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Resumen: Los primates platirrinos se distribuyen en la actual Regiéon Neotropical, aunque su
historia evolutiva incluye areas que hoy se comprenden como parte de otra regién biogeogréafica,
tales como los extintos de la Patagonia. Los fésiles mas antiguos registrados hasta hoy proceden
del Eoceno (probablemente tardio) de Pert, seguido por los restos de Bolivia, con unos 26 Ma.
Luego de un vacio de registro, contintian los fésiles patagénicos y chilenos, entre 20 y 15 Ma,
seguidos por diversas formas del Mioceno inferior y medio hasta tiempos recientes, en regiones
distantes como Panama, Colombia, Brasil, Pert y las Antillas Mayores. En total se describieron
31 géneros para Sudamérica y el Caribe. Se debaten intensamente los aspectos filogenéticos,
siendo la mayor controversia tratar de integrar geograficamente los grupos extintos para
comprobar si son parte de una misma radiacion adaptativa supragenérica que los retina con las
formas actuales.

Palabras clave: Platyrrhini, Origen, Filogenia, Paleobiogeografia.

Abstract: Evolution and paleobiogeography of the platyrrhine primates. The
platyrrhine primates are a diverse group of mammals from the Neotropical Region, although
their evolutionary history includes areas from a different biogeographic region, such as the
extinct forms from Patagonia. The oldest fossil records come from the ?late Eocene of Perq,
followed by the Bolivian records of 26 Ma. Then, after an apparent absence of records, the
Patagonian and Chilean forms appeared between 20 and 15 Ma, and the diverse early to middle
Miocene through Recent forms from Panama, Colombia, Brazil, Pert and the Greater Antilles.
A total of 31 genera have been described for South America and the Caribbean. The phylogenetic
aspects of their evolution are hotly debated, and the major controversy is to integrate the living
and extinct forms as part of the same radiation of higher ranks.

Key words: Platyrrhini, Origin, Phylogeny, Paleobiogeography.
INTRODUCCION

Los monos del Nuevo Mundo (parvorden Platyrrhini) constituyen un grupo
de mamiferos ampliamente distribuidos desde el sur de México hasta el norte de
Argentina, y sus adaptaciones incluyen un repertorio basicamente arboricola con
distintos modos de locomocién, dietas y organizaciones sociales. Tan variada
gama de adaptaciones advierte de una larga y compleja evolucion en el continente
sudamericano y el Caribe, tal como lo reflejan los relativamente escasos pero diversos
registros fésiles en latitudes que alcanzan hasta la Patagonia.

Si bien la abundancia de especimenes de platirrinos en el registro sudamericano
es relativa en comparacién con otros mamiferos, la diversidad de las formas extintas
es considerable, abarcando un lapso temporal que va desde el Eoceno (étardio?)
hasta la actualidad. La distribucién geografica en el pasado fue mucho mayor que la
actual, restringida sé6lo a la Region Neotropical. Sumado a los hallazgos del Eoceno
del Amazonas peruano, siguen los restos del Oligoceno tardio de Salla, Bolivia, los
registros patagénicos y chilenos del Mioceno inferior a medio, y subsecuentemente
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diversas formas del Mioceno inferior y medio hasta tiempos recientes en areas
tan distantes como Panama, Colombia, Brasil, Pera y las Antillas Mayores. Esto
representa un total de no menos de 31 géneros extintos para Sudamérica y el
Caribe, ademas de dos especies extintas de los géneros vivientes Alouatta y Aotus
(Tabla 1). La mayor diversidad de especies fésiles procede del Mioceno medio de La
Venta, Colombia (11 géneros), y la Patagonia argentina le sigue en segundo lugar (8
géneros). Todas estas formas extintas exhiben morfologias dispares, demostrando el
importante espectro de adaptaciones de los monos del Nuevo Mundo.

Los patrones morfolégicos que demuestran todos estos géneros son variados. Podria
destacarse que las formas del norte del Neotrépico (en La Venta, Colombia) incluyen
claramente representantes avanzados de grupos actuales, consistiendo en el centro
de diversificacion mas importante respecto a las adaptaciones que acompanaran el
éxito de las subfamilias vivientes. Por el contrario, los fésiles de Patagonia y Chile,
incluidos en otro reino biogeografico (Region Andina del Reino Austral; ver Morrone,
2006), presentan ciertos aspectos primitivos que han sido controversiales. Y como
cierre de la intrincada historia evolutiva de los platirrinos, surgen los endemismos
del Caribe, de dificil vinculacién con las formas continentales.

