
Introducción

Algunos autores han sugerido que los datos de
distribución de taxones fósiles son subestimados o
ignorados en los análisis panbiogeográficos (Crisci y
Morrone, 1992; Cox y Moore, 1993; George, 1993). Sin
embargo, Craw et al. (1999) han destacado la rele-
vancia de los fósiles, señalando que en panbiogeo-

grafía ellos representan la edad mínima de fosiliza-
ción, la cual no equivale al origen filogenético de un
taxón. Esto contrasta con la visión tradicional disper-
salista, donde las hipótesis biogeográficas se basan
en el lugar de aparición de un grupo en el registro fó-
sil. Las evidencias obtenidas a partir de diversos ta-
xones de plantas y animales muestran que las biotas
vivientes pueden tener un origen antiguo, exten-
diéndose más allá del Pleistoceno hasta el Terciario
medio-tardío, y en algunos casos incluso hasta el
Paleozoico tardío (Craw et al., 1999). 

Los puercoespines (Rodentia, Hystricognathi) re-
presentan un grupo de interés para explorar la apli-
cación del enfoque panbiogeográfico a datos fósiles e
incursionar en la biogeografía y paleoclimatología
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Abstract: BIOGEOGRAPHY OF NEOTROPICAL PORCUPINES (RODENTIA: HYSTRICOGNATHI): INTEGRATING RECENT

AND FOSSIL DATA THROUGH A PANBIOGEOGRAPHIC APPROACH. This paper analyzes the geographic and tempo-
ral distribution of the family Erethizontidae (Rodentia: Hystricognathi) and other fossil and living groups
of neotropical mammals, with the aim of identifying distributional patterns. These patterns were recog-
nized using the panbiogeographic method, on the basis of three requirements: (1) current representation
of the groups in the Brazilian Subregion, (2) arboreal habits, and (3) recognized monophyly from the
Deseadense. Two ancestral biotas were identified: one comprising the current Patagonia and areas of in-
tertropical latitude mainly in western South America, the other, essentially intertropical, includes the fos-
sil localities of the caves of Lagoa Santa and Bahia. Both biotas would have differentiated very early, at
least from late Oligocene. The fossil locality of La Venta (middle Miocene) would correspond to a complex
area or node. Current Patagonia would have acted as an area of marginal differentiation with regard to the
radiations of the living taxa. The central region of Patagonia experienced marine transgressions and vol-
canic activity during the middle Tertiary and could represent a baseline. Both the phylogenetic relation-
ships and the temporal and geographic distribution of late Miocene erethizontids indicate a geographic
differentiation between the Northwest and the Northeast Argentina, at least from late Miocene.
Resumen: En este trabajo se analiza la distribución geográfica y temporal de los Erethizontidae (Rodentia,
Hystricognathi) y de otros grupos de mamíferos neotropicales fósiles y vivientes a fin de identificar pa-
trones comunes de distribución. Estos se reconocieron siguiendo el método de la panbiogeografía, sobre
la base de tres requisitos: (1) representación actual la subregión Brasílica (2) arborealidad, y (3) monofilia
reconocida desde el Deseadense. Se identificaron dos biotas ancestrales: una comprende el actual territo-
rio de Patagonia y las áreas de latitudes intertropicales representadas principalmente en el oeste de
América del Sur; la otra biota, esencialmente intertropical, incluye las localidades fosilíferas de las cuevas
de Lagoa Santa y Bahía. Ambas biotas se habrían diferenciación muy tempranamente, por lo menos des-
de el Oligoceno tardío. La localidad fosilífera de La Venta (Mioceno medio) correspondería a un área com-
pleja o nodo. La actual región patagónica habría actuado como un área de diferenciación marginal re-
specto de las radiaciones de los taxa vivientes. La región centro-patagónica afectada por las transgresiones
y el vulcanismo durante el Terciario medio podría representar una línea de base. Las relaciones filo-
genéticas y distribución temporal y geográfica de los eretizóntidos del Mioceno tardío indican una difer-
enciación geográfica entre el Noroeste y Noreste de Argentina, al menos desde el Mioceno tardío.
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del Terciario y Cuaternario de América del Sur, debi-
do a que presentan las siguientes particularidades:

1. Los puercoespines vivientes de América del Sur
y Central tienen una distribución estrictamente tropi-
cal y subtropical, lo que abre interesantes perspecti-
vas para interpretar su historia biogeográfica conjun-
tamente con la de otros mamíferos que hoy habitan
estas áreas.

2. Los puercoespines neotropicales vivientes son
estrictamente arborícolas, un factor que limita su dis-
tribución actual, brindado la posibilidad de interpre-
tar la evolución de los mamíferos adaptados a la vida
arbórea.

3. Se conocen desde el Deseadense (Oligoceno
tardío) hasta la actualidad (figura 1), lo que permite
analizar su historia evolutiva contando con el marco
que proporciona el conocimiento de los puercoespi-
nes vivientes. 

4. Son reconocibles fácilmente como un linaje mo-
nofilético desde sus registros más tempranos. 

5. Su patrón de distribución a lo largo del registro
fósil es llamativamente similar al de otro grupo de
importantes implicancias biogeográficas, los prima-
tes.

6. Su registro fósil es bastante amplio, por lo que
son adecuados para analizar las vinculaciones bioge-
ográficas entre diferentes áreas de América del Sur.

7. Son los únicos roedores que sobrevivieron en
América del Norte desde su dispersión durante el
Gran Intercambio Biótico Americano (Webb, 1985),
permitiendo incursionar en la historia de este evento.

En este trabajo analizamos la distribución geográ-
fica y temporal de los eretizóntidos y otros grupos de
mamíferos neotropicales e identificamos patrones co-
munes de distribución siguiendo el método de la
panbiogeografía. 

Abreviaturas

MACN, Museo Argentino de Ciencias Naturales
“Bernardino Rivadavia” (Buenos Aires, Argentina);
MPEG, Museu Paranense Emílio Goeldi (Belem,
Brasil); MZUSP, Museu de Zoologia da Universidade
de Sao Paulo (San Pablo, Brasil); MNRJ, Museu
Nacional do Rio de Janeiro (Rio de Janeiro, Brasil);
MCN, Museu de Ciências Naturais da Fundaçao
Zoobotânica do Rio Grande do Sul (Porto Alegre,
Brasil).

Taxones analizados

A continuación proporcionamos un análisis com-
parativo de los principales grupos de mamíferos su-
damericanos con el fin de identificar patrones comu-
nes de distribución en el contexto de las característi-
cas antes citadas. Este marco de referencia hace in-

dispensable que los linajes bajo estudio estén actual-
mente representados en la región Neotropical. De es-
te modo, restringimos sustancialmente el número de
clados a ser considerados, descartando los numero-
sos grupos extintos reconocidos en esta región. El
marco cronológico de referencia (figura 1) correspon-
de a los esquemas de Flynn y Swisher (1995) para el
Eoceno Tardío-Mioceno medio, y Tonni y Cione
(2001) para el Terciario Tardío y Cuaternario.

Entre los mamíferos vivientes eliminamos del
análisis los que en la actualidad no se encuentran en
la subregión Brasílica (sensu Hershkovitz, 1958) o re-
gión Neotropical sensu stricto (Morrone, 2001a). Esta
condición responde a la necesidad de interpretar las
causas de los patrones de distribución intertropical,
de acuerdo con su “homología biogeográfica” (Mo-
rrone, 2001b). La comparación de grupos que, aun-
que representados actualmente, muestren distribu-
ciones diferentes, no respondería al objetivo de hallar
patrones comunes de distribución e interpretar las
causas de sus coincidencias corológicas u homología
biogeográfica. 

La arborealidad estricta merece una atención es-
pecial, pues su estudio puede resultar útil para inter-
pretar la evolución de las selvas y demás ambientes
arbolados de América del Sur. 

La condición de monofilia de los linajes registra-
dos desde el Deseadense (Oligoceno Tardío) hasta la
actualidad evita que se considere como un mismo li-
naje a grupos extintos y vivientes cuando, en reali-
dad, tienen historias filogenéticas diferentes. El reco-
nocimiento de los linajes desde el Deseadense inten-
ta contemplar los datos más antiguos de distribución,
cuyo desconocimiento podría conducir a interpreta-
ciones biogeográficas parciales o erróneas. 

En este contexto, empleando estos tres requisitos
—(1) representación actual en regiones tropicales y
subtropicales neotropicales, (2) arborealidad, y (3)
monofilia reconocida desde el Deseadense— la bús-
queda de patrones comunes de distribución conduce
a la siguiente valoración de los grupos de mamíferos
de América de Sur: 

1. Los numerosísimos linajes de “ungulados” su-
damericanos, como Gomphotheridae y varios órde-
nes de marsupiales (e. g. Polydolopimorphia, Sparas-
sodonta, Groeberia, Patagonidae, Argyrolagidae,
Paucituberculata= Paleothentidae y Abderithidae) no
son incluidos debido a que no están representados en
la actualidad.

2. Los mamíferos de estirpe norteamericana (e. g.
Carnivora, Perissodactyla, Artiodactyla, Muroidea,
Geomyidae, Sciuriidae, Heteromyidae e Insectivora)
quedan descartados de este análisis, ya que su repre-
sentación en la Neotrópica se reconoce recién a partir
del Mioceno Tardío o más recientemente.

3. Los mamíferos esencialmente terrestres, vola-
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dores o acuáticos, como Chiroptera, Cetacea y
Cingulata, también quedan descartados.

4. Actualmente la mayoría de los marsupiales su-
damericanos son arborícolas y tienen una distribu-
ción similar a la de los eretizóntidos vivientes. Sin em-
bargo, las “comadrejas” vivientes neotropicales pare-
cen ser los sobrevivientes de una radiación neógena
de los Didelphimorphia, los Didelphoidea, que pue-
den ser reconocidas como un grupo monofilético re-
cién a partir del Mioceno Medio, y aún más tardía-
mente en el extremo sur de América del Sur (Goin,
1997). Los cenoléstidos, únicos representantes vivien-
tes de los Paucituberculata, tienen hábitos escansoria-
les y muestran una distribución disyunta en Colom-
bia, Venezuela, Ecuador, Perú y el sur de la Argentina
y Chile, que podría expresar una adaptación reciente
del grupo (Ortiz Jaureguizar, 1997). Las relaciones fi-
logenéticas de los cenolestinos fósiles y vivientes son
poco claras, por lo que es difícil reconocerlos como un
grupo monofilético a lo largo del registro.

