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ABSTRACT

The fi rst fossil record of Dusicyon gymnocercus (Fischer, 1814) from Entre Ríos province in Argentina is 
described from the Arroyo Feliciano Formation (Lujanian; Late Pleistocene-Early Holocene). The specimen 
(CICYTTP-PV-M-22) is a nearly complete skull without mandibles. The morphology and size of the dentition 
and skull is indistinguishable from the recent species Dusicyon gymnocercus. The multivariate analysis performed 
agrees with this assignation. This skull is the fi rst fossil record of a canid in Entre Ríos province and the Argen-
tinian Mesopotamia, and expands the geographic distribution of Dusicyon gymnocercus during the Lujanian.

Keywords: Canidae, Dusicyon gymnocercus, Arroyo Feliciano Formation, Late Pleistocene-early Holoce-
ne, Argentina.

RESUMEN

Se reporta el primer registro paleontológico de Dusicyon gymnocercus (Fischer, 1814) procedente de la Forma-
ción Arroyo Feliciano (Edad Lujanense; Pleistoceno Tardío-Holoceno Temprano) de la provincia de Entre Ríos, 
Argentina. El ejemplar (CICYTTP-PV-M-22) consiste en un cráneo completo sin mandíbula cuya morfología 
cráneo-dentaria es indistinguible de la especie viviente Dusicyon gymnocercus. El tamaño general del cráneo y 
las medidas cráneo-dentarias tomadas se encuentran dentro del rango de variación de Dusicyon gymnocercus. 
Los análisis multivariados permitieron llegar a la misma conclusión. Este constituye el primer registro de un cá-
nido para el Lujanense de Entre Ríos y la Mesopotamia Argentina y amplía la distribución geográfi ca de Dusi-
cyon gymnocercus durante el Lujanense.

Palabras claves: Canidae, Dusicyon gymnocercus, Formación Arroyo Feliciano, Pleistoceno tardío- 
Holoceno temprano, Argentina.

INTRODUCCIÓN

Dusicyon gymnocercus (Fischer, 1814), conocida vul-
garmente como zorro pampa, es un especie relativamen-
te común, que habita actualmente los “pastizales” y otros 

ambientes abiertos de gran parte de Argentina, Uruguay, 
Paraguay, el sur de Brasil y el este de Bolivia (Cabrera, 
1957; Ginsberg & Macdonald, 1990; Macdonald & Sille-
ro-Zubiri, 2004). En la República Argentina se distribu-
ye desde el río Negro, hasta Misiones, Formosa, Jujuy y 
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Salta (Cabrera, 1957; Jayat et al., 1999). Es una especie 
oportunista, que posee una dieta omnívora compuesta prin-
cipalmente por pequeños y medianos mamíferos, insectos 
y frutos (Crespo, 1971). Los restos fósiles más antiguos 
de D. gymnocercus corresponden al Pleistoceno Tempra-
no-Medio (Ensenadense) de la región Pampeana (Buenos 
Aires, Argentina) y Tarija (Tarija, Bolivia) (Kraglievich, 
1930; Berman, 1994). Durante el Pleistoceno Tardío (Lu-
janense) se lo registra en la provincia de Buenos Aires, 
Minas Gerais (Brasil) y Uruguay (Winge, 1895; Kraglie-
vich, 1930; Ubilla & Perea, 1999). 

El estatus genérico de los zorros sudamericanos fue revi-
sado por numerosos autores (e.g. Kraglievich, 1930; Cabrera, 
1931; Osgood, 1934; Langguth, 1975; Clutton-Brock et al., 
1976; Van Gelder, 1978; Berta, 1987; Zunino et al., 1995) 
quienes utilizaron diferentes nombres genéricos (e.g. Pseu-
dalopex Burmeister, 1856; dalopex Burmeister, 1856; dalopex Dusicyon Hamilton Smith, 1839; 
Lycalopex Burmeister, 1854) para agrupar a las especies de Lycalopex Burmeister, 1854) para agrupar a las especies de Lycalopex
zorros de campo [i.e. D. sechurae (Thomas, 1900); D. cul-
paeus (Molina, 1792); D. gymnocercus; D. australis (Kerr, 
1792); D. griseus (Gray, 1837); D. vetulus (Lund, 1842), y 
D. fulvipes (Martin, 1837)]. Según un análisis fi logenético 
llevado a cabo por Tedford et al. (1995), sobre la base de 
caracteres osteológicos y dentarios, este grupo es parafi léti-
co, motivo por el cual los autores restringen Dusicyon para 
D. australis, Lycalopex para Lycalopex para Lycalopex L. vetulus, Pseudalopex para Pseudalopex para Pseudalopex
P. culpaeus, quedando el resto en “Pseudalopex”. Recien-
temente estos datos fueron combinados con otra evidencia 
morfológica, más caracteres de comportamiento, historia de 
vida y moleculares (Zrzavý & Řičánková, 2004). En este úl-
timo estudio las especies mencionadas constituyen un grupo 
monofi lético, por lo que siguiendo los principios de la clasi-
fi cación cladística deben ser incluidas en un mismo taxón, 
siendo Dusicyon el nombre que corresponde por prioridad.

