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PRÓLOGO

En el año 2000, los doctores Florencio Aceñolaza y Rafael Herbst editaron El Neógeno de Argentina, 

importante publicación en la que se discutieron diferentes aspectos de la geología y paleontología de 

la Mesopotamia argentina. Diez años más tarde, decidimos compendiar la información generada en 

diversas fuentes (Tesis doctorales, artículos, resúmenes, proyectos de investigación) desde aquella con-

tribución en adelante, invitando a los autores a participar del Simposio “Paleontología y Biocronología 

del Terciario Superior de la Mesopotamia”, en el marco del X Congreso Argentino de Paleontología y 

Bioestratigrafía y VII Congreso Latinoamericano de Paleontología realizado en la ciudad de La Plata du-

rante 2010. A posteriori del citado evento, decidimos plasmar los avances en el abordaje de los temas 

y los resultados alcanzados por las nuevas revisiones, en la edición de esta Publicación Especial de la 

Asociación Paleontológica Argentina.

El Neógeno de la Mesopotamia argentina reúne 15 contribuciones que versan sobre la geología, es-

tratigrafía, cronología y paleobiodiversidad de las formaciones Paraná e Ituzaingó, aflorantes en el área 

mesopotámica; pero además incluye otros dos artículos sobre la diversidad de mamíferos fósiles del 

Neógeno de Brasil y Uruguay, regiones vecinas con innegables afinidades faunísticas con la Mesopota-

mia a lo largo de la historia geológica.

Entendemos que esta contribución, tal como lo fue para nosotros el tradicional trabajo de Aceñolaza 

y Herbst, debe considerarse como un nuevo punto de partida o hito para incrementar los estudios geo-

paleontológicos del área mesopotámica. Desde esta visión, El Neógeno de la Mesopotamia argentina no 

agota el estudio de los temas sino, por el contrario, constituye una actualización del conocimiento y 

una indicación de lo que aún resta por hacer. 

Como editores deseamos expresar nuestro agradecimiento a los autores y árbitros de las distintas 

contribuciones; a la Asociación Paleontológica Argentina por el auspicio; al Comité Editor de Ameghi

niana por colaborar en la edición de los artículos; al Consejo Nacional de Investigaciones Científicas 

y Técnicas y a la Agencia Nacional de Promoción Científica y Tecnológica por el financiamiento de la 

publicación.

Diego Brandoni y Jorge I. Noriega, Editores
Diamante, Entre Ríos, Argentina, noviembre de 2013
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LOS MAMÍFEROS CONTINENTALES DEL

“MESOPOTAMIENSE” (MIOCENO TARDÍO)

DE ENTRE RÍOS, ARGENTINA. DIVERSIDAD,

EDAD Y PALEOBIOGEOGRAFÍA

DIEGO BRANDONI

Laboratorio de Paleontología de Vertebrados, Centro de Investigaciones Científicas y Transferencia de Tecnología a la Producción (CICYTTP-CONICET), 

Materi y España, E3105BWA Diamante, Entre Ríos, Argentina. dbrandoni@cicyttp.org.ar

Resumen. El objetivo de esta contribución es actualizar el conocimiento de la diversidad de mamíferos continentales del “Mesopota-
miense” y establecer la relación de la fauna del “Mesopotamiense” con aquellas presentes en otras unidades geológicas de Argentina 
tradicionalmente referidas al Mioceno Tardío–Plioceno. Para establecer la diversidad de géneros se tuvieron en cuenta las más recientes 
contribuciones de síntesis, así como las revisiones de los grupos taxonómicos. Para establecer las relaciones entre las faunas de mamífe-
ros continentales de distintas unidades geológicas se tuvieron en cuenta los géneros presentes en siete unidades, y se realizó un análisis 
de parsimonia utilizando la metodología Parsimony Analysis of Endemicity (PAE). La diversidad de mamíferos en el “Mesopotamiense” 
alcanzaría los 85 géneros, siendo menor respecto de la considerada en trabajos previos. El “Mesopotamiense” comparte 18 géneros con 
la Formación Andalhuala, 15 con la Formación Cerro Azul, 15 con la Formación Arroyo Chasicó, 10 con la Formación Chiquimil, 7 con 
la Formación Corral Quemado y 4 con la Formación Toro Negro. El resultado del PAE indica una mayor relación del “Mesopotamiense” 
con la Formación Arroyo Chasicó; en tanto que las formaciones Andalhuala y Cerro Azul quedan estrechamente vinculadas. Por lo 
tanto, es posible que los sedimentos portadores de la fauna del “Mesopotamiense” hayan comenzado a depositarse durante las etapas 
más tempranas del Mioceno Tardío (i.e., Piso Tortoniano).

Palabras clave. Diversidad. Neógeno. Tortoniano. Parsimony Analysis of Endemicity (PAE). Paleobiogeografía. Mamíferos. 

Abstract. CONTINENTAL MAMMALS FROM THE “MESOPOTAMIENSE” (LATE MIOCENE) OF ENTRE RÍOS PROVINCE, ARGEN-
TINA. DIVERSITY, AGE, AND PALEOBIOGEOGRAPHY. The aim of this contribution is to update the knowledge on the continental 
mammal diversity in the “Mesopotamiense” and to establish the relationship between the fauna of the “Mesopotamiense” with those 
coming from other late Miocene–Pliocene geologic units of Argentina. To establish the relationships among the continental mammalian 
faunas of different geologic units it was taken into account the genera present in seven units and a parsimony analysis was performed 
using Parsimony Analysis of Endemicity (PAE). The mammalian diversity from the “Mesopotamiense” reaches 85 genera and is lower 
than in previous estimations. The “Mesopotamiense” shares 18 genera with the Andalhuala Formation, 15 with the Cerro Azul Forma-
tion, 15 with the Arroyo Chasicó Formation, 10 with the Chiquimil Formation, 7 with the Corral Quemado Formation, and 4 with the 
Toro Negro Formation. Results using PAE show a major relationship between the “Mesopotamiense” and the Arroyo Chasicó Formation; 
in addition, the Andalhuala and Cerro Azul formations are closely related. Therefore, it is possible that the sediments bearing the fauna 
of the "Mesopotamiense" have began depositation during the earliest stages of the late Miocene (i.e., Tortonian Stage).

