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RESUMO 

 

Os integrantes da família Gomphotheriidae correspondem à única fauna de 

proboscídeos pleistocênicos da América do Sul. Apenas duas espécies são propostas: 

Cuvieronius hyodon Fischer, 1814 e Notiomastodon platensis Ameghino, 1888. Grande 

parte das inferências paleoecológicas realizadas para ambas as espécies se concentram em 

estudos isotópicos. Assim, este estudo objetiva reconstruir a paleodieta das duas espécies 

de gonfotérios sul-americanos por meio de um método diferenciado, que avalia as 

cicatrizes de microdesgaste no esmalte dentário. Ao todo, foram analisados 87 dentes 

decíduos e permanentes, atribuídos a específicas classes etárias. Os espécimes de N. 

platensis são provenientes de 18 localidades brasileiras, 18 argentinas, e uma colombiana, 

enquanto que, C. hyodon é proveniente de uma boliviana. Etapas de limpeza, moldagem e 

replicagem das superfícies dos esmaltes seguiram trabalhos prévios. Os padrões de 

microdesgaste foram analisados em réplicas de 0,16 mm² utilizando um microscópio 

estereoscópico (35x). As variáveis compiladas foram impostas às análises estatísticas de 

dispersão, discriminante, hierárquicos de clusters e ANOVA (um fator), a fim de discernir 

e demonstrar similaridade da dieta com os ungulados de dieta conhecida e proboscídeos, 

bem como inferir a paleodieta a nível inter/intraespecífico entre as diferentes classes etárias 

e geograficamente. Os resultados sugerem que os gonfotérios sul-americanos tinham uma 

dieta mista sazonal ou regional similar, com significativo consumo de gramíneas. A dieta 

somada à ausência de simpatria entre as espécies criaram argumentos a respeito de uma 

possível exclusão competitiva. As localidades avaliadas foram associadas à ecorregiões e, 

desta forma, foi possível notar estratégias alimentares unicamente oportunistas com base 

na fitofisionomia padrão de seus habitats. Os indivíduos imaturos consumiam alimentos 

menos abrasivos, assim poderiam selecionar itens mais nutritivos e de fácil acesso, como 

as folhagens e plantas herbáceas, devido à maior necessidade nutricional para o 

desenvolvimento. Um gradiente latitudinal entre o consumo de gramíneas C3 e C4 dos 

gonfotérios de planície também foi aqui sugerido, e corroborou estudos prévios. 

Gonfotérios e mamutes eram grupos generalistas que forrageavam predominantemente 

regiões de ambientes abertos. A eficiência ao pastejo de ambos os grupos indica possíveis 

interações competitivas por recursos alimentares durante o Pleistoceno na América do 

Norte, no entanto as características euritópicas da linhagem dos gonfotérios garantiram a 

dispersão para a América do Sul durante o Grande Intercâmbio Biótico Americano no 

Pleistoceno Inicial.  
 

Palavras chaves: Gonfotérios sul-americanos, Pleistoceno, paleoecologia, microdesgaste 

do esmalte dentário, reconstrução paleoambiental. 
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ABSTRACT 

 

The Gomphotheriidae family members correspond to the unique fauna of 

Pleistocene proboscideans from South America. Only two species are proposed: 

Cuvieronius hyodon Fischer, 1814 and Notiomastodon platensis Ameghino, 1888. Many 

paleoecological inferences made for both species are concentrated in isotopic studies. 

Thus, this study aims to reconstruct the paleodiet of the two South American gomphotheres 

species through a different method that evaluates the microwear scars on tooth enamel. 

Altogether, it was analyzed 87 deciduous and permanent teeth, assigned to specific age 

classes. The N. platensis specimens are from 18 Brazilian localities, 18 Argentinian and 

one Colombian, whereas C. hyodon is from one Bolivian. Steps of cleaning, molding and 

casting on the enamel surfaces followed previous studies. Microwear features were 

analyzed at 0.16 mm² casts using a stereoscopic microscope (35x). The variables compiled 

were imposed to statistical analyses of dispersion, discriminant, hierarchical clustering and 

ANOVA (one factor), in order to discern and demonstrate similarity with the ungulates of 

known diet and proboscideans, as well as to infer the paleodiets at inter/intraspecific level 

among the different age classes and geographically. Results suggest that the South 

American gomphotheres had a similar seasonal or regional mixed diet, with significant 

consumption of grasses. The paleodiet combined with the absence of sympatry between 

gomphotheres species created arguments about a possible competitive exclusion. The 

evaluated localities were associated in ecoregions, and thus it was noted only opportunistic 

feeding strategies based on the pattern phytophysiognomy of their habitats. Immature 

individuals consumed less abrasive food; therefore they could select more nutritious and 

easily accessible items, such as foliages and herbaceous plants, due to the greater 

nutritional need for development. An ancient latitudinal gradient between the consumption 

of C3 and C4 grasses from the lowland gomphotheres was also suggested here, and 

corroborated previous studies. Gomphotheres and mammoths were generalists groups that 

could predominantly forage regions with open environments. The efficiency of grazing 

from both groups indicates possible competitive interactions by food resources during the 

Pleistocene in North America; however the eurytopic features of the gomphotheres 

lineages assured the dispersion to the South America during the Great American Biotic 

Interchange in early Pleistocene. 

 

Key-words: South American gomphotheres, Pleistocene, paleoecology, tooth enamel 

microwear, environmental reconstruction. 
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1. INTRODUÇÃO  

 

1.1.  Gomphotheriidae e seus integrantes sul-americanos 

 

A família Gomphotheriidae Hay, 1922 forma o grupo mais diversificado dos 

Proboscidea, cujos registros confirmam uma ampla distribuição geográfica e cronológica. 

Excetuando-se Austrália e Antártica, todos os continentes foram habitados por membros da 

família desde o Mioceno ao Holoceno Inicial (24,0 - 0,006 Ma A.P.; Paula-Couto,1979; 

Lambert, 1996; Tassy, 1996a; Shoshani, 1998; Mothé & Avilla, 2015). O grupo 

possivelmente alcançou a América do Norte através do estreito de Bering no Mioceno 

Médio, e foram os únicos a habitarem a América do Sul (Figura 1; Lambert, 1996; 

Shoshani, 1998; Alberdi et al., 2011; Mothé & Avilla, 2015).  

 

 

Figura 1. Mapa demonstrativo da diversidade e distribuição geográfica dos Gomphotheriidae. 

Símbolos indicam os gêneros: ○: Protanancus, Norte da África e Ásia (China, Mongólia, Turquia 

e Paquistão); ∧: Archaeobelodon, Norte da África e Europa (França e Espanha); ●: Serbelodon, 

China e América do Norte (Califórnia e Nebraska); ∨: Amebelodon, Norte da África, China, e 

América do Norte; ◄: Platybelodon, Leste Africano, Sul da Ásia, China, Mongólia, Europa, e 

América do Norte; >: Gomphotherium, Norte e leste da África, Sul da Ásia, China, Europa, e 
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América do Norte; ■: Rhyncotherium, América do Norte; ◊: Eubelodon, América do Norte 

(Nebraska); *: Gnathabelodon, América do Norte (Kansas); ♦: Sinomastodon, Leste da Ásia, 

China, e Mongólia; X: Stegomastodon, América do Norte; ☼: Cuvieronius, América do Norte e 

Sul; ✫: Notiomastodon, América do Sul. Fonte: Adaptado de Alberdi et al. (2011). 

 

A família abrange os gonfotérios de pequeno porte, com crânio curto e sínfise 

mandibular longa (longirrostrinos), dotados de dentes pré-molares, e dois pares de 

incisivos superiores e inferiores (tetrabelodontes; Figura 2A); até gonfotérios 

pleistocênicos de grande porte, caracterizados por terem crânio mais elevado e sínfise 

mandibular curta (brevirrostrinos), com um par de incisivos superiores bastante 

desenvolvidos em formas de presas (dibelodontes) (Figura 2B; Osborn, 1921; Paula-Couto, 

1979; Lambert, 1996; Shoshani, 1996; Tassy, 1996a, b). 

O crânio brevirrostrino nas formas derivadas provavelmente resultou na redução 

de dentes em uso na arcada (Paula-Couto, 1979). Assim, os pré-molares definitivos estão 

ausentes, e apenas seis dentes molariformes bunodontes em cada hermi-arcada estão 

presentes, três são decíduos (dp2/Dp2, dp3/Dp3, dp4/Dp4) e três permanentes (m1/M1, 

m2/M2, m3/M3), que são substituídos horizontalmente (Prado & Alberdi, 2008; Mothé et 

al., 2012, 2013; Mothé & Avilla, 2015). Este padrão de substituição dentária difere das 

formas longirrostrinas que é comumente vertical (Paula-Couto, 1979).  As cúspides 

dentárias da prétrite (região lingual) e póstrite (região labial) se dispõem em pares e unidas 

constituem os lofos/lofidos. Os primeiros molares são bilofodontes, os dentes 

intermediários são trilofodontes e os últimos molares são tetra ou pentalofodontes (Figura 

2C; Paula-Couto, 1979; Prado & Alberdi, 2008; Mothé et al., 2012; 2013; Mothé & Avilla, 

2015). 

Fragmentos de vértebras da Formação de Uquia na Argentina representam o 

registro mais antigo para a América do Sul (2,5 Ma A.P., Pleistoceno Inicial) e, portanto, 

sustentam a idéia da chegada dos Gomphotheriidae ao subcontinente durante o Grande 

Intercâmbio Biótico entre as Américas - GIBA (Reguero et al., 2007; Mothé et al., 2013; 

Mothé & Avilla, 2015). O GIBA foi um importante evento biogeográfico promovido a 

partir do soerguimento do Istmo do Panamá no Plioceno (3,1 - 2,8 Ma A.P.; Marshall, 

1988; Webb, 1991; Coates & Obando, 1996; Webb, 2006; Woodburne, 2010). Essa 

conexão favoreceu um intenso fluxo faunístico entre as Américas, e tornou-se um dos 

eventos mais importantes da história evolutiva dos mamíferos sul-americanos. Grande 

parcela dos integrantes da mastofauna sul-americana atual teve sua origem na América do 
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Norte. Entretanto, alguns desses integrantes, incluindo os gonfotérios, se tornaram extintos 

nas Américas durante a transição do Pleistoceno Final/Holoceno Inicial (Marshall, 1988; 

Webb, 1991, 2006; Woodburne, 2010). 
 

 

Figura 2.  Diferenças da morfologia craniana entre espécimes de (A) Platybelodon do Mioceno da 

China, e de (B) Notiomastodon do Pleistoceno do Brasil (réplica do MCN s/n, coleção 

paleontológica do Museu da Pontifícia Universidade Católica de Minas Gerais).  C: Corresponde 

aos espécimes dentários de Notiomastodon, decíduo de Santa Fé, Argentina (MACN Pv 11770, 

coleção paleontológica do Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”), e 

ramo mandibular direito com dentes permanentes de Araxá, Minas Gerais, Brasil (DGM 769-M, 

coleção paleontológica do Departamento Nacional de Produção Mineral). Fonte: fotos por Dimila 

Mothé, Leonardo Avilla e Victor Dominato (2011-2012), e site: 

http://id.wikipedia.org/wiki/Platybelodon. 
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Apenas duas espécies de gonfotérios são propostas para a América do Sul: 

Notiomastodon platensis Ameghino, 1888 e Cuvieronius hyodon Fischer, 1814 (Mothé et 

al., 2012, 2013; Mothé & Avilla, 2015). Seus amplos registros, reunidos aos das preguiças 

Megatheriidae, Eremotherium laurillardi Lund, 1842 e Megatherium americanum Cuvier, 

1796, e do notoungulado, Toxodon platensis Owen, 1840, indicam que estes eram alguns 

dos integrantes mais característicos da fauna de megamamíferos sul-americanos durante o 

Pleistoceno (Paula-Couto, 1979).  

Características divergentes do crânio e das presas diferem as espécies sul-

americanas. Cuvieronius hyodon possui caixa-craniana baixa com osso frontal largo e 

achatado, dotados de presas espiraladas revestidas com bandas de esmalte (Figura 3A; 

Ferretti, 2008a, b; Mothé et al., 2013; Mothé & Avilla, 2015). Alguns indivíduos juvenis 

da localidade de Tarija (Bolívia) apresentam característica, até então, peculiar para as 

formas pleistocênicas, exibindo alvéolos de incisivos inferiores vestigiais (Figura 3B) e, 

inclusive, existem dois indivíduos com um par de incisivos inferiores pequenos 

preservados (Liendo-Lazarte, 1946; Avilla et al., 2014). Os indivíduos imaturos de N. 

platensis, no entanto, não apresentam o mesmo padrão com dentes incisivos. A caixa-

craniana é alta com osso frontal largo e proeminente, as presas não apresentam torção, 

entretanto, podem ser retas ou curvadas, finas ou robustas (Mothé et al., 2013; Mothé & 

Avilla, 2015). O esmalte pode estar presente em uma única banda ou cobrindo toda a presa 

(Figura 3C; Mothé et al., 2012, 2013; Mothé & Avilla, 2015). 

Uma revisão da distribuição geográfica dos gonfotérios sul-americanos, com base 

apenas em espécimes diagnósticos para os respectivos táxons foi proposta por Mothé & 

Avilla (2015). Assim, os autores sugerem uma ampla distribuição para a espécie endêmica 

N. platensis, com registros em todos os países, excetuando-se apenas a Guiana, Guiana 

Francesa e Suriname (Figura 4). Esta distribuição corrobora com o modelo de distribuição 

potencial da espécie no Pleistoceno Final (120 e 6 Ka A.P.) proposto por Dantas et al. 

(2013a).  

A espécie C. hyodon também se distribuía no Pleistoceno da América do Norte e 

Central (Arroyo-Cabrales et al., 2007; Lucas & Alvarado, 2010), porém tinha uma 

distribuição mais restrita na América do Sul com registros apenas para a Bolívia, Peru e 

Equador (Figura 4; Mothé & Avilla, 2015).  
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Figura 3. Aspecto geral do crânio, presas superiores e mandíbula de C. hyodon (A e B) e de N. 

platensis (C). A: Vista frontal e lateral do crânio de C. hyodon de Tarija, Bolívia (MACN Pv 1291, 

coleção paleontológica do Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”). B: 

Fragmento mandibular de indivíduo imaturo de C. hyodon de Tarija, demonstrando os alvéolos de 

incisivos inferiores em vista frontal (MNPA-V 065868, coleção paleontológica do Museo Nacional 

de Paleontología y Arqueología de Tarija). C: Vista frontal e lateral do crânio de N. platensis de 

Arrecifes, Buenos Aires, Argentina (MLP 8-1, coleção paleontológica de Museo de La Plata). 

