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RESUMEN
E1 Optimo Climéatico del Mioceno (OCM; registrado entre 17 y 14,7 Ma) es uno de los

eventos de calentamiento global mas recientes y prolongados de la Tierra y que pro-
movio6 significativos cambios ecologicos en el planeta. Se presenta una sintesis de los
resultados obtenidos sobre la evolucion de los ecosistemas terrestres de Patagonia
durante el OCM, incluyendo factores ambientales y tipos de ambientes, estudiando la
biota de la Formacion Santa Cruz (FSC; Mioceno Temprano-Medio). La FSC contiene
el mejor registro para interpretar la diversidad biologica y las dimensiones ecologi-
cas de las comunidades de mamiferos en Patagonia cuando América del Sur era un
continente isla. Su amplia extension areal y cronolégica permite analizar variaciones
geograficas y temporales en la composicion taxondémica y sus proporciones. Se aplicod
un enfoque ecométrico. Las comunidades de mamiferos fosiles se compararon con un
conjunto de comunidades actuales de tierras bajas de América del Sur entre 8N y
55°S de latitud, representando una gama de ambientes, desde selva tropical hasta es-
tepa semiarida y amplios rangos de estacionalidad, precipitacion anual, temperatura
y altura del dosel arboreo. Se reconstruyo la estructura de nicho mediante la identi-
ficacion del niimero de especies no voladoras presentes, su tamafio corporal, prefe-
recnia de sustrato y locomocion y la composiciéon de la dieta. Se calcularon la riqueza
genérica y cinco indices que expresan el niimero de taxones dentro de un gremio en
relacion al nimero total de especies. A partir de los indices también se estimaron los
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parametros ambientales precipitacion media anual (PMA), temperatura media anual
(TMA), estacionalidad de precipitaciones y temperatura y la altura del dosel arboreo.
Los analisis sugieren ~1500 mm de PMA y ~21 °C de TMA, con moderada estacio-
nalidad de la temperatura. El paleoambiente reconstruido seria de bosques semica-
ducifolios que se extendian hasta sabanas y bosques en galeria. También se infiere
estabilidad faunistica y paleoambiental durante la depositacion de la FSC, aunque

la abundancia de taxones con dientes de corona alta, adaptados a mayor desgaste, en
los niveles superiores de la FSC indicaria condiciones mas aridas. Si la altura de la
corona de los molares es una respuesta evolutiva a cambios en la vegetacion disponi-
ble para alimentarse o al aumento de componentes abrasivos exégenos en la dieta, en
forma de polvo arrastrado por el viento, requiere mas investigacion. Se resalta la re-
levancia de estudiar diferentes areas y niveles estratigraficos para una comprension
completa de los impactos locales del cambio climatico en el tiempo profundo.

Palabras clave: Forma y funcion, paleoecologia, calentamiento global, aridizacion.

ABSTRACT

Paleoecology of Argentine Southern Patagonia during the Miocene Climatic Opti-
mum. The Miocene Climatic Optimum (MCO; recorded between 17 and 14.7 Ma) is
one of Earth’s most recent and prolonged global warming events, which promoted
significant ecological changes on the planet. This paper presents a synthesis of the
results obtained on the evolution of terrestrial ecosystems in Patagonia during the
MCO, including environmental factors and habitat types, by studying the biota of
the Santa Cruz Formation (SCF) from the Early to Middle Miocene. The SCF contains
the best record for interpreting the biological diversity and ecological dimensions of
mammal communities in Patagonia when South America was an island continent.
Its broad area and chronological extent allow for the analysis of geographic and tem-
poral variations in taxonomic composition and proportions. An ecometric approach
was applied. Fossil mammal communities were compared to a set of extant lowland
communities in South America between 8°N and 55°S latitude, representing a range
of environments from tropical rainforest to semi-arid steppe, with wide ranges of
seasonality, annual precipitation, temperature, and tree canopy height. Niche struc-
ture was reconstructed by identifying the number of non-volant mammalian species
present, their body size, substrate preference and locomotion, and diet composition.
Generic richness and five indices expressing the number of species within a guild
relative to the total number of species were calculated. From these indices, the envi-
ronmental parameters mean annual precipitation (MAP), mean annual temperature
(MAT), precipitation and temperature seasonality, and tree canopy height were also
estimated. The analyses suggest approximately 1500 mm of mean annual precipi-
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tation (MAP) and approximately 21 °C of mean annual temperature (MAT), with
moderate seasonality of temperature. The paleoenvironment is reconstructed with
semi-deciduous forests extending into savannas, and gallery forests. Also, faunal
and inferred paleoenvironment remained generally stable throughout the deposition
of the formation, although the abundance of taxa with high-crowned teeth, adapted
to greater wear, in the upper levels of the FSC suggests more arid conditions. Whe-
ther cheek-tooth crown height is an evolutionary response to changes in available
foraging vegetation, increased exogenous abrasive components in the diet or in the
form of windblown dust, or both, requires further investigation. The importance of
studying different areas and stratigraphic levels for a comprehensive understanding
of the local impacts of climate change in deep time is highlighted.

Keywords: Form and function, paleoecology, global warming, aridification.

1. INTRODUCCION

El Optimo Climéatico del Mioceno (OCM) es uno de los eventos de calentamiento global
mas recientes y prolongados de la Tierra. Ha sido registrado entre aproximadamen-
teentre 17y 14,7 Ma y se entiende promovi6 uno de los mas significativos cambios
ecologicos en todo el planeta (Steinthorsdottir et al. 2021). La cantidad de di6xido
de carbono (CO,) estimada para esa época y su calor asociado son comparables a las
proyecciones para el proximo siglo. Por ello, su estudio detallado y en base a multi-
ples lineas de evidencia resulta altamente significativo para comprender y predecir

la respuesta de las temperaturas globales a los cambios en la cantidad de CO, en la
atmoésfera. Por ejemplo, analizando la composicién quimica de conchas de moluscos
marinos fosiles de la Patagonia, Ivany et al. (2025) encontraron que las temperaturas
oceanicas de la region justo antes del OCM habrian aumentado desde ~15°C a 20 °C,
alcanzado temperaturas mucho mas altas que las actuales, y que la amplitud térmica
estacional también habria aumentado. Si bien existe una comprension general de la
cronologia de los cambios a gran escala en los ecosistemas asociados con el OCM, los
detalles especificos de su influencia en las paleocomunidades terrestres de Patagonia
han permanecido poco conocidos, ya que pocos estudios han podido caracterizar en
detalle, y con marcos cronologicos precisos, las respuestas de plantas y animales en el
contexto del clima local a lo largo del tiempo.

En este contexto, por méas de dos décadas nuestro grupo de investigacion ha desarro-
Ilado un programa de investigacion tendiente a proveer informacién para esclarecer
la evolucion de los ecosistemas terrestres de Patagonia durante el lapso de tiempo
que implica el OCM, utilizando como unidad operativa la biota de la Formacion Santa
Cruz (FSC; Vizcaino et al. 2012a; Kay et al. 2021).
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La FSC es un conjunto de rocas sedimentarias de origen continental que aflora de forma
discontinua en gran parte de la provincia de Santa Cruz, desde proximidades del Golfo de
San Jorge hasta el Rio Gallegos y desde la costa Atlantica hasta la Cordillera de los Andes
(Fig. 1), siendo la mas extendida y rica en vertebrados fosiles de todas formaciones tercia-
rias continentales de Patagonia (Vizcaino et al. 2012b).
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Fig. 1. Mapa de la provincia de Santa Cruz indicando la distribucion de los depdsitos
miocenos, que en su gran mayoria corresponden a la Fm. Santa Cruz. Las estrellas in-
dican la ubicacion aproximada de las localidades sobre las que se hizo el estudio: FL1-7
(azul), Barrancas Blancas (rojo) y Segundas Barrancas Blancas (verde).
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Fig. 2. A, By C, afloramientos y trabajo de extraccion de un fésil en localidades del con-
junto FL 1-7. D, E y F, afloramientos y tareas de prospecciéon y recoleccion de fosiles en
Barrancas Blancas. G y H, afloramientos en Segundas Barrancas Blancas.
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Los sedimentos de la FSC se acumularon en grandes planicies surcadas por rios que
transportaban agua desde los Andes hasta el océano Atlantico. Parte de estos sedi-
mentos tienen origen en eventos volcanicos en los Andes que distribuyeron ceniza por
la Patagonia extrandina. Las exposiciones mas importantes se encuentran a lo largo
de los rios Santa Cruz y Chalia en el centro de la provincia; por el oeste en los alrede-
dores del Lago Argentino y en proximidades del Lago Posadas al norte; por el este,
entre el Rio Santa Cruz y el Rio Coyle y en la costa atlantica de la entre los rios Coyle
y Gallegos (Fig. 2). Estudios con is6topos radioactivos indican que la depositacion de
la FSC ocurri6é durante el Mioceno temprano a medio, con una antigiiedad aproxima-
da que va de aproximadamente 19 a 14,5 millones de afios (Cuitino et al. 2021).

Los fosiles de la FSC han llamado la atencion de los paleontologos desde fines del si-
glo XIX. Entre 1887 y 1906, Florentino Ameghino describi6 una fauna extinguida de
vertebrados, particularmente rica en mamiferos (e.g. Ameghino, 1887, 1889, 1891,
1906), muy diferente a las conocidas en otros continentes en ese momento. Sobre la
base de la litologia y el contenido de mamiferos fosiles, defini6 su “piso Santacruze-
no” terrestre dentro de su “formacién Santacruzena”, la que incluia al infrayacente
“piso Sub-Patago6nico” marino (Ameghino, 1889: 16). Sobre la base de su fauna Pas-
cual et al. (1965) establecieron la Edad Mamifero Santacrucense. Desde la década de
1890 hasta la de 1920, la conjuncién de la calidad del registro fosilifero y el desafio
intelectual que representaba, desperto un fuerte interés de parte de importantes ins-
tituciones académicas del hemisferio occidental por obtener fosiles santacrucenses
para sus colecciones y exhibiciones (Vizcaino et al. 2013). Posteriormente no hay re-
ferencias a campanas paleontologicas mayores a afloramientos santacrucenses hasta
la década de 1980 y no se reporta un gran volumen de trabajos éditos. Desde prin-
cipios del presente siglo, el estudio de la FSC ha tomado nuevo impulso; en nuestro
grupo particularmente con el objetivo de reconstruir la paleoecologia de la formacion
en el marco del OCM.