En tiempos recientes, sin embargo, la concepcioén acerca de la evolucién temprana
de los platirrinos sufrié un embate inesperado con las recientes evidencias del Eoceno
de Perti (Bond et al., 2015). El nuevo género Perupithecus demuestra asombrosas
afinidades con una contraparte del norte africano, Talahpithecus (Jaeger et al., 2010),
renovando la idea de un posible origen africano para los primates sudamericanos.
Esto abre nuevas oportunidades de interpretacién debido a la antigiiedad de los
hallazgos, asi como a su particular morfologia.

Para el presente trabajo se ofrecera una sintesis de los avances en torno al
origen y evolucién de este grupo de primates, incluyendo ciertas implicancias
paleobiogeograficas y filogenéticas.

EL REGISTRO FOSIL DE LOS PLATIRRINOS

Se han descripto recientemente cuatro dientes aislados de primates procedentes
del Eoceno, probablemente tardio de Santa Rosa, en la regién amazoénica de Pert
(Bond et al., 2015). El primate nominado para Santa Rosa, Perupithecus (Fig. 1A), esta
representado por un molar superior; existen dos molares superiores adicionales de un
taxén diferente que no ha sido nominado ain, y un molar inferior de caracteristicas
primitivas y algo inusuales que no permiten atribuirlo tentativamente a Perupithecus
(Bond et al., 2015). El molar de Perupithecus es muy similar morfologicamente
a Talahpithecus (Fig. 1B), del Eoceno tardio de Libia (Jaeger et al., 2010), un
antropoideo del norte africano que forma parte de una importante radiacién afro-
arabiga (Seiffert, 2012), la mayoria de los cuales serian previos a la divergencia
de los antropoideos en platirrinos y catarrinos. Talahpithecus es indistinguible de
Perupithecus, y de hecho el analisis filogenético realizado en Bond et al. (2015) indica
que son taxones hermanos como un grupo stem Platyrrhini.

Los primates de Santa Rosa extienden en unos 10 millones de afos,
aproximadamente, el biocrén de los platirrinos, respecto alos hasta ahora considerados
los més antiguos registros en Salla, Bolivia, con unos 26 Ma (Kay et al., 1998a). Alli se
registraron Branisella (Takai et al., 2000, y referencias alli citadas; Kay et al., 2002)
y Szalatavus (Rosenberger et al., 1991), ambos con una peculiar morfologia motivo
de controversias desde su descripcion original.

En la Patagonia argentina se hallaron primates fésiles desde los tiempos de
Ameghino, siendo Homunculus el mejor representado en el registro (ver Kay et al.,
2012 y literatura alli citada). E1 material fue recolectado al sudeste de la provincia de
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Figura 1. Comparacién entre el registro més antiguo sudamericano con el taxén
relacionado filogenéticamente, procedente del norte africano. A, Perupithecus
ucayaliensis, holotipo; Eoceno {étardio? de Santa Rosa, Pert. B, Talahpithecus parvus,
holotipo; Eoceno tardio de Dur At-Talah, Libia. (Cortesia de Kenneth Campbell, Jr.).

Santa Cruz, en niveles de Formacién Santa Cruz datados en aproximadamente 16,5
Ma (Mioceno temprano-tardio, Fleagle et al., 1995; Tejedor et al., 2006). Homunculus
comparte similitudes con el actual Callicebus y las dos especies del extinto género
Carlocebus, de la Formacion Pinturas (ver més abajo). No obstante, las dos mandibulas
registradas muestran un patrén muy similar al actual Aotus (Tejedor y Rosenberger,
2008), reforzando asi la posibilidad de que Aotus se relacione filogenéticamente con
Callicebus como parte de los Pitheciidae.