Fonte: Fotos por Dimila Mothé e Leonardo Avilla (2011-2012).    
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Apesar da disparidade entre a distribuição geográfica e a ausência de simpatria 

entre as espécies, 34% dos espécimes nas 206 localidades avaliadas por Mothé & Avilla 

(2015) não são diagnósticos. Cuvieronius hyodon demonstra menor representatividade em 

relação a N. platensis, com apenas 3% de espécimes diagnosticados, que sugere que a 

espécie poderia ser rara na América do Sul (Mothé & Avilla, 2015).  

As informações biogeográficas atualizadas sustentam que ambas eram adaptadas a 

regiões de grandes altitudes, habitando regiões andinas, como também, regiões de planícies 

(Mothé & Avilla, 2015). Assim, diferenciam dos padrões biogeográficos prévios que 

inferem rotas diferenciadas para as espécies (ver Alberdi et al., 2002, 2004; Prado et al., 

2005; Frassinetti & Alberdi, 2005; Mothé et al., 2013). Deste modo, os gonfotérios 

possivelmente adaptavam-se a uma ampla gama de condições ambientais na América do 

Sul, habitando regiões com climas frios a quentes, variando entre ambientes úmidos como 

os Andes tropicais, ou mais secos como as regiões chaquenhas e pampeanas na Argentina e 

de Caatinga no Nordeste do Brasil (Dantas et al., 2013a; Mothé & Avilla, 2015).  

A estrutura populacional dos gonfotérios era provavelmente semelhante aos dos 

elefantes atuais, assim eram compostos por unidades familiares com indivíduos imaturos a 

senis (Mothé et al., 2010), que migravam em busca de subsídios. O N. platensis adulto era 

um terço maior que seu relativo e tinham aproximadamente seis toneladas, enquanto C. 

hyodon possuía em torno de quatro toneladas (Fariña et al., 1998). Ambos eram 

generalistas oportunistas, que tinham uma dieta composta de forma geral por plantas 

herbáceas e lenhosas, inferidos através de um número considerável de estudos da 

composição isotópica de carbono e oxigênio em tecidos mineralizados (Sánchez et 

al.,2003, 2004; Prado et al., 2005; Alberdi et al., 2008; Silva, 2008; Viana et al., 2011; 

Domingo et al., 2012; Dantas et al, 2013b; Lopes et al., 2013), bem como em recentes 

estudos de microdesgaste do esmalte dentário  (Asevedo et al., 2012a, b; Vaz, 2012) e  de 

microfósseis vegetais contidos nos cálculos dentários (Asevedo et al., 2012a, Asevedo et 

al., 2014; Asevedo et al., em fase de elaboração). De acordo com os autores, a estratégia 

alimentar generalista foi um fator muito importante para a ampla distribuição dos 

gonfotérios na América do Sul. 

                                                 
 Asevedo, L.S., Misumi, S. Y., Barros, M. A., Barth, O. M., Avilla, L.S., Dantas, M.A.T. Conteúdo polínico 

nos cálculos dentários do gonfotério Notiomastodon platensis (Mammalia: Proboscidea) de planícies 

nordestinas e sulinas do Brasil. 
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Figura 4. Pontos de ocorrência de C. hyodon (triângulo) e N. platensis (círculo) na América do Sul 

durante o Pleistoceno. Os quadrados pretos representam os registros não-diagnósticos de 

Gomphotheriidae. Fonte: Adaptado de Mothé & Avilla (2015). 

 

Ao longo dos últimos anos, alguns estudos vêm acrescentando informações 

cronológicas mais precisas do grupo na América do Sul, e abrangem inferências 

principalmente para a espécie N. platensis (Dantas et al., 2013a). No entanto, as 

informações ainda são poucas e unidas à grande quantidade de espécimes não- 

diagnósticos, revelam a grande problemática no conhecimento da história evolutiva dos 

Gomphotheriidae na América do Sul. Entretanto, estudos paleoecológicos são 
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extremamente necessários, e fornecem informações enriquecedoras sobre a História 

Natural do grupo. Assim, destacam-se aqueles estudos sobre a paleodieta, pois além de 

reconhecer seus hábitos alimentares, é possível inferir também um possível nicho das 

espécies, avaliar a plasticidade ecológica, e reconhecer indiretamente os aspectos 

ambientais e climáticos do habitat (Asevedo et al., 2012a). 

 

1.2. Paleoecologia alimentar de mamíferos herbívoros  

 

A paleoecologia é responsável por estudar as relações de espécies pretéritas com 

organismos simpátricos e seu habitat (Lawrence, 1971). É dividida em dois ramos, a 

paleoautoecologia que infere a forma de vida (dieta e habitat) de espécies individuais ou 

populações, e a paleosinecologia que se encarrega de analisar a estrutura e funcionamento 

das populações, comunidades e ecossistemas do passado (Lawrence, 1971; Damuth, 1992). 

Diversos métodos vêm sendo utilizados para a reconstrução da paleodieta de 

mamíferos herbívoros do Quaternário. Os tradicionais utilizam métodos ecomorfológicos, 

que correlacionam as formas dos organismos com seus respectivos hábitos de vida. Logo, 

o estudo comparativo através da analogia e homologia entre a morfologia do crânio, 

características dentárias, como também, a estrutura e arranjo do aparato mandibular entre 

mamíferos extintos e modernos, pode ser um importante meio para a inferência alimentar 

(Janis, 1988; Janis & Fortelius, 1988; Solounias & Moelleken, 1993a, b; Solounias et al., 

1995; Spencer, 1995).  

Dentre estes estudos, também se destacam os métodos que analisam os padrões 

abrasivos e de atrito deixados na superfície oclusal dos dentes ocasionados pela mastigação 

dos alimentos. Estes abrangem a análise de mesodesgaste das cúspides dentárias (Fortelius 

& Solounias, 2000; Franz-Odendaal & Kaiser, 2003; Kaiser & Fortelius, 2003; Kaiser & 

Solounias, 2003) e de microdesgaste do esmalte dentário - análise aqui realizada, detalhada 

no próximo item (Solounias et al., 1988; Teaford, 1988a, b; Solounias & Moelleken, 1992; 

Solounias & Hayek, 1993; Solounias & Semprebon, 2002; Rivals & Deniaux, 2003; 

Merceron et al., 2004a, b; Asevedo et al., 2012a, b). 

O método que tem contribuído em grande escala para inferências alimentares de 

espécies extintas é o estudo da composição isotópica de elementos ósseos e dentes 

(Macfadden et al., 1994, 1999; Macfadden & Cerling 1996; Macfadden, 2005; Prado et al., 

2001; Sánchez et al., 2003; 2004; Alberdi et al., 2008; Domingo et al., 2012; Dantas et al., 
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2013b). Os valores da razão isotópica de carbono (δ13C) e oxigênio (δ18O) são os mais 

utilizados e refletem o registro trófico da dieta das espécies (Rundel & Ehleringer, 1989).  

Ainda, existem métodos que recuperam as informações de espécies extintas 

através do reconhecimento de evidências diretas dos recursos vegetais consumidos. Tais 

estudos podem ser representados pelas análises de microfósseis vegetais extraídos de 

conteúdos intestinais (Lepper et al., 1991), coprólitos (Davis et al., 1984; Mead et al., 

1986; Gil-Romera et al., 2006; Ghosh et al., 2008; Marcolino et al., 2012) e cálculos 

dentários (Middleton & Rovner, 1994; Gobetz & Bozarth, 2001; Asevedo et al., 2012a, 

2014). 

 

1.3. Microdesgaste do esmalte dentário  

 

Esta análise avalia os efeitos físicos que os alimentos e os itens relacionados 

podem ocasionar no esmalte dentário durante a mastigação (Teaford, 1991), e, portanto, 

infere uma possível dieta através da frequência dos diferentes tipos de cicatrizes 

observados no esmalte dentário (Walker et al., 1978). 

O método torna-se interessante por inferir o comportamento alimentar durante os 

últimos dias ou semanas antes da morte do animal, devido à propriedade de 

remodelamento do esmalte dentário em um curto prazo de tempo (Solounias & 

Semprebon, 2002). Deste modo, as inferências são instantâneas e permitem notar as 

estratégias alimentares de acordo com variações diárias, sazonais ou regionais (Rivals et 

al., 2012). 

Ao longo dos estudos de microdesgaste de herbívoros foi possível observar que 

em animais pastadores, o movimento de moagem promovido pelos dentes contra a grande 

quantidade de fitólitos nas folhas das gramíneas, e de partículas exógenas do solo que 

podem eventualmente estarem aderidas a esses itens alimentares, ocasionam um efeito de 

abrasão na superfície dos esmaltes dentários (Rensberger, 1973; Franz-Odendaal & Kaiser, 

2003). A um nível microscópico, tal interação resulta em características lineares ou 

arranhões (Scratches) orientados principalmente nas regiões no sentido lábio-lingual 

(Figura 5A; Rivals & Semprebon, 2011).  

Os ramoneadores, por outro lado, consomem alimentos com menores 

concentrações de fitólitos ou estes são muito pequenos. Além, também, do fato de que as 

partículas exógenas são geralmente menos frequentes aderidas a esses alimentos 

(McNaughton et al., 1985). De forma geral, folhas, frutos, sementes e porções lignificadas 
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são os itens mais consumidos por esses animais (Searle & Shipley, 2008). Durante a 

mastigação, tais alimentos necessitam de uma maior pressão vertical dos dentes contra o 

alimento, para garantir a maceração. A estratégia de consumo desses alimentos, vistos em 

ramoneadores, ocasiona maiores quantidades de cicatrizes promovidas pelo o atrito nos 

dentes do que pela abrasão, como vistos em pastadores. Em razão disso, as cicatrizes 

microscópicas resultantes desse tipo de interação é do tipo perfuração (Pits), e seus 

percentuais são mais altos nas superfícies dos esmaltes de ramoneadores do que de 

pastadores (Figura 5B e C; Tabela 1). Em contrapartida, os pastadores são os que 

apresentam maiores percentuais de arranhões em seus esmaltes dentários (Tabela 1; 

Walker et al., 1978).  

A diferença do tamanho e morfologia das perfurações pode ter distintas etiologias 

(Teaford & Oyen, 1989a, b). Perfurações grandes (Large pits), por exemplo, podem ser 

profundas ou rasas, podendo ter bordas regulares ou irregulares (Gouges; Figura 5B e C). 

Estas são resultantes da concentrada pressão de alimentos duros contra as superfícies do 

esmalte. As perfurações pequenas, no entanto, podem estar envolvidas no desgaste direto 

de dente contra dente (Figura 5B; Walker, 1984; Teaford & Oyen, 1989a, b).  

 

Tabela 1. Sumário com os resultados típicos de microdesgaste de mamíferos ungulados atuais com 

dieta conhecida. Fonte: Adaptado de Semprebon et al. (2011). 

 

Padrões de microdesgaste Ramoneadores Pastadores Dieta mista 

Média 
Arranhões 

Baixo Alto Variável 

Média 
Perfurações 

Baixo 
(exceto camelídeos) 

Baixo Variável 

Perfurações 
Grandes 

Baixo 
(exceto camelídeos) 

Moderado Moderado 

Perfurações 
Irregulares 

Variável Variável Variável 

Dispersão do nº absoluto de 
arranhões 

Unimodal 
baixo 

Unimodal 
Alto 

Bimodal 
(alto e baixo) 

Textura dos 
Arranhões 

Fino 
Grosseiro ou 

Misto 
Grosseiro 
ou misto 

 

 

Durante as três últimas décadas o estudo de microdesgaste vem sendo aprimorado 

e conduzido utilizando altas e baixas magnitudes. Os estudos de Walker et al. (1978) e 
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Rensberger (1973, 1978) foram os pioneiros a utilizarem o microscópio eletrônico, e a 

demonstrarem a eficiência do método para inferências alimentares de mamíferos 

herbívoros. Estudos posteriores fizeram o uso de microscópio eletrônico de varredura 

(MEV), a fim de avaliar os padrões básicos de microdesgaste (arranhões e perfurações), 

para inferências alimentares de mamíferos ramoneadores, pastadores, pastadores 

facultativos, pastadores de montanha e de dieta mista sazonal e não-sazonal (Solounias & 

Moelleken, 1992; Solounias et al., 2000; Palombo & Curiel, 2003; Rivals & Deniaux, 

2003; Palombo et al., 2005; Todd et al., 2007; DeMiguel et al., 2008).  

Uma nova abordagem metodológica foi descrita recentemente utilizando alta 

magnitude, e esta analisa a textura de microdesgaste com base em medições de superfícies 

tridimensionais, utilizando a microscopia confocal e perfilômetro óptico 3D (Ungar et al., 

2003; Merceron et al., 2014). Estes foram aplicados em primatas extintos e atuais 

(Merceron et al., 2009; Ungar et al., 2010; Scott et al., 2012), bem como em mamíferos 

ungulados (Ungar et al., 2007; Scott, 2012; Merceron et al., 2014). 

A análise sob baixa magnitude (35x) utilizando-se microscópio estereoscópico foi 

abordada por Solounias & Semprebon (2002). O método garante o uso de grandes 

amostragens por ser mais simples, rápido e de custo barato do que as análises em altas 

magnitudes. Desta forma, possibilitou construir um banco de dados de microdesgaste de 

ungulados atuais artiodáctilos, perissodáctilos e proboscídeos. Além disso, essa técnica 

envolve a análise de superfícies maiores, obtendo desta forma uma melhor representação 

de uma faceta dentária, ao invés de uma fração da mesma. O método foi aplicado em 

primatas (Semprebon et al., 2004a), artiodáctilos (Semprebon et al., 2004b; Rivals & 

Solounias, 2007; Semprebon & Rivals, 2007, 2010; Rivals & Semprebon, 2011), 

perissodáctilos (Semprebon et al., 2011) e proboscídeos (Green et al., 2005; Rivals et al., 

2010, 2012).   