5. Entre las numerosas familias de roedores “ca-
viomorfos”, varias se registran recién a partir del
Chasiquense, Huayqueriense y Montehermosense:
Caviidae, Dinomyidae, Hydrochoeridae, Abroco-
midae, Octodontidae y Myocastoridae (Vucetich et
al., 1999). Las Chinchillidae, Eocardiidae, Neoepi-
blemidae, Cephalomyidae, Echimyidae y Acaremyi-
dae aparecen en el Deseadense (Vucetich et al., 1999),
pero solo los Echimyidae y Chinchillidae están repre-
sentados en la actualidad, y estos últimas están res-
tringidos a la región Andina. Las relaciones entre los
Echimyidae vivientes (Eumysopinae, Dactylomyinae
y Echimyinae) y los más antiguos representantes son
aún inciertas. Solo se reconocen vinculaciones filo-
genéticas incuestionables entre los miembros fósiles
y vivientes de las Eumysopinae recién a partir del
Mioceno Tardío (Vucetich et al., 1999). Además, los
eumisopinos vivientes son esencialmente terrestres,
por lo que no se contemplan en este análisis. Los
Echimyinae y Dactylomyinae son básicamente ar-
borícolas y restringidos a la subregión Brasílica, pero
se registran recién a partir del Pleistoceno Tardío. Los
Dasyproctidae están representados desde el “Tin-
guiririquense” (Wyss et al.,1993) y actualmente viven
en la subregión Brasílica. Muestran un registro fósil
discontinuo: Deseadense de Salla (Bolivia), Mioceno
Medio de La Venta (Colombia), Colhuehuapense-
Friasense de Patagonia (Wood y Patterson, 1959;
Vucetich, 1984; Kramarz, 1998) y Pleistoceno-
Holoceno de América del Sur. Las relaciones filo-
genéticas entre los géneros patagónicos permanecen
poco claras, y especialmente sus afinidades con los
géneros vivientes Dasyprocta y Myoprocta. Además,
los dasipróctidos vivientes son esencialmente terres-
tres. En este contexto, ningún caviomorfo puede ser
incorporado en este estudio.

6. Entre los Xenarthra se reconocen tres grupos:
los Cingulata (e. g. mulitas, piches), esencialmente te-
rrestres; los Tardigrada (perezosos); y los Vermilin-
gua (osos hormigueros), entre los cuales hay especies
arborícolas y terrestres. Los Tardigrada se conocen
desde el Mustersense, pero es durante el Deseadense
cuando alcanzan su mayor diversidad sistemática y
de tipos ecológicos (Scillato-Yané, 1986). Los Mylo-
dontidae y Megatheriidae no están representadas en
la actualidad, por lo que no son consideradas en el
análisis. Actualmente, los perezosos están represen-
tados por dos géneros, Bradypus y Choloepus, con cin-
co especies arborícolas restringidas a la subregión
Brasílica. Bradypus fue propuesto como el taxón her-
mano de los restantes perezosos (Gaudin, 1995). Cho-
loepus fue considerado un Megalonychidae, un grupo
cuya composición y monofilia es actualmente cues-
tionada. Una postura sostiene que están constituidos
por los perezosos de las Antillas, América del Norte
y Central, y Choloepus (Gaudin, 1995). Según Scillato-
Yané y Carlini (com. pers.), los Megalonychidae in-
cluirían, además de estos últimos, a Bradypus y varias
formas fósiles de la Argentina registradas desde el
Deseadense. En este contexto, y a pesar de la distri-
bución brasílica y adaptaciones arbóreas de los pere-
zosos vivientes, no se utilizan a las Megalonychidae
en el análisis. Los Vermilingua merecen una atención
especial, pues algunos son arborícolas, como Cyclopes
didactylus, o semiarborícolas, como Tamandua mexica-
na y T. tetradactyla, y están restringidos a la subregión
Brasílica. El otro género viviente, Myrmecophaga, se
extiende hasta latitudes más australes y es básica-
mente terrestre. Los Vermilingua fósiles son escasos.
Durante el Santacrucense (Formación Santa Cruz,
Santa Cruz) se registran Protamandua y Promyrmeco-
phaga, de afinidades inciertas (Scillato-Yané, 1986).
Neotamandua conspicua y Palaeomyrmidon incomtus
provienen del Huayqueriense del valle de Santa Ma-
ría (Catamarca; Rovereto, 1914); N. borealis se registra
en Mioceno Medio de La Venta y Myrmecophaga en el
Plioceno de la región Pampeana (Scillato-Yané, 1986);
N.? australis proviene del “Colloncurense” de
Cañadón del Tordillo (Neuquén; Scillato-Yané y
Carlini, 1998); N. borealis, supuestamente de hábitos
arborícolas, se relacionaría con el origen de
Myrmecophaga (Hirschfield, 1976). Con respecto a N.?
australis, Scillato-Yané y Carlini (1998) le hallaron un
parecido notable con Tamandua. Netomandua conspi-
cua fue vinculada también con Tamandua. Cabe des-
tacar que Hirschfeld (1976) y Scillato-Yané y Carlini
(1998) advirtieron que las especies tradicionalmente
incluidas en Neotamandua podrían pertenecer, en rea-
lidad, a más de un género. Sin embargo, esto no in-
validaría su vinculación con los géneros vivientes
Tamandua y Myrmecophaga. La arborealidad de algu-
nas especies vivientes, su distribución brasílica y sus
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cercanas afinidades con los taxones del Mioceno me-
dio-tardío permiten incorporar a los Vermilingua en
este estudio.

7. Los monos Platyrrhini son esencialmente brasíli-
cos, arborícolas y se reconocen como un linaje mono-
filético desde el Deseadense (figura 1). Estas carac-
terísticas, compartidas con los eretizóntidos, nos invi-
tan a analizar la distribución geográfica y temporal de
sus representantes fósiles. Recientemente, Horovitz
(1999) realizó un análisis filogenético de los platirrinos
y una síntesis de la distribución temporal y geográfica
de los taxones extintos, que ofrecen un marco de refe-
rencia adecuado para este estudio (figura 1). Branisella

boliviana y Szalatavus attricuspis se registran en el
Deseadense de Salla. Durante el Colhuehuapense se
reconocen Dolichocebus gaimanensis, de Gaiman
(Chubut), y Tremacebus harringtoni, de Sacanana
(Chubut). En el “Pinturense” (valle del río Pinturas,
Provincia de Santa Cruz), de edad supuestamente in-
termedia entre el Colhuehuapense y Santacrucense
(Kramarz, 2001), se registran Carlocebus carmenensis, C.
intermedius, Soriacebus adrianae y S. ameghinorum.
Homunculus patagonicus es el único platirrino registra-
do durante el Santacrucense (Formación Santa Cruz).
En el “Colloncurense” de Cañadón del Tordillo se re-
conoce Proteropithecia neuquenensis, la cual es incluida
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Figura 1. Cronología del Cenozoico de América del Sur modificado de Flynn y Swisher (1995). Para el Plioceno-Pleistoceno se sigue la
propuesta de Tonni y Cione (2001). / South American Cenozoic Chronology according to Flynn and Swisher (1995). The Plio-Pleistocene period
is after Tonni and Cione (2001).
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entre los Pitheciini (Kay et al., 1998), aunque aún no
fue analizada en el contexto integral de los Plathirrini.
En La Venta se reconocen varios géneros extintos de
platirrinos (Cebupithecia, Lagonimico, Laventiana,
Neosaimiri, Nuciruptor, Patasola, Mohanamico y
Stirtonia), la mayoría de los cuales están vinculados
con taxones vivientes (Kay y Meldrum, 1997; Fleagle
et. al., 1997), al igual que los platirrinos cuaternarios de
las Antillas (Antillothrix, Paralouatta, Xenothrix) (véase
Horovitz, 1999; Fleagle et al., 1997 y bibliografía allí ci-
tada). En el Mioceno Tardío de Río Acre (Formación
Solimoes, Oeste del Amazonas) se registran sólo dos
ejemplares de platirrinos: uno asignado a Stirtonia,
mientras que el otro podría relacionarse con el linaje
del viviente Cebus (Kay y Frailey, 1993; Fleagle et al.,
1997). Protopithecus brasiliensis (Hartwig y Cartelle,
1996) y Caipora bambuiorum (Cartelle y Hartwig, 1996)
provienen del Pleistoceno Tardío de las cuevas de
Lagoa Santa y Bahía (Brasil) y ambos son considera-
dos miembros de los Atelinae. Horovitz (1999) recono-
ció dos clados principales entre los platirrinos:
Ceboidea y Ateloidea. Entre los Ceboidea,
Branisella/Szalatavus es el taxón hermano del grupo
Tremacebus-Neosaimiri/Laventiana. Estos taxones a su
vez son el grupo hermano del clado representado por
Dolichocebus y Soriacebus. Esto demuestra la existencia
de un clado compuesto exclusivamente por platirrinos
extintos (Horovitz, 1999: 14, fig. 2.B), el cual es a su vez
el grupo hermano del clado formado por Lagonimico,
los callitricinos Leontopithecus, Saguinus, Cebuella, Calli-
thrix, y el clado ((Callimico, Patasola) Carlocebus carme-
nensis). En posiciones sucesivamente más basales apa-
recen Mohanamico, el par Cebus-Saimiri y Aotus.
Carlocebus intermedius sería el taxón hermano de los
Ceboidea. Los Ateloidea estarían compuestos por los
Pitheciidae, grupo que incluye los taxones de las An-
tillas y a Callicebus, como el grupo hermano de los Pi-
theciinae [Nuciruptor (Cebupithecia, Pitheciini)]. Los
Pitheciini están representados por el grupo [Pithecia
(Chiropotes, Cacajao)]. Los Pitheciidae serían el grupo
hermano de los Atelidae, entre los cuales se incluye el
género extinto Stirtonia y los vivientes Alouatta, La-
gothrix, Brachyteles y Ateles. 