Por otra parte, Zunino et al. (1995) consideran que D. 
griseus y D. gymnocercus son sinónimos. Sin embargo, esta 
hipótesis no fue debidamente contrastada ni seguida por 
autores posteriores (Wayne et al., 1997; Wang et al. 2004; 
Macdonald & Sillero-Zubiri, 2004), para lo cual sería nece-
sario aumentar el número de ejemplares y localidades, así 
también como la utilización de técnicas moleculares (ADN). 
La sistemática de los zorros fósiles todavía no ha superado 
la etapa tipológica, ya que no tiene en cuenta la variación 
(geográfi ca, ontogenética, sexual) existente en las especies 
vivientes. Esto queda refl ejado en los caracteres utilizados 
para diagnosticarlas (e.g. Berman, 1994; vide infra). 

En este trabajo se describe un nuevo cráneo de un zo-
rro del Pleistoceno Tardío, discutiendo su asignación taxo-
nómica. Se realizaron estudios morfológicos descriptivos, 
métricos y estadísticos de las tres especies que actualmente 
viven en la Argentina (D. culpaeus, D. griseus, D. gymno-
cercus), con el objetivo de identifi car con mayor confi anza 
taxonómica el material fósil, teniendo en cuenta la varia-
ción observada en las especies vivientes. Estos análisis per-
mitieron asignar el fósil a D. gymnocercus, que constituye 
el primer registro de un cánido de antigüedad Pleistocena 
para la provincia de Entre Ríos en Argentina.

MATERIALES Y MÉTODOS

El ejemplar fósil fue comparado con 62 ejemplares de D. 
gymnocercus, 25 de D. griseus y 22 de D. culpaeus (véase Apén-
dice). Sobre este material se tomaron 17 medidas craneanas, en 
milímetros, utilizando calibre digital, con una precisión de 0,01 
mm, según se indica en la Tabla 1.

Se realizó un análisis de componentes principales a partir de 
la matriz de varianza-covarianza utilizando el programa Statistica 

Tabla 1. Medidas cráneo-dentarias utilizadas en este estudio.
Skull and tooth measurements used in this study. 
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Figura 1. Cráneo de Dusicyon gymnocercus (Fisher, 1814) (CICYTTP-PV-M-22) encontrado en el Pleistoceno Tardío del Arroyo 
Ensenada (Entre Ríos, Argentina). a: vista dorsal; b: vista ventral; c: vista lateral. Escala: 5 cm.

 Skull of Dusicyon gymnocercus (Fisher, 1814) (CICYTTP-PV-M-22) founded in Late Pleistocene from Arroyo Ensenada 
(Entre Ríos, Argentina). a: dorsal view; b: ventral view; c: lateral view. Escale: 5 cm.
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6.0 (Statsoft inc., 2001). Los datos fueron transformados a sus 
logaritmos naturales para homogeneizar sus varianzas. Con este 
programa también se hizo un análisis discriminante (AD) y un 
análisis canónico de la varianza (ACV). En el AD se le otorgo 
la misma probabilidad a todos los grupos, constituidos por las 
tres especies vivientes. 

En los aspectos cronoestratigráfi cos y bioestratigráfi cos se 
siguió a Cione & Tonni (1999, 2001). 

Abreviaturas: CICYTTP-PV-M: Laboratorio de Paleontolo-
gía de Vertebrados del Centro de Investigaciones Científi cas y 
Transferencia de Tecnología a la Producción de Diamante; MLP 
Departamento Científi co de Vertebrados del Museo de La Pla-
ta, Sección Mastozoología; MACN-Ma: Colección Nacional de 
Mastozoología del Museo Argentino de Ciencias Naturales Ber-
nardino Rivadavia; I: incisivo superior; C: canino superior; P: 
premolar superior; M: molar superior.

SISTEMÁTICA PALEONTOLÓGICA

ORDEN CARNIVORA Bowdich, 1821
Familia Canidae Fischer, 1817

Género Dusicyon Hamilton Smith, 1839
Especie tipo: Canis antarticus Bechstein, 1799

Dusicyon gymnocercus (Fischer, 1814)
Fig. 1, Tabla 2

Material asignado: CICYTTP-PV-M-22: cráneo casi completo 
sin mandíbula (Fig. 1).