Los primates mas antiguos en Patagonia, con aproximadamente 20 Ma (Mioceno
temprano), se registran en la provincia de Chubut. Tremacebus de la localidad de
Sacanana constituye un tinico espécimen craneal (Rusconi, 1933; Hershkovitz, 1974).
Entre sus caracteristicas relevantes, esta el considerable tamano de las 6rbitas, de
tamano intermedio entre las de Aotus y Callicebus, pero mayor a cualquier otro
platirrino en proporcién al tamano del créaneo. Dolichocebus también procede de
Chubut, cerca de la ciudad de Gaiman (Bordas, 1942; Kraglievich, 1951). Dolichocebus
fue relacionado al actual Saimiri (Rosenberger, 1979; Rosenberger y Fleagle, 1981;
Tejedor, 2000), especialmente por la elongacién anteroposterior del neurocraneo
(dolicocefalia), la forma de las 6rbitas y el septo interorbital estrecho. El tercer género
mas antiguo de Patagonia, también de Chubut, es Mazzonicebus, proveniente de los
depdsitos del Mioceno inferior de Gran Barranca, al sur del lago Colhué Huapi (Kay,
2010), con la misma antigiiedad que los dos anteriores. Mazzonicebus presenta claras
afinidades con el mas moderno Soriacebus, de la Formacién Pinturas, tanto que Kay
(2010) incluy6 a ambos géneros en su subfamilia “Soriacebinae” dentro de una familia
“Homunculidae” que integraria a todos los representantes patagénicos, a su juicio
stem Platyrrhini. No obstante, la familia “Homunculidae” no ha sido caracterizada.
Mazzonicebus presenta una denticién similar a los pitecinos vivientes, incluyendo
incisivos procumbentes y un p2 proyectado; como fuera mencionado arriba, esta
morfologia se acerca a Soriacebus, con la excepcién de una mayor elongacién de los
molares inferiores y méas robustos y proyectados caninosy p2 también proyectados. Las
afinidades con los pitecinos fueron discutidas por Rosenberger et al. (1990) y Tejedor
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(2005a, b) apoyando el status pitecino de Soriacebus
y, por ende, posteriormente a Mazzonicebus (Novo et
al., en revision).

Kramarz et al. (2012) reportaron dos especimenes
dentarios de primates para la Formacién Cerro
Bandera, provincia del Neuquén. La relevancia reside
en que posiblemente se trate de los mas antiguos
registros patagénicos, ya que estdn asociados a
faunas con caracteristicas mixtas entre las edades
Deseadense y Colhuehuapense, ambas del Mioceno
inferior.

En sedimentos del Mioceno temprano-tardio
de la Formacién Pinturz?s (noroeste de la prgvincia Figura 2. Holotipo de Killikaike
de Sa}nta Cruz)Z ademéas de llas dos especies (_1e1 blakei, del Mioceno inferior (16,5
mencionado Soriacebus, se registraron dos especies  \a)deSantaCruz.Escala: 10mm.
del género Carlocebus (ver Novo & Fleagle, 2015 y
literatura alli citada). Carlocebus se asemeja a Homunculus en la morfologia dentaria,
por lo tanto, junto con Callicebus, dadas sus similitudes dentarias, pertenecerian
a un mismo clado monofilético. Adicionalmente, y posiblemente perteneciente a
este mismo grupo, estd siendo descripto un nuevo género para Pinturas (Tejedor
et al., 2012, Tejedor et al., en prep.). Killikaike es el género de primate no humano
mas austral descripto hasta el momento (Fig. 2), procedente de Killik Aike Norte,
en la provincia de Santa Cruz (Mioceno temprano-tardio; Formacién Santa Cruz)
(Tejedor et al., 2006). El holotipo consta de un créaneo parcial que presenta un tabique
interorbitario estrecho y 6rbitas similares a Dolichocebus y al actual Saimiri, lo cual
llev6 apensar en posibles afinidades filogenéticas con los cebinos; el frontal es elevado y
convexo, sugiriendo un mayor desarrollo del encéfalo anterior, caracteristico también
de los cebinos. El volumen del cerebro anterior de Killikaike se acerca a la media de
Saimiri, uno de los platirrinos con mayor tamano del cerebro anterior en relacién
al peso corporal (Tejedor et al., 2006); esto implicaria la primera evidencia de un
aumento dramatico del tamano cerebral proporcional al peso corporal en primates,
solo comparable a los actuales cebinos o los homininos primitivos.

Proteropithecia neuquenensis (Mioceno medio; 15,7 Ma), de la localidad de
Canadén del Tordillo, Neuquén (Pardinas, 1991; Kay et al., 1998), es hasta ahora
el registro méas moderno de platirrinos patagénicos. Se conocen pocos dientes
aislados con afinidades claras con los Pitheciinae, siendo Proteropithecia el tnico
representante patagénico considerado sin controversias dentro del crown Platyrrhini
(ver Kay et al., 2008; Kay, 2013).