8. Los eretizóntidos deseadenses de Patagonia (fi-
gura 1) están representados por el género Protostei-
romys (Wood y Patterson, 1959), conocido por dos es-
pecies: P. medianus y P. asmodeophilus, provenientes de
Cabeza Blanca (Chubut) y La Flecha (Santa Cruz).
Durante el Colhuehuapense, los eretizóntidos alcan-
zan su mayor diversidad taxonómica. Están represen-
tados por Hypsosteiromys (Patterson, 1958; Candela y
Vucetich, 2002), Eosteiromys (Ameghino, 1902),
Parasteiromys (Candela, 1999) y un nuevo género iné-
dito (Candela, 2000), provenientes de las localidades
fosilíferas de Gran Barranca y de Gaiman (Chubut). En
el “Pinturense” se reconocen varias especies de ere-

tizóntidos (Candela, 2000; Kramarz, 2001). Durante el
Santacrucense se registra el género Steiromys (Ame-
ghino, 1887) proveniente de distintas localidades de la
costa de Santa Cruz. Durante el “Colloncurense” de
Cañadón del Tordillo se reconocen a N.? tordillensis
(Vucetich et al., 1993), una nueva especie de Steiromys
(Candela 2000) y representantes del nuevo género col-
huehuapense antes mencionado (Candela, 2000).
Durante el Huayqueriense, los eretizóntidos están re-
presentados por el puercoespín gigante Neosteiromys
bombifrons (Rovereto, 1914), proveniente del valle de
Santa María, y por Paradoxomys cancrivorus (Vucetich y
Candela, 2001), proveniente del “Mesopotamiense”
(Paraná; Cione et al., 2000). Entre los eretizóntidos fue-
ron reconocidos dos clados principales: uno represen-
tado por los géneros vivientes neotropicales (Coendou)
y de América del Norte (Erethizon): los Coendinae, y el
otro compuesto exclusivamente por taxones extintos:
la subfamilia Steiromyinae (Candela, 2001). Este últi-
mo clado está formado por (Hypsosteiromys
(Neosteiromys (gen. nov. (Eosteiromys (Steiromys duplica-
tus, Steiromys detentus))))). Paradoxomys cancrivorus ha
sido tentativamente asignada a los Coendinae
(Vucetich y Candela, 2001). Fuera del territorio argen-
tino, fueron reconocidos dos nuevos puercoespines
provenientes del Deseadense de Salla (una nueva es-
pecie tentativamente asignada a Protosteiromys y un
nuevo género vinculado a los Steiromyinae patagóni-
cos (Candela, 2000). Los puercoespines de La Venta
están representados por Steiromys? y Microsteiromys
(Walton, 1997). Este último estaría vinculado con los
Coendinae (Candela, 2000). Los puercoespines son re-
conocidos también en el Mioceno Tardío de Río Acre
(Brasil). En el Cuaternario de América del Sur se re-
gistra Coendou magnus, especie extinta del Pleistoceno
de Tarija (Bolivia, Hoffstetter, 1963), Pleistoceno
Tardío de las cuevas de Lagoa Santa (Lund, 1839),
Bahía (Candela y Cartelle, datos inéditos) y
Tacuarembó (Formación Sopas, Uruguay; Ubilla,
1994). Una nueva especie probablemente asignada a
Erethizon fue reconocida en el Plioceno Tardío de la
Formación Uquía, Jujuy (Candela y Reguero, 1999).

Resulta sorprendente la similitud de los patrones
de distribución temporal y geográfico de puercoespi-
nes y platirrinos. Ambos clados se registran en el
Deseadense de Salla, Colhuehuapense de Gaiman,
“Pinturense”, Santacrucense de la costa de Santa
Cruz, “Colloncurense” de Cañadón del Tordillo,
Mioceno Medio de La Venta, Mioceno Tardío de Río
Acre y Pleistoceno tardío de las cuevas de Lagoa
Santa y Bahía (figura 1). 

Método panbiogeográfico

El método panbiogeográfico consiste básicamente
en representar las localidades de diferentes taxones
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sobre un mapa y conectarlas mediante líneas llama-
das trazos individuales. Estos trazos representan las
coordenadas geográficas de las especies o taxones su-
praespecíficos, expresando operativamente su proxi-
midad geográfica y/o filogenética. Cuando diferen-
tes trazos individuales se superponen, las líneas re-
sultantes son consideradas trazos generalizados, los
cuales indican la preexistencia de biotas ancestrales
que fueron subsecuentemente fragmentadas por
cambios climáticos y/o tectónicos. Si dos o más tra-
zos generalizados se interceptan en un área dada, de-
terminan un nodo, el cual indica que diferentes bio-
tas ancestrales y fragmentos bióticos se interrelacio-
naron en tiempo/espacio, como consecuencia de co-
lisiones o rupturas, constituyendo así un área com-
puesta. Para más detalles acerca de la teoría y meto-
dología panbiogeográfica ver Morrone y Crisci (1995)
y Craw et al. (1999). 

Tal como lo señalaran Croizat et al. (1974: 266), “If
a given type of geographical distribution (individual
track) recurs in group after group of organisms, the
region delineated by the coincident distributions (ge-
neralized track) becomes statistically and, therefore
geographically significant, and invite explanation on
a general level”. Según estos autores, el primer paso
de un análisis consiste en determinar coincidencias
distribucionales, para luego analizar el número y di-
versidad de sus componentes. Craw et al. (1999) defi-
nieron un nodo como una localidad donde se inter-
ceptan o se encuentran dos o más taxones, que ex-
presa diversas relaciones biogeográficas en términos
de afinidades filogenéticas y geográficas. Un nodo
representa los límites filogenéticos y geográficos de
los taxones y exhibe endemismo local. Craw et al.
(1999) señalaron que ningún proceso biogeográfico
puede ser asumido como el responsable de la coinci-
dencia de los trazos individuales, destacando que los
trazos generalizados pueden expresar no sólo la exis-
tencia de biotas ancestrales ampliamente distribuidas
en el pasado, sino también, patrones de dispersión
congruente, eventos de dispersión separados o una
combinación de estos procesos. 

En este estudio se empleó un reducido número de
taxones, por lo que no fue necesario emplear un mé-
todo cuantitativo para hallar los trazos generalizados.

Resultados

Se obtuvo un trazo individual para cada uno de
los grupos monofiléticos reconocidos dentro de los
Platyrrhini, Erethizontidae, y Vermilingua (figuras 2-
6). En este sentido, las localidades fosilíferas de
Uquía y Gaiman, por ejemplo, no formaron parte de
un mismo trazo individual, debido a que los puerco-
espines registrados en estas localidades pertenecen a
clados diferentes, Coendinae y Steiromyinae, respec-

tivamente. Lo mismo ocurre en el caso de los prima-
tes Ceboidea y Ateloidea. 

Se obtuvieron cinco trazos individuales:
1. Un trazo individual se obtuvo del análisis de las

localidades del clado de los puercoespines Stei-
romyinae (figura 2), los cuales se registran en las lo-
calidades fosilíferas de Gran Barranca, Gaiman, valle
del río Pinturas, localidades de la costa de Santa
Cruz, Cañadón del Tordillo y valle de Santa María.
Este trazo incluye, además, las localidades de Salla
(puercoespines vinculados con los puercoespines pa-
tagónicos) y La Venta (debido a la presencia de Stei-
romys?).

2. Otro trazo individual une las localidades de
distribución de los puercoespines Coendinae (Fig. 3).
Este trazo une las localidades fosilíferas de Uquía,
Tarija, Río Acre, cuevas de Lagoa Santa y Bahía,
Tacuarembó (Uruguay) y Paraná (“Mesopota-
miense”). La Venta se incluye en este trazo debido a
las probables vinculaciones de Microsteiromys con los
Coendinae. Este trazo une también localidades de
distribución de las especies de Coendou. El género
holártico Erethizon no fue incorporado en este trazo.

3. Un trazo individual une las localidades de dis-
tribución del clado de los monos Ceboidea (sensu
Horovitz, 1999). Este trazo une las localidades pa-
tagónicas de Gaiman, Sacanana, valle del río Pinturas
y localidades de la costa de Santa Cruz, como Río
Gallegos, además de las localidades de Salla y La
Venta (figura 4), todas ellas corresponden al clado ex-
clusivamente extinto formado por
Branisella/Szalatavus, Tremacebus, Neosaimiri/Laven-
tiana y Dolichocebus-Soriacebus. Aunque las relaciones
de Homunculus no son todavía claras, las localidades
de distribución de este género fueron incluidas en es-
te trazo, contemplando la posibilidad de sus cercanas
afinidades con Carlocebus. Este trazo une también las
localidades de los calitrícidos vivientes y de los géne-
ros vivientes Cebus, Aotus y Saimiri, los cuales apare-
cen en una posición basal dentro de los Ceboidea
(Horovitz, 1999). 

4. Un trazo une las localidades de distribución de
los monos Ateloidea (sensu Horovitz, 1999). Este tra-
zo une las localidades de distribución de los Pithe-
ciidae, incluyendo las Antillas (no incorporadas en
este estudio), La Venta, Cañadón del Tordillo y las lo-
calidades de distribución de Callicebus y los pitecinos
vivientes (figura 5). Este trazo une también las locali-
dades de distribución de los Atelidae, entre los cua-
les se incluyen los géneros extintos Stirtonia, prove-
niente de La Venta y Río Acre, y Protopithecus de las
cuevas de Lagoa Santa y de Bahía, y los géneros vi-
vientes Alouatta, Lagothrix, Brachyteles y Ateles. Los
trazos individuales de los Atelidae y Pitheciidae fue-
ron unidos en un único trazo individual, respondien-
do al clado monofilético de los Ateloidea. 
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Figura 2. Trazo individual de los Steiromyinae. /  Individual track of Steiromyinae.
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Figure 3. Trazo individual de los Coendinae. COSTA RICA: 1, La Selva Biological Station  (10º26´N, 83º 59´O)1. PANAMÁ: 2, Isla Sevilla,
Chiriquí2; 3, Barro Colorado Island y zonas aledañas (9º09´N, 79º51´O)1. COLOMBIA: 4, Magdalena, Bonda2; 5, San Vicente de Chucurí,
Santander, en la vertiente occidental de la Cordillera Oriental2; 6, Municipio de Quétame, Quebrada Susumuco, 13 km de Villavicencio,
04º13’ N 73º, 45’O, Cundinamarca2; 7, Isla Ají en la desembocadura del río Naya, Valle del Cauca2. VENEZUELA: 8, montañas de la
Pedregosa, Mérida, Amazonas2; 9, río Cunucunuma-Belén (3º 39´N, 65º 46´O)1; 10, Sierra Padrima, Amazonas3; 11, Imataca, Bolívar3; 12,
Delta del Orinoco, Delta Macuro3. GUYANA: 13, Cuyuni-Mazaruni, Karatabo3; 14, Demerara-Mahaica, Georgetown3; 15, Upper Takutu-
Upper Essequibo, Mappi Creek3; 16, Upper Takutu-Upper Essequibo, 25 millas al este de Dadanawa3. SURINAME: 17, Brokopondo,
Afobaka3; 18, Paramaribo3. GUYANA FRANCESA: 19, Paracou3; 20, Lower Arataye (Les Nouragues, 4º05´N, 52º40´O, y Saut Pararé,
4º02´N 52º42´O)1. ECUADOR: 21, Esmeraldas2 ; 22, Cordillera oriental de Colombia hasta el centro del Ecuador (alrededores de Ambato
y de Baños, Tungurahua)2; 23, Puembo, Pichincha2. PERÚ: 24, Balta (10º 08´S, 71º13´O)1; 25, Cocha Cashu (11º54´S, 71º22O) y Pakitza
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5. Otro trazo individual fue obtenido de las locali-
dades de distribución de los Vermilingua. Se descar-
taron los taxones santacrucenses debido a su posición
filogenética incierta (ver más arriba). Este trazo une
las localidades fosilíferas de La Venta, valle de Santa
María, Cañadón del Tordillo y localidades de los
Vermilingua vivientes (figura 6).