Procedencia geográfi ca y estratigráfi ca: El material pro-
viene de las barrancas del arroyo Ensenada en el Departa-
mento de Diamante de la provincia de Entre Ríos, Argenti-
na (Fig. 2). El mismo fue colectado en sedimentos limosos 
loessoides, marrones claros, con abundantes intercalaciones 
lenticulares de conglomerados formados por concreciones 
carbonáticas. Esta unidad corresponde a la Formación Arro-
yo Feliciano y constituye la terraza más alta de los principa-
les colectores de la provincia y de los tramos inferiores de 
sus afl uentes (Iriondo et al., 1985; Iriondo, 1996). La anti-
güedad asignada a la misma sobre la base de la composición 
de su paleomastofauna corresponde a la base del Lujanense 
(Pleistoceno Tardío; Noriega et al., 2004). 

Descripción: El cráneo se encuentra casi completo, faltando gran 
parte del arco cigomático derecho (Fig. 1). El proceso cigomático 
del escamoso y el extremo caudal del yugal se encuentran rotos 

CICYTTP-PV-M-22 D. griseus D. culpaeus D. gymnocercus

X +/- DS (N) X +/- DS (N) X +/- DS (N)

LCB 140,9 121.70 +/- 5.59 (25) 166.05 +/- 7.94 (21) 137.15 +/- 6.86 ( 30)

LCR 143,7 125.48 +/- 6.20 (25) 174.87 +/- 7.88 (22) 141.97 +/- 7.31 (30)

LP 73,88 64.89 +/- 3.54 (25) 88.14 +/- 5.03 (22) 71.41 +/- 3.66 (30)

LR 61,4 52.60 +/- 3.09 (25) 73.82 +/- 4.01 (22) 59.6 +/- 3.49 (30)

LB 20,5 19.31 +/- 1.05 (25) 22.99 +/- 1.15 (21) 21.45 +/- 1.05 (30)

AIO 27,1 21.66 +/- 1.63 (25) 29.38 +/- 2.14 (22) 25.56 +/- 1.83 (30)

CPO 23,7 23.88 +/- 1.29 (24) 26.91 +/- 1.68 (22) 24.65 +/- 2.05 (30)

APPO 33,9 29.60 +/- 2.15 (23) 37.32 +/- 2.80 (22) 35.08 +/- 2.96 (30)

AR 26,4 18.46 +/- 1.07 (25) 28.06 +/- 1.44 (22) 22.25 +/- 1.43 (30)

AM 43,4 35.43 +/- 1.63 (25) 47.72 +/- 2.17 (22) 38.81 +/- 1.79 (30)

ACO 26,6 23.38 +/- 1.48 (24) 29.88 +/- 0.98 (21) 27.66 +/- 3.27 (30)

SDS 65,1 56.67 +/- 2.63 (25) 73.49 +/- 3.13 (22) 60.94 +/- 2.97 (30)

LC 7,2 5.52 +/- 0.68 (25) 10.00 +/- 3.13 (22) 6.42 +/- 0.65 (30)

LP4 14,5 11.36 +/- 0.57 (25) 15.62 +/- 0.97 (22) 12.18 +/- 0.81 (30)

AP4 6,8 5.36 +/- 0.44 (25) 7.22 +/- 0.57 (22) 5.91 +/- 0.54 (30)

LM1 9,3 7.70 +/- 0.84 (25) 8.57 +/- 0.74 (22) 8.12 +/- 0.63 (30)

AM1 14,4 11.65 +/- 0.59 (25) 13.85 +/- 0.62 (22) 12.05 +/- 0.87 (29)

Tabla 2. Medidas cráneo-dentarias (mm.) del ejemplar CICyTTP-PV-M-22 y de las especies vivientes Dusicyon culpaeus (Molina, 
1782), Dusicyon griseus (Gray, 1837) y Dusicyon gymnocercus (Fisher, 1814). X: media; DS: desvío estándar; N: número 
de ejemplares medidos.

 Craneodentary measures (mm) of the CICYTTP-PV-M-22 and the recent species Dusicyon culpaeus (Molina, 1782), Dusi-
cyon griseus (Gray, 1837) and Dusicyon gymnocercus (Fisher, 1814). X: mean; DS: Standard deviation; N: simple size.