La seleccion de la FSC para la realizacion de un programa a largo plazo de paleoecolo-
gia se debe a varias razones:

1. ellapso temporal abarcado coincide con buena parte del OCM;

2. es altamente fosilifera y, particularmente en algunas areas, la preservaciéon de
los fosiles es excelente;

3. su amplia extension areal y cronologica permite analizar variaciones geografi-
cas y temporales en la composicién taxondémica y sus proporciones;

4. contiene el mejor registro para interpretar la diversidad biologica y las dimen-
siones ecologicas de las comunidades de mamiferos en Patagonia cuando Amé-
rica del Sur era un continente isla (Ver Marco tebrico).
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En este trabajo se presenta una sintesis de los resultados obtenidos en mas de dos dé-
cadas de trabajo de campo y de estudio de la FSC y sus foésiles, uno de cuyos objetivos
principales ha sido estimar los factores ambientales y los tipos de ambientes presen-
tes en el Patagonia Austral durante el OCM.

2. MARCO TEORICO

Gastaldo et al. (1996) definen la paleoecologia como la investigacion de individuos,
poblaciones y comunidades de organismos del pasado, sus interacciones con los cam-
bios ambientales y sus respuestas dinamicas a ellos. Estos autores consideran a los
ecosistemas modernos (un area fisica geograficamente definida junto con su compo-
nente biolégico) como un continuo de los ecosistemas que han existido a lo largo de la
historia geologica y un producto de los acontecimientos a los que se vieron sometidos
los ecosistemas del pasado. Por lo tanto, la perspectiva paleoecologica constituye
una visién ampliada de la ecologia que considera como los organismos (individuos,
poblaciones o comunidades) han respondido a factores bioticos y abiéticos durante
largos intervalos de tiempo. Para ello es necesario reconstruir la vida de organismos
extintos (paleoautoecologia), incluyendo sus interacciones con otros organismos y su
relacion con el medio ambiente (paleosinecologia) a partir de los fosiles disponibles,
mayormente huesos y dientes en el caso de los vertebrados.

Aunque la observacion directa del comportamiento o la medicion de variables fisiol6gi-
cas y ecologicas es imposible en organismos extintos, sabemos que la capacidad de los
organismos para realizar las tareas de su vida diaria esta condicionada en gran medida
por el disefio de sus sistemas mecanicos (conformados por huesos, dientes, miisculos,
tendones y ligamentos). Por ello, adherimos al principio de correlacion forma-funciéon
que sostiene que, puesto que existe una estrecha relacion entre ambos componentes,
puede inferirse la funcién a partir de la forma (Vizcaino y Bargo, 2021).

Basandonos en la correlacion forma-funcion, identificamos tres atributos esenciales
para hacer una caracterizacion paleobiologica basica de un determinado organismo:
tamano corporal, preferencia/uso de sustrato y alimentacion. Llamamos a esta apro-
ximacion Protocolo Basico para Estudios Paleobiologicos. Virtualmente todas las
variables biolégicas (como el metabolismo, las dimensiones de los huesos, la biomeca-
nica de la locomocibén, la densidad poblacional, la organizacion social y la tendencia a
la extincién) estan influidas por el tamano corporal. El analisis del aparato locomotor
permite realizar inferencias sobre el tipo de sustrato preferido y la forma en que éste
es utilizado por el organismo (e.g. el modo de locomocion). El estudio de las mandibu-
las y los dientes aporta informacion sobre la dieta del animal.
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Segtn Radinsky (1987: 8), la correlacion forma-funciéon implica identificar los com-
portamientos o funciones que se correlacionan con una forma anatéomica particular en
especies vivientes. Esto, a su vez, debe verse como una manera de aplicacion del princi-
pio de actualismo, por el que se infieren los eventos del pasado por analogia con los pro-
cesos observables que actiian en el presente. El concepto de actualismo es un derivado
del de uniformismo, que postula la constancia de las variables fisicas y los procesos a lo
largo de la historia de la Tierra. En conjunto, estos conceptos han estado y contintian
estando entre los paradigmas mas robustos de las ciencias de la Tierra. Sin embargo,
limitar la comparacion inicamente a organismos actuales implicaria asumir que el es-
pectro de combinaciones forma-funcion presente en la actualidad es representativo de
todas las posibles soluciones de disefio del pasado (ver Nieto Diaz y Rodriguez, 2003).
En algunos casos puede ocurrir que la morfologia del organismo extinto sea radical-
mente diferente de la de cualquier organismo viviente, por lo que podria ser necesario
recurrir a otro tipo de analogos; por ejemplo, mecanicos. Los conceptos hasta aqui
mencionados han sido tratados de manera exhaustiva por Vizcaino et al. (2016; 2024).

Al estudiar la paleofauna de la FSC, en muchos casos la identificacién de analogos cer-
teros entre la fauna actual resulta complicada debido a la particular historia geolégica
de América del Sur y la historia evolutiva de los grupos implicados. La FSC se deposit6
cuando el continente era una isla, antes de la emergencia del Istmo de Panama ocurrida
hace unos 2,8 Ma (Gasparini y Vizcaino 2024). Por ello la fauna de la FSC consistia en
una compleja mezcla de descendientes de los antiguos linajes del continente (marsu-
piales, xenartros, astrapoterios, notoungulados y litopternos) y nuevos taxones pro-
venientes de otras masas terrestres (primates y roedores) (Fig. 3). Mientras que para
estos ultimos existe una gran diversidad de formas actuales que proveen un excelente
marco de comparacion, los anteriores son mucho menos diversos en la actualidad (mar-
supiales y xenartros) o estan muy distantemente relacionados con grupos actuales y
pueden ser marcadamente diferentes (astrapoterios, notoungulados y litopternos).

Finalmente, para construir el puente entre la morfologia y el ambiente recurrimos a
la ecometria. Esta implica el anélisis de la distribuciéon dentro de una comunidad de
rasgos (como la masa corporal, las proporciones de las extremidades y la anatomia
dental) o cualquier aspecto de la anatomia o fisiologia que pueda medirse (Eronen

et al. 2010; Vermillion et al. 2018). La econometria evaltia las interacciones, tanto
bi6ticas como abioticas, de los organismos con su entorno, centrandose en rasgos me-
dibles y estructuralmente relacionados con su funcion, y cuya funcién interactia di-
rectamente con el entorno local. Una forma de analizar la distribucion de esos rasgos
medibles dentro de una comunidad es mediante la proporcion de taxones que tienen
los rasgos que permiten asignarlos a una categoria especifica.
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3. MATERIALES Y METODOS

3.1. Materiales

Los ejemplares fosiles colectados en nuestras campainas pertenecen a la coleccion del
Museo Regional Provincial Padre Manuel Jestis Molina de Rio Gallegos (acrénimo
MPM-PV). Otros ejemplares estudiados se encuentran depositados en las colecciones
de: Division Paleontologia Vertebrados del Museo de La Plata (MLP-PV), La Plata,
Argentina; Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia (MACN-A,
Coleccion Nacional Ameghino), Ciudad Auténoma de Buenos Aires, Argentina; Ameri-
can Museum of Natural History (AMNH), New York; Field Museum of Natural History
(FMNH), Chicago y Yale Peabody Museum, Vertebrate Paleontology, Princeton Uni-
versity Collection (YPM-VPPU), New Haven de los Estados Unidos.

3.2. Métodos

3.2.1.Trabajo de campo
El trabajo de campo se realiz6 con dos modalidades principales. Por un lado, la pros-
peccién para evaluar el potencial de las localidades para la investigacion propuesta y la
logistica requerida y confeccionar los perfiles estratigraficos. Estas expediciones fueron
de corta duracion (siete a diez dias) e implicaron un niimero reducido de personas (tres o
cuatro), incluyendo al menos un geblogo. Por el otro, las campaiias de recoleccion exhaus-
tiva de fosiles con ubicacion geografica y estratigrafica precisa. Estas campaifias fueron
de mayor duracion (20 a 30 dias) y con un nimero convenientemente alto de colectores
(en promedio ocho personas). En total se realizaron 29 campaiias entre 2003 y 2024, en
las que participaron alrededor de 50 personas (investigadores, tesistas y técnicos) de ins-
tituciones de nuestro pais y del exterior, especialistas en sedimentologia, geocronologia,
icnologia, paleobotanica y paleontologia de invertebrados y vertebrados. Entre estos tl-
timos, participaron expertos en los distintos grupos de vertebrados.

3.2.2. Paleoautoecologia
Los estudios paleoautoecologicos se llevaron a cabo fundamentalmente sobre la base
de ejemplares recolectados de afloramientos de la zona intermareal de la costa atlan-
tica entre las rias del Coyle y del Gallegos, donde se encuentran los especimenes mas
completos, con muchas partes asociadas o atin articuladas.