Posteriormente, Merceron et al. (2004a, b) puderam aprimorar a metodologia de 

Solounias & Semprebon (2002) para o uso de imagens digitais de alta qualidade das 

superfícies oclusais de esmalte e o uso de um método semi-automático de contabilização 

dos padrões através do software Optimas versão 6.5.2 (Media Cybernetics®). 
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Figura 5. Fotomicrografias em microscopia eletrônica de varredura (MEV) das superfícies do 

esmalte dentário dos ungulados Tapirus bairdii (A), Tragelaphus imberbis (B) e Potamochoerus 

porcus (C) retiradas sob o aumento de 150–200x de magnitude. Siglas: AG: arranhões grosseiros, 

AF: arranhões finos, PP: perfurações pequenas, PG: perfurações grandes e PI: perfurações 

irregulares. Fonte: Adaptado de Solounias & Semprebon (2002). Publicação ausente de escala.   
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Independente das vias de magnitude, ambas as técnicas proporcionam 

informações precisas para a inferência ao comportamento alimentar de espécies de 

mamíferos herbívoros atuais e fósseis. Devido ao grande número amostral de espécimes de 

gonfotérios no presente estudo, estes foram avaliados pelo método manual de baixa 

magnitude de Solounias & Semprebon (2002), e assim foi possível testar a sua eficiência.  

 

1.4. Importância do estudo  

 

Atualmente, grande parte das informações sobre a paleoecologia alimentar de 

gonfotérios sul-americanos é provida através de análises isotópicas δ13C e δ18O. Os 

resultados discernem de forma geral o consumo entre plantas com vias fotossintéticas C3 e 

C4.  

Para promover um maior detalhamento das informações sobre a paleodieta na 

literatura, e enriquecer os dados sobre a paleoecologia dos gonfotérios na América do Sul é 

de extremo interesse o uso de outras metodologias. Assim, estudos recentes vêm 

contribuindo com o uso de metodologias do microdesgaste do esmalte dentário e de 

microfósseis vegetais contidos em cálculos dentários. Entretanto, as informações ainda são 

muito pontuais, com poucas localidades sul-americanas avaliadas (ver Asevedo et al., 

2012a, b, 2014; Vaz, 2012). 

A análise de microdesgaste é uma ferramenta simples e viável para reconstruções 

alimentares, pois promovem informações mais refinadas a respeito da composição 

alimentar reconhecendo itens específicos da dieta (i.e., consumo de frutos, de porções 

lignificadas, gramíneas C3 e C4). Desta forma, devido ao número escasso de estudos do 

microdesgaste dentário para gonfotérios sul-americanos na literatura, este presente estudo 

contribuirá com informações abrangentes sobre a paleoecologia alimentar de espécimes de 

N. platensis e C. hyodon de diversas localidades sul-americanas.  

 

2. OBJETIVOS 

 

2.1. Objetivo geral 

 

Reconstruir a paleodieta dos gonfotérios pleistocênicos, Cuvieronius hyodon e 

Notiomastodon platensis, e os aspectos paleoambientais nas diversas localidades sul-

americanas em que viviam. 
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2.2.  Objetivos específicos 

 

 Adaptar a técnica de microdesgaste do esmalte dentário com baixa magnitude para o 

estudo da paleodieta dos gonfotérios sul-americanos; 

 Inferir os hábitos alimentares dos gonfotérios de diversas localidades sul-americanas 

pleistocênicas;  

 Avaliar se haviam estratégias alimentares distintas entre indivíduos de diferentes 

classes etárias; 

 Avaliar se haviam diferentes estratégias alimentares a nível geográfico na América do 

Sul; 

 Inferir o paleoambiente em que estas espécies viviam;  

 Reconstruir um gradiente latitudinal de gramíneas C3 e C4 para o Pleistoceno Final da 

América do Sul com base nas informações das paleodietas;  

 Correlacionar a paleodieta dos gonfotérios sul-americanos com outras linhagens de 

proboscídeos americanos pleistocênicos.   

 

3. MATERIAIS E MÉTODOS 

 

3.1.  Amostragem 

 

No presente estudo, foram analisados um total de 69 dentes de N. platensis e 18 

de C. hyodon. Os espécimes são representados por 7 dentes decíduos, 13 primeiros 

molares, 20 segundos molares e 47 terceiros molares permanentes superiores e inferiores, 

sendo esses isolados ou associados aos alvéolos mandibulares e/ou maxilares (Apêndice 

A).  

Com o intuito de aumentar o número amostral, foram adicionados os dados 

prévios de microdesgaste de 48 espécimes dentários (decíduos a permanentes) 

provenientes das localidades pleistocênicas de Araxá, Minas Gerais (Asevedo et al., 2012a; 

Vaz, 2012), São José de Itaboraí, Rio de Janeiro, e Alta Floresta, Mato Grosso (Asevedo et 

al., 2012b; Apêndice A). Os resultados desses trabalhos foram obtidos utilizando os 

mesmos procedimentos realizados neste estudo, e foram tratados de forma igualitária com 

os resultados aqui obtidos. 



 

30 
 

Todos os espécimes possuíam índice de desgaste compreendido entre os valores 

dois e quatro, seguindo o protocolo de classificação de Simpson & Paula-Couto (1957) 

(Apêndice A). Além disso, as superfícies de esmalte apresentavam-se livres de cicatrizes 

provocadas por efeitos tafonômicos, distinguidas com base em King et al. (1999), que 

simulou diversos agentes tafonômicos e comparou a gravidade de suas ações na superfície 

dentária de hominóides miocênicos.  

No estudo, cada espécime representa um indivíduo e, esses foram previamente 

classificados nas classes etárias proposta por Mothé et al. (2010). Os autores atribuíram 

classes etárias seguindo um índice morfométrico de desgaste estabelecido para os 

espécimes dentários de uma assembleia de N. platensis do Pleistoceno Final do sudeste 

brasileiro em Araxá, estado de Minas Gerais. A classificação foi com base nos intervalos 

do uso dos dentes em elefantes atuais relacionados com as classes etárias pré-estabelecidas 

de suas populações na literatura. As classes compreendem imaturos (0 a 12 anos), 

subadultos (13 a 24 anos), adultos (25 a 36 anos), adultos maduros (37 a 48 anos) e adultos 

senis (49 a 60 anos; Apêndice A). 

Devido à falta de datações absolutas e o controle estratigráfico em grande parte 

dos depósitos fossilíferos do Quaternário da América do Sul, muitos dos espécimes 

analisados nesse estudo carecem dessas informações. No entanto, para os espécimes de 

gonfotérios que as dispõem, esses são atribuídos às faixas de Idades de Mamíferos 

Terrestres Sul-Americanos (SALMA) do Ensenadense ao Lujanense (~ 1,5 ± 0,0085 Ma). 

Cuvieronius hyodon é proveniente de uma única localidade boliviana em Tarija (Valle de 

Tarija) e de acordo com a datação por traços de fissão para essa Formação estimou-se uma 

idade relativa entre 0,7 ± 0,2 Ma, correspondente a idade Ensenadense (Pleistoceno Médio; 

Macfadden & Shokey, 1997). Todavia, os espécimes de N. platensis são associados à idade 

Lujanense (Pleistoceno Final ao Holoceno Inicial; Apêndice A). As localidades avaliadas 

incluem uma colombiana em Bogotá, 18 brasileiras nos estados do Pará, Acre, Mato 

Grosso, Paraíba, Pernambuco, Alagoas, Sergipe, Piauí, Bahia, Minas Gerais, Rio de 

Janeiro e Rio Grande do Sul, e 18 argentinas nas províncias de Formosa, Santiago del 

Estero, Entre Ríos, Santa Fé, Córdoba e Buenos Aires (Figura 6; Apêndice A).  
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Figura 6. Mapa da América do Sul com a localização geográfica das localidades amostradas no 

estudo da dieta de N. platensis e C. hyodon. Localidades dos espécimes de N. platensis estão 

representadas por círculo preto, e compreendem, na Colômbia: 1- Planalto de Bogotá. Brasil: 2- 

Delta do Amazonas, Condeixa de Pacoval, Pará; 3- Rio Juruá, Cruzeiro do Sul, Acre; 4- Alta 

Floresta (Asevedo et al., 2012b) e 5- Peixoto de Azevedo, Mato Grosso; 6- Caiçara, Paraíba; 7- 

Sítio Lage Grande, Alagoinha, Pernambuco;  8- Fazenda Ovo da Ema, Maravilha, Alagoas; 9- Sítio 

Novos, Canhoba, Sergipe; 10- Fazenda Caraíba, Coronel João Sá e 11- Irecê, Bahia; 12- Lagoa do 

Quarí, Fartura do Piauí, 13- Toca do Gordo do Garrincho e 14- Toca da Janela da Barra do 

Antonião, São Raimundo Nonato, Piauí; 15- Araxá  (Asevedo et al., 2012a; Vaz, 2012) e 16- Lapa 

do Caetano da Cerca Grande, Minas Gerais; 17- São Jose de Itaboraí, Rio de Janeiro (Asevedo et 
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al., 2012b); 18- Fazenda M. Corsini, Dom Pedrito e 19- Costa Atlântica, Santa Vitória do Palmar, 

Rio Grande do Sul. Argentina: 20- Río Bermejo, El Colorado, Formosa; 21- Río Dulce e Río 

Hondo, Santiago del Estero; 22- Río Paraná, Santa Fé; 23- Río Paraná, Entre Ríos; 24- Río 

Segundo, Río Tercero e La Carlota, Córdoba; 25 a 34- Buenos Aires (25- Arroyo del Medio, 26- 

Salto, 27- Villa Ballester, 28-Mercedes, 29- Vicente Casares, 30- Magdalena, 31- Arroyo Tapalqué, 

32- Río Quenquén Grande, 33- Playa del Barco e 34- Bajo Hondo). Cuvieronius hyodon foi 

acessado em uma única localidade em Bolívia, e está representado por círculo cinza: 35-Valle de 

Tarija. 

 

As coleções científicas de mamíferos fósseis acessadas foram: no Brasil – o 

Laboratório de Paleontologia da Universidade Federal de Sergipe (LPUFS) e Memorial de 

Sergipe da Universidade Tiradentes (MUT), Sergipe; Laboratório de Paleontologia da 

Universidade Federal de Alagoas (UFAL), Alagoas; Fundação Museu do Homem 

Americano (FUMDHAM), Piauí; Laboratório de Paleontologia da Universidade Federal de 

Mato Grosso (UFMT), Mato Grosso (Asevedo et al., 2012b); Departamento de Geologia e 

Paleontologia do Museu Nacional da Universidade Federal do Rio de Janeiro (MN/UFRJ) 

e Departamento Nacional de Produção Mineral (DGM/DNPM), Rio de Janeiro (Asevedo et 

al., 2012a; Vaz, 2012). Na Argentina - Museo Provincial de Ciencias Naturales “Presidente 

Doctor Arturo Illia” (MCNC), Córdoba; Museo Argentino de Ciencias Naturales 

"Bernardino Rivadavia" (MACN) e Museo de La Plata (MLP), Buenos Aires (Apêndice 

A). 

 

3.2.   Avaliação dos espécimes 

 

Em todas as categorias dentárias, as cicatrizes de microdesgaste foram avaliadas 

somente sobre a superfície oclusal do metalofo/metalofido (segundo par de cúspides 

superior/inferior) em ambas as cúspides da póstrite (região labial) e prétrite (região lingual; 

Figura 7). Sempre que possível, foram selecionadas áreas próximas ao sulco central, região 

pela qual, geralmente ocorre o contato máximo durante a oclusão dos molares superiores e 

inferiores nos gonfotérios. Entretanto, em espécimes com estágios avançados de desgaste 

(três e quatro), foram selecionadas para ambos os pares de cúspides, regiões com a 

superfície de esmalte mais preservada, em termos de efeitos tafonômicos.  
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Figura 7. Desenho esquemático de segundo molar inferior esquerdo de um indivíduo de N. 

platensis de Araxá, Minas Gerais, Brasil. A área demarcada representa a superfície do esmalte do 

metalofido que foi analisada no estudo. (Fonte: Asevedo et al., 2012a). 
 

Os métodos de limpeza, moldagem e confecções de réplicas basearam-se em 

Solounias & Semprebon (2002). Assim, as regiões a serem moldadas foram inicialmente 

limpas com acetona a 97% utilizando algodão e cotonetes e, após as regiões estarem secas 

em temperatura ambiente, estas foram novamente limpas com álcool a 95%, utilizando os 

mesmos meios. Com o término da fase inicial da limpeza, a superfície do esmalte foi 

moldada duas vezes, utilizando um silicone odontológico de adição (polivinilsiloxano) 

Elite HD®. Este tipo de silicone odontológico é de alta precisão e permite registrar 

superfícies variadas. Assim, sua primeira aplicação foi realizada como uma fase final da 

limpeza e, portanto, foi descartada. A segunda aplicação, por sua vez, foi com o intuito de 

produzir os moldes. O silicone foi aplicado cobrindo completamente a área de interesse a 

ser moldada. Em seguida, para a confecção do contramolde (réplica), foi necessário fazer 

uma base e uma parede com massa de modelar envolvendo o molde, para que em seguida 

fosse preenchida com resina epóxi líquida. Pigmento universal de coloração cinza foi 
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adicionado à resina, para garantir melhor visualização durante a análise sob luz incidente 

imposto por um microscópio estereoscópico. 

As réplicas foram examinadas através de um microscópio estereoscópico com 35x 

de magnitude sob uma área de 0,4 x 0,4 = 0,16 mm². Técnicas de iluminação foram 

baseadas em Solounias & Semprebon (2002), e de acordo com as diferentes propriedades 

refrativas das cicatrizes na superfície das réplicas, foi possível reconhecer e contabilizar os 

seguintes padrões de microdesgaste: arranhões (finos, grosseiros e cruzados), perfurações 

(pequenas, grandes e irregulares; Solounias & Semprebon, 2002; Asevedo et al., 2012a). 