Dusicyon gymnocercus EN EL PLEISTOCENO DE ENTRE RÍOS 163

en el arco cigomático izquierdo. También está ausente una por-
ción del lado derecho de la caja craneana que incluye a la bulla 
timpánica. Las crestas temporales y lambdoidea se encuentran 
rotas. Este ejemplar ha sido comprimido y fracturado, posible-
mente durante la diagénesis fósil. El rostro es proporcionalmente 
corto con relación a la caja craneana y ancho a la altura de los 
caninos. El borde caudal del paladar se extiende hasta la mitad 
de los M2. Los procesos postorbitarios del frontal son pequeños 
y puntiagudos. La constricción postorbitaria se halla inmediata-
mente por detrás de los procesos postorbitales y es más angosta 
que el ancho interorbitario mínimo. 

Las crestas temporales forman una amplia área liriforme y 
sólo cerca del inion se unen para formar una cresta sagital. La 
sutura entre el basiesfenoides y el basioccipital se encuentra to-
talmente obliterada.

La dentición está bien preservada, a excepción de los P1, P2 
derecho e I1 derecho, que se hallan rotos. Presenta un marcado 
desgaste dentario en los I2-3 derechos, los caninos y las cúspides 
principales de los P4-M2. Una concreción de carbonato de calcio 
cubre a los I1-3 izquierdos. El I3 presenta una cúspide principal 
y carece de cúspides accesorias. Los P2-3 son birradiculados y 
presentan una cúspide principal, pero sólo en el P3 se observa una 
pequeña cúspide cingular distal. El P4 presenta un protocono gran-
de que se dirige mesiolingualmente y sobrepasa el borde mesial 
del paracono. El cíngulo lingual está bien marcado. Los M1-2 son 
proporcionalmente grandes con relación al P4. En estos molares el 
protocono, el hipocono y el cíngulo labial están bien desarrollados. 
En el M1 hay un gran metacónulo que falta en el M2. 

DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES

La obliteración completa de la sutura basioccipital-ba-
siesfenoides y parcial de la sutura premaxilar-maxilar, así 
como el grado de desgaste dentario, indican que el ejem-
plar fósil es un adulto (Crespo, 1971). 

La morfología de este cráneo presenta los caracteres 
que clásicamente se usaron para reconocer a D. gymnocer-
cus (e.g. tamaño; desarrollo de cresta sagital; forma de la 
constricción postorbitaria; forma de los molares superiores; 
índice molar [LM1+LM2)/LP4]) en comparación con D. 
culpaeus y D. griseus. (Kraglievich, 1930; Osgood, 1934). 
Los valores de las medidas del ejemplar CICYTTP-PV-
M-22 son similares a aquellos observados por Zunino et 
al. (1995: Tabla 2, Apéndice) en poblaciones de D. gym-
nocercus (sensu stricto) de las provincias de La Pampa y 
Buenos Aires.

El primer componente del análisis de componentes 
principales explica el 84,85 % de la variación total, mien-
tras que el segundo componente sólo el 4,55 % (Tabla 3). 
En el gráfi co de dispersión de los dos primeros compo-
nentes (Fig. 3a), las especies vivientes se distribuyen a lo 

Figura 2. Mapa de la República Argentina mostrando la ubica-
ción geográfi ca del yacimiento paleontológico Arroyo 
Ensenada.

 Location map of the Arroyo Ensenada paleontologi-
cal site.

98145,451 98145,451

98145,451 -0,247 0,033

LCr -0,261 0,041

LP -0,247 0,013

LR -0,269 0,059

LB -0,136 0,170

AIO -0,237 0,403

CPO -0,092 0,340

APPO -0,176 0,558

AR -0,317 0,124

AM -0,235 -0,031

ACO -0,199 0,171

SDS -0,213 -0,008

LC -0,475 -0,448

LP4 -0,254 -0,206

AP4 -0,243 -0,191

LM1 -0,105 -0,183

AM1 -0,150 -0,128

Autovalor 0,277 0,015

Tabla 3. Primeros dos autovectores y autovalores del análisis 
de componentes principales.