Key words. Diversity. Neogene. Tortonian. Parsimony Analysis of Endemicity (PAE). Paleobiogeography. Mammals. 

La unidad fosilífera tradicionalmente conocida como 

“Mesopotamiense” o “Conglomerado osífero” (ubicada en 

la base de la Formación Ituzaingó, provincia de Entre Ríos) 

ha provisto numerosos restos de vertebrados, en especial 

mamíferos. Si bien los primeros restos de mamíferos fó-

siles procedentes de dicha unidad son comunicados por 

d’Orbigny (1842) (i.e., Toxodon paranensis Laurillard en 

d’Orbigny, 1842), es recién con las contribuciones aporta-

das por Florentino Ameghino (1883a,b, 1885, 1886, entre 

otras) que se incrementa sustancialmente el conocimien-

to de la diversidad de mamíferos fósiles provenientes de 

las barrancas del río Paraná. Ameghino (1883a) describió 

unos pocos taxones sobre la base de materiales que le en-

tregara para su estudio el Profesor Pedro Scalabrini, y en 

una segunda contribución (Ameghino, 1883b) continuó 

con los estudios referidos a la fauna de mamíferos del 

“piso mesopotámico”. Tiempo después, una vez creado el 

Museo Provincial del Paraná en 1884, Ameghino se tras-

ladó hasta la ciudad de Paraná para estudiar los ejempla-

res depositados en dicho museo; del estudio resultó una 

nueva contribución (Ameghino, 1885) en la que se des-

cribieron nuevos géneros y especies de mamíferos fósiles. 

Después de la contribución de 1885, Florentino 

Ameghino continuó con el estudio de los mamíferos y 

determinó nuevos géneros y especies (ver Ameghino, 

1886, 1889, 1891, entre otros). Además de Ameghino, 

otros investigadores se encargaron de estudiar la fauna 

del “Mesopotamiense”; entre ellos se destacan los apor-

El Neógeno de la Mesopotamia argentina. D. Brandoni y J.I. Noriega, Editores (2013)
Asociación Paleontológica Argentina, Publicación Especial 14: 179–191
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tes de Lucas Kraglievich, quien describió varios géneros 

y especies de roedores y xenartros (ver Kraglievich, 1922, 

1923a,b,c, 1925, 1926a,b,c,d, 1930), Alfredo Castellanos, 

quien determinó nuevos géneros y especies de xenartros 

cingulados (ver Castellanos 1926, 1927a,b, 1932, 1953) 

y Alejandro Bordas, quien hizo lo propio con unos po-

cos xenartros tardígrados (ver Bordas, 1942). Además, 

en trabajos relativamente más recientes se determinaron 

nuevas especies de xenartros y roedores (ver Scillato-Yané 

1980a, 1981, Mones, 1991).

Con el fin de actualizar la diversidad de vertebrados 

del “Conglomerado osífero”, Cione et al. (2000) realizaron 

una revisión de todos los vertebrados registrados en la 

unidad; en el caso de los mamíferos fósiles continentales 

consideraron que la diversidad alcanzaba aproximada-

mente los 115 géneros, siendo muchos monoespecíficos y 

sus especies endémicas del “Mesopotamiense” (ver Cione 

et al, 2000, tabs 1–3, apéndice 1). Además, teniendo en 

cuenta la diversidad de mamíferos de dicha unidad y 

aquella presente en otras unidades neógenas, Cione et 

al. (2000) consideraron que la fauna del “Conglomerado 

osífero” estaría estrechamente vinculada con aquella del 

Huayqueriense (Mioceno Tardío) de la región Pampeana 

y del noroeste de Argentina. 

El objetivo de esta contribución es actualizar el cono-

cimiento de la diversidad de géneros de mamíferos conti-

nentales del “Mesopotamiense” y establecer la relación de 

esta unidad con otras unidades geológicas de Argentina 

tradicionalmente referidas al Mioceno Tardío–Plioceno.

MATERIALES Y MÉTODOS

Para establecer la diversidad de géneros de mamíferos 

provenientes del “Mesopotamiense” se tuvieron en cuen-

ta las más recientes contribuciones de síntesis (e.g., Cione 

et al., 2000; Candela, 2005), así como las revisiones de los 

grupos taxonómicos (e.g., Soria, 2001; Candela y Noriega, 

2004; Candela y Nasif, 2006; Vucetich et al., 2005, 2011; 

Brandoni, 2006, 2010, 2011, Brandoni y Scillato-Yané, 

2007; Deschamps et al., 2007, 2009; Oliva et al., 2010; 

Scillato-Yané et al., 2010, entre otros) (Apéndice 1). Para 

establecer las relaciones entre las faunas de mamíferos 

continentales de distintas unidades geológicas referidas 

al Mioceno Tardío–Plioceno de Argentina, se tuvieron en 

cuenta los géneros presentes en siete unidades formacio-

nales. 

Unidades geológicas

Si bien en Argentina afloran varias unidades referidas 

al lapso Mioceno Tardío–Plioceno que presentan restos de 

vertebrados (en especial mamíferos), para el análisis se se-

leccionaron sólo siete unidades (Fig. 1): “Mesopotamiense”, 

Formación Chiquimil, Formación Andalhuala, Formación 

Arroyo Chasicó y Formación Cerro Azul, tradicionalmen-

te referidas al Mioceno Tardío, y las formaciones Corral 

Quemado y Toro Negro referidas al Plioceno Temprano 

(Fig. 2). Estas unidades han sido incluidas dentro del lapso 

Mioceno Tardío–Plioceno, contando la mayoría con datos 

radimétricos y una alta diversidad conocida de mamíferos 

continentales, en particular aquellas referidas al Mioceno 

Tardío. La fauna registrada en la Formación Monte Hermoso 

no fue tenida en cuenta, dado que la actualización de su di-

versidad faunística está en progreso.