Se aplico el Protocolo Basico para Estudios Paleobiologicos ya mencionado. Para ello
se utilizaron diferentes herramientas metodologicas que se pueden aplicar separada-
mente o en conjunto, como peldanos del andamiaje de investigacion (Currie 2015).
Se realizo6 la estimacion del tamafo corporal y analisis de correlacion forma-funciéon
mediante morfologia funcional, biomecanica y ecomorfologia. La morfologia fun-
cional analiza como la forma permite o limita las funciones que puede realizar un
organismo; la biomecanica analiza las relaciones entre la forma y la funcién de los
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organismos aplicando principios fisicos y de ingenieria; la ecomorfologia analiza la
variacion de la forma en relacion con el ambiente, la ontogenia y la filogenia (para un
tratamiento mucho mas detallado véase Vizcaino et al. 2016; 2024).

A
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Fig. 3. Vertebrados caracteristicos de la Fm. Santa Cruz. A, Palaeothentes, metaterio
paucituberculado (< 1kg); B, Steiromys, roedor eretizontido (puercoespin; ~14 kg); C,
Homunculus, primate platirrino (~2,5 kg); D, Pachyrukhos (~2,5 kg) y E, Protypothe-
rium (~7 kg), notoungulados tipoterios; F, Peltephilus, cingulado (armadillo, ~10 kg);
G, Neoreomys, roedor cavioideo (~7 kg); H, Propalaehoplophorus, cingulado (glipto-
donte, ~80 kg); I, Phorusrhacos (~90 kg) y J, Psilopterus (~5 kg), aves depredadoras;
K, Calyptocephalella, anuro (rana gigante, ~5 kg); L, Protamandua, vermilingua (0so
hormiguero, ~5 kg); M, Hapalops, megaterioideo basal (perezoso arboricola, ~45 kg);
N, Prothylacinus (~30 kg) y O, Arctodictis (~50 kg), metaterios depredadores; P, Astra-
potherium, astrapoterio (~900 kg); Q, Nesodon (~600 kg) y R, Adinotherium (~100 kg),
notoungulados toxodontidos; S, Theosodon (~120 kg), litopterno macrauquénido y T,
Diadiaphorus (~80 kg), litopterno proterotérido.

110



ANALES DE LA ACADEMIA NACIONAL DE CIENCIAS EXACTAS, FISICAS Y NATURALES (ARGENTINA) TOMO 77 | 2026

Estos estudios implican no solamente el analisis de los fosiles, sino desarrollar los
modelos basados en amplias muestras de vertebrados actuales, revisando colecciones
de museos del pais y del exterior. En algunos casos han sido el producto de tesis doc-
torales (e.g. Cassini 2011; Toledo 2012; Muiioz 2017).

La estimacion de tamarfio corporal generalmente se basa en la aplicacion de ecuacio-
nes alométricas que establecen relaciones entre variables facilmente medibles (como
el longitudes de huesos) y la masa corporal de los representantes de un determinado
linaje. La interpretacion del uso del sustrato y la dieta se efectué mediante analisis
de morfologia funcional y biomecanica, incluyendo la cinematica y cinética del mo-
vimiento. Virtualmente todos los linajes estudiados requieren métodos especificos
ajustados a sus caracteristicas inherentes (para una descripcion de cada caso parti-
cular aplicados en el estudio de los vertebrados santacrucenses, ver Vizcaino et al.
2012a). Con los datos obtenidos se clasific6 a todos los vertebrados de la FSC en cate-
gorias de masa corporal, de locomocion/preferencia de sustrato y de dieta (Tabla 1).

Categoria de Definicion Categorujl'de Definicion Categorla Definicion
masa corporal locomocion de dieta
1(D) 10-100g 1: LT terrestre grande 1: Vert presas vertebrados
(>1kg)
211 100g-1kg 2: ST terrestre pequeno 2: Sc(I) carrona e insectos
(<1kg)
3 (IIT) 1-10kg 3:A arboricola 3:Sc(Tu) carroiiay tubérculos
4 (IV) 10-100kg  4: A(T) arboricola /terrestre 4: Sc(L) carrona y hojas
(escansorial)
5(V) 100- 5: S(Aq) semi-acuatico 5: MYR hormigas y termitas
500kg
6 (VD) >500kg 6: T(F) fosorial (incluye se- 6: I(F) insectos (maés algo
mi-fosorial) de fruta o néctar)
7: F(D) fruta y algo de pro-
teina animal
8:S pequeilas semillas

de hierbas (y otras
plantas o insectos)

9: F(L) frutas y hojas

10: L hojas (ramoneo)

11: G tallos y hojas de
gramineas (pasto)

Tabla 1. Definiciones de las categorias ecologicas utilizadas (Kay et al. 2021). A cada
género se le asigna un niimero para cada variable. Locomocion/preferencia de sustrato
(seis categorias) segtiin Fleming (1973) y Andrews et al. (1979). Las siglas de las catego-
rias de dietas corresponden al uso original en inglés.
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En este trabajo la unidad operacional elegida fue el género por tres razones explica-
das en detalle por Kay et al. (2021): 1) la probabilidad de recuperar un alto porcentaje
de las especies presentes en una comunidad fo6sil es menor que la de recuperar la ma-
yoria de sus géneros; 2) el reconocimiento de especies fosiles es mucho mas problema-
tico que el de géneros; 3) los géneros son unidades taxon6micas discretas aceptadas
por la mayoria de los paleont6logos y se ven menos afectadas por los problemas de
evaluacion de la variacion intraespecifica en fosiles (Vizcaino et al. 2012c: 82).

3.2.3. Paleosinecologia
Hasta el momento, los estudios paleosinecolégicos de detalle se llevaron a cabo en los
afloramientos de la zona intermareal de la costa atlantica entre las rias del Coyle y del
Gallegos y en las barrancas sur del Rio Santa Cruz (Kay et al. 2012; 2021). Los de la costa
atlantica consisten en una serie de localidades (Puesto Estancia La Costa, Caniadon Silva,
Estancia La Costa) geograficas restringidas a 15 km de afloramientos; en conjunto las
denominamos FL 1-7 y representan un periodo temporal estrecho (~17,4 — 17,5 Ma). En
el Rio Santa Cruz los analisis se basaron en dos localidades identificadas como Barrancas
Blancas (BB), la mas oriental, y Segundas Barrancas Blancas (SBB), la mas occidental.
Las dataciones disponibles (U-Pb) para estas localidades, en combinacion con el calculo
de las tasas de sedimentacion, limitan el lapso de tiempo del FSC para BB entre ~17,2 y
~16,3 Ma, y para SBB entre ~16,5 y ~15,6 Ma (Cuitifo et al. 2016, 2019) (Fig. 4).
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Fig. 4. Correlaciones temporales entre las localidades de la costa atlantica (FL 1-7) y las
del Rio Santa Cruz (Barrancas Blancas y Segundas Barrancas Blancas).
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Se analizaron los fésiles colectados en FL 1-7, BB y SBB. Para comparar la compo-
sicion taxonomica de las faunas se utilizo el coeficiente de similitud faunistica de
Simpson (IS, Simpson 1943): 100%(C/N1), donde C es el nimero de taxones en comin
entre dos faunas y N1 es el nimero total de taxones en la muestra mas pequena.

Los analisis paleosinecologicos se llevaron a cabo mediante un enfoque ecométrico,

basado en el analisis de los mamiferos por ser los que estan mejor representados nu-
méricamente en nuestra muestra y por su riqueza taxonémica, diversidad y calidad
de preservacion.

Los datos obtenidos de los fosiles se compararon con datos extraidos de la bibliogra-
fia sobre un conjunto de comunidades de mamiferos actuales de América del Sur que
representan una diversidad de localidades de tierras bajas, desde los 8°N hasta los
55°S de latitud, una gama de ambientes desde selva tropical hasta estepa semiarida y
amplios rangos de estacionalidad, precipitacion anual, temperatura y altura del dosel
arboreo (Kay et al. 2012; 2021).

Tanto para las comunidades f6siles como para las actuales se realizé una recons-
truccion de la estructura de nicho mediante la identificacién del nimero de taxones
presentes, su tamafio corporal, locomocion y alimentaciéon. Inicialmente, en la com-
paracion de las faunas de las tres localidades Kay et al. (2021) calcularon la riqueza
genérica y los siguientes cinco indices que expresan el niimero de géneros dentro de
un gremio en relacion al nimero total de géneros.

1. Indice de Frugivoria. Proporcion de géneros que se alimentan principalmente
de frutos del niimero total de especies herbivoras en una fauna:

100*[(F(I) + S + F(L))/(F(I) + S+ F(L) + L + G)]
2. Indice de Ramoneadores. Proporcion de géneros que se alimentan selectiva-
mente de hierbas y hojas de arboles y arbustos del ntimero total de especies
herbivoras en una fauna:

100*[(L)/(L + G)]

3. Indice de Arborealidad. Proporcién de géneros arboricolas del ntimero total de
especies no voladoras:

100*[(A + 0.5A(T+ ))/(suma de todas las categorias)]
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4. Cociente Depredador/Presa. Proporcion de consumidores secundarios:
100%*[(Vert + Sc(I) + Sc(Tu) + Sc(L) + MYR + I(F))]/todos los herbivoros

5. Indice de tamafio. Proporcién de géneros en las clases de tamafio II y ITI con
respecto a las de las clases IV y V, donde las clases de tamafio son:

IT=100-1000 g; ITI = 1-10 kg; IV =10-500 kg; V= >500 kg:
100*[(Clase II + Clase III)]/ [Clase IV + Clase V]

Se realizaron regresiones de minimos cuadrados (modelos lineales y polinomiales de
segundo grado) y analisis de componentes principales (ACP; mediante una matriz de
correlacion), con JMP® Pro 15.0.0 para Mac.