As perfurações são cicatrizes circulares ou subcirculares com larguras e 

comprimentos semelhantes. Podem ser classificados em pequenas ou grandes de acordo 

com as propriedades refrativas da luz. As perfurações grandes possuem aproximadamente 

duas vezes o diâmetro das perfurações pequenas, sendo estas mais profundas, menos 

refrativas e com margens menos regulares. No entanto, as perfurações irregulares são 

aproximadamente duas ou três vezes maiores que as perfurações grandes, possuem 

margens irregulares e baixa refração. Os arranhões são cicatrizes alongadas com margens 

retas e paralelas, sendo diferenciados entre arranhões finos e grosseiros de acordo com as 

propriedades refrativas. Os arranhões finos são mais estreitos, superficiais e, portanto, 

menos refrativos que os arranhões grosseiros. Alguns arranhões encontram-se orientados 

perpendicularmente à maioria, esses são os arranhões cruzados, que da mesma forma que 

os outros arranhões também podem ter uma textura fina ou grosseira (Solounias & 

Semprebon, 2002; Semprebon et al., 2004a; Asevedo et al., 2012a). 

As categorias tróficas alimentares basearam-se no estudo da dieta de ungulados 

atuais realizados por Solounias & Semprebon (2002). As categorias compreendem os 

padrões ramoneador, pastador e generalista. O padrão ramoneador inclui táxons que 

possuem dietas constituídas de plantas dicotiledôneas lenhosas e não lenhosas. Os itens 

alimentares são compostos de folhagens e alimentos fibrosos, como porções lignificadas de 

plantas lenhosas e frutos. O padrão pastador é composto por táxons que consomem 

principalmente gramíneas. E, por último, táxons que possuem hábitos generalistas 

apresentam uma dieta mista alimentando-se de gramíneas (> 10% da dieta) e plantas 

dicotiledôneas (Solounias & Semprebon, 2002; Janis, 2008; Semprebon et al., 2011; 

Asevedo et al., 2012a).  

No geral, a relação dos padrões de microdesgaste com a inferência alimentar de 

herbívoros está relacionada à proporção entre os valores médios de perfurações (pequenas) 

e arranhões. A relação do tamanho das perfurações e a espessura dos arranhões 
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encontrados no esmalte dentário promovem um refinamento entre as diferentes categorias 

tróficas, como exemplo a distinção entre ramoneadores de frutos, consumidor de porções 

lignificadas e ramoneador sujo (Rivals et al., 2012), como também, podem ser indicadores 

de possíveis contaminações de partículas exógenas aderidas aos itens alimentares (King et 

al., 1999; Solounias & Semprebon, 2002; Rivals et al., 2012). 

 

3.3. Análise estatística 

 

As contagens de cada padrão de microdesgaste reconhecidos foram feitas 

manualmente em ambas as réplicas das regiões da prétrite e póstrite, para que em seguida, 

fosse calculada uma média que representasse os valores médios dos diferentes padrões em 

cada espécime. 

Posteriormente, testes de variância ANOVA de um fator (PAST v. 2.17c) foram 

aplicados nos valores médios de cada padrão encontrado nos diferentes tipos dentários, a 

fim de promover uma melhor adaptação para a comparação com os resultados do banco de 

dados de microdesgaste de Solounias & Semprebon (2002), pois os autores fizeram 

inferências com base apenas em espécimes adultos.  

Os espécimes dos gonfotérios atribuídos à classe etária adulta (primeiro e 

segundos molares), foram comparados com espécies adultas de ungulados de dietas 

conhecidas (Solounias & Semprebon, 2002) e elefantes (Rivals et al., 2012; Anexo A), 

com o intuito de inferir a provável dieta com base nos táxons atuais.  

Deste modo, os valores médios de arranhões (finos e grosseiros) e perfurações 

(pequenas) encontrados em cada indivíduo de N. platensis e C. hyodon, foram inicialmente 

calculados para reconhecer as médias destes para os táxons e, assim as comparou através 

de diagramas de dispersão para discernir de forma geral a categoria alimentar. 

No entanto, a distinção de táxons generalistas dos pastadores e ramoneadores não 

é tão clara quando apenas são utilizados os diagramas de dispersão entre os valores médios 

de arranhões e perfurações, pois pode haver posicionamento dos mesmos nesses 

morfoespaços pré-estabelecidos para as outras categorias alimentares. Devido ao 

comportamento oportunista observados em generalistas é possível distingui-los ao avaliar 

os valores médios de arranhões de seus indivíduos.  

Portanto, foram plotados no diagrama de dispersão os valores médios dos 

arranhões de cada indivíduo de N. platensis e C. hyodon seguindo as categorias de valores 

de arranhões sugeridos por Solounias & Semprebon (2002): i) valores entre 0 e 17 (valor 
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considerado baixo) correspondem ao grupo de ramoneadores tradicionais; ii) valores entre 

17,5 e 29,5 (valores médios) correspondem ao grupo de pastadores tradicionais; iii) valores 

acima de 30 (valores altos) representam espécies que apresentam maior número de 

arranhões do que pastadores típicos.  

A transição entre ramoneadores-pastadores corresponde a táxons situados entre as 

categorias i e ii (generalista sazonal/regional ou com consumo predominante de ramos) e 

entre ii e iii (generalista não-sazonal/regional ou com consumo predominante de 

gramíneas). Uma distribuição em que aparecem todas as categorias de arranhões (i, ii, iii) 

pode ser observada, e também representam subpopulações das duas categorias extremas, 

ramoneadores e pastadores, dentro de um único táxon (generalista sazonal/regional; 

Solounias &Semprebon, 2002; Green et al., 2005; Asevedo et al., 2012a).  

Ainda, para promover um maior refinamento na caracterização da dieta das 

espécies de gonfotérios, as perfurações grandes, perfurações irregulares, arranhões 

cruzados e a textura dos arranhões foram aqui avaliados qualitativamente. A presença ou 

ausência desses padrões nas áreas analisadas (16 mm2) foram registradas, e a percentagem 

dos indivíduos por táxon contendo cada padrão foi calculada. Especificamente, a presença 

de perfurações grandes, perfurações irregulares e arranhões cruzados foram registrados 

quando o número médio de cada um por dente foi maior que quatro. Enquanto que, a 

textura dos arranhões foi avaliada de acordo com o predomínio das diferentes espessuras 

dos arranhões no esmalte dentário, se unicamente finos, grosseiros, ou uma mistura de 

ambos. 

Após a compilação de todas as variáveis de microdesgaste dos gonfotérios, foi 

empregado um método discriminante (SYSTAT 13.0) com o intuito de confirmar a mais 

provável categoria trófica alimentar, bem como foi avaliada a similaridade entre suas 

variáveis com a dos táxons atuais, a partir da análise multivariada de cluster, utilizando 

medidas de similaridade euclidiana e método hierárquico de agrupamento pareado (PAST 

v. 2.17c).  

A análise de clusters foi ainda utilizada, para comparar os valores dos padrões de 

microdesgaste dos gonfotérios sul-americanos com a dos mastodontes e mamutes (Rivals 

et al., 2012). As diferentes linhagens coexistiram durante o Pleistoceno Final da América 

do Norte.  

Após o discernimento geral da paleodieta dos táxons de gonfotérios sul-

americanos, estes foram comparados de acordo com as classes etárias e a nível geográfico. 

Para isso, foram utilizados os dados brutos (i.e., valores médios) de todos os padrões de 
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microdesgaste encontrados nas distintas classes etárias (dentes decíduos a terceiro molares 

permanentes) provenientes de todas as localidades sul-americanas acessadas.  

As localidades dos espécimes foram agrupadas às específicas ecorregiões, e 

dentro destas foram inferidas as paleodietas através de representações gráficas da dispersão 

entre os valores de perfurações e arranhões, e também os valores de arranhões dos 

indivíduos (métodos descritos anteriormente), bem como uma comparação minuciosa dos 

demais padrões acessados (perfurações grandes, irregulares e a textura dos arranhões).  

Dentro das ecorregiões, os espécimes atribuídos a diferentes classes etárias foram 

comparados por meio dos testes de variância ANOVA de um fator (PAST 2.17c), enquanto 

que, os padrões alimentares nas ecorregiões foram comparados através do teste 

multivariado MANOVA (PAST 2.17c). 

 

4. RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 

Todas as cicatrizes de microdesgaste do esmalte dentário de N. platensis e C. 

hyodon foram reconhecidas e, algumas destas podem ser visualizadas nas fotomicrografias 

digitalizadas capturadas em microscópio estereoscópico sob o aumento de 35x (Figura 8). 

Os resultados brutos dos padrões de microdesgaste dos espécimes de gonfotérios utilizados 

no estudo estão listados no Apêndice A.  

 

4.1. Avaliação dos padrões de microdesgaste nos gonfotérios sul-americanos: 

evidências ontogenéticas confirmadas  

 

Estudos do microdesgaste com baixa magnitude utilizam os segundos molares 

permanentes para inferências alimentares (Solounias & Semprebon, 2002; Semprebon et 

al., 2004a; Rivals & Semprebon, 2011; Rivals et al., 2012). Esta seleção ocorre, pois 

objetiva-se por meio desses estudos a reconstrução da dieta de indivíduos adultos. O 

interesse pela avaliação das cicatrizes encontradas no esmalte de outros tipos dentários 

apenas foi alcançado no estudo da paleodieta dos mastodontes americanos, Mammut 

americanum Blumenbach, 1799, realizado por Green et al. (2005).  
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Figura 8. Fotomicrografias das superfícies do esmalte dentário de C. hyodon e N. platensis 

retiradas sob o aumento de 35x de magnitude (Escala: 0,4mm). A: C. hyodon de Valle de Tarija, 

Bolívia (MACN Pv 532); B: N. platensis de Dom Pedrito, Rio Grande do Sul, Brasil (MN 2246-v); 

C: N. platensis de São Raimundo Nonato, Piauí, Brasil (MN 400-v). Siglas: AF: arranhões finos, 

AG: arranhões grosseiros, AC: arranhões cruzados, PP: perfurações pequenas, PG: perfurações 

grandes, PI: perfurações irregulares.  
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A importância do uso de diferentes categorias dentárias para inferências da dieta 

está no benefício de avaliar as estratégias alimentares das espécies a nível intra-específico, 

baseando-se nos padrões ontogenéticos. Como também, para táxons pretéritos, permite o 

fornecimento de informações da dieta em localidades fossilíferas que não apresentam um 

número amostral alto de espécimes dentários.  

A característica substituição dentária horizontal dos proboscídeos quaternários 

pode facilitar a aplicação do uso de todos os dentes molariformes para inferências. Pois 

seus dentes são substituídos da região posterior para a região anterior nos ramos 

mandibulares e maxilares (Shoshani, 1998; Vaughan et al., 2000; Mothé et al., 2010).  

Enquanto um dente se encontra em uso, outro está sendo formado no bolso alveolar, 

simultaneamente (Shoshani, 1998; Vaughan et al., 2000; Mothé et al., 2010). Uma vez que 

o dente em uso se desgasta por completo ao longo do tempo, este é substituído 

gradualmente pelo que estava em formação, colocando o novo em posição de uso e o dente 

completamente desgastado é perdido (Figura 2; Shoshani, 1998; Vaughan et al., 2000; 

Mothé et al., 2010). Assim, todos os dentes assumem o mesmo posicionamento nas 

diferentes classes etárias do animal e, teoricamente, viabiliza a padronização da análise das 

cicatrizes no esmalte dentário, respeitando o posicionamento dos dentes na arcada e os 

diferentes níveis de desgastes dentários. 

Entretanto, não há estudos na literatura que comprovem essa padronização da 

análise das cicatrizes nos esmaltes de diferentes tipos dentários em proboscídeos. A 

reconstrução da paleodieta dos mastodontes americanos realizadas por Green et al. (2005) 

pôde pressupor possíveis evidências da variação dos padrões de microdesgaste ao nível 

ontogenético. No entanto, a inferência é preliminar e apenas os segundos molares foram 

utilizados para reconstruir os hábitos alimentares da espécie. 

Desta forma, com o intuito de confirmar essa hipótese para os gonfotérios, foram 

aqui aplicados testes de variância nos valores das cicatrizes encontrados em dentes 

decíduos e primeiros, segundos e terceiros molares permanentes para a espécie N. platensis 

associada às classes etárias: imaturo, subadulto, adulto, adulto maduro e adulto senil 

(Apêndice A; Mothé et al., 2010). A espécie C. hyodon não foi incluída na comparação 

devido ao baixo número amostral que impossibilitaria resultados confiáveis.  

Inicialmente, para testar se a padronização das cicatrizes ocorre com base na 

morfologia dentária ou ao nível ontogenético, foram aplicados testes estatísticos ANOVA 

de um fator nos valores de cada padrão de microdesgaste encontrados em tipos dentários 

iguais associados a classes etárias diferentes, e em dentes diferentes associados à mesma 
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classe. Não foi possível comparar todos os dentes devido ao número amostral baixo entre 

algumas faixas de idade, bem como alguns dentes associam a uma única faixa. Porém, a 

comparação se estende aos dentes decíduos e permanentes.   

O teste estatístico notificou diferença significativa (p < 0,05) apenas para o padrão 

de perfurações irregulares entre os terceiros molares associados às classes etárias de 

adultos maduros e senis (p=0,038; Apêndice B.1). Enquanto que, nenhuma diferença foi 

notificada nos dentes associados a uma única classe (Apêndice B.2). Assim, os testes 

demonstram uma compatibilidade maior da padronização das diferentes cicatrizes ao nível 

etário nos gonfotérios, devido à substituição horizontal dos molariformes e, portanto, não 

se relacionam com as características morfológicas dos molariformes.   

Posteriormente, os testes estatísticos ANOVA (um fator) foram repetidos para 

testar se os valores dos padrões de microdesgaste são comparáveis nas variadas classes 

(Apêndice B.3). O teste não indicou diferenças significativas (p > 0,05; Apêndice B.3), 

atestando que os valores das cicatrizes observadas nos indivíduos de faixas etárias 

diferentes são semelhantes.  

Apesar da comparação entre os espécimes de N. platensis não tenha diagnosticado 

valores estatisticamente diferentes, se assim houvessem poderiam estar relacionados a 

diferentes estratégias alimentares ao nível das classes etárias dos indivíduos. Embora, nem 

sempre seria possível fazer esse tipo de inferência, principalmente quando comparados 

com números amostrais menores, neste caso consideraria apenas variações individuais. No 

entanto, em caso de divergências muito amplas dos valores dos diferentes padrões, 

inviabilizaria as comparações entre diferentes tipos dentários, sendo apenas possível 

compará-los dentro de classes etárias iguais.  