“Mesopotamiense”. El “Mesopotamiense” o “Conglo-

merados osíferos, arenas fluviales y medanosas” (sensu 

Frenguelli, 1920) está caracterizado por contener niveles  

de gravillas cuarzosas, clastos de arcilla y numerosos 

fragmentos generalmente disociados de huesos y dientes 

pertenecientes a vertebrados continentales y marinos. De 

acuerdo con los restos de vertebrados hallados y las relacio-

nes estratigráficas, Cione et al. (2000) propusieron una co-

rrelación de esta unidad con otras de Edad Huayqueriense 

(Mioceno Tardío) y con el Tortoniano de la escala interna-

cional (11,63–7,246 Ma, Mioceno Tardío) (Fig. 2).

Formación Chiquimil. Tradicionalmente la Formación 

Chiquimil ha sido dividida en tres miembros (Chiquimil 

B, El Áspero y Chiquimil A) (Riggs y Patterson, 1939; 

Marshall y Patterson, 1981; Bossi et al., 1987); no obs-

tante, actualmente se considera que los tres miembros en 

el área de Puerta de Corral Quemado (provincia de Cata-

marca) se denominan Los Baños, El Áspero y El Jarillal 

respectivamente (ver Muruaga, 2001; Bossi y Muruaga, 

2009). El Miembro el Jarillal ha sido asignado al Mioceno 

Tardío (ver Herbst, 2000; Bossi y Muruaga, 2009; Reguero 

y Candela, 2011, Hynek et al., 2012). 

Formación Andalhuala. La Formación Andalhuala aflora 

en el Valle de Santa María, donde presenta un espesor pro-

medio de 1200 m (Reguero y Candela, 2011). En la locali-

dad de Entre Ríos (=Chiquimil), provincia de Catamarca, 

constituye la unidad superior del Grupo Santa María, en 

tanto que en la Puerta de Corral Quemado infrayace a la 

Formación Corral Quemado. Sobre la base del conteni-

do fosilífero, edades radimétricas y magnetoestratigrafía 

del área de la Puerta de Corral Quemado, la Formación 

Andalhuala ha sido referida al Mioceno Tardío–Plioceno 

(Marshall et al., 1979; Bossi y Palma, 1982; Bossi et al., 

1987; Bossi y Muruaga, 2009; Butler et al., 1984; Reguero 

y Candela, 2011). En este sentido, Latorre et al. (1997) 
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indicaron una edad de 7,14 Ma para los niveles supra-

yacentes al contacto entre la Formación Chiquimil y la 

suprayacente Formación Andalhuala (ver también Hynek 

et al., 2012, fig. 3).

Formación Corral Quemado. En el área de la Puerta 

de Corral Quemado, la Formación tiene un espesor de 

850 m (Bossi y Muruaga, 2009). Respecto de su edad, la 

base rondaría los 3,8–4 Ma y el tope los 2,3 Ma (Bossi y 

Muruaga, 2009).

Formación Toro Negro. La Formación Toro Negro aflora 

en el noroeste de la provincia de La Rioja y está dividi-

da en dos miembros (Ramos, 1970; Rodríguez Brizuela 

y Tauber, 2006; Krapovickas et al., 2009). Desde el punto 

de vista cronológico, De Iuliis et al. (2004) indicaron una 

edad de 3,04–3,11 Ma para niveles superiores del miem-

bro inferior (cercanos al contacto con el miembro supe-

rior); no obstante, Ciccioli et al. (2005, 2010) reportaron 

edades de 8,6±0,3 Ma y 6,8±0,2 Ma para los niveles su-

periores del miembro inferior. 

Formación Arroyo Chasicó. La Formación Arroyo 

Chasicó, ubicada en el sudoeste de la provincia de Buenos 

Aires, tradicionalmente es dividida en dos miembros: el 

Miembro Vivero, distribuido en la parte inferior de las ba-

rrancas del Arroyo Chasicó, y el Miembro Las Barrancas, 

ubicado por encima del anterior en transición. No obstan-

te, Zárate et al. (2007) indicaron que ciertos aspectos lito-

lógicos observados no avalan los criterios empleados has-

ta ahora para definir e identificar los miembros Vivero y 

Las Barrancas, lo que plantea dudas sobre la procedencia 

estratigráfica exacta de los fósiles exhumados y la nece-

sidad de ajustar el significado de las unidades bioestrati-

gráficas establecidas. Desde el punto de vista cronológico, 

Schultz et al. (2004) indicaron una edad cercana a 9,23 ± 

0,09 Ma para los niveles de la asociación de facies 1 de 

la Formación Arroyo Chasicó (ver Zárate et al., 2007); en 

tanto que Zárate et al. (2007) indicaron que los niveles 

superiores podrían extenderse hasta los 8,7 Ma. 

Formación Cerro Azul. La Formación Cerro Azul aflora 

en varias localidades de la provincia de La Pampa y en el 

oeste de la provincia de Buenos Aires (como Formación 

“Epecuén”, ver Goin et al., 2000; Verzi et al., 2008). Esta 

Formación ha provisto numerosos restos de vertebrados, 

en especial mamíferos, que han sido considerados como 

indicadores de una edad miocena tardía (Montalvo et 

al., 2008; Verzi et al., 2008), aunque no debiera descar-

tarse, al menos para la asociación registrada en Caleufú, 

su asignación al Plioceno Temprano (Prevosti y Pardiñas, 

2009). Si bien no se cuenta con datos radimétricos para la 

unidad, se la ha tenido en cuenta dado que presenta una 

alta diversidad y ha sido considerada como una clásica y 

muy importante unidad del Mioceno Tardío (Verzi et al., 

2008, 2011).