A partir de los indices también se estimaron los parametros ambientales precipita-
cion media anual (PMA), temperatura media anual (TMA), estacionalidad de pre-
cipitaciones y temperatura y la altura del dosel arboreo, utilizando dos modelos de
aprendizaje automatico (machine-learning): bosque aleatorio (Random Forest; RF)y
regresion de proceso gaussiano (Gaussian process regression; GPR). Las estimacio-
nes de error se presentan como error absoluto medio (MAE). Estos modelos de apren-
dizaje automatico aprovechan el mismo enfoque multivariante que una regresion
lineal, a la vez que incorporan relaciones entre puntos de datos geograficos estrecha-
mente relacionados para modelar incluso relaciones no lineales entre variables (para
una descripcion detallada, véase Spradley et al. 2019).

4. RESULTADOS

4.1. Trabajo de campo

En las localidades exploradas a lo largo de la extensa distribucion de la FSC (Fig.1)

se recolectaron mas de 8000 especimenes. Esto implica un aporte excepcional a la re-
cuperaciéon de patrimonio fosilifero de la provincia de Santa Cruz y un significativo
incremento del niimero de piezas de la coleccion MPM-PV. En las localidades tratadas

en este estudio, la coleccion de FL 1-7 registra 776 especimenes, la de BB 540 especi-
menes y la de SBB 1267.

4.2. Paleoautoecologia

Siguiendo el protocolo basico para estudios paleobiologicos, los resultados de la esti-
macion de masa y la determinacion de la dieta y la preferencia y uso del sustrato per-
mitieron hacer una asignacion de nicho para todos los géneros de la FSC (Apéndice).
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4.3. Paleosinecologia

La muestra de mamiferos fosiles incluye 45 géneros de FL 1-7, 40 géneros de BBy
49 géneros de SBB (Apéndice). Estas faunas son muy similares entre si a nivel ge-
nérico. FL 1-7 y BB comparten 31 géneros; FL 1-7 y SBB comparten 34 géneros y
BB y SBB comparten 38 géneros. El1 IS es del 77,5 % entre FL. 1-7 y BB, del 75,5 %
entre FL 1-7 y SBB, y del 95 % entre BB y SBB. A pesar de su diferencia temporal
las tres faunas del FSC, no difieren mas de lo que cabria esperar para localidades ac-
tuales con una distancia geografica de separacion similar (Kay et al. 2021).

4.3.1. Estructura de nicho
El nimero medio de géneros en las localidades de 1a FSC es de 44,5; el Indice de
Frugivoria medio es de 15, el Indice de Ramoneadores medio es del 58, el Indice de
Arborealidad medio es del 14 y el Indice de Tamaifio medio es de 82,2. Los valores
obtenidos para cada una de estas variables en cada una de las tres localidades estan
expresados en la Tabla 2.

Nuumero < . < . < . Cociente <.
Localidad de Indlf:e d? Indice de Indice fle Depredador/ Indlce~de
. Frugivoria Ramoneadores Arborealidad tamaiio
géneros Presa
FL 1-7 45 14 63 21 57 81,81
Barrancas 40 17 56 6 27 71,42
Blancas
Segundas 49 14 55 16 31 94,12
Barrancas
Blancas

Tabla 2. Riqueza genérica y parametros de nicho para tres faunas de la Formacién Santa Cruz.

4.3.2. Faunas actuales y variables ambientales
Los analisis de las faunas actuales (véase Kay et al. 2021) mostraron que la PMA y la
TMA estan significativamente correlacionadas (p < 0,0001) con la riqueza genérica
de mamiferos no voladores y los cuatro indices faunisticos (arborealidad, frugivoria,
ramoneadores y depredador-presa) (Fig. 5). El tamafo corporal no mostré ninguna
tendencia notable con variables de habitat.
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Fig 5. PMA (mm/afio) TMA (°C) versus todas las métricas de nicho (todos los niveles de
precipitacion para todas las localidades de baja altitud). A, Cociente Depredador-Presa;
B, Indice de Frugivoria; C, Riqueza Genérica; D, Indice de Ramoneadores; E, Indice

de arborealidad. La linea representa el mejor ajuste del polinomio de segundo grado.
Codigo de color de las precipitaciones por localidad: Bermellén, <500 mm; naranja,
500—-1000 mm; verde, 1000—1500 mm; aguamarina, 1500—-2000 mm; azul oscuro,
2000-2500 mm; morado, 2500—-3000 mm; negro, >3500 mm.

La relacion depredador-presa muestra una disminucion constante con el aumento
de las precipitaciones. Los demas indices y la riqueza genérica muestran fuertes au-
mentos, con un maximo de PMA en torno a los 2500 mm, por encima del cual los in-
dices se estabilizan o disminuyen. Cabe destacar que esta curva, en forma de «palo
de hockey», refleja las tendencias de la productividad primaria neta y las precipita-
ciones, que también se estabilizan o disminuyen por encima de los 2500 mm de pre-
cipitacion (Kay et al. 2021).Cuando se eliminan las localidades con precipitaciones
por encima de 2500 mm/afio, el Indice de Ramoneadores es la variable mas estre-
chamente correlacionada con la PMA y el Indice de Arborealidad es el mejor predic-
tor de TMA. La estacionalidad de la temperatura también muestra correlaciones
significativas con los cinco factores. Al igual que con la TMA, la riqueza genérica y
los indices de arborealidad, frugivoria y ramoneadores disminuyen con la estacio-
nalidad de la temperatura, mientras que el cociente Depredador-Presa aumenta.
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4.3.3. Estimacion de variables ambientales en la Formacion Santa Cruz
4.3.3.1. Precipitaciones

Con base en el Indice de Ramoneadores, la PMA habria oscilado entre 1682 y 1860
mm/ano en las faunas de la FSC, con una leve disminucién, aunque no significativa,
en las estimaciones medias de PMA gradualmente desde FL. 1-7 a SBB. El analisis
de regresion multivariante utilizando los componentes PC1 y PC2 del ACP arrojan
estimaciones de PMA de 1484, 984 y 1168 mm/afo para FL 1-7, BB y SBB, respec-
tivamente. Las estimaciones de PMA mediante métodos de aprendizaje automatico,
basadas en la riqueza genérica y los indices de arborealidad y ramoneadores, arrojan
resultados similares: 1600 mm/afio para FL. 1-7, 1560 para BB y 1580 para SBB.
Ninguna de nuestras variables estima adecuadamente la estacionalidad de la precipi-
tacion (Tabla 3).

4.3.3.2. Temperaturas
Con base en el Indice de Arborealidad, obtenemos estimaciones de TMA de 21,5 + 6,6
‘CparaFL1-7,de 11,9 £ 6,9 °C para BBy de 18,9 + 6,5 "C para SBB. Las estimacio-
nes de TMA del Indice de Arborealidad no difieren significativamente entre FL. 1-7
y SBB e indican condiciones calidas (Tabla 3). Las estimaciones para BB son muy
anomalas, probablemente como un artefacto de la aparente escasez de material gené-
ricamente identificable de perezosos. Esta conclusion se sustenta en el ACP yenla
consideracion de la riqueza de herbivoros.

El ACP arroja valores de TMA de 22,6 + 6,1 °C para FL.1-7, 21,7+ 6,1 °Cpara BBy
22,9 + 6,1 °C para SBB, respectivamente. Las tres faunas del SCF cuentan con 25, 26
y 32 géneros herbivoros, respectivamente, lo que arroja temperaturas previstas mu-
cho mas calidas -24,8 °C (FL. 1-7), 24,9+ 7,7°C (BB) y 24,3 + 7,7 °C- (SBB) y equiva-
lentes a las que habitan faunas actuales a mucha mas baja latitud (Fig. 6).

Las estimaciones de TMA mediante aprendizaje automatico son de ~22 °C para FL
1-7, 16 °C para BB y 21 °C para SBB. Nuevamente, la baja estimacion para BB podria
deberse al muestreo limitado y al bajo recuento genérico de perezosos de BB.

Los indices de arborealidad arrojan estimaciones de estacionalidad de la temperatura
que oscilan entre 3,1 ‘Cy 4,6 °C, siendo la estimaciéon méas alta la de BB. Es probable
que el valor de estacionalidad para BB fuera menor si tuviéramos una mejor repre-
sentacion de los taxones de perezosos semiarboricolas. Las estimaciones basadas en
aprendizaje automatico son de 3,0 °C para FL 1-7, 3,7 para BBy 3,4 °C para SBB.
Ninguna es significativamente diferente de las demas.
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Barrancas Segundas
Variable Referencia FL1-7 Blancas Barrancas
(~17.6—17.3 Ma) (~17.2-16.3 Blancas
Ma) (~16.5—15.5 Ma)
1250-1750 mm
Kay et al. (2012) (4 estimaciones) no no
840-1344 mm
Spradley et al. (2019) (4 estimaciones) no no
Trayler et al. (2020) ~101(:)(; T72i5Mn;m a no no
PMA (mm) ’
. Regresion: ..
Regresion: Regresion:
1860 + 561 1705 591 1682 + 614
Kay et al. (2021) Componentes Prin- Cl;);inlf)coinz?;cse.s Componentes Prin-
y : cipales: 1484 + 594 084 +p600. cipales: 1168 + 596
GPR: 1592 + 415 GPR: 15_69+415 GPR: 1540 £ 415
RF: 1606 + 279 RF: 1546 + 279 RF: 1626 + 279
Cambio estacional
Estacionalidad pequeiio a moderado
Trayler et al. RPN
de en la precipitacion y no no
s (2020a,b) c
precipitaciones la composicion de la
vegetacion
Calido (basado en
Kay et al. (2012) reptiles y anfibios) no no
15,0-23,4
Spradley et al. (2019) (4 estimaciones) no no
Trayler et al. 20+4°Calos 17,4 no no
TMA (C) (2020a,b) Ma
Regresion: lﬁ‘g; eflg 119 Regresion:
21,5+6,6 S 18,9 +6,5
Kay et al. (2021) Componentes Prin- C;I?Ifcoing?gse_s Componentes Prin-
y . cipales: 22,6 £ 6,1 21.7 }3 6.1 . cipales: 22,9 + 6,1
GPR: 22,6 + 2,7 GPR-’15_4;2 7 GPR: 21,0 = 2,7
RF: 22,56 +2,7 RF: 14,9 + 2.7 RF: 21,4 +2,7
Spradley et al. (2019) 3,21-4,40 no no
Trayler et al. (2020) (4 estimaciones)
Estacionalidad
de temperatura Regresion: Regresion: Regresion:
(C) 3,05 +1,64 4,63+1,68 3,63+1,65
Kay et al. (2021) GPR: 3,0 + 0,7 GPR:3,7+0,7  GPR:3,3=0,7
RF:3,01+0,8 RF:3,7+0,8 RF:3,4+0,8
16—26 m
Altura del Spradley et al. (2019) (4 estimaciones) no no
dosel (m)

Kay et al. (2021)

GPR: 22,5 +6,4
RF: 24,0+ 7,6

GPR: 28,1 +6,4
RF: 25,9+ 7,6

GPR: 20,7+ 6,4
RF: 19,3+ 7,6

Tabla 3. Comparacion de estimaciones de variables ambientales de la FSC. Para las
formulas de los modelos de regresion véase Kay et al. (2021). GPR: Resultados esti-
mados del modelo de regresion de proceso gaussiano. RF: Resultados del modelo de

bosque aleatorio.
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4.3.3.3. Altura del dosel.