Chilecebus procede del Mioceno inferior de la Formacion Abanico, en Chile
central, datado en unos 20 Ma. (Flynn et al., 1995). El Ginico espécimen asignado a
Chilecebus es un craneo casi completo, preservando la denticién superior con molares
proporcionalmente grandes comparados con el tamano del créaneo y del paladar, algo
inusual en todos los platirrinos conocidos.

Més al sur en Chile, Tejedor (2003) reporté un astragalo de primate en Alto
Rio Cisnes, Aisén (Mioceno medio), con semejanzas con Carlocebus, de Formacién
Pinturas. Recientemente, se report6 otro hallazgo de primates provenientes de esta
misma localidad, correspondiente a un fragmento mandibular de posibles afinidades
con los cebinos, asi como un premolar aislado (Bobe et al., 2015).

El registro fésil de platirrinos extra-patagénicos es también relativamente
abundante y diverso, y presenta caracteristicas anatémicas mas modernas (tales
como ciertos primates del Mioceno medio de La Venta, Colombia, con un registro de
11 géneros de los cuales se anticipan claramente los actuales alouatinos, cebinos y




Primates Platirrinos

Cantius

L

Adapis
i
41_: Hemiacodon
Absarokius
Tarsius
Xanthorhysis
[ Bahinia
I—l P i
Eosimias
——————— Afrotarsius libycus

L Afrasia djjidae

Biretia
Qatrania

Apidium

N

SR lower molar
Sy
Perupith
Ly
Callimico
Callithrix
_| Cebus
Saimiri

Lagothrix
E o
Alouatta

Callicebus

Soriacebus

Ip!

C

Pithecia
Cacajao
Chiropotes

Figura 3. Cladograma que representa las relaciones filogenéticas de los platirrinos
y diferentes géneros de primates de Asia y Africa (modificado de Bond et al., 2015).

pitecinos), en tanto otras resultan mas inusuales, como aquellas formas del Caribe
(mayormente endémicas y de posicién controversial en la filogenia de los platirrinos),
y del Mioceno tardio a Pleistoceno brasileno (ver Tabla 1) (Tejedor, 2013, y referencias
alli citadas).

HACIA UNA SINTESIS DEL CONOCIMIENTO SOBRE LA HISTORIA
EVOLUTIVA DE LOS PLATIRRINOS

Considerando la variabilidad morfolégica que presentan los clados actuales y
extintos de platirrinos, existen discrepancias en torno a sus relaciones filogenéticas.
Dado que el grupo conserva una importante diversidad viviente, es esperable el
intento de integrarlos para comprobar si son parte de una misma radiacién adaptativa
y cudles fueron las relaciones paleobiogeograficas durante su historia evolutiva (ver
Tejedor, 2013; Tejedor & Mutoz-Saba, 2013).

Entender las posibles conexiones que habrian garantizado la eventual retracciéon
hacia el norte de Sudamérica por parte de los primates patagénicos a consecuencia
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de los cambios geolégicos y ambientales que se sucedieron en el Mioceno medio,
resulta ser uno de los mayores interrogantes. Tejedor (2013) y Tejedor & Munoz-
Saba (2013) propusieron la posible existencia de un Corredor Paleobiogeografico
Occidental Sudamericano (CPOS), el cual habria propiciado una via de dispersion,
o eventualmente de retraccién de los primates patagénicos hacia regiones més
septentrionales. La porcion occidental austral y central del continente sudamericano
resulta ser lamas factible, considerando la vasta extension cubierta por las ingresiones
marinas del Mioceno medio a tardio. Por el contrario, Kay (2013) propuso otro
escenario paleobiogeografico donde planteé una diferenciacién y posterior radiaciéon
exclusivamente tropical de los platirrinos, y excluy6 a los primates patagénicos como
parte de esa radiacién, los cuales habrian estado sélo presentes durante el Mioceno
temprano a medio en Patagonia. Contrario ala hipétesis del CPOS, Kay (2013) propone
una migracién desde el norte via un corredor oriental, de uno o mas linajes “pre-
platirrinos” como parte de un grupo stem. Tal corredor oriental, denominado Parand
Portal Dispersal Corridor, desestima lo propuesto por Tejedor (2013) argumentando
que las condiciones en el oeste no eran propicias para los primates debido a la
semi-aridez de los paleoambientes (algo que no es posible aseverar en la mayoria
de los yacimientos de mamiferos del Mioceno argentino y chileno en el occidente),
tal dispersién hacia Patagonia deberia haber ocurrido en un lapso entre los 25 y 21
Ma. Posteriormente, debido a las condiciones acaecidas en esta region, los primates
patagénicos del Mioceno temprano se habrian extinguido. Respecto a no considerar la
franja oeste del continente como una zona propicia para los primates, el autor omite
detalles muy relevantes. En primer lugar, no hace referencia alguna a la presencia en
la franja occidental, durante el Mioceno temprano, de Chilecebus, mas precisamente
registrado en la Formacién Abanico, Chile central (Flynn et al., 1995). Del mismo
modo, son abundantes los registros de mamiferos con posibles representaciones en
el Mioceno inferior o medio, y formas vinculadas a las patagénicas, en la Provincia
de San Juan (Lépez et al., 2011), asi como de otros registros de fauna y flora del
Mioceno a ambos lados de la cordillera de Los Andes, con caracteristicas que podrian
corresponder, al menos, a ambientes estacionales o incluso selvas subtropicales (ver
Tejedor, 2013, y referencias alli citadas). Comparada con la hipétesis del CPOS, que
aporta datos sobre yacimientos paleontolégicos con diversidad de mamiferos para el
Mioceno, la hipétesis de Kay (2013) se torna puramente especulativa al no ofrecer
registros durante el periodo que estima que los primates alcanzaron Patagonia, es
decir, entre 25 y 21 Ma.