Taxones

La diversidad de mamíferos continentales de las 

unidades incluidas en este análisis se estimó a partir 

de información édita, contabilizándose 26 géneros para 

la Formación Chiquimil (ver Cerdeño y Bond, 1998; 

Powell et al., 1998; Esteban y Nasif, 1999; Herbst et al., 

2000; Reguero y Candela, 2011); 36 para la Formación 

Andalhuala (ver Cabrera, 1944; Marshall y Patterson, 

1981; Cione et al., 2000; Carlini et al., 2002; Brandoni y 

Figura 1. Mapa de ubicación de las unidades analizadas.
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Carlini, 2009, Forasiepi et al., 2009; Reguero y Candela, 

2011); 16 para la Formación Corral Quemado (Cabrera, 

1944; Marshall y Patterson, 1981; Reguero y Candela, 

2011); 13 para la Formación Toro Negro (ver De Iuliis et 

al., 2004; Rodríguez Brizuela y Tauber, 2006); 40 para 

la Formación Arroyo Chasicó (ver Bondesio et al., 1980; 

Cerdeño y Bond, 1998; Cione et al., 2000; Cerdeño, 2003; 

Urrutia et al., 2008; Brandoni, 2009; Deschamps et al., 

2009; Scillato-Yané et al., 2010; González Ruiz et al., 2012, 

entre otros); y 46 géneros para la Formación Cerro Azul 

(ver Cerdeño y Bond, 1998; Goin et al., 2000; Esteban et 

al., 2001, 2003; Cerdeño y Montalvo, 2002; Abello et al., 

2002; Montalvo et al., 2008; Urrutia et al., 2008; Verzi et 

al., 2008, 2011; Deschamps et al., 2009; Forasiepi et al., 

2009; entre otros) (Apéndice 1). 

Con la información obtenida se realizó un análisis de 

parsimonia utilizando la metodología Parsimony Analysis 

of Endemicity (PAE, Rosen, 1988). Para realizar este análi-

sis se construyó la matriz de datos (unidades geológicas/

géneros); para enraizar el árbol se incorporó una unidad 

adicional (unidad hipotética), se consideró la ausencia 

de todo taxón en dicha unidad. Además, sólo se tuvieron 

en cuenta aquellos géneros que se registraron en dos o 

más unidades (i.e., se eliminaron aquellos géneros que 

se registraron en una única unidad). Así, la matriz quedó 

conformada por 8 unidades y 59 géneros; las presencias 

se codificaron con 1 y las ausencias con 0 (Apéndice 2). 

Para el análisis de parsimonia se utilizó el software Tree 

Analysis Using New Technology (TNT, Goloboff et al., 

2008). Se realizó una búsqueda exacta utilizando la regla 

de colapsamiento de “minimum length”.

RESULTADOS

La diversidad de mamíferos continentales en el 

“Mesopotamiense” alcanzaría los 85 géneros representa-

dos por 6 géneros de Marsupialia, 23 de Rodentia, 35 de 

Xenarthra, 11 de Notoungulata, 9 de Litopterna y 1 de 

Carnivora (Apéndice 1), siendo esta diversidad menor a 

la considerada en trabajos previos. 

Como resultado del PAE se obtuvo un único árbol de 

máxima parsimonia: unidad hipotética ((Fm. Toro Negro, 

Fm. Corral Quemado) (((Fm. Andalhuala, Fm. Cerro Azul) 

Fm. Chiquimil) (Fm. Arroyo Chasicó, “Mesopotamiense”))) 

(Fig. 3), de 120 pasos con Índice de Consistencia (CI) de 

0,49 e Índice de Retención (RI) de 0,40. Si bien los diferen-

tes clados presentan varios géneros (“sinapomorfías”) que 

les dan sustento, también es alto el número de “homopla-

sias”, las que podrían interpretarse en algunos casos como 

extinciones locales o fallas en el registro. Teniendo en 

cuenta esta situación, para la descripción se mencionarán 

solo aquellos géneros exclusivos de cada clado (Fig. 3). El 

nodo B (Fm. Chiquimil, Fm. Andalhuala, Fm. Cerro Azul, 

Fm. Arroyo Chasicó, “Mesopotamiense”) queda soportado 

por la presencia de Cardiomys Ameghino, 1885, Tetrastylus 

Ameghino, 1886, Lagostomopsis Kraglievich, 1926 

(Kraglievich, 1926c) y Chasicotatus Scillato-Yané, 1979; el 

nodo C (Fm. Chiquimil, Fm. Andalhuala, Fm. Cerro Azul) se 

sustenta en las presencias de Neophanomys Rovereto, 1914, 

Chorobates Reig, 1958, y Macrochorobates Scillato-Yané, 

1980 (Scillato-Yané, 1980b); el nodo D (Fm. Cerro Azul, Fm. 

Andalhuala) se soporta por la presencias de Hyperdidelphys 

Ameghino, 1904, Microtragulus Ameghino, 1904, y 

Figura 2. Cuadro cronológico general del Neógeno tardío a la ac-
tualidad (modificado de Cione y Tonni, 2005; Verzi et al., 2008; 
Reguero y Candela 2011; Gradstein et al., 2012). Las abrevia-
turas (C, G, P, Z, M y T) corresponden a los pisos de la Escala 
Internacional. Abreviaturas: C, Calabriano; G, Gelasiano; P, Pia-
cenziano; M, Messiniano; T, Tortoniano; Z, Zancleano.
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Hesperocynus Forasiepi, Goin y Martinelli, 2009; en tanto 

que el nodo E (Fm. Arroyo Chasicó, “Mesopotamiense”) 

por la presencia de Carlesia Kraglievich, 1926 (Kraglievich, 

1926d), Protomegalonyx Kraglievich, 1925, Octomylodon 

Ameghino, 1904, Kraglievichia Castellanos, 1927 (Caste-

llanos, 1927b), Protypotherium Ameghino, 1885 y Cullinia 

Cabrera y Kraglievich, 1931. Así, la relación entre el 

“Mesopotamiense” y la Formación Arroyo Chasicó es la 

que presenta mayor número de géneros compartidos de 

manera exclusiva, ya que de las nueve “sinapomorfías” 

(géneros) que sostienen la agrupación, seis son exclusivas 

de dicha asociación (Fig. 3).