A partir de la superposición de los trazos indivi-
duales se identificaron dos trazos generalizados (fi-
gura 7):

1. Trazo generalizado I: une las localidades fosilí-
feras del sur y centro de la Patagonia, Cañadón del
Tordillo, Salla, valle de Santa María y La Venta, y las
localidades actuales de Ceboidea y Vermilingua del
oeste de América del Sur. 

2. Trazo generalizado II: incluye las localidades
fosilíferas de las cuevas de Lagoa Santa y Bahía, Río
Acre y La Venta, y las localidades actuales de puer-
coespines y ateloideos. Es probable que las localida-
des fosilíferas de Tacuarembó, Uquía y Paraná perte-
nezcan también a este trazo. 

Cañadón del Tordillo fue identificada como un
área compleja. En Cañadón de Tordillo se identifica el
supuesto límite más austral de distribución de
Neotamandua?, o al menos de los Vermilingua vincu-
lados con las formas vivientes (Scillato-Yané y
Carlini, 1998). Por otra parte, se reconocen eretizónti-
dos filogenéticamente vinculados con taxones del sur
y centro de la Patagonia (e. g. especies de Steiromys),
además de Neosteiromys? tordillensis, un género regis-
trado en el valle de Santa María. También se regis-
traría el límite de distribución más austral de los
Pitheciinae (sensu Horovitz, 1999), en el caso de que
efectivamente Proteropithecia neuqueniensis pertenez-
ca a este clado. En este sentido, Cañadón del Tordillo
parece ser un área biogeográfica compleja en la cual
se registran los límites de distribución de algunos ta-
xones pertenecientes al trazo generalizado I. 

Por otra parte, en La Venta se encuentran los dos
trazos generalizados. Entre los Ceboidea se registran
los géneros Neosaimiri/Laventiana, los cuales consti-
tuyen a su vez los miembros más recientes del clado
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(11º57´S, 71º 17´O)1. BOLIVIA: 26, Guayaramerín, Beni4; 27; río Madidi, 8 Km de su desembocadura, La Paz4; 28, Exaltación, Beni4; 29,
Campamento Yuquí, Cochabamba4; 30, Buenavista, Santa Cruz; 31, Santiago de Chiquitos, Santa Cruz4. BRASIL: 32, Villa Bella
Imperatriz, Amazonas8; 33, Minimal Critical Size of Ecosystems reserves (ca 2º30´S 60ºO), Amazonas1; 34, Manaus, Amazonas3; 35, Lago
Laimy, Pará3; 36, Silves, Amazonas5; 37, Óbidos, Pará5; 38, Taperinha-Santarém, Pará6; 39, Parque Nacional de Amazònia, Uruá, Km 65,
Pará5; 40, Vila Braga, río Tapajoz, Pará6; 41, Curralinho, Pará8; 42, Muaná, Pará8; 43, Serra do Navio, Amapá3; 44, Igarapé Grande,
Amazonas5; 45, Lower Rio Xingu-52 Km de Altamira (3º39´S, 52º22´O) y 85 Km de Altamira (3º 50´S, 52º 40´O), Amazonas1; 46, Cametá,
Pará1; 47, Capitariguará-Tucurui, Pará4; 48, Mocajuba, Pará1 ; 49, Belém, Pará1; 50, Igarapé-açu, Pará7; 51, Ipú, Ceará6; 52, Ouro Pacoti,
Baturité, Ceará6; 53, Uruba, Pernambuco6; 54, Viçosa, Alagoas6; 55, Itirussú, Bahia8; 56, Pirarora, Minas Gerais6; 57, Anapolis, Goiáz6; 58,
Santo Antônio-río Tocantino, Goiáz6; 59 (22); 60, Dumbá, Mato Grosso6; 61, Palmeiras, Mato Grosso6; 62, Santa Ana da Chapada, Cuibá,
Mato Grosso7; 63, Pedra Paranca, Paratí, Rio de Janeiro6; 64, Ami Velho, Bajos Jesus, Rio Grande do Sul6; 65, Barrucnos, Sao Borjas, Rio
Grande do Sul6; 66, Sapucaria do Sur, Rio Grande do Sul6; 67, Passo Fundo, Rio Grande do Sul5; 68, Tupacimitam, Rio Grande do Sul5;
69, Sao Sepé, Rio Grande do Sul6. URUGUAY: 70, Paso de la Cruz, Arroyo Cordobés, Durazno9. ARGENTINA: 71, Gobernador J. J.
Lanusse, Iguazú, Misiones10; 72, San Pedro, cercanía de la ciudad, Ruta 14, Misiones10; 73, Montecarlo, costa del Paranaí Guazú,
Misiones10; 74, San Ignación, Teyú-Cuaré, Misiones6; 75, Candelaria, Colonia, Mártires, Misiones10; 76, Abra de Cañas, El Molinito, Valle
Grande, Jujuy11; 77, Yuto, Ledesma, Jujuy11. Datos tomados de: 1Voss y Emmons (1996); 2Alberico et al., (1999); 3Voss et al. (2000); 4Anderson
(1997); 5Moraes do Santos (1994); 6Observación personal A.M.C. (ver apéndice 1); 7Moojen (1952); 8Voss y Angerman (1997); 9González y
Saralegui (1996); 10Massoia y Vaccaro, (1987); 11Diaz (1999). / Individual track of Coendinae. COSTA RICA: 1, La Selva Biological Station
(10º26´N, 83º 59´O) 1. PANAMA: 2, Isla Sevilla, Chiriquí2; 3, Barro Colorado Island and neighboring zones (9º09´N, 79º51´O)1. COLOM-
BIA: 4, Magdalena, Bonda2 ; 5, San Vicente de Chucurí, Santander, on the western slope of Cordillera Oriental2; 6, Municipio de Quétame,
Quebrada Susumuco, 13 km from Villavicencio, 04º13’ N 73º, 45’O, Cundinamarca2; 7, Isla Ají in the mouth of river Naya, Valle del
Cauca2. VENEZUELA: 8, Montañas de la Pedregosa, Mérida, Amazonas2; 9, Rio Cunucunuma-Belén (3º 39´N, 65º 46´O)1; 10, Sierra
Padrima, Amazonas3; 11, Imataca, Bolívar3; 12, Delta of river Orinoco, Delta Macuro3. GUYANA: 13, Cuyuni-Mazaruni, Karatabo3; 14,
Demerara-Mahaica, Georgetown3; 15, Upper Takutu-Upper Essequibo, Mappi Creek3; 16, Upper Takutu-Upper Essequibo, 25 miles east
of Dadanawa3. SURINAME: 17, Brokopondo, Afobaka3; 18, Paramaribo3. FRENCH GUIANA: 19, Paracou3; 20, Lower Arataye (Les
Nouragues, 4º05´N, 52º40´O, and Saut Pararé, 4º02´N 52º42´O)1. ECUADOR: 21, Esmeraldas2 ; 22, Cordillera oriental of Colombia to the
center of Ecuador (surroundings of Ambato and Baños, Tungurahua)2; 23, Puembo, Pichincha2. PERU: 24, Balta (10º 08´S, 71º13´O)1; 25,
Cocha Cashu (11º54´S, 71º22O) and Pakitza (11º57´S, 71º 17´O)1. BOLIVIA: 26, Guayaramerín, Beni4; 27; river Madidi, 8 Km from its
mouth, La Paz4; 28, Exaltación, Beni4; 29, Campamento Yuquí, Cochabamba4; 30, Buenavista, Santa Cruz; 31, Santiago de Chiquitos, Santa
Cruz4. BRAZIL: 32, Villa Bella Imperatriz, Amazonas8; 33, Minimal Critical Size of Ecosystems reserves (ca 2º30´S 60ºO), Amazonas1; 34,
Manaus, Amazonas3; 35, Lago Laimy, Pará3; 36, Silves, Amazonas5; 37, Óbidos, Pará5; 38, Taperinha-Santarém, Pará6; 39, Parque Nacional
de Amazònia, Uruá, Km 65, Pará5; 40, Vila Braga, river Tapajoz, Pará6; 41, Curralinho, Pará8; 42, Muaná, Pará8; 43, Serra do Navio, Amapá3;
44, Igarapé Grande, Amazonas5; 45, Lower river Xingu-52 Km from Altamira (3º39´S, 52º22´O) and 85 Km from Altamira (3º 50´S, 52º
40´O), Amazonas1; 46, Cametá, Pará1; 47, Capitariguará-Tucurui, Pará4; 48, Mocajuba, Pará1 ; 49, Belém, Pará1; 50, Igarapé-açu, Pará7; 51,
Ipú, Ceará6; 52, Ouro Pacoti, Baturité, Ceará6; 53, Uruba, Pernambuco6; 54, Viçosa, Alagoas6; 55, Itirussú, Bahia8; 56, Pirarora, Minas
Gerais6; 57, Anapolis, Goiáz6; 58, Santo Antônio- rio Tocantino, Goiáz6; 59 (22); 60, Dumbá, Mato Grosso6; 61, Palmeiras, Mato Grosso6;
62, Santa Ana da Chapada, Cuibá, Mato Grosso7; 63, Pedra Paranca, Paratí, Rio de Janeiro6; 64, Ami Velho, Bajos Jesus, Rio Grande do
Sul6; 65, Barrucnos, Sao Borjas, Rio Grande do Sul6; 66, Sapucaria do Sur, Rio Grande do Sul6; 67, Passo Fundo, Rio Grande do Sul5; 68,
Tupacimitam, Rio Grande do Sul5; 69, Sao Sepé, Rio Grande do Sul6. URUGUAY: 70, Paso de la Cruz, Arroyo Cordobés, Durazno9. AR-
GENTINA: 71, Gobernador J. J. Lanusse, Iguazú, Misiones10; 72, San Pedro, proximity of town, Ruta 14, Misiones10; 73, Montecarlo, mar-
gin of Paranaí Guazú, Misiones10; 74, San Ignación, Teyú-Cuaré, Misiones6; 75, Candelaria, Colonia, Mártires, Misiones10; 76, Abra de
Cañas, El Molinito, Valle Grande, Jujuy11; 77, Yuto, Ledesma, Jujuy11. Data from: 1Voss and Emmons (1996); 2Alberico et al., (1999); 3Voss
et al. (2000); 4Anderson (1997);5Moraes do Santos (1994); 6Personal observation A.M.C. (see Appendix 1); 7Moojen (1952); 8Voss and
Angerman (1997); 9González and Saralegui (1996); 10Massoia and Vaccaro, (1987); 11Diaz (1999).
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Figura 4. Trazo individual de los Platyrrhini Ceboidea. COSTA RICA: 1, La selva Biological Station (10º26´N, 83º59´O)1. PANAMÁ: 2, Isla
Coiba; 3, Barro Colorado Island y zonas aledañas (9º09´N, 79º51´O)1. COLOMBIA: 4, Bolivar, río Sinú inferior2; 5, El Tambor, 25 km no-
reste de Bucaramanga, Santander2; 6, Antioquia, Medellin2; 7, Quindio, Caldas2; 8, Villavicencio, Meta2. VENEZUELA: 9, Aroa, Yaracuy2;
10, La Unión, río Caura, cerca de su confluencia con el Orinoco, Bolívar2; 11, río Cunucunuma-Belén (3º39´N, 65º 46´O)3. GUYANA: 12,
Kartabo y zonas aledañas (6º23´N, 58º41´O)1. GUYANA FRANCESA: 13, Paracou1. ECUADOR: 14, Macas, Chimboraz2. PERÚ: 15,
Tarapoto, frente a la desembocadrua del Curaray, Loreto2; 16, Sarayacu2; 17, Balta (10º 08´S, 71º 13´W)1; 18, Cocha Cashu (11º54´S, 71º22´O)
y Pakitza (11º 57´S, 71º 17´W)1; 19, Chanchamayo, Junín2; 20, San Nicolas, Entre el rÍo Ucayali y los Andes, sur del río Marañon,
Amazonas2; 21, Callanga, Cuzco2; 22, Montalvo, en la orilla septeptrional del río Bobonaza, a unos 45 km de su confluencia con el
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exclusivamente extinto reconocido dentro de los Ce-
boidea. Están presentes, además, los más antiguos
Ateloidea. Entre los Vermilingua y Erethizontidae se
reconocen las distribuciones más septentrionales de
Neotamandua y posiblemente también de Steiromys.
Por otra parte, si Microsteiromys estuviera efectiva-
mente relacionado con los puercoespines vivientes,
este género representaría el registro más antiguo de
esta radiación. Entre los marsupiales de La Venta se
registran los primeros representantes de linajes más
modernos y los últimos registros de linajes más anti-
guos (Goin, 1997). Por lo tanto, en La Venta se en-
cuentran los dos trazos generalizados, hay endemis-
mo local y se reconocen dos o más taxones que exhi-
ben sus límites filogenéticos y geográficos. Más aún,
atendiendo a los límites de distribución temporal de
los taxones de La Venta, el concepto de nodo mere-
cería contemplar la información temporal, lo cual im-
plica considerar la presencia de registros últimos y
primeros de distintos taxones fósiles involucrados
(supervivencia de linajes antiguos y primeros regis-
tros de linajes modernos). En este contexto, La Venta
es identificada como un área compleja o nodo.