Mediante aprendizaje automatico, se estimo6 una altura del dosel de aproximadamen-
te 23 m para FL 1-7, 27 m para BB y 20 m para SBB.

Los intervalos de confianza se superponen en todas las estimaciones (Tabla 3).

4.3.3.4. Comparacion de los paleoambientes de la FSC con las localidades actuales
En el analisis de componentes principales de las variables riqueza genérica, Indice
de Ramoneadores e Indice de Arborealidad, 12 localidades actuales distribuidas en-
tre 17°y 27° S presentan valores similares a los de la FSC para los dos primeros com-
ponentes. De éstas, ocho se encuentran en el Bosque Atlantico del Alto Parana y las
ecorregiones del Chaco hiimedo y seco (Olson et al. 2001). Tres de estas localidades
(Fig. 7) se asemejan especialmente a las localidades de la FSC en los tres Componen-
tes Principales: Parque Nacional Iguazu en Misiones, Argentina; Reserva Natural
del Bosque Mbaracaytu y Reserva de Recursos Manejados San Rafael, Paraguay.
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Fig. 6. Numero de taxones herbivoros versus A, Temperatura Media Anual ('C) y B, La-
titud (grados absolutos desde el Ecuador). La linea representa el polinomio de segundo
grado que mejor se ajusta. El sombreado indica el intervalo de 95% de confianza. Las
estrellas azules, rojas y verdes representan las localidades de la FSC ubicadas en la cur-
va de localidades existentes segiin la paleolatitud estimada y la riqueza de herbivoros.

Estas tres localidades presentan recuentos e indices genéricos muy similares a los de
las localidades de la FSC. El niimero promedio de géneros para las tres localidades ac-
tuales es de 44,6 (el rango para el total de las localidades es de 9 a 70 géneros); el In-
dice de Ramoneadores del 55% es moderado (rango 0%—100%) y el Indice de Arborea-
lidad del 17% es relativamente bajo (rango de 0%—51%). En comparacion -como ya se
mencion6- el nimero medio de géneros en las localidades de la FSC es de 44,6 (rango:
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38-47); el Indice de Ramoneadores medio es del 58% (rango: 55%—63%), y el Indice
de Arborealidad medio es del 14% (rango: 6%—21%).

Los indices depredador/presa y de frugivoria podrian resultar poco fiables para es-
timar la PMA, la TMA y la estacionalidad de la temperatura en FL. 1-7, BB y SBB.
Esto se deberia fundamentalmente a dos factores: 1) la escasez de las especies puede
afectar de forma diferencial la proporcion de los consumidores primarios frente a

los secundarios al subestimar el nimero de taxones depredadores y, por lo tanto, la
relacion depredador-presa; 2) independientemente de la PMA, la sincronia en la fruc-
tificacion en latitudes altas hace improbable que los mamiferos frugivoros no migra-
torios existan en grandes cantidades en las paleofaunas de latitudes altas. Se puede
ver una explicacion mas detallada en Kay et al. (2021). Por lo tanto, para la FSC esti-

mamos esos parametros en base la riqueza genérica, Indice de Ramoneadores e Indice
de Arborealidad.

5. DISCUSION

5.1. Estructura de nicho

Un concepto a considerar en este tipo de estudios es que las diferencias en la composi-
cion taxondémica no implican necesariamente diferencias en la estructura de la comu-
nidad. Segtin Maas y Krause (1994), una impacta en la otra cuando el cambio de taxo-
nes altera las proporciones relativas de los grupos ecolégicamente definidos (como los
grupos troficos). Si la composicion taxondémica cambia sin alterar las proporciones
relativas de los grupos ecologicos, el resultado es la estasis de la comunidad.

En relacion a la composicion de las faunas de mamiferos de la FSC, encontramos que
la estructura de la comunidad se mantuvo relativamente estable a lo largo del inter-
valo temporal representado por las tres areas estudiadas: FL. 1-7, BB y SBB, desde
las més antiguas a las mas recientes. Sin embargo, en SBB (que representa los niveles
mas jovenes de la FSC) son abundantes tres taxones que son raros o estan ausentes
en las otras localidades que representan niveles mas antiguos de la FSC: el tipoterio
hegetoterio Pachyrukhos y los roedores chinchilidos Prolagostomus y Pliolagosto-
mus (Fig. 8). Los tres taxones tienen molares euhipsodontes, es decir son dientes

de corona alta que crecen continuamente, por lo que estan adaptados para procesar
alimentos con particulas abrasivas (propias del alimento e existentes en el ambiente)
que desgastan los molares a gran velocidad. Por lo tanto, su abundancia sugiere una
tendencia al cambio en las proporciones relativas de los grupos ecologicos.
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Fig. 7. A. Analisis de componentes principales (ACP) de la riqueza genérica y las varia-
bles de nicho, Indice de Ramoneadores e Indice de Arborealidad, para las localidades
existentes con la posicion de las tres faunas del Mioceno interpoladas a partir de las
cargas factoriales. Las localidades representadas por triangulos abiertos son similares a
las localidades del Mioceno en el ecoespacio definido por el primer y segundo componen-
tes; las comprendidas por el recuadro son similares en los tres primeros componentes.
B, C. Distribucion de TMA y PMA en Paraguay y regiones circundantes de Brasil, Ar-
gentina y Bolivia, con localidades clave indicadas entre 19°y 29° S. Las localidades con
estrella roja se encuentran en el Chaco Seco; aguamarina, en el Chaco Hiimedo; verde,
en el Pantanal; azul, en el Bosque Atlantico; morado, en la zona de transicion entre el
Bosque Atlantico y los Pastizales Mesopotamicos. Las tres localidades actuales que se
asemejan estrechamente a las localidades del Mioceno en los tres PC (triangulos abier-
tos, comprendidos por el recuadro en la parte A) se encuentran en el bloque del Bosque
Atlantico. Todas las localidades nombradas e identificadas en B y C son similares en el
primer y segundo PC (los triangulos verdes en la parte A). Las ecorregiones se basan en
un mapa de Cacciali (2010).
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Otro ejemplo de cambio en las proporciones relativas de los grupos ecolégicos puede
verse entre los perezosos. Hasta el momento hemos registrado megatéridos planopi-
nos solo en SBB. Estos son los perezosos mas grandes de la FSC, con masas corporales
de entre 100 y120 kg (Toledo et al. 2014). Otros perezosos de la FSC, como los mega-
terioideos basales, tienen masas corporales de ~40 a 80 kg, mientras que los milodon-
tidos alcanzaron ~80—90 kg. Segtin Toledo (2016), los megaterioideos basales de la
FSC eran arboricolas y folivoros, los milodontidos semiarboricolas consumidores de
hojas, frutos y tubérculos, y los megatéridos eran los perezosos mas terrestres y fo-
livoros. El registro indica un cambio en la predominancia de perezosos desde formas
mas pequenas y arboricolas en los niveles inferiores, a formas méas grandes adaptadas
a ambientes con menor cantidad de arboles en los niveles superiores.

5.2. Paleoclima y paleoambientes

En la literatura previa, existe un consenso general de que durante el intervalo de
tiempo representado por la FSC prevalecieron condiciones templadas con suficiente
precipitacion y sustentaban una mezcla de ambientes boscosos y abiertos (Pascual
y Ortiz-Jaureguizar, 1990), sobre la base de la presencia de taxones pertenecientes
alinajes con representantes actuales que habitan areas con esas condiciones. Asi,
evaluando las faunas de mamiferos de las exposiciones costeras de la FSC al sur del
Rio Coyle, Tauber (1997) concluyd que el clima se volvio progresivamente menos
htumedo y los ambientes mas abiertos, es decir con menor cobertura arboérea, du-
rante el tiempo de depositacion de la formacion en el area. Por su parte, utilizando
el enfoque cenografico de Legendre (1986), Croft (2001) concluy6 que no se habian
producido cambios ambientales evidentes. Posteriormente, Vizcaino et al. (2006)
utilizaron armadillos como indicadores para estimar las condiciones ambientales de
la FSC en la costa atlantica y sugirieron que la diversidad de estos animales es con-
sistente con la interpretacion ambiental de Tauber (1997) de vegetacion abierta en
condiciones relativamente secas, con marcada estacionalidad de las precipitaciones
en los niveles superiores.