DISCUSIÓN

Diversidad

Como lo explicara Ameghino (1885), el estudio de 

los mamíferos del “Mesopotamiense” no resulta sencillo 

dado que se está en presencia de elementos óseos disocia-

dos, en algunos casos fragmentarios, que no permiten rea-

lizar óptimas comparaciones. En este sentido, Ameghino 

(1885, p. 14) sostuvo que “En tales condiciones y a pesar 

de lo que se ha dicho de la ciencia del gran Cuvier, se 

tropieza en este caso con grandes dificultades. Tratándose 

de familias representadas por varios géneros muy cerca-

nos, más o menos del mismo tamaño y cada género con 

varias especies, todas ellas sólo conocidas por determina-

das partes del esqueleto ¿cómo poder distinguir los hue-

sos que pertenecen a cada género y a cada especie?”. 

Ante el carácter disociado de los restos, la determi-

nación precisa de la diversidad de mamíferos fósiles no 

resulta sencilla dado que no es posible referir restos post-

craneanos a ejemplares determinados a partir de restos 

craneanos, mandibulares o dentarios. Ameghino, cons-

ciente de esta situación, manifestó que “En todo caso de-

claro que en este trabajo me ha guiado desde el principio 

hasta el fin el propósito bien determinado de no crear 

especies nuevas sin motivo bien justificado; que he trata-

do, tanto cuanto me ha sido posible de referir los nuevos 

restos á las especies ya establecidas, y de reunir bajo un 

mismo nombre las partes distintas y aisladas que me pa-

recía debían referirse á una misma especie, prefiriendo 

siempre, mas bien que caer en el error de crear especies 

nominales, cometer el error contrario, de reunir bajo un 

mismo nombre, restos pertenecientes probablemente á 

especies distintas.” (Ameghino, 1885, p. 16–17).

Como fuera mencionado, la diversidad de mamífe-

ros en el “Mesopotamiense” alcanzaría los 85 géneros 

(Apéndice 1). Dicha diversidad de géneros ha disminuido 

respecto de la considerada en trabajos previos (c. 115 gé-

neros, ver Cione et al., 2000). Además, recientes estudios 

sistemáticos realizados en varios grupos de mamíferos 

(e.g., Xenarthra Tardigrada, Rodentia Hydrochoeridae) 

Figura 3. Resultado del PAE. Árbol de máxima parsimonia que muestra las relaciones entre las asociaciones de mamíferos analizadas. 
Las letras A–E indican los nodos; se mencionan los géneros exclusivos de cada nodo.
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han concluido que la diversidad estimada de especies 

para esta unidad ha sido menor a la considerada en tra-

bajos previos. Lo antedicho se explica a partir de la gran 

variación individual que se ha propuesto para varios 

grupos de Tardigrada del “Mesopotamiense” (Brandoni, 

2006, 2010, 2011) y porque las determinaciones taxonó-

micas de distintos géneros y especies de Hydrochoeridae 

se basaron en ejemplares que corresponden a diferentes 

estadíos ontogenéticos de unas pocas especies (Vucetich 

et al., 2005, 2011; Deschamps et al., 2007, 2009). 

En el caso de los Xenarthra Tardigrada, Brandoni 

(2006) consideró Pliomegatherium paranensis Kraglievich, 

1930, sinónimo junior de Pl. lelongi Kraglievich, 1930. 

Además, Brandoni (2010) indicó que la única especie vá-

lida de Ortotherium Ameghino, 1885, es O. laticurvatum 

Ameghino, 1885, siendo O. schlosseri Ameghino, 1891, 

O. seneum Ameghino, 1891, O. scrofum Bordas, 1942, 

Amphiocnus seneum (Ameghino, 1891) y Menilaus affinis 

Ameghino, 1891, sinónimos junior de O. laticurvatum. 

Finalmente, Brandoni (2011) consideró que Pl. ameghinoi 

Kraglievich, 1923, Pl. ameghinoi gracilis Kraglievich, 1923, 

y Pl. brevis Kraglievich, 1923 (ver Kraglievich, 1923c) son si-

nónimos junior de Pl. mutilatus Ameghino, 1885. Además, 

varias especies de Megatheriinae y Megalonychidae han 

sido consideradas no válidas debido a la falta de caracteres 

diagnósticos (Brandoni, 2010, 2011; Brandoni y Scillato-

Yané, 2007), situación similar a la ocurrida en algunos gé-

neros y especies de Glyptodontidae (Xenarthra, Cingulata) 

(Oliva et al., 2010; Scillato-Yané et al., 2013).

En el caso de los Hydrochoeridae Hydrochoerinae 

del “Mesopotamiense”, la única especie válida es 

Cardiatherium paranense (Ameghino, 1883) (ver 

Ameghino, 1883b), siendo Anchimys leydi (Ameghino, 

1885), A. marshi (Ameghino, 1885), Kiyutherium denti

culatum (Ameghino, 1885), K. scillatoyanei Bondesio, 

1985, Procardiatherium crassum Ameghino, 1885, Pr. 

simplicidens Ameghino, 1885, y Anatochoerus inusitatus 

Vucetich y Mones, 1991 (en Mones, 1991) sinónimos de 

C. paranense (ver Vucetich et al., 2005; Deschamps et 

al., 2007, 2009). Asimismo, Vucetich et al. (2011) consi-

deraron que los ejemplares sobre los cuales fueron des-

criptas distintas especies de Caviodon Ameghino, 1885 

(Hydrochoeridae Cardiomyinae) del “Mesopotamiense”, 

corresponderían a diferentes estadíos ontogenéticos de 

una única especie. Además, la diversidad de géneros en 

otras familias de roedores (e.g., Dinomyidae) resultaría 

menor (Nasif et al., 2013).