Discusión

Algunos seguidores de la biogeografía cladística
se han opuesto a la metodología panbiogeográfica,
sosteniendo que ésta prescinde de la sistemática, la
cual debería ser la base de todo estudio biogeográfi-

co (Platnick y Nelson, 1988; Humphries, 1992). Sin
embargo, Morrone y Crisci (1990, 1995) y Morrone
(2001b) consideraron que, en realidad, la panbiogeo-
grafía y la biogeografía cladística pueden ser integra-
das en un mismo análisis. Ellos propusieron que un
análisis biogeográfico puede contemplar el desarro-
llo de tres etapas: 1) la determinación de trazos gene-
ralizados mediante la metodología panbiogeográfica,
los cuales deben ser analizados separadamente, 2) la
determinación de áreas de endemismo (véase
Morrone, 1994), y 3) la formulación de hipótesis acer-
ca de las relaciones entre las áreas bajo estudio, me-
diante el método de la Biogeografía cladística. 

Craw et al. (1999) aceptaron la idea de que un análi-
sis biogeográfico debe basarse en la mejor hipótesis sis-
temática, aunque sostuvieron que bajo este requeri-
miento la biogeografía se transforma en una ciencia de-
rivada de la sistemática. En contraposición, estos auto-
res enfatizaron que cada unidad de evolución no pue-
de ser independiente de sus características espacio-
temporales y que, por lo tanto, la biogeografía es esen-
cial para los estudios sistemáticos, evolutivos y filo-
genéticos. En tal sentido, sostuvieron que las clasifica-
ciones naturales deben ser establecidas después, y no
antes, de un análisis biogeográfico. Finalmente, propu-
sieron que las hipótesis generadas pueden ser compa-
radas y usadas para contrastar la filogenia bajo el prin-
cipio de iluminación recíproca, utilizando los datos
biogeográficos para determinar topologías de clado-
gramas y contrastar los caracteres homoplásticos. 
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Pastaza2. BOLIVIA: 23, Chivé, Pando3; 24, confluencia de los ríos Madre de Dios y Beni3; 25, La Horquilla, Beni3; 26, Samaipata, Santa
Cruz3; 27, Santa Rosa, Santa Cruz3; 28, Buenavista, Santa Cruz3; 29, 14,5 Km del camino NO Masicuri, Santa Cruz3; 30, 35 Km al sur de
Carandayti, Tarija; 31, Chiquitos, Santa Cruz3. PARAGUAY: 32, 48 km al norte de Concepción en el Chaco paraguayo2. BRASIL: 33, río
Yaco, Acre2; 34, Tabatinga, Amazonas2; 35, Sao Paulo de Olivença2; 36, Humaitu, río Madeira, Amazonas2; 37, Borba, en el bajo Madeira,
Amazonas2; 38, Lago Joanacan, Amazonas2; 39 Minimal Critical Size of Ecosystems reserves (ca 2º30´S 60ºO), Amazonas (2º30´S, 60ºO)1;
40, Barra del río Negro, Manaus2; 41, Tabocal, Amazonas2; 42, Faro, Pará2; 43, Paricatuba, banco izquierdo del río Tapajós2; 44, Lower Rio
Xingu-52 Km de Altamira (3º39´S, 52º22´O) y 85 Km de Altamira (3º50´S, 52º40´O)1; 45, Cametá, Pará2; 46, Fazena Teso, cerca de Soure,
isla de Marajó, Para2; 47, Lamarao, cerca de Salvador, Bahia4; 48, Victoria, Bahia2; 49, Ribeirao das Minhocas, Bahia (selvas de los ríos
Ilhéos, Pardo y Belmonte)2; 50, río Jordao, cerca de Araguarí, Minas Gerais2; 51, Araguary, río Jordao, Minas Gerais2; 52, Teresópolis, Serra
dos Orgaos, cerca del Dedo de Deu, Rio de Janeiro2; 53, Guaraquecaba, Superagui Isl., San Pablo2. ARGENTINA: 54, Iguazú, Misiones;
55, El dorado, Misiones4; 56, San Pedro, Misiones4; 57, Montecarlo, Misiones4; 58, Guaraní, Misiones4; 59, Candelaria, Misiones4. Datos to-
mados de: 1Voss y Emmons (1996); 2Cabrera (1961) y Wilson y Reeder (1993); 3Anderson (1997); 4Chevez (1996). / Individual track of
Platyrrhini Ceboidea. COSTA RICA: 1, La Selva Biological Station (10º26´N, 83º59´O)1. PANAMA: 2, Isla Coiba; 3, Barro Colorado Island and
neighbouring zones (9º09´N, 79º51´O)1. COLOMBIA: 4, Bolivar, lower river Sinú2; 5, El Tambor, 25 km northeast from Bucaramanga, Santander2 ;
6, Antioquia, Medellin2 ; 7, Quindio, Caldas2; 8, Villavicencio, Meta2. VENEZUELA: 9, Aroa, Yaracuy2; 10, La Unión, river Caura, near its con-
fluence with river Orinoco, Bolívar2; 11, Rio Cunucunuma-Belén (3º39´N, 65º 46´O)3. GUYANA: 12, Kartabo and neighboring zones (6º23´N,
58º41´O)1. FRENCH GUIANA: 13, Paracou1. ECUADOR: 14, Macas, Chimboraz2. PERU: 15, Tarapoto, facing the mouth of river Curaray, Loreto2;
16, Sarayacu2; 17, Balta (10º 08´S, 71º 13´W)1; 18, Cocha Cashu (11º54´S, 71º22´O) and Pakitza (11º 57´S, 71º 17´W)1; 19, Chanchamayo, Junín2;
20, San Nicolás, between river Ucayali and the Andes, south of river Marañon, Amazonas2; 21, Callanga, Cuzco2; 22, Montalvo, in the northern mar-
gin of river Bobonaza, about 45 km of its confluence with river Pastaza2. BOLIVIA: 23, Chivé, Pando3; 24, confluence of rivers Madre de Dios and
Beni3; 25, La Horquilla, Beni3; 26, Samaipata, Santa Cruz3;  27, Santa Rosa, Santa Cruz3;  28, Buenavista, Santa Cruz3; 29, 14,5 Km of NO road
Masicuri, Santa Cruz3; 30, 35 Km south of Carandayti, Tarija; 31, Chiquitos, Santa Cruz3. PARAGUAY: 32, 48 km north of Concepción in
Paraguayan Chaco2. BRAZIL: 33, Rio Yaco, Acre2; 34, Tabatinga, Amazonas2; 35, Sao Paulo de Olivença2; 36, Humaitu, river Madeira, Amazonas2;
37, Borba, in lower Madeira, Amazonas2; 38, Lago Joanacan, Amazonas2; 39 Minimal Critical Size of Ecosystems reserves (ca 2º30´S 60ºO),
Amazonas (2º30´S, 60ºO)1; 40, Bar of river Negro, Manaus2; 41, Tabocal, Amazonas2; 42, Faro, Pará2; 43, Paricatuba, left bank of river Tapajós2; 44,
Lower river Xingu-52 Km from Altamira (3º39´S, 52º22´O) and 85 Km from Altamira (3º50´S, 52º40´O)1; 45, Cametá, Pará2; 46, Fazena Teso, near
Soure, Marajó island, Para2; 47, Lamarao, near Salvador, Bahia4; 48, Victoria, Bahia2; 49, Ribeirao das Minhocas, Bahia (forest of rivers Ilhéos, Pardo
y Belmonte)2; 50, river Jordao, near Araguarí, Minas Gerais2; 51, Araguary, river Jordao, Minas Gerais2; 52, Teresópolis, Serra dos Orgaos, near Dedo
de Deu, Río de Janeiro2; 53, Guaraquecaba, Superagui Isl., San Pablo2. ARGENTINA: 54, Iguazú, Misiones; 55, El dorado, Misiones4; 56, San Pedro,
Misiones4; 57, Montecarlo, Misiones4; 58, Guaraní, Misiones4; 59, Candelaria, Misiones4. Data from: 1Voss and Emmons (1996); 2Cabrera (1961) and
Wilson and Reeder (1993); 3Anderson (1997); 4Chevez (1996).
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Figura 5. Trazo individual de los Platyrrhni Ateloidea. COSTA RICA: 1, La Selva Biological Station (10º26´N,83º 59´O)1. PANAMÁ: 2,
Barro Colorado Island y zonas aledañas (9º09´N, 79º51´O)1. COLOMBIA: 3, Cartagena, río Magdalena, Bolívar; 4, Comisaria del Vaupés,
Úapes, río Guaviare, aguas arriba con el Amanaveni2. VENEZUELA: 5, Esmeralda2 ; 6, Caracas2; 7, río Cunucunuma-Belén (3º39´N,
65º46´O)1. GUYANA FRANCESA: 8, Lower Arataye (Les Nouragues, 4º 05´N, 52º 40´O, y Saut Pararé, 4º02´N 52º42´O)1. ECUADOR: 9,
Vinces, Guayas2; 10, Hacienda Chinipamba, Imbabura, cerca de Peñaherrera2; 11, río Aguarico, Napo-Pastaza2. BRASIL: 12, Tabatinga, río
Solimoes, Amazonas2; 13, Sao Paulo de Olivença2; 14, Fonte Boa, Amazonas2 ; 15, Tefé, Amazonas2 (Cabrera, 1961); 16, Codajás, banco nor-
te del río Solimoes2; 17, MCSE Reserves (2º30´S 60ºO)1 (Voss y Emmons, 1997); 18, Borba, en el bajo Madeira, Amazonas2; 19, banco oes-
te del río Tapajós, Parque Nacional de Amazonia, Pará2; 20, Santarém, Pará2; 21, Lower Rio Xingu-52 Km de Altamira (3º39´ S, 52º22´O)
y 85 Km de Altamira (3º50´S, 52º40´W)1; 22, Gurupá, Pará2 ; 23, Cametá, sobre el río Tocantinos, Pará2; 24, Capim, Pará2; 25, Urucurituba,
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En este estudio aplicamos la metodología panbio-
geográfica como la primera etapa de un análisis bio-
geográfico. Además, las hipótesis sistemáticas consi-
deradas fueron obtenidas a partir del análisis de ca-
racteres morfológicos y/o moleculares, independien-
temente de las características espaciales y/o tempo-