Os resultados aqui gerados demonstram a viabilidade no uso de todos os tipos 

dentários dos gonfotérios para inferências alimentares por meio de comparações com 

trabalhos prévios de microdesgaste com baixa magnitude. Desta forma, nesse presente 

estudo, foi possível avaliar as estratégias alimentares dos gonfotérios de diferentes classes 

etárias, por meio de comparações com os resultados do banco de dados de Solounias & 

Semprebon (2002), que apenas utilizou os segundos molares de ungulados adultos para 

inferências da dieta.  
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4.2. Inferências à paleodieta dos gonfotérios sul-americanos  

 

Uma correlação entre os padrões de microdesgaste de indivíduos adultos das 

espécies de gonfotérios sul-americanos, com as de ungulados e elefantes atuais foi aqui 

promovida. Deste modo, os resultados do diagrama de dispersão entre os valores médios 

de arranhões e perfurações de ambas as espécies, comparados com os valores médios de 

táxons ramoneadores de folha, pastadores, generalistas e generalistas sazonais/regionais 

estão expressos na Figura 9. As médias elevadas dos respectivos padrões nos gonfotérios 

admitiram o posicionamento junto aos táxons atuais generalistas, próximo ao morfoespaço 

dos pastadores e definitivamente em oposição ao morfoespaço dos ramoneadores atuais 

(Figura 9). 

Os valores médios de arranhões possuem maior poder discriminatório do que os 

de perfurações, assim permitem segregar os táxons entre os morfoespaços categóricos de 

dieta. Táxons com baixos valores médios de arranhões ao domínio dos ramoneadores com 

maior consumo de folhas (lado esquerdo do gráfico; Figura 9), e táxons com elevados 

valores médios de arranhões ao domínio dos pastadores ou generalistas (lado direito do 

gráfico; Figura 9). Generalistas sazonais ou regionais apresentam valores médios de 

arranhões que residem no morfoespaço dos ramoneadores, dos pastadores ou entre os 

respectivos morfoespaços (Figura 9; Semprebon et al., 2011).  

Uma proximidade na segregação entre as espécies de gonfotérios foi aqui 

comprovada (Figura 9). Notiomastodon platensis apresentou valores médios de arranhões 

maiores que os de C. hyodon, sugerindo uma afinidade maior a hábitos pastadores. 

Cuvieronius hyodon posicionou próximo à espécie de bovídeo atual e de hábitos mistos 

sazonais Boselaphus tragocamelus Pallas, 1766 e, N. platensis à espécie de bovídeo de 

hábitos mistos Ovibos moschatus Zimmermann, 1780 (Figura 9). O posicionamento dos 

gonfotérios próximo a essas espécies indicam a afinidade entre os valores de arranhões e 

perfurações aos táxons de categoria alimentar mista. 

A espécie B. tragocamelus comumente chamado de "Nilgó ou antílope-azul" é o 

maior antílope da Ásia (Leslie, 2008). A seleção entre os itens alimentares observados na 

espécie varia sazonalmente e inclui em geral espécies herbáceas e plantas lenhosas. As 

plantas lenhosas dominam a composição alimentar da espécie em florestas tropicais secas 

da Índia (Khan, 1994), bem como, uma importante variação sazonal para hábitos 

frugívoros foram registrados em indivíduos do mesmo país (Sankar & Vijayan, 1992).  
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Figura 9.  Diagrama de dispersão dos valores médios de arranhões e perfurações de N. platensis e 

C. hyodon, comparados com os dados de ungulados atuais (Solounias & Semprebon, 2002) e 

elefantes modernos (Rivals et al., 2012). Símbolos: ●: Ramoneador; ■: Pastador; : Generalista 

Sazonal/Regional; : Generalista. ✫: Proboscídeos. Siglas: Proboscídeos: Chy: Cuvieronius 

hyodon, Npl: Notiomastodon platensis, Laf: Loxodonta africana, Ema: Elephas maximus. 

Ramoneador de folhas: Ala: Alces alces, Aam: Antilocapra americana, Beu: Boocercus euryceros, 

Cba: Camelus bactrianus, Cdr: C. dromedarius, Dbi: Diceros bicornis, Gca: Giraffa 

camelopardalis, Lwa: Litocranius walleri, Tim: Tragelaphus imberbis, Tst: T. strepsiceros. 

Pastadores: Abu: Alcelaphus buselaphus, Bbi: Bison bison, Cdu: Cervus duvauceli, Cta: 

Connochaetes taurinus, Ebu: Equus burchelli, Egr: E. grevyi, Hni: Hippotragus niger, Kel: Kobus 

ellipsiprymnus, Tqu: Tetracercus quadricornis. Generalistas sazonais ou regionais: Aax: Axis axis, 

Bta: Budorcas taxicolor, Csu: Capricornis sumatraensis, Ggr: Gazella granti, Gth: G. thomsonii, 

Lgl: Lama glama, Mmu: Muntiacus muntjak, Oca: Ovis canadensis, Tor: Taurotragus oryx, Tsc: 

Tragelaphus scriptus, Btr: Boselaphus tragocamelus, Lvi: Lama vicugna. Generalistas: Cca: 

Cervus canadensis, Cun: C. unicolor, Cib: Capra ibex, Omo: Ovibos moschatus. 

 

O boi-almiscarado, Ovibos moschatus, no entanto, é um bovídeo nativo de 

regiões árticas do Canadá, Groelândia e do Alasca. A espécie apresenta um maior consumo 

anual por gramíneas, porém podem apresentar uma dieta mais diversa durante os meses de 
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verão. A dieta no verão compreende geralmente de plantas herbáceas e plantas arbóreas 

eudicotiledôneas do gênero Salix e Betula (Thing et al., 1987; Oakes et al., 1992). Em 

contrapartida, nos meses de inverno a dieta é geralmente mais restrita a gramíneas, ervas, 

briófitas, e raízes (Thing, 1991; Groves, 1997). 

Diferentemente dos gonfotérios, as espécies generalistas de elefantes atuais, o 

elefante africano, Loxodonta africana Blumenbach, 1797, e o elefante asiático, Elephas 

maximus Linnaeus, 1758, apresentam valores médios de perfurações e arranhões mais 

baixos, que os fizeram segregar no diagrama de dispersão entre os morfoespaços de 

pastadores e ramoneadores (Figura 9). Esse posicionamento está relacionado a uma dieta 

mista com variações sazonais, onde o consumo entre plantas lenhosas e gramíneas é 

proporcionalmente equivalente. Embora os gonfotérios também tenham sido associados à 

categoria alimentar generalista, estes posicionaram próximos aos pastadores, sugerindo 

uma dieta mais rica em gramíneas quando relacionados aos proboscídeos viventes. 

A distribuição dos valores médios de arranhões de cada indivíduo de N. platensis 

e C. hyodon possibilitou avaliar as estratégias alimentares do grupo (Figura 10). Com base 

nos valores das faixas de arranhões propostas por Solounias & Semprebon (2002), os 

gonfotérios sul-americanos apresentaram espécimes com valores de arranhões atribuídos às 

três categorias (0-17; 17,5-29,5 e 30 ou mais). Ambas as espécies possuem um padrão 

semelhante entre os valores médios de arranhões em seus indivíduos. Notiomastodon 

platensis exibe espécimes com números de arranhões compreendidos entre os valores 12,5 

a 47,5, enquanto que, C. hyodon exibe valores entre 14 a 41. Esses resultados sugerem que 

os gonfotérios encontravam-se na zona de transição entre ramoneadores e pastadores. 

 

 A maior percentagem de indivíduos de N. platensis apresenta valores médios de 

arranhões altos com 51,8% de valores iguais ou maiores que 30, e apenas 7,5% dos 

indivíduos de N. platensis apresentam arranhões com valores médios entre 0 e 17. Todavia, 

C. hyodon apresenta 28% com valores médios de arranhões entre 0 e 17, e a grande 

maioria representando 42,8% de indivíduos possuem valores entre 17,5 e 29,5. A partir 

desses resultados percentuais sugere-se que ambas as espécies estão associadas a dietas 

generalistas, onde a variação alimentar poderia ocorrer de acordo com padrões sazonais ou 

regionais. Contudo, C. hyodon aparentemente possuía maior amplitude alimentar por 

apresentar valores percentuais mais equilibrados entre as diferentes faixas de arranhões, ao 

contrário de N. platensis que exibe valores percentuais maiores entre as faixas altas, no 

qual permite associá-lo ao hábito generalista com consumo predominante de gramíneas. 



 

44 
 

 

Figura 10. Diagrama de distribuição dos valores médios de arranhões dos indivíduos adultos de N. 

platensis (losango preto) e C. hyodon (losango branco). Os valores das faixas de arranhões 

baseiam-se em Solounias & Semprebon (2002).  

 

Os resultados gerados nas análises de dispersão assemelham-se aos da análise 

discriminante. A figura 11 representa o gráfico resultante da análise discriminante dos 

gonfotérios comparados com os ungulados e elefantes viventes, utilizando resultados de 

todas as variáveis compiladas no estudo (Tabela 2).  

A etapa inicial da análise pôde identificar que a percentagem dos arranhões 

grosseiros e a percentagem de arranhões entre 0-17 foram as variáveis de microdesgaste 

mais diagnósticas para a discriminação da dieta dos grupos, constituindo assim um modelo 

mais preciso (Wilks' lambda = 0,038, F = 17,191, p = 0,000). Com base na matriz de 

classificação Jackknifed obtida a partir desta análise discriminante (Tabela 3), as duas 

variáveis de microdesgaste selecionadas foram altamente eficazes na discriminação dos 

ramoneadores (90% de precisão), pastadores (55,5% de precisão), generalistas (75% de 

precisão) e generalistas sazonais/regionais (72,7% de precisão). Alguns táxons pastadores 

foram classificados erroneamente na categoria dos táxons generalistas, resultando uma 

menor percentagem de precisão para o discernimento categórico pastador. Muitos táxons 

generalistas avaliados apresentam valores percentuais próximos a pastadores, devido a uma 
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tendência maior pelo consumo de gramíneas. Portanto, isso justifica as menores 

percentagens de precisão no discernimento entre pastadores e generalistas.  

 

Tabela 2. Sumário estatístico das variáveis de microdesgaste compilados no estudo de C. hyodon e 

N. platensis. Percentagens (%) de arranhões cruzados, perfurações grandes e perfurações 

irregulares calculadas para indivíduos com mais de quatro marcas na faceta dentária. Percentagens 

(%) das texturas e faixas dos arranhões calculadas de acordo com o predomínio nos indivíduos. 

 

Variáveis de microdesgaste 

Táxon N. platensis C. hyodon 

Número de dentes 29 7 

Média perfurações 29,8 34 

Média arranhões 32 25 

% Arranhões cruzados 60,7 71,4 

% Perfurações grandes 78,5 100 

% Perfurações irregulares 64,3 85,7 

% Arranhões finos 0 0 

% Arranhões grosseiros 0 0 

% Arranhões mistos 100 100 

% Arranhões (0-17) 7,5 28,5 

 

 

A análise discriminante pôde classificar o gonfotério N. platensis como 

generalista e C. hyodon como generalista sazonal ou regional (Figura 11). A diferença 

entre a classificação dos dois tipos de generalistas ocorreu, pois N. platensis apresentou 

baixas percentagens de indivíduos com valores de arranhões entre 0-17 (7,5%) em relação 

a C. hyodon que era um pouco mais elevado (28,5%; Tabela 2). Os proboscídeos viventes, 

L. africana e E. maximus, também foram classificados como generalistas 

sazonais/regionais, assim como, a espécie C. hyodon. Todavia, os valores de microdesgaste 

dessas espécies não se assemelham, devido ao posicionamento afastado observado no 

gráfico canônico (Figura 11).  

 

 

 

 

 

 



 

46 
 

 

Figura 11. Diagrama de dispersão dos escores canônicos dos gonfotérios, elefantes e ungulados 

atuais resultantes da análise discriminante (Solounias & Semprebon, 2002; Rivals et al., 2012). 

Siglas: Chy: Cuvieronius hyodon, Npl: Notiomastodon platensis, Laf: Loxodonta africana, Ema: 

Elephas maximus. Símbolos: ●: Ramoneador; ○ Pastador; □: Generalista Sazonal/Regional; ■: 

Generalista.  

 

 

Tabela 3.  Matriz de classificação Jackknifed obtida através da análise discriminante. Siglas: R: 

ramoneador, P: pastador, G: generalista, G S/R: generalista sazonal/regional.  
 

Dieta R P G G S/R % Precisão 

R 9 0 0 1 90 

P 0 5 4 0 55,5 

G 0 1 3 0 75 

G S/R 1 2 0 8 72,7 

Total 10 8 7 9 73,5 

 

 

Por fim, o dendrograma hierárquico de clusters de proboscídeos e ungulados 

gerados através das comparações com as variáveis da Tabela 2, pôde subdividir em sete 
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principais clusters (Figura 12). As subdivisões foram com base nas percentagens das 

texturas dos arranhões e seus valores médios nos indivíduos, bem como, nas percentagens 

de arranhões cruzados e padrões grosseiros (perfurações grandes e irregulares). 

Os gonfotérios associaram aos clusters dos ungulados generalistas e pastadores, 

que apresentam maiores percentagens de indivíduos com arranhões finos ou mistos (finos e 

grosseiros), percentagens baixas e altas dos valores de arranhões compreendidos entre 0 e 

17, e altas percentagens de perfurações grandes, irregulares e arranhões cruzados no 

esmalte dentário (Figura 12, Cluster B; Anexo A). 

Desta forma, N. platensis apresentou maior similaridade com os padrões de 

microdesgaste da espécie pastadora Kobus ellipsiprymnus Ogilby, 1833 (Figura 12, Cluster 

B). Ambas as espécies apresentam percentagens semelhantes de arranhões cruzados, 

perfurações grandes e perfurações irregulares. As percentagens de indivíduos com 

arranhões mistos no esmalte dentário são maiores, como também, as percentagens dos 

valores médios de arranhões compreendidos entre 0 e 17 são extremamente baixas (Tabela 

2; Anexo A). O hábito alimentar do antílope K. ellipsiprymnus é geralmente apresentado 

como um regime pastador quando as espécies de plantas são abundantes em seu habitat, 

porém durante as estações secas podem assumir uma dieta mista com aproximadamente 

35% da dieta voltada ao consumo de árvores forrageiras na África Meridional (Kassa et al., 

2008).  