Por otra parte, estudios posteriores al de Cione et al. 

(2000) dan cuenta de la presencia de taxones no antes 

citados (o citados con dudas) para la unidad: Drytomomys 

typicus (Ameghino, 1889), Chasicotatus spinozai Scillato-

Yané, Krmpotic y Esteban, 2010, Scirrotherium Edmund 

y Theodor, 1997 (ver Candela y Nasif, 2006; Góis et al., 

2013; Scillato-Yané et al., 2010, 2013; Nasif et al., 2013).

Edad y Biogeografía

Desde los primeros estudios, se entendió la diversi-

dad mamaliana del “Mesopotamiense” como una mezcla 

diacrónica de faunas que abarcarían el lapso temporal 

Chasiquense–Montehermosense (Pascual y Odreman 

Rivas, 1971; Bondesio et al., 1980; Scillato-Yané, 1980a, 

1981) (Fig. 2) o como resultado de un paleoambiente 

sincrónico muy heterogéneo (destacándose la presencia 

de ríos, pantanos, áreas boscosas y abiertas) desarro-

llado en el contexto de la amplia llanura aluvial del río 

“pre-Paraná” que generó los depósitos de la Formación 

Ituzaingó (Cione et al., 2000; Carlini et al., 2000; Noriega 

y Agnolin, 2008). Además, Cione et al. (2000) considera-

ron que el “Conglomerado osífero” (y la fauna que contie-

ne) no representa un lapso de tiempo prolongado y que 

con la evidencia disponible, éste debiera ser referido al 

Huayqueriense (Mioceno Tardío) (Fig. 2).

Teniendo en cuenta la diversidad actualmente co-

nocida, el “Mesopotamiense” comparte 18 géneros de 

mamíferos con la fauna de la Formación Andalhuala, 

“Mesopotamiense”
Fm. Arroyo 

Chasicó

Fm. Cerro 

Azul
Fm. Chiquimil Fm. Andalhuala

Fm. Corral 

Quemado
Fm. Toro Negro

“Mesopotamiense” –
Fm. Arroyo Chasicó 15 –
Fm. Cerro Azul 15 16 –
Fm. Chiquimil 10 11 12 –
Fm. Andalhuala 18 10 20 16 –
Fm. Corral Quemado 7 2 6 3 11 –
Fm. Toro Negro 4 3 3 3 3 2 –

Tabla 1. Número de géneros compartidos entre las unidades analizadas.
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15 con aquella de la Formación Cerro Azul, 15 con la re-

gistrada en la Formación Arroyo Chasicó, 10 con aque-

lla de la Formación Chiquimil, 7 con la registrada en la 

Formación Corral Quemado y 4 con la correspondiente 

a la Formación Toro Negro (Tab. 1). Además, algunos 

géneros presentes en el “Mesopotamiense” han sido re-

gistrados en otras unidades neógenas (e.g., formaciones 

Salicas, Río Quinto, Puerto Madryn, Loma de las Tapias, 

Aisol) (Tauber, 2005; Cerdeño et al., 2008; Deschamps et 

al., 2009; Dozo et al., 2010; Contreras y Baraldo, 2011; 

Vucetich et al., 2011; Brandoni et al., 2012). Si bien el 

mayor número de géneros de mamíferos continentales 

compartidos entre el “Mesopotamiense” y las unidades 

analizadas se da con la Formación Andalhuala (tradicio-

nalmente considerada de edad Huayqueriense), los re-

sultados del análisis utilizando PAE indican una mayor 

relación del “Mesopotamiense” con la Formación Arroyo 

Chasicó, en tanto que las formaciones Andalhuala y Cerro 

Azul quedan estrechamente vinculadas (Fig. 3). 

Como fuera indicado, el “Mesopotamiense” ha sido 

referido, sobre la base del contenido fósil, a la “Edad 

Mamífero Huayqueriense”, en tanto que la fauna de ma-

míferos de la Formación Arroyo Chasicó sentó las bases de 

la “Edad Mamífero Chasiquense” (Pascual, 1965, Pascual 

et al., 1965). Contribuciones más recientes, usando como 

punto de partida el esquema bioestratigráfico definido 

para la región Pampeana (en particular para la provincia de 

Buenos Aires) y ampliamente usado como esquema para 

toda América del Sur (ver Cione y Tonni, 2005, y biblio-

grafía allí citada), refirieron el “Mesopotamiense” al Piso/

Edad Huayqueriense, en tanto que los niveles portadores 

de fauna de la Formación Arroyo Chasicó fueron asigna-

dos al Piso/Edad Chasiquense (Cione et al., 2000; Cione 

y Tonni, 2005; Deschamps et al., 2009) (Fig. 2). Desde el 

punto de vista cronológico, Zárate et al. (2007), a partir 

de datos radimétricos y de polaridad magnética (Schultz 

et al., 2004; Schneider, 1995), indicaron que el inicio de 

la depositación de la Formación Arroyo Chasicó comen-

zó en torno a los 10 Ma y que se puedo haber extendido 

hasta los 8,7 Ma. En lo que respecta al “Mesopotamiense”, 

no se dispone de dataciones; sin embargo, se postula una 

edad cercana a 9,5 Ma para los niveles superiores de la in-

frayacente Formación Paraná (Pérez, 2013). Cabe señalar 

que la presencia de Cyonasua Ameghino, 1885 (conside-

rado el primer inmigrante norteamericano) en niveles de 

la Formación Andalhuala datados en c. 7 Ma (Woodburne, 

2010) y en el “Mesopotamiense” supondría, a priori, una 

edad no más antigua que 7 Ma para la unidad entrerriana. 