rales de los taxones involucrados, sustentando la
idea de que los análisis biogeográficos deben ser pos-
teriores a los análisis filogenéticos. No obstante, la in-
formación biogeográfica puede interactuar bajo los
principios de la iluminación recíproca, sin forzar o in-
tervenir en la generación de hipótesis sistemáticas. El
conocimiento de la biogeografía es un aspecto esen-
cial para comprender la historia evolutiva de los ta-
xones, y en tal sentido, los fósiles constituyen una
fuente de información fundamental, más allá del
carácter sesgado o incompleto de sus registros. 

Cada uno de los dos trazos generalizados obteni-
dos representa una biota ancestral ampliamente dis-
tribuida en el pasado. Una de ellas abarcaba el actual
territorio de la Patagonia y las áreas de latitudes in-
tertropicales representadas principalmente en el oes-
te de América del Sur (valle de Santa María y Salla).
La otra biota incluye las localidades fosilíferas de Río
Acre, cuevas de Lagoa Santa y Bahía, y localidades
de distribución intertropical. La Venta aparece como
un área compleja o nodo.

Como se mencionó precedentemente, de acuerdo
con Craw et al. (1999) la homología espacial indicati-
va de una biota ancestral debería ser apoyada por la
presencia de líneas de base. Al respecto, cabe desta-
car que la identificación de estas últimas es, para las
áreas geográficas tratadas aquí, una tarea que requie-
re un análisis complejo e interdisciplinario. Los fenó-
menos de vicarianza no responden solamente a ba-
rreras geográficas, sino también a fenómenos climáti-

cos, glaciaciones, erosión, plegamientos, etc. Por lo
tanto, los trazos generalizados que surgen de la coin-
cidencia de los trazos individuales son aceptados
aquí como representantes de una biota ancestral (ho-
mología biogeográfica primaria), hasta tanto puedan
identificarse las líneas de base que actuaron en el pa-
sado, para permitirnos un mejor conocimiento del
efecto e intensidad que ellas pudieron tener sobre las
biotas. En tal sentido, se identificaron tentativamente
zonas que muy probablemente representen líneas de
base y que sustentan las homologías biogeográficas
aquí propuestas. Durante el lapso Oligoceno Tem-
prano-Mioceno Inferior-Medio se produjeron en Pa-
tagonia central importantes cambios tectónicos (e. g.
subsidencia y movimientos compresivos de la
Precordillera) y cambios del nivel del mar, que afec-
taron profundamente la región, registrándose las su-
cesivamente crecientes transgresiones marinas cen-
tropatagónicas: juliense, leonenese, y supratagonien-
se inferior y superior. Estas transgresiones cubrieron
diferencialmente las cuencas del Golfo de San Jorge,
Posada y Mazarreno de las provincias de Chubut y
noroeste de Santa Cruz (figura 8; véase Bellosi, 1995
y bibliografía allí citada). Las transgresiones repre-
sentaron barreras geográficas que seguramente ac-
tuaron sobre las biotas, promoviendo fenómenos de
vicarianza y diversificación. También durante este
lapso y en esta misma área se registraron fenómenos
de vulcanismo: “los períodos intensos y prolongados
de actividad eruptiva y sedimentación piroclástica
primaria suelen producir efectos climáticos y bióticos
relevantes (Bellosi, 1995: 64)”. Aún resta evaluar el
efecto que el vulcanismo tuvo sobre el clima, suelos y
comunidades bióticas, pero no hay dudas de que la
caída de frecuentes cenizas volcánicas afectó el am-
biente. Al respecto, Bellosi señaló que ...”La disconti-
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río Tapajós, Para2; 26, Miritiba, Maranhao2; 27, Paraguassú, Bahia2 (Cabrera, 1961); 28, río Doce, Espíritu Santo2; 29, Piquete, Sao Pablo2;
30, Cachoeira da Bananeira, río Madeira superior, Rondonia2; PERÚ: 32, Moyabamba, San Martín2; 31, Puca Tambo, a unos 80 km de
Chachapoyas, San Martin2; 33, Balta (10º08´S, 71º13´O)1; 34, Cocha Cashu 11º54´S, 71º22´O) y Pakitza (11º57´S, 71º17´O)1. BOLIVIA: 35,
área del río Nareuda3; 36, Remanzo, Beni3; 37, 5 Km SE de Coimbra, Brasil3; 38, Tumupasa, Beni3; 39, río Mamoré, 5 Km NO de la boca
del río Grande, Beni3; 40, 15 km norte de Santa Rosa, Beni3; 41, Abapó, Beni; 42, río Parapeti, Beni3; 43, Guaripembi, Beni3. ARGENTINA:
44, Iguazú, Misiones; 45, El Dorado, Misiones4; 46, San Pedro, Misiones4; 47, Montecarlo, Misiones4; 48, Guaraní, Misiones4; 49,
Candelaria, Misiones4. Datos tomados de: 1Voss y Emmons (1996); 2Cabrera (1961) y Wilson y Reeder (1993); 3Anderson (1997); 4Chevez
(1996). / Individual track of Platyrrhni Ateloidea. COSTA RICA: 1, La Selva Biological Station (10º26´N,83º 59´O)1. PANAMA: 2, Barro Colorado
Island and neighbouring zones (9º09´N, 79º51´O)1. COLOMBIA: 3, Cartagena, river Magdalena, Bolívar; 4, Comisaria del Vaupés, Úapes, river
Guaviare, upstream with Amanaveni2. VENEZUELA: 5, Esmeralda2; 6, Caracas2; 7, river Cunucunuma-Belén (3º39´N, 65º46´O)1. FRENCH GUIA-
NA: 8, Lower Arataye (Les Nouragues, 4º 05´N, 52º 40´O, y Saut Pararé, 4º02´N 52º42´O)1. ECUADOR: 9, Vinces, Guayas2; 10, Hacienda
Chinipamba, Imbabura, near Peñaherrera2; 11, river Aguarico, Napo-Pastaza2. BRAZIL: 12, Tabatinga, river Solimoes, Amazonas2; 13, Sao Paulo de
Olivença2; 14, Fonte Boa, Amazonas2; 15, Tefé, Amazonas2 (Cabrera, 1961); 16, Codajás, northern bank of river Solimoes2; 17, MCSE Reserves (2º30´S
60ºO)1 (Voss and Emmons, 1997); 18, Borba, in lower Madeira, Amazonas2; 19, western bank of river Tapajós, Parque Nacional de Amazonia, Pará2;
20, Santarém, Pará2; 21, Lower river Xingu-52 Km from Altamira (3º39´ S, 52º22´O) and 85 Km from Altamira (3º50´S, 52º40´W)1; 22, Gurupá,
Pará2; 23, Cametá, upon river Tocantinos, Pará2; 24, Capim, Pará2; 25, Urucurituba, river Tapajós, Para2; 26, Miritiba, Maranhao2; 27, Paraguassú,
Bahia2 (Cabrera, 1961); 28, river Doce, Espíritu Santo2; 29, Piquete, Sao Pablo2; 30, Cachoeira da Bananeira, upper river Madeira, Rondonia2; PERU:
32, Moyabamba, San Martín2; 31, Puca Tambo, about 80 km from Chachapoyas, San Martin2; 33, Balta (10º08´S, 71º13´O)1; 34, Cocha Cashu
11º54´S, 71º22´O) and Pakitza (11º57´S, 71º17´O)1. BOLIVIA: 35, area of river Nareuda3; 36, Remanzo, Beni3; 37, 5 Km SE from Coimbra, Brasil3;
38, Tumupasa, Beni3; 39, river Mamoré, 5 Km NO from the mouth of river Grande, Beni3; 40, 15 km north of Santa Rosa, Beni3; 41, Abapó, Beni; 42,
river Parapeti, Beni3; 43, Guaripembi, Beni3. ARGENTINA: 44, Iguazú, Misiones; 45, El Dorado, Misiones4; 46, San Pedro, Misiones4; 47,
Montecarlo, Misiones4; 48, Guaraní, Misiones4; 49, Candelaria, Misiones4. Data from: 1Voss and Emmons (1996); 2Cabrera (1961) and Wilson and
Reeder (1993); 3Anderson (1997); 4Chevez (1996). 
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nuidad de los períodos de producción de piroclastos
fue condición necesaria par la recuperación del am-
biente y de las especies devastadas y suficiente para
la recuperación de las poblaciones diferenciadas de
sus antecesoras (Bellosi, 1995: 65)”. Si efectivamente
la región patagónica afectada por las transgresiones y
el vulcanismo durante el Terciario Medio puede con-
siderarse una línea de base, el trazo generalizado que
ella atraviesa (Trazo 1) podría orientarse desde el
centro de la Patagonia (donde se encuentran los ere-
tizóntidos deseadenses, eretizóntidos y primates col-
huehuapenses y “pinturenses”), hacia el norte, por
un lado (“Colloncurense” de Cañadón del Tordillo),
y hacia el sur, por el otro (Santacrucense de la costa
de Santa Cruz). Coincidentemente, considerando el
criterio de centro de masa, la mayor diversificación
de puercoespines y primates fósiles registrada du-
rante el Colhuehuapense y “pinturense” indica que
el trazo 1 puede orientarse desde el centro de la
Patagonia hacia el sur, por un lado, y hacia el norte,
por el otro.