 Two fi rst eigenvectors and eigenvalues of the princi-
pal component analysis.
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largo del componente 1 en función de su tamaño, a pesar 
de que se observa una superposición parcial entre D. gri-
seus y D. gymnocercus. Este componente es interpretado 
como un vector que refl eja el tamaño, ya que todas las 
variables contribuyen en el mismo sentido y con un peso 
relativamente similar. A lo largo del primer componente se 
ubica D. griseus (la especie más pequeña) a la derecha y 
D. culpaeus (la especie de mayor tamaño) a la izquierda, 
quedando D. gymnocercus entre ambas. El componente 2 
no permite separar a las especies vivientes ya que las mis-

Figura 3. a: gráfi co de dispersión de los primeros dos com-
ponentes principales (CP) del ACP. b: gráfico de 
dispersión de las dos variables canónicas (VC) del 
ACV. Triángulos negros: Dusicyon griseus (Gray, 
1837); círculos vacíos: Dusicyon gymnocercus (Fis-
her, 1814); círculos negros: Dusicyon culpaeus (Mo-
lina, 1782); cuadrado: CICYTTP-PV-M-22.

 a: biplot of the two fi rst principal components (CP) 
of the ACP. b: biplot of the canonical variables (VC) 
of the ACV. Black triangles: Dusicyon griseus (Gray, 
1837); empty circles: Dusicyon gymnocercus (Fisher, 
1814); black circles: Dusicyon culpaeus (Molina, 
1782); square: CICYTTP-PV-M-22.

VC 1 VC 2

LCB 0,339 -17,718

LCr 34,026 -2,811

LP 1,486 15,847

LR -15,048 -16,595

LB -4,881 -3,218

AIO -0,899 0,616

CPO 4,470 4,445

APPO -2,704 -10,661

AR 5,716 -10,069

AM 3,400 1,838

ACO 1,504 -0,220

SDS -5,414 33,464

LC 1,904 4,778

LP4 2,240 5,160

AP4 2,302 -2,661

LM1 -2,895 -1,630

AM1 -1,882 -0,681

Coefi ciente -117,669 7,146

Tabla 4. Coefi cientes no estandarizados de las dos primeras 
variables canónicas (VC).

 Raw coeffi cients of the fi rst two canonical variables 
(VC).

mas se superponen ampliamente. El CICYTTP-PV-M-22 
se encuentra dentro del rango de dispersión de D. gymno-
cercus. La primera variable canónica permite separar a D. 
culpaeus y parcialmente a D. griseus de D. gymnocercus, 
aunque la segunda los separa claramente (Fig. 3b; Tabla 
4). El análisis discriminante reclasifi có correctamente a 
todos ejemplares vivientes y determinó al CICYTTP-PV-
M-22 como D. gymnocercus con una probabilidad poste-
rior de 0,999. En resumen, los resultados del análisis de 
componentes principales y del análisis discriminante sus-
tentan la identifi cación taxonómica basada en los carac-
teres clásicamente usados para distinguir a las tres espe-
cies vivientes.

Berman (1994) fue el último revisor de las especies de 
zorros fósiles de la región pampeana. Este autor reconoce 
tres especies extintas para el Plioceno Tardío-Holoceno de 
la región: D. avus (Burmeister, 1866), D. cultridens (Ger-
vais & Ameghino, 1880) y D. ensenadensis (Ameghino, 
1888). La primera es una forma de gran tamaño con dien-
tes carniceros proporcionalmente grandes (Caviglia, 1986; 
Berman & Tonni, 1987; Trejo & Jackson, 1998), que es 
claramente distinguible de D. gymnocercus. D. cultridens
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tiene un tamaño intermedio entre D. griseus y D. gym-
nocercus, presentando la rama horizontal de la mandí-
bula grácil y el m1 proporcionalmente grande (Berman, 
1994: 168-176). D. ensenadensis sólo es conocida a par-
tir del holotipo (ambas hemimandíbulas con la dentición 
casi completa) que se caracteriza principalmente por pre-
sentar una serie dentaria cerrada (sin diastemas) y dientes 
proporcionalmente grandes (Ameghino, 1888; Berman, 
1994:182-186). Al tratarse de restos mandibulares no es 
posible contrastar la identidad del CICYTTP-PV-M-22 con 
D. cultridens y D. ensenadensis. Sin embargo, los carac-
teres utilizados para distinguir a las dos últimas especies 
fósiles presentan una variación considerable en las espe-
cies vivientes (obs. pers.) Claramente hace falta una nue-
va revisión de las especies fósiles, partiendo del estudio 
de la variabilidad intraespecífi ca de las especies vivientes 
de escaso porte. En este sentido los métodos estadísticos 
multivariados podrían ser una valiosa herramienta para ex-
plorar la variación morfométrica de las especies vivientes 
y en la comparación con ejemplares fósiles.

El estudio del ejemplar fósil permitió asignarlo a la es-
pecie viviente D. gymnocercus y constituye el primer re-
gistro de un cánido para el Lujanense de Entre Ríos y la 
Mesopotamia Argentina. Además, amplía la distribución 
geográfi ca de D. gymnocercus durante el Lujanense, lle-
nando un vacío en su distribución durante esa edad.
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