Kay et al. (2021) destacan la importancia de distinguir entre estimar condiciones
climaticas (PMA y TMA) y el componente biotico de un area y tiempo determinados,
cuestiones generalmente estrechamente relacionadas pero diferentes. Esta distincion
no siempre es evidente en la literatura previa.
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Fig. 8. Rangos estratigraficos compuestos de los géneros de notoungulados y roedores,
resaltando los del tipotherio Pachyrukhos (~2,5 kg) y los roedores chinchilidos Prola-
gostomus y Pliolagostomus (~1 kg). Solo se incluyen los géneros que representan mas
del 5 % de los registros de especimenes.
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5.2.1.Paleoclimas
En conjunto, los resultados de los distintos analisis para la FSC presentados aqui (sin
considerar la localidad BB) indican valores de PMA de ~1000 y casi 2000 mm /afo,
aunque no permiten estimar adecuadamente la estacionalidad de la precipitacion. Los
valores de TMA van desde ~19 a ~25 °C, con un estacionalidad de entre ~3,0 °C a ~4,6
°C. Nuestras interpretaciones de PMA son comparables a las de Spradley et al. (2019),
pero superiores a la estimacion media de ~1000 de Trayler et al. (2020b), basadas en
el analisis de is6topos estables dentarios, para los niveles méas bajos de la FSC en Ca-
nadon de las Vacas al norte del Rio Coyle. Sin embargo, los intervalos de confianza
de nuestras estimaciones y los de Trayler et al. (2020b) se superponen ampliamente.
Las estimaciones de TMA son similares a las de Spradley et al. (2019) y las de Trayler
et al. (2020b). Ninguna de nuestras estimaciones muestra una tendencia consistente
con todos los valores superpuestos en sus intervalos de confianza del 95 %. De igual
manera, no encontramos tendencias claras en la estacionalidad de la temperatura.

Como hemos senalado, la estructura del nicho de las localidades de la FSC se asemeja
especialmente a la de tres localidades actuales: el Parque Nacional Iguazt, Misiones
(Argentina), la Reserva Natural del Bosque Mbaracayu y la Reserva de Recursos Ma-
nejados San Rafael (ambas en Paraguay). Estas tres localidades se encuentran a baja
altitud, presentan una TMA de entre 21 y 23 °C y una estacionalidad térmica de entre
2°Cy4°C. LaPMA se sittia entre 1600 y 1800 mm/afio, con una estacionalidad de pre-
cipitacion de baja a moderada, y presenta, una altura media de dosel de hasta 25 m.

5.2.2. Paleoambientes
Las localidades en cuestion, Parque Nacional Iguazi, Reserva Natural del Bosque
Mbaracayu y Reserva de Recursos Manejados San Rafael, se ubican en la ecorregion
del Bosque Atlantico del Alto Parana, que se extiende desde el sur de Brasil hasta
el este de Paraguay y la provincia de Misiones, Argentina (Fig. 7). Se caracterizan
por bosques altos subtropicales semicaducifolios, con copas cerradas que alcanzan o
superan los 20 m, y que se intercalan con ambientes de sabana (Eiten 1972) y otros
tipos de formaciones forestales (bosque mediano, bosque de galeria; Cartes 2003).
Donde la precipitacion se encuentra en el limite inferior del rango, estos bosques mé-
sicos se transforman en sabana boscosa (bioma de cerrado denso), en la que el estrato
herbaceo es el componente ecologicamente predominante del ecosistema en términos
de produccién de biomasa; puede haber o no arbustos o arboles bajos, pero sus copas
nunca forman un dosel cerrado (Huber 1987). Esta descripcion es consistente con la
interpretacion de que el bioma en el que habitaba la fauna santacrucense consistia en
un mosaico de bosques abiertos templados hiimedos y semiaridos, con lagos en algu-
nas zonas e inundaciones estacionales en otras, que promovia formacion de marismas
con una mezcla de pastos y hierbas (Kay et al. 2012).
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5.2.3. Indicadores faunisticos especificos
Varios taxones registrados indican claramente que el clima de la FSC era mucho mas
calido y hiimedo que el actual y la coexistencia de ambientes boscosos y més abiertos.
Entre los vertebrados no mamiferos se registran la rana chilena Calyptocephalella
y el lagarto Tupinambis (Salvator), taxones que tienen representantes actuales. El
género Calyptocephalella vive en lagos, estanques y arroyos tranquilos permanentes
en tierras bajas de la depresion intermedia del centro de Chile y el sector costero del
océano Pacifico, entre el nivel del mar y los 1200 msnm. Por lo tanto, la presencia de
Calyptocephalella en 1a FSC (Fernicola y Albino 2012; Muzzopappa et al. 2019, 2025)
parece indicar lagos, estanques y arroyos tranquilos permanentes en tierras bajas,
posiblemente desarrollados en una zona boscosa. La presencia de cuerpos de agua
también esta respaldada por el registro del bivalvo de agua dulce Diplodon (Pérez et
al. 2019). Por su parte, los lagartos del género Tupinambis no toleran temperaturas
inferiores a 14 °C y no se distribuyen mas al sur de los 40° Sur (Albino 2011; Embert
et al. 2009; Brizuela 2010).

Las aves de la FSC son mucho méas diversas y sugieren areas de vegetacion herbacea
alternando con areas arbustivas o boscosas (Constantino 2002; Redford 1984). El
registro de nandtes, inambties y forusracidos no voladores, es consistente con la in-
ferencia de areas abiertas debido a su capacidad cursorial terrestre, y el de un halcon
reidor indica zonas arboladas. La presencia de aves acuaticas, caraus, espatulas y bi-
guaes indicaria la existencia de sabanas temporalmente inundadas o cuerpos de agua
permanentes en areas boscosas.

Con respecto a los mamiferos, en las faunas actuales estudiadas hay al menos tres
especies de xenartros especializados en alimentarse de hormigas y termitas, los osos
hormigueros Myrmecophaga y Tamandua y el armadillo gigante Priodontes. Estos
taxones mirmecofagos tienen limites de distribucién meridionales similares, entre
los 28° y los 34° S, al igual que las termitas mas comunes de las que se alimentan
(Constantino 2002; Redford 1984), cuyas distribuciones mas meridionales se encuen-
tran en el sureste de Brasil y Uruguay, entre los 27" y los 34,5’ S. En la FSC, la pre-
sencia del oso hormiguero semiarboricola Protamandua (al menos en la zona costera)
y del armadillo estrictamente mirmecofago Stegotherium respaldan nuestra recons-
truccion de la FSC como un ambiente subtropical y templado calido.

El registro frecuente del puercoespin escansorial del género Steiromys (Erethizonti-
dae, Rodentia; Candela et al. 2012) y la presencia del primate platirrino Homunculus
sugiere ambientes arbolados para la FSC. Sin embargo, la presencia de Homunculus
no necesariamente indica un bosque htimedo de dosel cerrado. Actualmente en el
Gran Chaco xérico de Paraguay se registran hasta tres géneros de primates, en bos-
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ques de galeria cerca de rios y en una vegetacion de bosque seco de arbustos espinosos
y arboles bajos (Stallings 1985).

La aparicion y prevalencia en los niveles superiores de la FSC de roedores euhipso-
dontes, especialmente Prolagostomusy Pliolagostomus, y el tipoterio Pachyrukhos,
sugiere un cambio desde un habitat de dosel méas cerrado hacia un entorno mas pare-
cido a la sabana, al menos en parches. El aumento de la altura de la corona de los mo-
lares de estos taxones puede ser una respuesta evolutiva a los fitolitos de silice en las
hojas de las plantas (especialmente la hierba) o al aumento de la arenilla ex6gena en
la dieta en forma de polvo arrastrado por el viento o a ambos factores (Covert y Kay
1981; Kay et al. 1999). En muchos aspectos Pachyrukhos se asemeja a una liebre (La-
gomorpha, Leporidae) con cola corta, extremidades dispuestas en orientacion para-
sagital, extremidades traseras largas con el segmento proximal mucho mas corto que
el distal y tibia y peroné delgados y ampliamente sindesmosados (Sinclair 1908). Por
ello, suele representarselo como un animal terrestre agil que se desplazaba mediante
locomocion saltatoria (Fig. 8). Actualmente, el tapeti (Sylvilagus brasiliensis, Le-
poridae) suele ocupar zonas de transicion en la periferia de la Amazonia brasilena,
amenudo en la intercalacion de bosques heterogéneos y sabanas (José De Sousa et

al. 2005). La liebre europea introducida, Lepus europaeus, ocupa diversos entor-
nos, desde las estepas arbustivas y los desiertos andinos de Bolivia y Pert hasta los
bosques secos y hiimedos y las sabanas boscosas de Paraguay y Brasil (Bonino et al.
2010). A su vez, Pachyrukhos puede compararse con la mara, Dolichotis, un roedor
caviomorfo que presenta especializaciones postcraneales pronunciadas para una loco-
mocion rapida (un cuerpo delgado y las extremidades relativamente mas largas entre
los roedores caviomorfos; Climaco das Chagas et al. 2019; Elissamburu y Vizcaino
2004) y se encuentra en habitats abiertos y semiabiertos en Argentina (Mares y Ojeda
1982; Patton et al. 2015).

5.2.4. Otras evidencias: geologia, paloebotanica e isétopos
Los estudios sedimentologicos mas recientes de la FSC en las localidades FL. 1-7, BB
y SBB (Cuitino et al. 2019; Matheos y Raigemborn 2012) sugieren que la unidad se
acumul6 en amplias llanuras de inundacion diseccionadas por redes de pequenos ca-
nales fluviales que drenan hacia el este hasta el Atlantico. Una frecuente actividad
volcanica explosiva resulto6 en la deposicion de sedimentos de ceniza que formaron
horizontes de toba tinicos o entremezclados con sedimentos epiclasticos (arcillas,
limos, arenas) en toda la FSC. Este sistema sedimentario se mantuvo relativamente
constante, mostrando pequefios cambios verticales (temporales) y experimento6 una
agradacion constante, lo que resulto6 en el desarrollo de abundantes horizontes de
paleosuelos poco desarrollados (Raigemborn et al. 2018a). Hasta el momento, los es-
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tudios sedimentologicos realizados parecen ser insensibles a las variaciones de PMA o
TMA sugeridas por otros indicadores.