Los representantes de un nuevo género inédito de
eretizóntido (Candela, 2000) registrado en las faunas
“Colloncurense” (Neuquén) y Colhuehuapense
(Chubut), ausente en sedimentos santacrucenses
(Santa Cruz), podrían ser los descendientes de una
biota ancestral distribuida al norte y noroeste del ma-
cizo Deseado, previamente separada de la fauna que
originó las especies santacrucenses. Las vinculacio-
nes filogenéticas entre estos puercoespines podrían
también reflejar eventos de dispersión desde latitu-
des centro-patagónicas hacia latitudes más bajas. Fe-
nómenos de dispersión pudieron haber ocurrido
también desde las áreas al sur del macizo Deseado
hacia el norte de la Patagonia, tal como lo expresan
las afinidades entre algunos eretizóntidos santacru-
censes y “colloncurenses” (i. e. especies de Steiromys).
Una correlación más precisa entre los fenómenos
acontecidos en la Patagonia durante el Terciario me-
dio y la historia evolutiva de otros grupos de mamí-
feros registrados en esta región podría aportar nue-
vos datos a este panorama.  

La fauna de La Venta presenta numerosos géneros
endémicos, algunos en común con faunas intertropi-

cales y otros en común con faunas fósiles de la
Argentina. Kay y Madden (1997) señalaron que entre
la fauna de La Venta y las faunas australes más anti-
guas colhuehuapenses, santacrucenses y “colloncu-
renses”, se evidencia una similitud faunística mayor
que con las faunas más jóvenes del “Mayoense” y
Chasiquense (figura 1). Según estos autores, este au-
mento de endemicidad pudo resultar del aislamiento
geográfico del área de La Venta por una barrera ma-
rina, o ser la consecuencia de un incremento de las
diferencias climáticas entre las zonas ecuatoriales y
Patagonia. Más allá de estas incertidumbres, la simi-
litud faunística entre La Venta y las mencionadas fau-
nas fósiles de Argentina, expresadas aquí en el trazo
I, indica que ellas serían las descendientes de una
biota ancestral ampliamente distribuida en el pasa-
do. Por otra parte, algunos taxones compartidos en-
tre La Venta y las faunas del Mioceno de la Argentina
podrían indicar también probables eventos de dis-
persión. Los fósiles más antiguos de los
Steiromyinae, representados desde el Oligoceno
tardío, indican que el origen de este clado y el de su
grupo hermano, las Coendinae, se habría producido
al menos durante este momento. Coincidentemente,
el evento cladogenético conducente a la diferencia-
ción de los ceboideos y ateloideos habría ocurrido al
menos en el Deseadense (Horovitz, 1999). Esto indica
que durante el Oligoceno tardío las dos biotas ances-
trales aquí reconocidas ya estaban diferenciadas. 

La filogenia propuesta para los Erethizontidae in-
dica que Neosteiromys, el puercoespín gigante del
Mioceno Tardío del NO argentino, se habría diferen-
ciado muy tempranamente del clado de puercoespi-
nes patagónicos. Consecuentemente, Neosteiromys
parece ser el sobreviviente de un linaje más antiguo
del cual no se conocen registros previos. Neosteiromys
pudo haberse diferenciado en latitudes más australes
y migrado hacia latitudes más bajas, o incluso pudo
haberse diferenciado muy tempranamente en las lati-
tudes intertropicales más bajas y migrado hacia lati-
tudes mayores del norte de la Argentina. El vermilin-
guo Palaeomyrmidon (Cyclopidae) podría ser el super-
viviente de un evento de dispersión de elementos
tropicales hacia latitudes mayores. Es interesante ad-
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Figura 6. Trazo individual de los Vermilingua. COSTA RICA: 1, La Selva Biological Station (10º26´N, 83º 59´O)1; 2, Orosí, Carttago2.
PANAMÁ: 3, Boquerón, Chiriqui2; 4, Barro Colorado Island y zonas aledañas (9º09´N, 79º51´O)1. COLOMBIA: 5, Bonda, Magdalena2; 6,
Puerto Valdivia, Antioquía2. VENEZUELA: 7, río Cunucunuma-Belén (3º39´N, 65º46´O)1. GUYANA: 8, Kartabo y zonas aledañas
(6º23´N, 58º41´O)1. GUYANA FRANCESA: 9, Paracou3; 10, Lower Arataye (Les Nouragues, 4º05´N, 52º40´O y Saut Pararé (4º02´N
52º42´O)1. BRASIL: 11, Sao Gabriel da Cachoeira2; 12, Minimal Critical Size of Ecosystems reserves (ca 2º30´S 60ºO), Amazonas (2º30´S,
60ºO)1; 13, Lower Rio Xingu-52 Km SSO Altamira (3º39´S, 52º22´O) y 85 Km de Altamira (3º 50´S, 52º 40´O)1; 14, Val de Coes3; 15,
Pernambuco, Pernambuco2; 16, Chapada, Mato Grosso2. PERÚ: 17, Yurae Yacu, San Martí2; 18, Balta (10º08´S, 71º 13´O); 19, Cocha Cashu
(11º54´S, 71º22´O) y Pakitza (11º57´S, 71º17´O)1. BOLIVIA: 20, Mojos; La Paz; 21, Victoria, Pando4; 22, entre Suapi y Mururata Espíritu,
Beni4; 23, Guayaramerin, Beni4; 24, Ibiato, Beni4. ARGENTINA: 25, Los Reyes, Jujuy5; 26, El Quebrachal, Salta5; 27, La Florencia, Formosa5;
28, Saenz Peña, Chaco5; 29, Candelaria, Misiones6; 30, San Ignacio, Pastoreo Chico, Misiones5; 31, El Dorado, El Dorado, Misiones5 ; 32,
Parque Iguazú, Ruta 101, Misiones5; 33, San Pedro, Misiones6. Datos tomados de: 1Voss y Emmons (1996); 2Cabrera (1961) y Wilson y
Reeder (1993); 3Voss et al. (2000); 4Anderson (1997); 5Observación personal (ver apéndice 1); 6Chevez (1996). / Individual track of
Vermilingua. COSTA RICA: 1, La Selva Biological Station (10º26´N, 83º 59´O)1; 2, Orosí, Carttago2. PANAMÁ: 3, Boquerón, Chiriqui2; 4, Barro
Colorado Island and neighbouring zones (9º09´N, 79º51´O)1. COLOMBIA: 5, Bonda, Magdalena2; 6, Puerto Valdivia, Antioquía2. VENEZUELA: 7,
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Rio Cunucunuma-Belén (3º39´N, 65º46´O)1. GUYANA: 8, Kartabo and neighbouring zones (6º23´N, 58º41´O)1. FRENCH GUIANA: 9, Paracou3;
10, Lower Arataye (Les Nouragues, 4º05´N, 52º40´O and Saut Pararé (4º02´N 52º42´O)1. BRAZIL: 11, Sao Gabriel da Cachoeir2; 12, Minimal
Critical Size of Ecosystems reserves (ca 2º30´S 60ºO), Amazonas (2º30´S, 60ºO)1; 13, Lower river Xingu-52 Km SSO from Altamira (3º39´S,
52º22´O) and 85 Km from Altamira (3º 50´S, 52º 40´O)1; 14, Val de Coes3; 15, Pernambuco, Pernambuco2; 16, Chapada, Mato Grosso2. PERU: 17,
Yurae Yacu, San Martí2; 18, Balta (10º08´S, 71º 13´O); 19, Cocha Cashu (11º54´S, 71º22´O) and Pakitza (11º57´S, 71º17´O)1. BOLIVIA: 20, Mojos;
La Paz; 21, Victoria, Pando4; 22, between Suapi and Mururata Espíritu, Beni4; 23, Guayaramerin, Beni4; 24, Ibiato, Beni4. ARGENTINA: 25, Los
Reyes, Jujuy5; 26, El Quebrachal, Salta5; 27, La Florencia, Formosa5; 28, Saenz Peña, Chaco5; 29, Candelaria, Misiones6; 30, San Ignacio, Pastoreo
Chico, Misiones5; 31, El Dorado, El Dorado, Misiones5 ; 32, Parque Iguazú, Ruta 101, Misiones5; 33, San Pedro, Misiones6. Data from: 1Voss and
Emmons (1996); 2Cabrera (1961) and Wilson and Reeder (1993); 3Voss et al. (2000); 4Anderson (1997); 5Personal observation (see Appendix 1);
6Chevez (1996).
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vertir que con respecto a los osos hormigueros y al
puercoespín Neosteiromys del valle de Santa María,
Pascual y Odreman Rivas (1973: 312) señalaron que
“...muy probablemente estos valles occidentales re-
presentaron una vía de poblamiento que permitió el
desplazamiento hacia el sur de formas tropicales...”,
lo cual estaría de acuerdo con la última de estas hipó-
tesis.