O gonfotério C. hyodon, também demonstrou proximidade aos padrões das 

espécies mencionadas (Figura 12, Cluster B). Entretanto, C. hyodon divergiu destas por 

apresentar uma média maior de perfurações pequenas e maior percentagem dos valores 

médios de arranhões na categoria mais baixa (Tabela 2). Outras espécies com dietas 

generalistas e pastadoras compunham o cluster, essas incluíram: a generalista 

sazonal/regional, Muntiacus muntjak Zimmermann, 1780, a generalista, Capra ibex 

Linnaeus, 1758, e as pastadoras, Alcelaphus buselaphus Pallas, 1766 e Cervus duvaucelii 

Cuvier, 1823. As mesmas divergiram das demais de acordo com as percentagens dos 

padrões grosseiros (Figura 12, Cluster B).  

Todas as análises estatísticas realizadas no presente estudo revelaram que as 

espécies de gonfotérios apresentam semelhanças entre seus padrões de microdesgaste 

(Figuras 9-12). Ambas possuem valores médios de perfurações e arranhões altos, bem 

como altas percentagens de padrões grosseiros, e as texturas dos arranhões no esmalte 

dentário são mistas (Tabela 2). Esses resultados são referentes a uma dieta mista similar, 

onde o consumo por plantas lenhosas promoveram altas frequências dos diferentes tipos de 

http://pt.wikipedia.org/wiki/Carolus_Linnaeus
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perfurações, bem como a textura mista dos arranhões. Apesar de também apresentarem 

indivíduos com valores dos arranhões típicos de ramoneadores (0-17), a baixa percentagem 

(Tabela 2) sugere que os gonfotérios consumiam maiores proporções de gramíneas, sendo 

esse consumo mais significativo para a espécie N. platensis.  

 

Figura 12. Análise hierárquica de clusters utilizando todas as variáveis de microdesgaste de N. 

platensis e C. hyodon, em comparação com os táxons ungulados e elefantes (Solounias & 

Semprebon, 2002; Rivals et al., 2012). Letras de A-G indicam os principais clusters avaliados. 

Siglas: Proboscídeos: Chy: Cuvieronius hyodon (negrito), Npl: Notiomastodon platensis (negrito), 

Laf: Loxodonta africana, Ema: Elephas maximus. Ramoneador de folhas: Cdr: Camelus 

dromedarius, Cba: C. bactrianus, Aam: Antilocapra americana, Ala: Alces alces, Gca: Giraffa 

camelopardalis, Dbi: Diceros bicornis. Pastadores: Ebu: Equus burchelli, Tqu: Tetracercus 

quadricornis, Kel: Kobus ellipsiprymnus, Abu: Alcelaphus buselaphus, Cdu: Cervus duvauceli, 

Bbi: Bison bison. Generalistas sazonais/ regionais: Tor: Taurotragus oryx, Lvi: Lama vicugna, Btr: 

Boselaphus tragocamelus, Oca: Ovis canadensis, Csu: Capricornis sumatraensis, Mmu: Muntiacus 

muntjak, Aax: Axis axis, Bta: Budorcas taxicolor. Generalistas: Omo: Ovibos moschatus, Cib: 

Capra ibex, Cca: Cervus canadensis, Cun: C. unicolor.  

 

Os elefantes constituíram um cluster a parte e localizaram-se entre os clusters dos 

ramoneadores (Figura 11, Clusters E e G) no dendrograma (Figura 12, Cluster F). Os 

indivíduos apresentam percentagens de arranhões unicamente grosseiros, percentagens 
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altas de arranhões associados aos valores entre 0 e 17, e padrões grosseiros 

equilibradamente altos, que refletem uma dieta constituinte com grandes proporções do 

consumo de plantas lenhosas (Anexo A).  

Estudos sobre o comportamento alimentar de elefantes corroboram com os 

resultados de microdesgaste. Os elefantes são herbívoros generalistas, cuja dieta inclui 

gramíneas, ervas, cascas, frutos e folhas de árvore/arbustos (Haynes, 1991). A seleção 

entre os itens alimentares são de acordo com a sazonalidade e a melhor qualidade 

nutricional entre os compostos alimentares (O’Connor et al., 2007; Wolley et al., 2009).  

As folhagens, plantas herbáceas e frutos são os itens alimentares que oferecem a 

maior taxa de consumo por células solúveis. Estas são compostas por proteínas, açúcares e 

lipídios e, desta forma, possuem maior facilidade na digestão. Por sua vez, alimentos como 

galhos, troncos e cascas apresentam células com paredes fibrosas, constituídas com alto 

teor de celulose e lignina que são lentamente digeridas (O’Connor et al., 2007).  

A concentração de proteínas nas plantas arbóreas é até duas vezes maiores que os 

das gramíneas durante as estações de crescimento e, portanto, favorece o consumo 

constante desses itens pelos elefantes durante todo o ciclo anual. As gramíneas, por sua 

vez, são os itens alimentares preferidos nas estações úmidas, período pelo qual a taxa de 

proteína é mais elevada (Haynes, 1991; Topps, 1997; O’Connor et al., 2007). Durante 

algumas semanas após o início da estação chuvosa, a dieta dos elefantes africanos é 

constituída por até 60% de gramíneas (Cerling et al., 2004), enquanto que em elefantes 

asiáticos a quantidade de gramíneas na dieta durante a estação chuvosa pode chegar até 

90% (Sukumar & Ramesh, 1992). A ingestão de plantas senescentes, no entanto, é evitada 

por conta da falta de conteúdo celular (O’Connor et al., 2007). 

A distância entre os clusters dos gonfotérios e elefantes no dendrograma reflete 

uma diferença entre a composição das dietas. Os resultados de microdesgaste para os 

gonfotérios revelaram que estes também eram generalistas sazonais, e possivelmente 

apresentavam estratégias alimentares semelhantes aos dos elefantes atuais, porém o 

consumo de gramíneas era mais extensivo e aparentemente não restringia apenas as 

estações chuvosas. 

Resultados semelhantes sobre a paleodieta das espécies podem ser vistos em 

estudos isotópicos e de cálculo dentário em espécimes provenientes de diversas localidades 

na América do Sul (Macfadden et al., 1994; MacFadden & Shockey, 1997; Sánchez et al., 

2003, 2004; Alberdi et al., 2008; Asevedo et al., 2012a; Dantas et al., 2013b). Esses 
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estudos serão melhores detalhados na seção a seguir, onde as estratégias alimentares dos 

gonfotérios de diversas localidades sul-americanas foram reconstituídas.  

 

4.3. Diversidade das estratégias alimentares dos gonfotérios pleistocênicos da 

América do Sul   

 

As comparações realizadas com os táxons atuais no estudo anterior sugeriram 

uma dieta mista similar para as espécies de gonfotérios sul-americanos. No entanto, 

algumas questões precisam ser esclarecidas a respeito do reconhecimento das estratégias 

alimentares em (i) indivíduos de classes etárias diferentes provenientes de mesma 

localidade/região e, em (ii) indivíduos de diferentes localidades/regiões pleistocênicas na 

América do Sul. 

Desta forma, a viabilidade do uso de diferentes tipos dentários confirmado no 

presente estudo permitiu inferir por meio de uma avaliação minuciosa os padrões 

alimentares de espécimes atribuídos a diferentes classes etárias e localidades pleistocênicas 

sul-americanas. Uma revisão dos estudos prévios sobre a paleodieta do grupo, e sobre o 

paleoambiente das localidades sul-americanas, proporcionou o enriquecimento das 

informações para a reconstituição da paleoecologia dos Gomphotheriidae na América do 

Sul.  

Os espécimes de N. platensis são associados ao Pleistoceno Final e, portanto, as 

localidades de seus espécimes foram plotadas no mapa reconstituído com a estimada 

distribuição fitogeográfica durante o Último Máximo Glacial - UMG (Figura 13; 

Clapperton, 1993; Vivo & Carmignotto, 2004; Anhuf et al., 2006; Carnaval & Moritz, 

2008; Werneck et al., 2011; França et al., 2015). As localidades dos espécimes de N. 

platensis agrupam em cinco ecorregiões, distinguidas de acordo com suas regiões 

geográficas e condições ambientais similares. As ecorregiões discernidas foram: Planalto 

de Bogotá, Bacia Amazônica, Nordeste brasileiro, Sudeste brasileiro, e Sul do Brasil e 

Argentina. Os biomas constituintes incluíam vegetações de altitude, florestas 

semideciduais, florestas sazonais secas, floresta atlântica, savanas e campos/estepes.  

A ecorregião de Valle de Tarija representa a única localidade de C. hyodon 

avaliada no presente estudo. Esta não foi plotada no mapa fitogeográfico devido à 

associação de seus espécimes ao Pleistoceno Médio. Desta forma, seguindo uma ordem 

cronológica essa será a primeira ecorregião a ser discutida.
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Figura 13. Mapa da América do Sul com a estimada distribuição fitogeográfica do Pleistoceno Final durante o Último Máximo Glacial - UMG (Clapperton, 

1993; Vivo & Carmignotto, 2004; Anhuf et al., 2006; Carnaval & Moritz, 2008; Werneck et al., 2011; França et al., 2015). Pontos de ocorrência das 

localidades dos espécimes de N. platensis avaliados no estudo e, das localidades com informações sobre reconstrução paleoambiental/paleoclimática do 

Pleistoceno Final/Holoceno estão aqui representadas. Maiores informações sobre as localidades dos estudos acessados estão contidas na Tabela 4.   
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Tabela 4. Sumário com informações das localidades, datações e métodos de trabalhos com inferências à reconstrução paleoambiental/paleoclimática do 

Pleistoceno Final/Holoceno. 

 

Número Sítio Coordenada Altitude (m) Idade (anos A.P.) Método Referência 

1 Planalto de Bogotá (CO) 4°19’N, 73°40’O 2250 3,2 Ma - 27 ka Palinológico 
Hooghiemstra & Ran 

(1994) 

2 Lago Arari (PA, BR) 0°35’S, 49°06’O 12 50 - 0  Ka Palinológico Miranda (2010) 

3 Porto Velho (RO, BR) 8° 43’S, 63°58’O 84 17- 0 Ka Isótopo de carbono Freitas et al. (2001) 

4 Humaitá (AM, BR) 7° 38’S, 63°04’O 54 17- 0 Ka Isótopo de carbono Freitas et al. (2001) 

5 Lagoa da Confusão (TO, BR) 10°38’S, 49°43’O 184 12 - 0 Ka Palinológico Behling (2002) 

6 Geo B 3104-1 (CE, BR) 3°40’S, 37°43’O - 42 – 8,5 Ka Palinológico Behling et al. (2000) 

7 Campina Grande (PB, BR) 7°11’S, 36° 3’O 551 - 
Composição 
faunística e 
tafonomia 

Bergqvist et al. (1997) 

8 Taperoá (PB, BR) 7° 15’ S, 36° 57’O 532 - 
Composição 
faunística e 
tafonomia 

Bergqvist et al. (1997) 

9 Lage Grande (PE, BR) 8°25’S, 36°43’O 743 - 
Composição 
faunística e 
tafonomia 

Araújo-Júnior et al. 
(2013a) 

10 
Toca da Janela da Barra do 

Antonião (PI, BR) 
08°48’S, 42°25’O 397 - 

Composição 
faunística 

Guérin et al. (2002) 

11 Fazenda Ovo da Ema (AL, BR) 09°22’S, 37°24’O 311 - 
Composição 
faunística e 
tafonomia 

Silva (2008) 

12 Vale do Rio Icatu (BA, BR) 10°24’S, 43°13’O 478 10,9 - 0,8 Ka Palinológico De Oliveira et al. (1999) 

13 Salitre (MG, BR) 19°S, 46°46’O 1050 50 - 0  Ka Palinológico Ledru et al. (1996) 

14 Serra Negra (MG, BR) 19°S, 46°45’O 1170 50 - 0  Ka Palinológico Oliveira (1992) 

15 Bacia dos Olhos (MG, BR) 19°38’S, 43°54’O 730 20 - 0 ka Palinológico Oliveira (1992) 
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Tabela 4. Continuação. 
 

Número Localidade Coordenada Altitude (m) Idade (anos A.P.) Método Referência 

16 Bacia do rio Marcujá (MG, BR) 20°21’S, 43° 40’O 1100 32 - 5 Ka Palinológico Gomes et al. (2002) 

17 Catas Altas (MG, BR) 20°05’S, 43°22’O 755 48 - 18 Ka Palinológico Behling & Lichte (1997) 

18 São José de Itaboraí (RJ, BR) 22°50’S, 42°52’O 34 - 
Composição 

faunística, litologia e 
tafonomia 

Price & Campos (1970); 
Araújo-Júnior et al. 

(2013b) 

19 Lagoa de Itaipú (RJ, BR) 22°57’S, 43° 01’O 172 38,4 - 0,940 Ka Palinológico Bartholomeu (2010) 

20 Cambará do Sul (RS, BR) 29°03’ S, 50°06’ O 1040 42, 8 - 0,05 Ka Palinológico Behling et al. (2004) 

21 São Francisco de Paula (RS, BR) 29°29’S, 50°37’O 911 25 - 0 Ka Palinológico Leonhardt (2007) 

22 Arroio Chuí (RS, BR) 33° 31'S, 53° 22'O 23 - 
Composição 
faunística e 
tafonomia 

Pereira (2014) 

23 Laguna Blanca (FO, AR) 25° 7'S, 58°14'O 80 130-8 Ka 
Composição 

faunística 
Alcaraz & Zurita (2004) 

24 San Francisco (CBA, AR) 31°26´S, 62°05´O                      119 130-8 Ka 
Composição 

faunística 
Zurita et al. (2007) 

25 Arroyo Ensenada (ER, AR)     32° 3’S, 60°38'O            59 130-8 Ka 
Composição 

faunística 
Noriega et al. (2004) 

26 Empalme Querandíes (BA, AR) 37° 00’S, 60° 07’O 180 10,7 - 0,91 Ka Palinológico Prieto (2000) 

26 Empalme Querandíes (BA, AR) 37° 00’S, 60° 07’O 180 30-6 Ka 
Composição 

faunística 
Prado & Alberdi (1999) 

27 Santa Clara (BA, AR)   37°50'S, 57°30'O 6 21-7 Ka 
Composição 

faunística 
Prado & Alberdi (1999) 

28 Cerro La China (BA, AR) 37° 57’S, 58° 37’O 150 10,6 - 0,9 Ka Palinológico Prieto (2000) 

29 
Paso Otero, Río Quequén 

Grande (BA, AR)        
38° 9'S, 59°10'O 105 30-6 Ka 

Composição 
faunística 

Prado & Alberdi (1999) 

30 Sauce Grande (BA, AR) 38° 29’S, 61° 47’O 100 126 - 15 Ka Palinológico Prieto (2000) 

31 Napostá Grande (BA, AR) 38° 21’S, 62° 20’O 180 126 - 85 Ka Palinológico Prieto (2000) 
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Tabela 4. Continuação. 