Raigemborn et al. (2018b) senalan que la composicion mineral de los sedimentos en
FL 1-7 (ausencia de caolinita y preservacion de minerales meteorizables como vidrio
volcanico y feldespatos) sugiere un clima templado y subhtimedo con precipitaciones
en el rango de <1000—1200 mm/afio. Asimismo, Raigemborn et al. (2018b) infirieron
una marcada estacionalidad de las precipitaciones (o al menos un nivel freatico con
fluctuaciones estacionales) a partir del desarrollo de calcretas pedogénicas y otras ca-
racteristicas de los paleosuelos que pueden formarse durante episodios de secado del
suelo de larga duracion.

En base a restos vegetales, incluyendo troncos y fitolitos, Brea et al. (2012; 2017)
reconstruyeron la flora de la parte baja de la FSC en FL. 1-7 como un rango que va
desde un bosque semiarido templado abierto hasta un bosque hiimedo calido templa-
do (templado se refiere a climas marcadamente estacionales, con estacionalidad en la
temperatura y/o disponibilidad de agua). Identificaron siete familias de arboles, lo
que respalda la idea de que los bosques patagénicos se extendian mucho mas al este
que en la actualidad, y sefialaron que la mayor abundancia de pastos panicoides tropi-
cales sugiere condiciones més calidas y hiimedas que las actuales. Un dato remarcable
es el registro de fitolitos de palmeras 15° de latitud mas al sur que la distribuci6on mas
austral del grupo en la actualidad, lo que refuerza la idea de la prevalencia de condi-
ciones mas calidas. Su analisis integrado de datos floristicos sugiere que el sudeste de
la Patagonia experimento6 niveles estacionalmente bajos de precipitacion que pueden
haber limitado el crecimiento de las plantas en algunas estaciones y promovido la
presencia de pastos junto con arbustos y arboles. Estos autores estimaron la PMA en
~870 mm/afno, aunque con un amplio rango de variacion, y, basandose en caracteris-
ticas xeromorficas de la anatomia de la madera, sugirieron la presencia de una esta-
cion seca de ~7 meses. Las estimaciones de TMA varian de ~9”a ~19°C con una fluctua-
cion de temperatura anual de ~4°C.

Los is6topos estables coinciden en general en cuanto al probable entorno biético de
la FSC. Este tipo de estudio ha sido realizado inicamente en las localidades del area
de Canadon de las Vacas y Rincon del Buque, cerca de la costa al norte del Rio Coyle,
a unos 50-60 km al norte de FL. 1-7 (Trayler et al. 2020b). Utilizando registros de
is6topos de carbono, estos autores propusieron una PMA de ~1000 = 235 mm/aio
para niveles estratigraficos de Canadon de las Vacas contemporaneos a los de FL 1-7
(~17,4 Ma). Asimismo, reportaron una disminucion de la PMA entre ~17,4 y ~16,9
Ma, de ~1000 mm/ano a 525 mm/afio, con una recuperacion a ~840 = 270 mm/afno
hacia ~16,4 Ma. Con la resolucion temporal alcanzada (17,2 a 16,3 Ma para la fauna
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de BB), seria improbable detectar esta efimera disminucion (geologicamente hablan-
do) de la PMA, si ocurriera. Puesto que BB se encuentra mas tierra adentro que las
localidades mencionadas, probablemente a mas de 150 km de la linea de costa durante
el Mioceno, no necesariamente deberia repetirse un patron de precipitaciones similar
en ambas regiones.

Para la estimacion de temperaturas, Trayler et al. (2020b) utilizaron valores de is6to-
pos de oxigeno, obteniendo valores de al menos 20 °C para FL 1-7. Con los registros de
Cafiadon de las Vacas y Rincon del Buque, estos autores reportaron una disminucion de
la TMA hasta un minimo de ~17,1 Ma (~17 °C), con un repunte a 20-23 °C hacia ~17,0
Ma, y un aumento hasta un maximo de 26 °C hacia aproximadamente 16,4 Ma.

Cabe sefnialar que para el intervalo temporalmente equivalente, en BB estimamos una
TMA de 21,6 = 6,1 °C, lo que se encuentra dentro del rango estimado por Trayler et
al. (2020b) una vez considerada la resolucion temporal reducida. A su vez, el lapso
temporal de SBB (16,5 a 15,6 Ma), para el que estimamos un ligero aumento de la
TMA, representa un intervalo geoloégicamente mas reciente no muestreado por estos
autores; aunque si reportaron un aumento de temperatura hacia el final de su regis-
tro, aproximadamente a los 16,5 Ma.

Finalmente, un analisis de la zonificacion isotopica en los dientes de grandes herbi-
voros de la FSC en el area Cafiadon de las Vacas y Rincon del Buque (Trayler et al.,
2020b) basado en valores de §13C, indic6 un cambio estacional pequefio a moderado
en la precipitacion y la composicion de la vegetacion.

5.2.3. Los fosiles de la Formacion Santa Cruz y el Optimo Climatico del Mioceno
En la introduccién de este trabajo sefialamos la relevancia que tiene comprender los
multiples fenomenos asociados al OCM, particularmente los cambios en los paleoeco-
sistemas. Los detalles especificos de su influencia en las paleocomunidades terrestres
de Patagonia y la cronologia de los cambios han permanecido poco conocidos, funda-
mentalmente por la falta de estudios de campo tanto extensivos como intensivos y de
detalle, con marcos cronologicos precisos y un enfoque que permita interpretar las
respuestas de plantas y animales en el contexto variaciones climaticas locales a lo lar-
go del tiempo.

En este sentido, entendemos que para la caracterizacion ecolégica de los taxones
fosiles es fundamental una perspectiva que se apoye en, pero que trascienda, la taxo-
nomia alfa y la filogenia, utilizando no s6lo los taxones actuales mas estrechamente
relacionados como modelos funcionales, si no también taxones méas distantemente
relacionados, e incluso comparando con analogos mecanicos, para interpretar las aso-
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ciaciones causales entre estos patrones funcionales y la biologia (p. ej. tamafio corpo-
ral, dieta y preferencia y uso de sustrato).

La circunstancias enumeradas en la introduccion (superposicion temporal, riqueza
fosilifera, extension areal y temporal) hacen de la FSC un escenario ideal para la in-
terpretacion de la biota del extremo austral de Patagonia durante el OCM. Mediante
el estudio detallado de los vertebrados recuperados de localidades especificas pudi-
mos reconstruir la estructura ecolégica de la comunidad y compararla con comuni-
dades actuales, lo que nos permitié estimar parametros climaticos y ambientales con
una precision que supera las interpretaciones cualitativas tradicionales. El analisis
de detalle de su distribucion estratigrafica permitioé detectar diferencias en la presen-
cia y abundancia de elementos faunisticos que indicarian cambios de las condiciones
climéaticas y/o ambientales en los niveles superiores de la formacion.

En terminos generales, nuestros analisis sugieren una PMA de alrededor de 1500
mm y una TMA de ~21 °C, con una estacionalidad de la temperatura de 3°C a 4°C, e
indican que el paleoambiente consisti6é principalmente en bosques semicaducifolios
que se extendian hasta sabanas con componentes de bosque de galeria. También
sugieren una estasis faunistica persistente durante casi todo el intervalo de tiem-
po de la sedimentacion de la FSC. Las diferencias en la presencia y abundancia de
roedores caviomorfos euhipsodontes y pequenos tipotérios entre las partes inferior
y superior de la FSC podrian indicar condiciones algo mas aridas en los niveles su-
periores. Sin embargo, si el incremento de la altura de la corona es una respuesta
evolutiva a cambios en la vegetacion disponible para alimentarse, al aumento de
componentes abrasivos exégenos en la dieta o en forma de polvo arrastrado por el
viento, o a ambos factores, atin requiere mas investigacion. Una calibraci6on mas
precisa de la aparicion de estos indicadores y de los cambios ambientales poten-
cialmente ciclicos requiere la recoleccion exhaustiva de restos in situ de diferentes
taxones de mamiferos, especialmente de mamiferos pequenos, que parecen presen-
tar las diferencias mas evidentes en la estructura de la comunidad, asi como otras
evidencias, a lo largo de toda la columna estratigrafica. La aplicacion al estudio de
la hipsodoncia de aproximaciones recientemente desarrolladas (Schap et al. 2024;
Wilson y Saarinen 2024) puede perfeccionar y enriquecer nuestras interpretacio-
nes. También sera valioso recurrir a métodos para reducir el impacto en las inter-
pretacionesde algunas diferencias entre la constitucion de la fauna de la FSC y las
actuales de América del Sur, como la relativa escasez de herbivoros de gran tamano
en las ultimas; por ejemplo el uso de los rangos actuales naturales de Wilson y Par-
ker (2023).
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En sintesis, nuestros resultados resaltan cuan crucial es estudiar diferentes regiones
y niveles estratigraficos para obtener una comprension completa de los impactos loca-
les del cambio climatico en el tiempo profundo.
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APENDICE
Asignaciones de nicho de los géneros de mamiferos de la
Formacion Santa Cruz.

