 4.16 4.36 5.17
2040 108.38 4.03 3.51 3.89 4.54
2541 116.25 4.41 4.60 4.17 4.78
4710 82.90 4.50 4.32 4.53 4.87
4712 93.67 4.97 4.56 5.15 4.87
3969 116.99 4.11 4.89 4.14 4.61
1929 88.53 4.56 3.93 5.12 4.80
5533 98.48 4.64 4.10 4.75 5.02
1161 114.83 4.02 3.79 4.43 4.54

103 111.75 4.60 4.29 4.57 5.24
2642 101.22 4.21 3.71 4.74 4.80
5523 84.87 4.28 3.86 4.67 4.45

Tabla 3: Medidas craneo-dentarias de Didelphis albiventris, expresadas en mm. Abreviaturas en el texto.

MNHN LT LSDi-m4 | m2AP | m2ML | m3AP | m3 ML | m4 AP m4 ML
4302 87.95 48.99 4.38 3.17 4.86 3.09 5.33 3.00
2038 98.94 51.57 4.79 2.84 4.48 3.32 5.31 3.55
1267 91.41 48.64 4.35 2.90 4.79 3.33 5.17 3.50
2040 86.79 46.48 3.28 2.58 4.35 2.83 4.53 3.06
2541 91.05 50.34 4.52 3.01 5.23 3.11 5.61 3.30
3178 81.29 45.90 4.22 2.83 5.23 2.70 5.33 2.80
3961 74.68 45.19 3.81 2.72 4.40 3.25 5.12 2.63
4710 66.45 43.30 3.76 2.94 4.22 2.92 4.88 2.97
4712 73.09 47.76 4.21 2.71 4.85 291 4.79 2.61
3969 90.58 50.12 4.27 2.32 4.57 3.05 5.46 2.81
1929 70.17 46.02 4.70 2.93 4.68 3.15 5.62 2.83
5533 74.95 48.26 3.90 2.95 4.85 3.32 5.45 3.24
1161 90.15 50.62 4.27 2.61 5.30 3.13 5.35 2.88

103 87.52 51.96 5.20 2.81 4.50 2.95 5.25 2.79

4703 75.64 45.77 4.98 2.70 4.66 2.39 4.95 2.50

2642 80.94 47.55 3.96 2.94 4.31 2.92 5.87 3.35

5523 66.88 44.36 4.85 2.40 5.30 3.11 5.44 2.80

Tabla 4: Medidas mandibulares y serie dentaria de Didelphis albiventris, expresadas en mm. Abreviaturas en el texto.
Didelphis marsupialis

MNHN LT M1 AP M1 ML M2 AP M2 ML
3409 112.07 4.10 342 4.70 4.39
5530 109.55 4.84 4.24 5.33 5.39

Tabla 5: Medidas craneo-dentarias de Didelphis marsupialis, expresadas en mm. Abreviaturas en el texto.
MNHN LT LSDi-m4 | m2AP | m2ML | m3AP | m3 ML | m4 AP m4 ML

3409 90.70 49.00 4.30 3.32 4.87 2.98 5.46 3.16

5530 87.56 51.71 4.51 3.10 4.71 3.19 5.28 3.55

Tabla 6: Medidas mandibulares y serie dentaria de Didelphis marsupialis, expresadas en mm. Abreviaturas en el texto.
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Coleccion de Vertebrados de Facultad de Ciencias (ZVC-M)

Cerdocyon thous

ZVC-M | AIO AR LDS C-M2 C AP PM4 AP | PM4 ML | M1 AP M1 ML
5574 33 26 64 7 12 6.5 9.5 11.5
3839 33 25 63 6 12.5 8 8 12
5597 29 21 54 6 12.5 8 10 13

13 31.5 26 65 6.5 12.5 8.5 10 12
128 29 23 59 6.5 12 8 8.5 11.5
1120 29.5 24 64 7 13 8 9 12
5622 28 22 63 6 12 7.5 8.5 11

2 29 23 64 7 12 7.5 9 12.5
5611 28 24 64 6.5 12 8 8 13
1174 28.5 24 61.5 6 12 7.5 9 11
5600 29.5 24 65 7 12 8 8 13
5598 31 24 67 7 13.5 8 11 14
5620 31 25 68 6 13 7.5 10 13
316 29 24.5 62 6 13 7 10 13
1121 29 22 61.5 5.5 11 6.5 8.5 12.5
5619 30 26 67.5 7 12.5 7.5 11 13
5592 31 25 63.5 6.5 12 7 9.5 11
102 31 23 63 6 12.5 8 9 12

5 28 23 63 6.5 12.5 7.5 9 12

11 26.5 | 235 64 7 12 7.5 8.5 13
5578 27.5 23 61 6 11 7 9.5 11
34 25 | 22 59 6 12 8 10 11

Tabla 7: Medidas craneo-dentarias de Cerdocyon thous, expresadas en mm. Abreviaturas en el texto.

ZVNC-M ml AP ml ML m2 AP m2 ML
5574 14.5 5.5 7 5
3839 14.5 7 7 5
5597 15 6.5 6.5 6.5

13 14 7 8 6.5
128 14 6 8.5 6
1120 14 6 8 6
5622 14 6 8.5 5

2 13 6 8 6
5611 13.5 6 8 6
1174 15 6 8 5
5600 13 6.5 9 5
5598 15 7 9 6
5620 13.5 6.5 8 6
316 15 6 8 5
1121 13.5 5.5 7 4.5
5619 14 7 7.5 6
5592 14 6 7.5 5

102 13.5 6.5 7 5

5 14 6.5 8 5.5
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11 14 6 10 5.5
5578 14.5 6 9 5
34 13 6.5 8 6

Tabla 8: Medidas dentarias de la mandibula de Cerdocyon thous, expresadas en mm. Abreviaturas en el texto.