Número Localidade Coordenada Altitude Idade (anos A.P.) Método Referência 

31 Napostá Grande (BA,AR) 38° 32’S, 62° 03’O 87 126 - 85 Ka Palinológico Prieto (2000) 

32 La Horqueta II (BA, AR) 38° 18’S, 58° 49’O 40 19,8 - 0,140 Ka Palinológico Prieto (2000) 

33 
Quequén Salado-Indio Rico 

(BA, AR) 
38°23'S, 60°17'O 108 30-6 Ka 

Composição 
faunística 

Prado & Alberdi (1999) 
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4.3.1. Pleistoceno Médio: Ecorregião 1 - Valle de Tarija 

 

Essa ecorregião é representada pela a bacia do Valle de Tarija, no sul da Bolívia 

(21°33’S, 64°45’O; Figura 6). A bacia representa um dos depósitos fossilíferos mais ricos 

em termos de diversidade e preservação de mamíferos endêmicos e imigrantes da América 

do Sul, associados à Idade de Mamíferos Terrestres Sul-americanos (SALMA) 

Ensenadense (Pleistoceno Médio; Macfadden & Shockey, 1997).  

O único integrante de Proboscidea na região é C. hyodon, e de acordo com as 

inferências da dieta realizados nos indivíduos adultos nesse estudo (Seção 4.2), foi possível 

notar a grande amplitude alimentar que o táxon apresentava (Figura 14). A espécie 

possivelmente variava a dieta sazonalmente ou regionalmente entre plantas lenhosas e 

herbáceas, sendo as gramíneas constituintes importantes na dieta destes gonfotérios.  

Os testes de variância ANOVA (um fator) dos espécimes atribuídos a diferentes 

classes etárias foram realizados respectivamente para os valores médios de todos os 

padrões de microdesgaste (Apêndice A e C.1) Desta forma, foi possível notificar 

diferenças significativas (p < 0,05) para os padrões de perfurações (p=0,027), arranhões 

(p=0,039), perfurações grandes (p=0,007), perfurações irregulares (p=0,003) e arranhões 

finos (p=0,022; Apêndice C.1).  

O método de comparação pareado de Tukey pôde evidenciar que somente os 

espécimes imaturos apresentam valores estatisticamente divergentes das demais classes 

(Apêndice C.1). Assim, os juvenis possuem valores maiores dos diferentes tipos de 

perfurações (pequenas, grandes e irregulares) quando comparados com subadultos 

(p=0,017; p=0,003; p=0,011), adultos (perfurações irregulares p=0,04), adultos maduros 

(p=0,02; p=0,01; p=0,002) e adultos senis (p=0,019; p=0,006; p=0,002). Como também, 

apresentam valores estatisticamente mais baixos de arranhões, incluindo os finos, quando 

comparados com os adultos senis (p=0,049; p=0,029; Apêndice C.1).  

Os valores bastante elevados de perfurações e padrões grosseiros nos estudos de 

microdesgaste geralmente são associados à ingestão de partículas exógenas (King et al., 

1999; Solounias & Semprebon, 2002). Em vista disso, esses valores observados nos 

esmaltes dentários dos imaturos de C. hyodon, associam-se as estratégias de forrageio 

alimentar. Em indivíduos jovens de elefantes, por exemplo, os itens alimentares 

consumidos são aqueles que possuem maior facilidade de acesso, devido à limitação física 

(Woolley et al., 2011). Assim, possivelmente os itens alimentares selecionados por esses 
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gonfotérios imaturos estariam mais próximos do solo e, portanto, mais sujeitos a aderência 

de partículas minerais.  

Ao avaliar as médias de arranhões desses juvenis foi possível notá-los associados 

às faixas de ramoneadores e pastadores, indicando uma possível dieta mista semelhante aos 

adultos (Figura 14). Deste modo, os valores médios dos diferentes tipos de perfurações 

observados em seus esmaltes dentários (Tabela 5), também poderiam estar relacionados ao 

consumo de plantas lenhosas, embora, esse fato não contribua com os valores excessivos.   

Os indivíduos subadultos demonstram valores médios de arranhões associados à 

categoria trófica de pastadores (Figura 14). O valor médio de perfurações é similar aos de 

arranhões e as perfurações grandes e irregulares são baixas, diferenciando dos valores 

observados nos imaturos (Tabela 5). Estes indivíduos estavam possivelmente consumindo 

apenas gramíneas, deste modo, a ausência de plantas lenhosas na dieta e a baixa 

contaminação por partículas minerais podem ter contribuído para os valores diferenciados 

encontrados nos imaturos.  

Os indivíduos adultos maduros e senis, por sua vez, estavam apresentando uma 

dieta mista similar. Estes possuem valores médios de arranhões associados à pastadores e 

generalistas (Figura 14). As médias de perfurações, bem como as de perfurações grandes e 

irregulares são baixas (Tabela 5), e sugerem uma dieta com maior proporção de gramíneas 

entres os indivíduos mais velhos.   

Através desses resultados, presume-se que os indivíduos de diferentes classes 

etárias possuíam uma dieta mista similar, com exceção apenas dos subadultos que foram 

atribuídos a categoria trófica de pastadores. Ainda, é aqui estimado, que as plantas 

herbáceas incluindo entre essas as gramíneas, eram a base da constituição alimentar da 

espécie C. hyodon em Tarija. Os indivíduos subadultos, adultos maduros e senis avaliados, 

provavelmente estavam consumindo maiores proporções de gramíneas. Enquanto que, os 

imaturos e adultos apresentavam uma dieta mais ampla, onde foi possível notar alguns 

espécimes possuindo valores de arranhões associados a hábitos restritos de ramoneadores.  
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Figura 14. Diagrama de dispersão dos valores médios de arranhões dos indivíduos de C. hyodon. 

Siglas: I: imaturo, S: subadulto, A: adulto, M: adultos maduros, SE: adultos senis. Valores 

comparados com Solounias & Semprebon (2002). 
 

Estudos prévios de isótopos de carbono da espécie em Tarija, bem como da 

reconstituição paleoambiental da região, demonstram resultados que corroboram com as 

informações geradas nesse estudo. Inicialmente, os estudos isotópicos prévios para 

espécimes de C. hyodon inferiram uma dieta generalista com maiores adaptações ao 

consumo de gramíneas (Macfadden et al., 1994). Posteriormente, os proboscídeos de 

Tarija foram atribuídos unicamente a hábitos pastadores (Macfadden & Shockey, 1997). 

Uma possível mudança estratégica sazonal entre a ingestão de gramíneas C3/C4 para a 

espécie foi ainda indicada, onde C. hyodon consumia maiores proporções de gramíneas C3 

em períodos mais frios, ao passo que em períodos mais quentes consumiam maiores 

proporções de gramíneas C4 (Macfadden, 2000). Por último, uma dieta mista foi inferida 

por Sánchez et al. (2004).  
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Tabela 5. Sumário estatístico dos padrões de microdesgaste com a estimada dieta de C. hyodon. 

Siglas: N: número total de dentes, MP: média perfurações, MA: média arranhões, MPG: média 

perfurações grandes, MPI: média perfurações irregulares, MAC: média arranhões cruzados, MAF: 

média arranhões finos, MAG: média arranhões grosseiros; G S/R: generalista sazonal/regional, P: 

pastador, G/P: generalista com tendência a hábito pastador. 

 

Classe Etária N MP MA MPG MPI MAC MAF MAG Dieta 

Imaturo 2 50 17,5 22 13,5 6,5 14 3,5 G S/R 

Subadulto 2 28,7 26,2 3 4,7 5 22 4,2 P 

Adulto 7 33,9 25,4 10,3 6,3 5,6 19,7 5,7 G S/R 

Adulto 
Maduro 

3 29,3 37 5,5 2,7 10,2 28,8 8,2 G/P 

Adulto Senil 4 29,1 42,5 4,4 3 10 36,1 6,3 G/P 

 

 

Yoshida & Yamazaki (1982) analisaram a palinoflora do Pleistoceno provenientes 

da localidade de Tolomosa a 10 km do centro da cidade de Tarija, e puderam notar a 

enorme representatividade de grãos de pólen referentes à família Poaceae, que constituiu 

cerca de 97% dos grãos de pólen observados. Apenas 3% incluíram grãos de pólen 

referentes às leguminosas da família Fabaceae e as herbáceas da família Asteraceae. 

Segundo os autores a região de Tarija era dotada de um clima predominantemente seco, 

composta por amplas áreas de pradarias constituídas de algumas árvores e arbustos 

esparsos mais concentrados nas margens de rios e lagos.  

Evidências de que a região poderia ser provida de grandes lagos perenes durante o 

Pleistoceno Médio foi sugerido por Chandler (1996). O autor apresentou uma lista 

faunística de uma coleção de aves fósseis da localidade de Padcaya, extensão ao sul da 

bacia de Tarija, contendo uma grande representatividade de espécies de aves aquáticas. Os 

registros dessas aves indicam a presença desses lagos para o assentamento, alimentação, e, 

possivelmente, habitat migratório das espécies durante os períodos de inverno. 

Assim, através da ampla contribuição dos estudos aqui mencionados unidos aos 

resultados desse trabalho, conclui-se que os gonfotérios de Tarija estavam selecionando 

maiores quantidades de gramíneas devido à grande contribuição das gramíneas na 

fitofisionomia local durante o Pleistoceno Médio. Portanto, não se exclui a possibilidade de 

que as plantas lenhosas eram importantes constituintes para a dieta de C. hyodon. A 
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espécie possivelmente apresentava adaptações a hábitos generalistas durante um regime 

sazonal mais frio consumindo desta forma maiores proporções de plantas C3, e durante um 

período mais quente a espécie assumia um hábito de forrageio adaptado ao consumo de 

plantas C4.  

 

4.3.2. Pleistoceno Final: Ecorregião 2 - Planalto de Bogotá 

 

A primeira ecorregião avaliada para a espécie N. platensis restringe-se ao extremo 

norte da América do Sul no planalto de Bogotá, cordilheira oriental da Colômbia (4°30’ N, 

73°45’O; Figuras 6 e 13). O planalto se integra ao ecossistema tropical andino, e, possui 

cerca de 2600 m de altitude acima do nível do mar. A região está cercada por montanhas 

que chegam até 4000 m, sendo drenada pelo rio Bogotá e seus tributários (Helmens, 1988). 

A bacia de Bogotá caracteriza-se por constituir de depósitos lacustres associados 

principalmente à idade Pleistocênica (Helmens, 1988). Com base nos registros polínicos e 

nas flutuações dos níveis de água na bacia durante o Quaternário (i.e., últimos 2,4 Ma), a 

região do planalto de Bogotá é marcada por vários períodos de mudanças climáticas, que 

foram impactantes sobre sua cobertura vegetal. Nos períodos glaciais os elementos 

polínicos do ecossistema neotropical de montanha Páramo eram os dominantes, enquanto 

que em períodos interglaciais a significância se estendia aos elementos de Floresta Andina 

(Helmens & van der Hammen, 1994).  

Os resultados sugerem que o gonfotério andino adulto maduro apresenta valores 

médios de arranhões e perfurações que o segrega ao morfoespaço dos pastadores (Figura 

15). Os valores de perfurações grandes (4,5), perfurações irregulares (6,5) e arranhões 

cruzados (6,5), e a dominância de arranhões finos no esmalte dentário (finos = 23 e médios 

= 5,5; Apêndice A), indica que este indivíduo poderia estar habitando um ambiente aberto 

com cobertura de gramíneas com via fotossintética C3. Este resultado corrobora com os 

dados polínicos atribuídos ao Pleistoceno Final durante o UMG, que são expressos por 

altas percentagens de assembleias de Poaceae e tipos polínicos de vegetais de Páramo, e 

confirmam o discernimento categórico de pastador ao gonfotério da ecorregião (Figura 13, 

Tabela 4; Clapperton, 1993; Helmens & van der Hammen, 1994; Hooghiemstra & Ran, 

1994). 
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Figura 15. Diagrama de dispersão entre os valores médios de arranhões e perfurações de N. 

platensis da ecorregião de Planalto de Bogotá. Siglas: R: ramoneador, P: pastador. 

 

 

4.3.3. Pleistoceno Final: Ecorregião 3 - Bacia Amazônica  

 

Para esta ecorregião foram amostrados espécimes de N. platensis provenientes de 

localidades da Bacia Amazônica brasileira. Estas incluíram no estado do Pará a Ilha de 

Marajó, município de Condeixa de Pacoval (0°22’S, 50°31’O), no estado do Acre o rio 

Juruá, município de Cruzeiro do Sul (8°41’S, 72°39’O), e no estado de Mato Grosso os 

municípios de Alta Floresta (9°52’S, 56°05’O; Asevedo et al., 2012b) e Peixoto de 

Azevedo (10°14’S, 54°59’O; Figuras 6 e 13; Tabela 6).  

A ecorregião inclui indivíduos subadulto (Pará), adulto senil (Acre), e adultos 

maduros (Mato Grosso), que foram inicialmente comparados através do teste ANOVA (um 

fator). Os testes aplicados nos valores médios de todos os padrões de microdesgaste para 

os indivíduos desta ecorregião (Apêndice A), puderam revelar diferenças significativas (p 

< 0,05) entre as perfurações (p=0,015), arranhões (p < 0,001), arranhões finos (p=0,003) e 

arranhões grosseiros (p= 0,029; Apêndice C.2).  

O método de comparação pareado de Tukey evidenciou que essas diferenças 

relacionam-se aos espécimes subadulto e adulto senil dos estados do Pará e Acre, que 

apresentam valores estatisticamente mais altos dos padrões de perfurações (p=0,016; 

p=0,032), arranhões (p < 0,001) e arranhões finos (p=0,005; p=0,003), quando comparados 



 

61 
 

com os adultos maduros de Mato Grosso. A diferença significativa entre o subadulto e 

senil foi evidenciada apenas para os valores totais de arranhões (p < 0,001) e arranhões 

grosseiros (p=0,027), indicando maiores valores para os subadultos (Apêndice C.2). 