TAXON PRESENCIA / NICHO ASIGNADO NICHO ASIGNADO
AUSENCIA (Numérico-- ver Tablal)
Clasificacién jerarquica Género FL BB SBB  Masacorporal Categoria Dieta C: i L i6 P i MC L i6 Dieta
superior 1-7 (MC)-kg MC de dieta de sustrato primaria
MERIDIOLESTIDA, Necrolestes 1 0 0 Muy pequernio 1 insectivoro I(F) fosorial T(F) 1 6 6
Necrolestid Ameghino, 1891
SPARASSODONTA, Cladosictis 1 0 1 6,60 juty hipercanivoro A\ (escansorial? A(T) 3 4 1
Hathliacynid hino, 1887
Sipalocyon 1 1 1 2,11 juss hipercanivoro v escansorial A(T) 3 4 1
Ameghino, 1887
Perathereutes 1 0 1 1,00 I hipercanivoro v iescansorial? A(T) 2 4 1
Ameghino, 1891
Borhyaenoidea Prothylacynus 1 0 0 31,79 I\ hipercanivoro v escansorial A(T) 4 4 1
Ameghino, 1891
Lycopsis Cabrera, 1 0 0 20,07 v hipercanivoro v escansorial A(T) 4 4 1
1927
Borhyaenidae Arctodictis 1 0 0 50,00 v hipercanivoro v el més terrestre T(A) 4 1 1
Mercerat 1891 / carroniero
Borhyaena 1 1 1 36,40 v hipercanivoro v el mas terrestre T(C) 4 1 1
Ameghino, 1887 / carrofiero
Acrocyon 1 0 0 11,49 v hipercanivoro v escansorial A(T) 4 4 1
Ameghino, 1887
PAUCITUBERCULATA,  Palaeothentes 1 1 1 0,082 I insectivoro I(F) terrestre / T(A) 1 2 6
Palaeothentiidae Ameghino, 1887 cursorial /
saltador
Abderites 1 1 1 0,487 1T frugivoro FI) & &? 2 ? 7
Ameghino, 1887
Acdestis 1 1 1 0,344 I frugivoro F(I) & &7 2 ? 7
Ameghino, 1887
Microbiotheriidae icrobiotherium 1 0 1 0.061 I insectivoro I(F) arboricola A 1 3 6
Ameghino, 1887
CINGULATA, Peltephilus 1 1 1 11.00 v herbivoro: S(Tu) terrestre / T(F) 4 6 3
Peltephilidae Ameghino, 1887 raices, cavador
tubérculos
Jcarroferos?
Dasypodidae Proeutatus 1 1 1 15.00 I\ omnivoro / S(L) terrestre / T(F) 4 6 4
Ameghino, 1891 herbivoro cavador
Stegotherium 0 1 0 115 v mirmecéfago MYR cavador T(F) 4 6 5
Ameghino, 1887
Stenotatus 1 1 1 4.00 juis omnivoro / S terrestre / T(F) 3 6 2
Ameghino, 1891 insectivoro cavador
Prozaedyus 1 1 1 1.00 11 omnivoro / S() terrestre / T(F) 2 6 2
Ameghino, 1891 insectivoro cavador
Propalaehoplophoridae Cochlops 1 1 0 82.99 v ramoneador L terrestre T(A) 4 1 10
Ameghino, 1889 selectivo ambulatorio
Propalachoplopho 1 0 0 81.64 v selective L terrestre T(A) 4 1 10
rus Ameghino, browser ambulatorio
1887
Eucinepeltus 0 1 1 115 kg v ramoneador L terrestre T(A) 5 1 10
Ameghino, 1891 selectivo ambulatorio
VERMILINGUA, Protamandua 1 0 0 4.00-5.00 I mirmecéfago MYR terrestre A(T) 3 4 5
Myrmecophagidae Ameghino, 1904 semiarboricola
FOLIVORA, Hapalops 1 1 1 46.29 v herbivoro L terrestre A(T) 4 4 10
Megatherioidea Ameghino 1887 folivoro semiarboricola
Pelecyodon 1 0 0 50.00 v herbivoro L terrestre A(T) 4 P 10
Ameghino 1891 Folivorous semiarboricola
Hyperleptus 1 0 0 v herbivoro L terrestre A(T) 4 4 10
Ameghino 1891 folivoro semiarboricola
M i Euch 1 0 0 78.00 v herbivorous L terrestre A(T) 4 4 10
Ameghino, 1887 folivorous semiarboricola
Mylodontidae Nematherium 1 0 1 95.02 v herbivoro, G terrestre A(T) 4 4 11
Ameghino 1887 tubérculos, semiarboricola
raices
Schismotherium 0 0 1 37.99 v herbivoro L terrestre A(T) 4 4 10
Ameghino, 1887 folivoro semiarboricola
Xyophorus 0 0 1 v herbivoro L terrestre A(T) 4 4 10
Ameghino 1887 folivoro semiarboricola
Megatheriidae Planopinae 0 0 1 108 v herbivoro L terrestre T 5 10
folivorous
ASTRAPOTHERIA, Astrapotherium 1 1 1 921.32 VI ramoneador / L-G ambulatorio T(A) 4 5 11
Astrapotheriidae Burmeister, 1879 alimentador ¢semiacudtico?
mixto /
ambientes
cerrados
TYPOTHERIA, Interatherium 1 1 1 2.38 11 pastador / G cursorial / T(C) 3 5 11
Intheratheriidae Ameghino 1887 ambientes semifosorial /
abiertos ;semiacudtico?
Protypotherium 1 1 1 7.73 juis pastador / G cursorial T(C) 3 1 11
Ameghino, 1885 ambientes
abiertos
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Hegetotheriidae

TOXODONTIA,
Homalodotheriidae

Toxodontidae

Hegetotherium
Ameghino, 1887

Pachyrukhos
Ameghino, 1885

Homalodotherium
Flower, 1873

Adinotherium

LITOPTERNA,
Proterotheriidae

Ameghino, 1887

Nesodon Owen,
1847

Diadiaphorus
Ameghino, 1887

Tetramerorhinus
Ameghino, 1894

Thoatherium
Ameghino, 1887

Anisolophus
Burmeister, 1885

) d

CHINCHILLOIDEA,

Ameghino, 1887

Perimys
Ameghino, 1887

Chinchillidae

Dinomyidae

CAVIOIDEA,
Dasyproctidae

Eocardiidae

OCTODONTOIDEA

Acaremyidae

ERETHIZONTOIDEA,
Erethizontidae

PRIMATES,
Homunculidae

Pliolagostomus
Ameghino, 1887

Prolagostomus
Ameghino, 1887

Scleromys
Ameghino, 1887

Neoreomys
Ameghino, 1887

Eocardia
Ameghino, 1887

"Eocardia"”
excavata
Ameghino, 1891

Phanomys
Ameghino, 1887

Schistomys
Ameghino, 1887

Stichomys
Ameghino, 1887

Prospaniomys
Ameghino, 1902

Spaniomys
Ameghino, 1887

Dudumus Arnal
et al., 2014

Acarechimys
Patterson in
Kraglievich, 1965

Acaremys
Ameghino, 1887
Sciamys
Ameghino, 1887

Steiromys
Ameghino, 1887

Homunculus
Ameghino, 1891

2,5

405,08

100,29

637,51

~5 kg (ITT)

7,12

~1kg

0,79

14,17

2,70

1 pastador /
ambientes
abiertos
1 pastos y hojas
(notal)

v ramoneador

v pastador /
ambientes
abiertos
VI Intermedio
entre
pastador y
ramoneador
(nota 2)
I\ ramoneador /
ambiente
cerrado
v ramoneador /
ambiente
cerrado
v ramoneador /
ambiente
cerrado
v ramoneador /
ambiente
cerrado
\4 ramoneador /
ambiente
cerrado
1 mixto
pastador /
ramoneador
(nota 3)
100-1000 pastos?
(nota 4)

100-1000 ipastos?
(nota 4)

jiis ramoneador
(nota 5)

I brotes, hojas,
frutos,
semillas (nota

jits Pastos,
hierbas, hojas
de arbustos y
arboles (mas
abrasivas que
las formas
actuales)
(nota 7)
111 Pastos,
hierbas, hojas
de arbustos y
arboles (mas
abrasivas que

las formas
actuales)
(nota 7)
i Figerous
plants (note
8
II/IIT pastador
Arnal: Browser, fed
100gr-1kg on plants
somewhat
more fibrous
than the
brachiodont
taxa (note 9)
I (by frugivoro /
analogy insectivoro
with (note 7)
Spaniomy
s)
Arnal: Plantas
100gr-1kg (nota 10)
I (by frugivoro /
analogy insectivoro
with (nota 11)
Spaniomy
s)
100- frugivoro /
1000gr, insectivoro
except for
minutissi
mus
(smaller)
L)
I L(F)
v corteza, hojas
y semillas de
coniferas
I frugivoro /
folivoro

G/L

G/L

G/L

G/L

G/L

L(F)

L(F)

G/L

L(F)

FQ)

F(L)

F()

F(O)

L(F)

L(F)

F(L)

cursorial /
semifosorial

ambientes
abiertos /
cursorial
ambulatorio

ambulatorio

ambulatorio

cursorial

cursorial

cursorial

cursorial

cursorial

cursorial

terrestre /
cavador

terrestre /
cavador

&?

cursorial

cursorial

cursorial

ambientes
abierots
Jeursorial?

cursorial

terrestre /
cavador

T(E)

semiarboricola

arboricola

T(C)

T(C)

TA)

T(A)

T(A)

T(C)

T(C)

T(C)

T(C)

T(C)

T(C)

T(C)

T(C)

T(C)

T(C)

T(C)

T(C)

T(©C)

T(F)

T(F)

1

1

TOMO 77 | 2026

1 11
1 11
1 10
1 11
1 11
1 10
1 10
1 10
? 10
1 10
2 11
2 11
2 11
? 10
2 10
2 11
2 11
2 10
2 11
& 10
6 7
& 7
& 6
6 7
& &
? 10
4 10
3 9
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