Lycalopex gymnocercus

ZVC-M | PM4AP |PM4AML | MIAP | MIML | ml AP | mI ML | m2 AP m2 ML
1123 13 8 9.5 13 15 6 7 6
5575 11.5 6.5 8 12 14 6 7.5 5
5593 13 7.5 9 13 15.5 6 7 5
1746 12.5 8 8 12 14.5 5.5 7 5
1781 13 8 9.5 12.5 14 6 7 5
404 12 8 8 11.5 14.5 5 7 4.5
137 12.5 7 7.5 11 14 5.5 6 5
5614 12.5 5 8.5 10 14 5 7 4.5
5613 13 7 10 12 15 6 7.5 5
5617 13 8 9 12 14 6 7 5.5
401 14 7.5 9 13.5 15 6 7 4.5
5583 12.5 7.5 9 12.5 15 6 8 5.5
1782 12 7 8 10.5 13.5 6 6 5
5606 12.5 7 8 12 14 5.5 8 5
5504 13 7 9 12 14.5 6 8 6
1156 12.5 7 8 11 14 6 7 5
1783 12 8 8 13 14 6 7 5
5585 11.5 7 7 11 13 5 7.5 5
1122 12 7 9 11.5 13.5 6 7 5
403 11.5 7 8.5 11 14 6.5 6.5 5
402 11 7.5 9 11.5 13 5.5 6 5.5
5615 - - - - 16 5 6.5 5

Tabla 9: Medidas dentarias del craneo y mandibula de Lycalopex gymnocercus, expresadas en mm. Abreviaturas en el

texto.
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ANEXO
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Estimacion de la altura de la corona para los caninos superiores de Smilodon Lund, 1842.

Una caracteristica distintiva, aunque ciertamente no la Unica, para que un mamifero de dieta
carnivora pueda ser considerado “dientes de sable” es la hipertrofia de los caninos superiores.
Empero, dichas piezas dentales es dificil que se preserven intactas en materiales fosiles, debido esto
a lo que implica el proceso mismo de fosilizacion. En base a datos provenientes de algunos
ejemplares de Smilodon populator publicados (Méndez-Alzola, 1941; Churcher, 1967), y
asumiendo similitud geométrica para individuos de la misma especie, se procedid a intentar inferir,
de manera primaria y tentativa, la altura de la corona de dichos caninos hipertrofiados en un

ejemplar de estudio (MNHN-P 957) (Tabla 1).

Abreviaturas Institucionales

MACN: Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”. Bs. As., Argentina.
MLP: Museo de la Universidad de La Plata. La Plata, Argentina.
MMP: Museo Municipal de Ciencias Naturales de Mar del Plata. Mar del Plata, Argentina.

MNHN- P: Museo Nacional de Historia Natural, Departamento de Paleontologia. Montevideo, Uruguay.

MACN46 | MLP10-1 | MLP 10-2 MMP 796 MNHN- P 957
CH 15.5 15.2 15 15.4 22?
AP 4.7 4.9 4.5 5.1 5.2
ML 2.3 2.1 2.1 2.3 2.4

Tabla 1: Datos de altura de la corona (CH), didmetro antero-posterior (AP) y medio-lateral (ML) del canino superior de
varios ejemplares de S. populator: MACN 46, MLP 10-1 y MLP 10-2 (Méndez-Alzola, 1941), MMP 796 (Churcher,
1967) y MNHN-P 957 (este trabajo). Mediciones expresadas en cm.

Tomando la altura de la corona (CH) como 100%, se procedi6 a determinar la proporcion del
didmetro AP y del ML con respecto a dicho valor (Tabla 2). Segin ambos pardmetros (AP y ML), y

por el hecho de que los porcentajes varian, se obtiene un rango de mediciones posibles.
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MACN 46 | MLP 10-1 MLP 10-2 MMP 796
CH 100 100 100 100
AP 30.3 32.2 30 33.1
ML 14.8 13.8 14 14.9

Tabla 2: Porcentajes del didmetro AP y ML del canino superior segtn la altura de la corona (CH) en los ejemplares de S.
populator MACN 46, MLP 10-1, MLP 10-2 y MMP 796. En negrita se resaltan los valores méximos y minimos para
cada parametro.

Teniendo en cuenta estas proporciones, se procedio a inferir las mismas en el ejemplar fosil ya
mencionado (Tabla 3). Segin el didmetro AP (que varia de 30 a 33.1%), la altura de la corona se
encontraria en el rango de 15.7 a 17.3 cm. Si se toma como referencia el didmetro ML (13.8 a

14.9%), dicha medida se ubica entre 16.1 y 17.4 cm.

MACN46 | MLP10-1 | MLP 10-2 MMP 796
AP 17.2 16.2 17.3 15.7
ML 16.2 17.4 17.1 16.1

Tabla 3: Estimacion, en cm, de la altura de la corona en el ejemplar MNHN-P 957 segun el correspondiente valor del
diametro AP y ML del canino superior en los materiales relevados. En negrita se resaltan los valores maximos y
minimos para cada parametro.

Al promediar estos pardmetros en los organismos relevados, se evidencia que el didmetro AP
corresponde a un 31.4% de la altura de la corona, mientras que el didmetro ML representa un 14.4%
de esta medida. Por dicha razén, segin el diametro AP la altura de la corona en el material de

estudio seria de 16.6 cm, mientras que por el ML rondaria los 16.7 cm.
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