Adicionalmente, Kay (2013) no ofrece ninguna explicacion de por qué
Proteropithecia, del Mioceno medio de Neuquén, es el tinico representante patagénico
del crown Platyrrhini, exceptuando a todo el resto, ya que se trata de un primate con
similares adaptaciones que Soriacebus y Mazzonicebus.

Los nuevos registros en el Eoceno de Santa Rosa, en la Amazonia peruana, si
bien no se ha precisado definitivamente su atribucién a los Platyrrhini (Bond et al.,
2015), nos advierten acerca de las posibles primeras etapas de la evolucién de los
primates en Sudamérica. En este marco, cabe destacar que las formas patagénicas ya
no representarian morfologias primitivas de la radiacion basal hacia la diferenciacién
de linajes modernos, como durante mucho tiempo se sospeché. Perupithecus (Bond et
al., 2015), de la mencionada localidad de Santa Rosa, es morfolégicamente similar a
Talahpithecus (Jaeger et al., 2010), del Eoceno tardio de Libia, aunque dos molares
superiores adicionales de Santa Rosa muestran un aspecto més cercano a los
calitriquinos vivientes, en tanto un molar inferior exhibe una primitiva e inusual
morfologia que merece futuros analisis (Bond et al., 2015). Esto significa que durante
las primeras etapas de la evolucién de los platirrinos probablemente existié una
tendencia hacia el pequeno tamano corporal y una morfologia con rasgos primitivos.
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Tabla 1: Cronologia, distribucién y géneros extintos de Platyrrhini.
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De este modo, las relaciones filogenéticas de los primates patagénicos respecto de los
del norte, han sido reafirmadas tras un analisis cladistico que integra a platirrinos
y ciertas formas del Viejo Mundo, juntamente con Perupithecus (Fig. 3). En este
analisis, Perupithecus y Branisella aparecen como parte de un grupo stem Platyrrhini,
integrando a los primates patagénicos claramente dentro del crown Platyrrini.
También vale someter a una reevaluaciéon la morfologia de los actuales
Callitrichinae, intentando demostrar si sus adaptaciones constituyen novedades
evolutivas o también incluyen retenciones de antiguas etapas en la radiacién de los
platirrinos. Estos trabajos pendientes que estamos desarrollando, contribuirdn a
esclarecer las hipétesis alternativas sobre el status de los primates de la Patagonia en
relacién alosregistros fosiles mas modernos del norte del Neotrépico, como asitambién
en relacién a los clados actuales. Es claro que las formas de primates de Patagonia,
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asi como las del Caribe, son resultado de una compleja historia evolutiva. En la
medida que se incrementen los trabajos en sitios antiguos del Eoceno sudamericano,
asi como un estrecho seguimiento de las formas primitivas de antropoideos del norte
africano con potencialidad de relacionarse a los platirrinos, es posible acercarse a
hipétesis filogenéticas mas firmes.
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