En síntesis, los componentes del trazo generaliza-
do I indican una biota ancestral muy antigua (origi-
nada al menos en el Deseadense), y ampliamente dis-
tribuida en el pasado desde el sur de la Patagonia
hasta el noroeste de América del Sur, aunque algunos
de sus componentes descendientes pudieron haber
participado de fenómenos de dispersión dentro del
rango ancestral de distribución. Los componentes del
Trazo I indican, además, que el sur y centro de la
Patagonia actuaron como áreas de diferenciación
marginal, que poco tuvieron que ver con las radia-
ciones modernas de los taxones aquí considerados. El
Trazo II representa una biota ancestral que excluye el
sur y centro, y probablemente el norte de la Patago-
nia, y sus registros más antiguos provienen del
Mioceno Medio de La Venta, cuyos elementos más
australes podrían estar representados en el Mioceno
Tardío de los sedimentos “mesopotamienses”. Por lo
tanto, los componentes de este trazo descienden de
una biota ancestral que tuvo una distribución esen-
cialmente intertropical. El caso del Pitheciinae del
norte de Patagonia podría representar, dentro de este
trazo, un evento de dispersión hacia latitudes más
bajas. La ausencia de puercoespines durante el Cha-
siquense, Huayqueriense, Plioceno y Pleistoceno de
la región pampeana apoyaría la distribución esen-
cialmente intertropical de la biota ancestral del trazo
II, la cual no se habría extendido hacia latitudes más
australes que el “Mesopotamiense”. 

Cabe destacar que Neosteiromys y Paradoxomys
cancrivorus (el registro más austral de las Coendinae)
pertenecen a clados diferentes, tempranamente dife-
renciados durante la historia evolutiva de la familia,
y representan descendientes de biotas ancestrales di-
ferentes. En tal sentido, las afinidades filogenéticas y
distribución geográfica y temporal de Neosteiromys y
P. cancrivorus indican una diferenciación geográfica
entre el noroeste y noreste de la Argentina, al menos
desde el Mioceno Tardío (Pascual et al., 1996). El mar
“Paranaense” (Mioceno Medio) pudo haber actuado
de barrera en las bajas latitudes de Argentina, evitan-
do la interacción entre Coendinae y Steiromyinae.
Cabe destacar que si se comprobara que una barrera
marina o de aguas salobres desarrollada durante el
Mioceno Medio separó la región andina del norte de
América del Sur, de los cratones guayánico y brasíli-
co del centro y sureste de esta región (Räsänan et
al.,1995; Webb, 1995), la mayoría de los componentes

sudamericanos del trazo II habrían evolucionado
principalmente al este de dicha barrera. En tal caso,
los puercoespines de Uquía y Tarija serían los des-
cendientes de posteriores eventos de dispersión. 

La radiación de los primeros representantes de los
taxones de puercoespines vivientes parece ser más
antigua que lo que surge de las dataciones de sus se-
dimentos portadores. Si consideramos que la edad de
los fósiles más antiguos indica la edad mínima de los
eventos cladogenéticos basales, las biotas representa-
das por los trazos I y II se habrían diferenciación muy
tempranamente, por lo menos durante el Oligoceno
Tardío.

Como resultado de este análisis se han generado
algunas preguntas interesantes, que creemos podrían
estimular estudios futuros:

1. ¿Pudieron los eventos transgresivos y el vulca-
nismo promover fenómenos de vicarianza en las fau-
nas de primates y roedores de la Patagonia durante el
Terciario Medio?

2. ¿Los puercoespines del Mioceno Tardío de Ar-
gentina podrían representar los descendientes de
eventos de dispersión desde latitudes intertropicales
más bajas?

3. ¿La ausencia de eretizóntidos durante Chasi-
quense y Huayqueriense, Plioceno y Pleistoceno de
la región Pampeana indicaría que los descendientes
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Figura 7. Trazos generalizados. / Generalized tracks.



Heading: puercoespines neotropicales, fósiles y panbiogeografía 17

de la biota ancestral representada por el Trazo II no
pudieron adaptarse a las condiciones climáticas rei-
nantes durante estos tiempos en las latitudes medias
de Argentina?

4. ¿La ausencia de primates en el “Mesopotamien-
se” indica un error de registro, su previa extinción en
el área, o su incapacidad ecofisiológica para adaptar-
se a las condiciones climáticas y ambientales que ca-
racterizaron esta región durante el Mioceno Tardío?
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Apéndice 1. Lista de materiales examinados y sus localidades
de procedencia. / List of surveyed materials and their localities
of provenance.

Coendou prehensilis: MPEG 4647, Óbidos, Pará; MPEG 4741,
Taperinha-Santarém, Pará; MPEG 4742, Taperinha-Santarém,
Pará; MPEG 12494, Capitariguará-Tucurui, Pará; MPEG 12495,
Capitariguará-Tucurui, Pará; MZUSP 3115, Pirarora, Minas
Gerais; MZUSP 4273, Cana Brava, Goiás; MZUSP 5040, Silves,
Amazonas; MZUSP 5042, Bravo, Pará; MZUSP 6357, Palmeiras,
Mato Grosso; MZUSP 6983, Dumbá, Mato Grosso; MZUSP 5731,
Manibu, Alagoas; MZUSP 8456, Uruba, Pernambuco; MZUSP
13486, Santo Antônio-río Tocantino, Goiás; MZUSP 21302,
Cachoeira do Espelho-rio Xingu; MZUSP 21303, Cachoeira do
Espelho-rio Xingu, Pará; MZUSP 25229, Igarapé Grande,
Amazonas, Brasil; MZUSP 25230, Parque Nacional de Amazònia,
Uruá, Km 65, Pará; MZUSP 25232, Barreira-río Tapajós, Pará;
MNRJ 34504, Ouro Pacoti, Baturité, Ceará; MNRJ 4923, Anapolis,
Goiás; MNRJ 4925, Anapolis, Goiás; MNRJ 4937, Anapolis, Goiás;
MNRJ 2667, Ipú, Ceará; MNRJ 2670, río Sao Miguel; MNRJ 2671,
Vila Braga, río Tapajoz, Pará; MNRJ 2672, Santo Domingos. 

Coendou spinosus: MNRJ 1365, Viçosa, Alagoas. 
Coendou bicolor: MNRJ 4916, Curralinho; MNRJ 4915,

Curralinho. MNRJ 8240, Pedra Paranca, Paratí, Rio de Janeiro. 
Coendou spinosus: MNRJ 8241, Pedra Branca, Paratí, Rio de

Janeiro.
Coendou spinosus: MCN 00043, Passo Fundo, Rio Grande do

Sul. Coendou MCN 592, Tupanciretá Rio Grande do Sul; MCN
196, Sao Sepé, Rio Grande do Sul; MCN 2586, Sapucaria do Sur,
Rio Grande do Sul. 

Coendou sp. MCN 377, Km 15 entrada Canela a Sao Francisco,
Rio Grande do Sul. Coendou sp. MCN 377, Ami Velho, Bajos
Jesus, Rio Grande do Sul; MCN 335, Barrucnos, Sao Borjas, Rio
Grande do Sul; MACN 50.275, MACN 50 276, MACN 50. 277,
MACN 50.278, Santa Cruz, Provincia Ichilo, Buena Vista, Bolivia;
MACN 17919, San Ignacio, Teyú cuaré, Misiones; MACN 14.159,
Departamento de Concepción Mártires, Misiones, MACN 40203,
San Ignacio, Teyú cuaré Misiones.

Myrmecophaga: MACN 33.220, San Ignacio Pastoreo Chico,
Misiones; MACN 36.684, El Quebrachal, Salta; MACN 49.405, río
Uruguay 30 km pto Bemberg, Misiones; MACN 50105, Santa
Cruz, Buena Vista, Ichilo, Bolivia.

Tamandua: MACN 31.168, Concepción, Ecuador; MACN
33.255, Reyes, Jujuy; MACN 236.179, Agua Linda, Salta; MACN
36.271, Campamento, Salta; MACN 36. 491, Dragones, Salta;
MACN 36.682, Aguaray, Salta; MACN 4522, Departamento
Cesado, Paraguay; MACN 47 117, La Florencia, Formosa; MACN
50.149, Departamento Orón, río Santa María, Salta; MACN 14896,
Saenz Peña, Chaco; MACN 20459, Parque Iguazú, Ruta 101,
Misiones; MACN 20460, El Dorado, Misiones.

Cyclopes: MACN 32.141, Val de Coes, Belen, Brasil; MACN
50115, Buena Vista, Santa Cruz Bolivia.
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