No obstante, recientes contribuciones dan cuenta de la 

presencia de inmigrantes norteamericanos (i.e., gonfoté-

ridos, tapíridos y camélidos) en sedimentos más antiguos 

(c. 9 Ma, formaciones Ipururo y Madre de Dios, Perú) (ver 

Figura 4. Cronología del Neógeno tardío (modificado de Cione y Tonni, 2005; Verzi et al., 2008; Reguero y Candela 2011; Gradstein 
et al., 2012) y ubicación temporal generalizada de las asociaciones de mamíferos analizadas. Las letras B–E corresponden a los nodos 
del árbol de máxima parsimonia; se mencionan los géneros exclusivos de cada nodo. 
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Woodburne, 2010 y Campbell et al., 2010 para una discu-

sión de estos registros).

Teniendo en cuenta: (1) la estrecha relación entre la 

fauna del “Mesopotamiense” y aquella de la Formación 

Arroyo Chasicó, (2) la edad estimada para niveles supe-

riores de la Formación Paraná (por lo cual la Formación 

Ituzaingó no podría ser más antigua que c. 9,5 Ma), (3) las 

edades propuestas para la depositación de la Formación 

Arroyo Chasicó y (4) que el GIBA (Gran Intercambio 

Biótico Americano) pudo haber comenzado antes de los 

7 Ma, es posible que los sedimentos portadores de la fau-

na del “Mesopotamiense” hayan comenzado a depositar-

se durante las etapas medias del Mioceno Tardío (c. 8,5 

Ma) (i.e., Piso Tortoniano, 11,63–7,246 Ma, Figs. 2 y 4). 

Asimismo, sobre la base de los resultados del PAE y los da-

tos radimétricos disponibles, las asociaciones faunísticas 

presentes en las formaciones Andalhuala y Cerro Azul co-

rresponderían a etapas más tardías del Mioceno Tardío (i.e., 

Piso Messiniano, 7,246–5,333 Ma, Figs. 2 y 4). No obstan-

te, para la determinación del Piso/Edad del esquema pro-

puesto para la región Pampeana (ver Cione y Tonni, 2005) 

al cual referir las unidades aquí analizadas, será necesario 

contar con nuevos datos radimétricos y nuevos estudios 

bioestratigráficos. Cabe mencionar que no ha habido con-

senso entre distintos investigadores sobre la ubicación de 

los límites temporales entre algunas edades de América 

del Sur; el límite Chasiquense/Huayqueriense fue ubicado 

en c. 8,5 Ma (Cione y Tonni, 2001, 2005; Cione et al., 2000; 

Reguero y Candela, 2011), o en c. 7,8 Ma (Contreras y 

Baraldo, 2011), o aún más joven (Deschamps et al., 2009); 

en tanto que el límite Huayqueriense/Montehermosense, 

fue ubicado en c. 6,8 Ma (Reguero y Candela, 2011) o en 

c. 5,3 Ma (Verzi et al., 2008; Deschamps et al., 2012) (Figs. 

2 y 4). Por lo expuesto, por el momento resultaría con-

veniente referir al “Mesopotamiense” y la fauna que con-

tiene al Piso Tortoniano de la Escala Cronoestratigráfica 

Internacional (ver Gradstein et al., 2012).

Considerando el hecho de que ambas unidades se hu-

bieran depositado en épocas similares, la relación entre 

el “Mesopotamiense” y la Formación Arroyo Chasicó po-

dría implicar que durante el Mioceno Tardío el oeste de 

la provincia de Entre Ríos y el sudoeste de la provincia 

de Buenos Aires formaban parte de un área continua ma-

yor, con condiciones ambientales similares y separada, en 

términos biogeográficos, de otra gran área ubicada en el 

oeste de Argentina (Fig. 1). En este sentido, la conexión 

zoogeográfica entre el oeste de la provincia de Entre Ríos 

y el sudoeste de la provincia de Buenos Aires se habría 

desarrollado luego de la regresión marina del Mioceno 

Tardío (Mar Paranaense) que como consecuencia depositó 

las formaciones infrayacentes (i.e., formaciones Barranca 

Final y Paraná) a las formaciones en cuestión (i.e., for-

maciones Arroyo Chasicó e Ituzaingó). Es de destacar 

que para el momento de depositación de la Formación 

Arroyo Chasicó y el “Mesopotamiense” se ha postulado 

la presencia de ambientes fluviales con algunas áreas 

boscosas desarrolladas junto a los cuerpos de agua, a la 

vez que también habrían existido algunas áreas abiertas 

(Carlini et al., 2000; Cione et al., 2000; Zárate et al., 2007; 

Deschamps et al., 2007, 2009).

En síntesis, los mamíferos del “Mesopotamiense” pre-

sentarían una diversidad menor a la antes considerada. 

No obstante, el carácter fragmentario y disociado de los 

restos sobre los cuales han sido determinadas muchas de 

las especies no ha permitido realizar mejores compara-

ciones. En este sentido, futuros trabajos de campo ten-

dientes a recolectar nuevos ejemplares, así como el es-

tudio de estos, resultarán de suma importancia a fin de 
establecer con mayor exactitud la diversidad del grupo. 
Por otra parte, es posible que dicha asociación faunística 
haya comenzado a establecerse en tiempos previos a lo 
tradicionalmente aceptado, pudiendo estar vinculada con 
otras presentes en la Argentina, en particular con aquella 
registrada en el Mioceno Tardío del sudoeste de la provin-
cia de Buenos Aires.
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Apéndice 1

Géneros de mamíferos continentales presentes en las unidades analizadas.

“Mesopotamiense”

· Marsupialia. Notictis, Stylocynus, Thylacosmilus, 

Philander, Chironectes, Zygolestes.

· Rodentia. Drytomomys, Carlesia, Eumegamysops, Isosty

lomys, Tetrastylus, Gyriabrus, Eumegamys, Neoepiblema, 

Phoberomys, Potamarchus, Lagostomopsis, Protabrocoma, 

Eumysops?, Haplostropha, Paradoxomys, Cardiatherium, 
Cardiomys, Caviodon, Palaeocavia, Pliodolichotis, 
Prodolichotis, Myocastor, Strophostephanos.

· Xenarthra. Eomegatherium, Pliomegatherium, Prome
gatherium, Pyramiodontherium, Pronothrotherium, 

Neohapalops, Pliomorphus, Torcellia, Paranabradys, 

Ortotherium, Amphiocnus, Protomegalonyx, Megalonychops, 

Promylodon, Megabradys, Sphenotherus, Octomylodon, 

Ranculcus, Plohophorus, Parahoplophorus, Berthawyleria, 

Trachycalyptus, Palaeohoplophorus, Protoglyptodon, Chla

my phractus, Pseudoeuryurus, Urotherium, Comaphorus, 

Eleutherocercus, Dasypus, Chasicotatus, Macroeuphractus, 

Proeuphractus, Kraglievichia, Scirrotherium.

· Notoungulata. Xotodon, Eutomodus, Stenotephanos, 

Haplodontherium, Pachynodon, Toxodontherium, Dinoto

xodon, Dilobodon, Eutypotherium, Muñizia, Protypotherium.

· Litopterna. Proterotherium, Neobrachytherium, Brachy

therium, Diadiaphorus, Scalabrinitherium, Oxyodontherium, 

Paranauchenia, Promacrauchenia, Cullinia.

· Carnivora. Cyonasua.

Formación Chiquimil

· Paranamys, Tetrastylus, Gyriabrus, Potamarchus, Lagos

tomopsis, Protabrocoma, Cardiomys, Orthomyctera, 

Neophanomys, Proscelidodon, Stromaphorus, Eosclero

calyptus, Cha sicotatus, Vetelia, Chorobates, Macrochoro

bates, Para euphractus, Paleuphractus, Vassalia, Xotodon, 

Toxodontherium, Typotheriopsis, Pseudohegetotherium, 

Paedotherium, Tremacyllus, Diadiaphorus.

Formación Andalhuala

· Thylacosmilus, Hesperocynus, Lutreolina, Hyperdidelphys, 

Microtragulus, Tetrastylus, Lagostomopsis, Protabrocoma, 

Cardiomys, Palaeocavia, Prodolichotis, Orthomyctera, Neo 

phanomys, Pithanotomys, Pyramiodontherium, Prono

throtherium, Sphenotherus, Stromaphorus, Phlyc taenophyga, 

Eosclerocalyptus, Urotherium, Glyptodontidium, Chasicotatus, 

Macroeuphractus, Cho robates, Macrochorobates, Paraeu

phractus, Xotodon, Toxodontherium, Typotheriopsis, 

Hemihegetotherium, Tremacyllus, Neobrachytherium, Pro

ma crauchenia, Cyonasua, Chapalmalania.

Formación Corral Quemado

· Thylacosmilus, Borhyaenidium, Lutreolina, Paramyocastor, 

Pithanotomys, Pronothrotherium, Pleurolestodon, Eoscle

rocalyptus, Urotherium, Eleutherocercus, Glyptodontidium, 
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Paleuphractus, Xotodon, Hemihegetotherium, Neobra

chytherium Promacrauchenia.

Formación Toro Negro

· Abrocoma, Protabrocoma, Propediolagus, Pyra mio

dontherium, Xyophorus, Proscelidodon, Lomaphorops, 

Neuryurus, Urotherium, Doellotatus, Proeuphractus, 

Paleuphractus, Eoauchenia.

Formación Arroyo Chasicó

· Chasicostylus, Lycopsis, Carlesia, Tetrastylus, Potamarchus, 

Lagostomopsis, Cardiatherium, Cardiomys, Procardiomys, 

Allocavia, Orthomyctera, Chasichimys, Chasicomys, Cer

comys, Anisodontherium, Xyophorus, Chasicobradys, Proto

megalonyx, Octomylodon, Epipeltephilus, Chasicotatus, 

Doellotatus, Ringueletia, Macroeuphractus, Proeuphractus, 

Vetelia, Kraglievichia, Hemitoxodon, Paratrigodon, 

Pisanodon, Chasicotherium, Typotheriopsis, Protypotherium, 

Hemi hegetotherium, Pseudohegetotherium, Paedotherium, 

Tremacyllus, Neobrachytherium, Cullinia, Theosodon.

Formación Cerro Azul

· Thylacosmilus, Hesperocynus, Borhyaenidium, Thyla

theridium, Zygolestes, Thylamys, Lutreolina, Hyperdidelphys, 

Argyrolagus, Microtragulus, Pliolestes, Tetrastylus, 

Potamarchus, Lagostomopsis, Protabrocoma, Eumysops, 

Cardiatherium, Cardiomys, Palaeocavia, Neocavia, 

Dolicavia, Orthomyctera, Neophanomys, Chasichimys, 

Phtoramys, Xenodontomys, Pithanotomys, Theridomysops, 

Reigechimys, Pampamys, Coscinocercus, Aspidocalyptus, 

Chasicotatus, Doellotatus, Ringueletia, Macroeuphractus, 

Proeuphractus, Vetelia, Chorobates, Macrochorobates, 

Pisanodon, Pseudotypotherium, Hemihegetotherium, 

Paedotherium, Promacrauchenia, Cyonasua.
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Apéndice 2

Matriz de datos para PAE.