O subadulto do Pará e o adulto senil do Acre possuem valores médios de 

arranhões e perfurações elevados e, deste modo, foi possível observar nos diagramas de 

dispersão o posicionamento de ambos ao morfoespaço dos generalistas (Figura 16A e B). 

As perfurações grandes, perfurações irregulares e arranhões cruzados são maiores que 

quatro, e os arranhões finos são predominantes no esmalte dentário dos individuos (Tabela 

6). Assim, esses gonfotérios possivelmente apresentavam uma dieta mista, porém com 

maior consumo de plantas lenhosas.  

De acordo com Miranda (2010), que avaliou a composição polínica da região do 

Lago do Arari, Santa Cruz do Arari na Ilha de Marajó (Figura 13, Tabela 4), a comunidade 

florística da região nos últimos 50 Ka A.P. era bastante similar ao da atualidade, com 

componentes polínicos típicos de Floresta Amazônica, misturados a elementos de mangue 

e vegetação aberta. Assim, essa informação corrobora com a inferência generalista para o 

gonfotério que habitava essa região e, também, sugere que o valor estatisticamente mais 

alto de arranhões, incluindo os grosseiros, pode estar relacionado a um ambiente mais 

aberto, quando comparado com o senil do estado do Acre.  

Diversos estudos visando à reconstrução paleoambiental da Bacia Amazônica e de 

regiões que a delimita indicam que a oscilação climática durante o Pleistoceno Final 

modificou consideravelmente a composição local da vegetação (Pessenda et al., 1998; van 

der Hammen & Hooghiemstra, 2000; van der Hammen, 2001). Os dados polínicos de Porto 

Velho e Humaitá, divisas da Amazônia e Rondônia (Figura 13, Tabela 4), revelaram que 

extensas áreas de mata existiam na Amazônia durante o UMG e que a vegetação de savana 

teria expandido em resposta às condições climáticas quentes e secas no início do Holoceno 

Médio (Freitas et al., 2001). Portanto é possível que durante o Pleistoceno Final, o entorno 

da região de Cruzeiro do Sul (Acre) fosse composto de um ambiente mais fechado com 

grande contribuição de vegetação arbustiva (Figura 13; Anhuf et al., 2006). 
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Figura 16. Diagrama de dispersão entre os valores médios de arranhões e perfurações de N. 

platensis da ecorregião da Bacia amazônica (A), e dispersão dos valores médios de arranhões de 

seus indivíduos (B).  Símbolos:  □: Pará (Ilha de Marajó, Condeixa de Pacoval), ■: Acre 

(Cruzeiro do Sul), ●: Mato Grosso (●: Peixoto de Azevedo, ○: Alta Floresta). Siglas: R: 

ramoneador, P: pastador; S: subadulto, M: adulto maduro, SE: adulto senil. Valores comparados 

com Solounias & Semprebon (2002). 
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Os indivíduos adultos maduros de N. platensis são do estado centro-oeste 

brasileiro de Mato Grosso, das localidades de Alta Floresta (Asevedo et al., 2012b) e 

Peixoto de Azevedo. Estes foram atribuídos a categoria de pastadores através dos 

diagramas de dispersão (Figura 16A e B) e, desta forma, justifica a diferença 

estatisticamente menor nos valores de perfurações e arranhões, em comparação aos 

generalistas da ecorregião. A média de arranhões grosseiros altos, como também, o valor 

extremamente alto de arranhões cruzados no espécime de Alta Floresta (Tabela 6), pode 

estar relacionado à ingestão de partículas exógenas durante o forrageio alimentar de 

gramíneas, porém as médias dos padrões grosseiros não são muito altas. As perfurações 

grandes e irregulares são associadas, quando em frequências excessivas, a esse tipo de 

contaminação durante a alimentação de um herbívoro (King et al., 1999; Solounias & 

Semprebon, 2002). Desta forma, os valores altos dos arranhões grosseiros são atribuídos a 

um possível consumo de gramíneas com via fotossintética C4.  

 

Tabela 6. Sumário estatístico dos padrões de microdesgaste com a estimada dieta de N. platensis 

da ecorregião da Bacia amazônica. Siglas: N: número total de dentes; MP: média perfurações, MA: 

média arranhões, MPG: média perfurações grandes, MPI: média perfurações irregulares, MAC: 

média arranhões cruzados, MAF: média arranhões finos, MAG: média arranhões grosseiros, G: 

generalista, P: pastador. 

 

Localidade 
Classe 
Etária 

N MP MA MPG MPI MAC MAF MAG Dieta 

I. Marajó 
(PA) 

Subadulto 1 47 44,5 12,5 9,5 10,5 32 12,5 G 

C. do Sul 
(AC) 

Adulto  
Senil 

1 41 40 8,5 5 6,5 35 5 G 

A. Floresta 
(MT) 

Adulto 
Maduro 

1 14,5 27 4 4 25 18,5 8,5 P 

P. de 
Azevedo 

(MT) 

Adulto 
Maduro 

1 25 26,5 8,5 7,5 1 14,5 12 P 

 

 

Solounias & Semprebon (2002) mencionam que os arranhões de diferentes 

espessuras em ungulados pastadores podem estar relacionados ao consumo de gramíneas 

de diferentes rotas fotossintéticas, sugestionando uma possível distinção entre as 

espessuras dos fitólitos de gramíneas C3 e C4. Assim, pastadores C3 possuem 

predominância de arranhões finos em seus esmaltes dentários e pastadores C4 

predominância de arranhões grosseiros.  
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A inferência atribuída aos indivíduos de Mato Grosso assemelham-se com os 

dados palinológicos de Lagoa da Confusão, estado do Tocantins (Figura 13, Tabela 4), que 

sugerem uma vegetação mais aberta e um clima mais seco durante o UMG (Behling, 

2002). 

 

4.3.4. Pleistoceno Final: Ecorregião 4 - Nordeste brasileiro 

 

Na ecorregião do Nordeste brasileiro foram avaliados espécimes de N. platensis 

das localidades no município de Caiçara, Paraíba (6°36’S, 35°28’O); Sítio Lage Grande, 

Alagoinha, Pernambuco (8°25’S, 36°43’O); Toca da Janela da Barra do Antonião 

(08°48’S, 42°25’O) e Toca do Gordo do Garrincho (08°55’S, 42°36’O), São Raimundo 

Nonato, Piauí; Lagoa do Quarí, Fartura do Piauí, Piauí (9°29’S, 42°47’O); Fazenda Ovo da 

Ema, Maravilha, Alagoas (09°22’S 37°24’O); Sítios Novos, Canhoba, Sergipe (10°05’S, 

37°01’O); Fazenda Caraíba, Coronel João Sá, Bahia (10°17’S, 37°59’O) e município Irecê, 

Bahia (11°18’S, 41°51’O; Figuras 6 e 13; Tabela 7).   

Os indivíduos desta ecorregião representam todas as classes etárias avaliadas no 

estudo. Os testes de variância ANOVA (um fator) aplicados em seus respectivos valores 

médios (Apêndice A e C.3) revelaram diferenças significativas (p < 0,05) nos valores de 

perfurações grandes (p=0,016) e perfurações irregulares (p=0,012; Apêndice C.3).  

O método de comparação Tukey evidenciou que essas diferenças relacionam-se 

ao espécime imaturo que possui valores estatisticamente mais altos dos padrões de 

perfurações grandes em relação a subadultos (p=0,04) e adultos (p=0,009), como também, 

valores mais altos de perfurações irregulares em comparação aos adultos (p=0,013), 

adultos maduros (p=0,034) e adultos senis (p=0,006; Apêndice C.3).  

Esta característica observada no imaturo dessa ecorregião equipara aos imaturos 

de C. hyodon de Valle de Tarija e, desta forma, a grande contribuição de padrões 

grosseiros nos esmaltes dentários de indivíduos tão jovens (0-12 anos) relaciona-se a alta 

ingestão de partículas minerais do solo durante o forrageio alimentar destes indivíduos.  

O teste de variância não evidenciou diferenças significativas entre todas as 

classes, no que se refere ao discernimento categórico alimentar. Portanto, pressupõe que 

nesta ecorregião os indivíduos estivessem apresentando dietas semelhantes. 

No diagrama de dispersão foi possível observar que todos os espécimes de N. 

platensis apresentam valores extremamente altos da média de arranhões e perfurações, com 



 

65 
 

exceção do indivíduo adulto da Paraíba, que possui valores mais baixos típico de pastador 

tradicional (Figura 17A; Tabela 7).  

Os resultados de isótopos de carbono de N. platensis do Pleistoceno Final de 

Barcelona, Rio Grande do Norte (5°S), revelam o mesmo tipo de dieta aqui indicado para o 

indivíduo da Paraíba (Dantas et al., 2013b). Portanto, a categoria trófica dos gonfotérios de 

ambas as regiões era de pastador, e estes deveriam estar consumindo gramíneas do tipo C4.  

O indivíduo adulto de Pernambuco exibe média de arranhões superior ao adulto 

da Paraíba, e semelhante com o adulto de Toca do Gordo do Garrincho, São Raimundo 

Nonato, Piauí (Figura 17B). Ambos demonstram médias de arranhões atribuídas à faixa 

mais alta de seus valores (30 ou superior; Figura 17B). Os valores médios dos padrões 

grosseiros são acima de quatro, bem como as médias dos arranhões grosseiros são bastante 

elevadas, demonstrando seus valores mais expressivos no espécime do Piauí (Tabela 7). 

Para estes indivíduos pressupõe uma dieta generalista com domínio ao hábito de pastador. 

A análise dos cálculos dentários nos espécimes de N. platensis de mesma 

localidade no estado de Pernambuco (Sítio Lage Grande) revelou tipos polínicos de campo 

referente às famílias Poaceae, Amaranthaceae/Chenopodiaceae e Asteraceae (Asevedo et 

al., em fase de elaboração). Esses grupos botânicos são atualmente importantes na região 

do Nordeste e podem indicar um ambiente parecido com as condições atuais. Assim, os 

gonfotérios do município de Alagoinha estavam selecionando as plantas herbáceas para o 

consumo e, portanto, estas poderiam ser as principais constituintes da dieta na região. 

Os demais indivíduos subadultos e senil de São Raimundo Nonato no estado do 

Piauí, também apresentam um padrão semelhante ao de seu representante adulto da Toca 

do Gordo do Garrincho (Figura 17B, Tabela 7). Desta forma, estes indivíduos são 

atribuídos ao mesmo hábito alimentar pastador/generalista. Em Lagoa do Quarí, município 

de Fartura do Piauí, o imaturo também possivelmente tinha o mesmo padrão generalista 

(Figura 17B, Tabela 7). 

O adulto maduro da Fazenda Ovo da Ema em Maravilha, estado de Alagoas, 

apresentou padrões semelhantes aos demais analisados. Este possui valores médios de 

arranhões e perfurações bastante elevados (Figura 17A e B), que também pode estar 

relacionado a hábitos generalistas com predomínio pelo o consumo de gramíneas. As 

médias altas das perfurações, perfurações grandes e dos arranhões grosseiros (Tabela 7) 

revelam as possíveis ingestões por partículas exógenas desse indivíduo durante o forrageio 

alimentar por plantas herbáceas. Esses resultados se assemelham ao resultado isotópico 



 

66 
 

para espécimes de mesma localidade, que sugere uma constituição alimentar com base em 

plantas C4 (Silva, 2008; Viana et al., 2011).    

 

Figura 17. Diagrama de dispersão entre os valores médios de arranhões e perfurações de N. 

platensis da ecorregião do Nordeste brasileiro (A), e dispersão dos valores médios de arranhões de 

seus indivíduos (B).  Símbolos:  ■: Paraíba (Caiçara), : Pernambuco (Lage Grande, Alagoinha), 

▲: Piauí ( : Lagoa do Quarí, : Toca da Janela da Barra do Antonião, ▲: Toca do Gordo do 

Garrincho, ►: São Raimundo Nonato), □: Alagoas (Fazenda Ovo da Ema, Maravilha), ●: 

Sergipe (Sítios Novos, Canhoba), ○: Bahia ( : Fazenda Caraíba, Coronel João Sá, ○: Irecê). 

Siglas: R: ramoneador, P: pastador; I: imaturo, S: subadulto, A: adulto, M: adulto maduro, SE: 

adulto senil. Valores comparados com Solounias & Semprebon (2002). 
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No estado de Sergipe, a localidade de Sítios Novos do município de Canhoba, está 

representada por indivíduos subadultos, adultos maduros e adultos senis (Figura 17B, 

Tabela 7). O indivíduo subadulto apresenta média de arranhões na faixa característica de 

pastador tradicional (Figura 17B). Os adultos maduros exibem valores médios de arranhões 

unicamente altos (>30), bem como os adultos senis demonstram valores de arranhões nas 

faixas médias e altas (17,5 a >30; Figura 17B). Estes podem estar associados a hábitos 

generalistas não sazonais com consumo predominante de gramíneas. Os valores elevados 

de perfurações, perfurações grandes e arranhões grosseiros (Tabela 7) também são 

observados nestes indivíduos e, se assemelha ao espécime de Maravilha. 

As análises isotópicas realizadas por Dantas et al. (2013b) nos espécimes de 

Sergipe provenientes da mesma localidade e de Poço Redondo (9°S) indicaram que os 

gonfotérios destas regiões também apresentavam hábitos pastadores com consumo de 

gramíneas C4 e assemelham com os resultados aqui gerados.  

Por meio da avaliação das cicatrizes nos esmaltes dentários de espécimes de N. 

platensis que abrangem localidades entre as latitudes 6° a 10° S, foi possível associá-los ao 

mesmo nicho ecológico. Provavelmente os gonfotérios desses estados estavam habitando 

regiões abertas com fitofisionomia semelhante aos do bioma Caatinga (Werneck et al., 

2011; Figura 13), durante períodos compreendidos no UMG, com base nas datações 

disponíveis para espécimes dos municípios de Maravilha (39.8  ± 0.5 Ka A.P.) e Canhoba 

(21,2 - 21,5 Ka A.P.). Esta inferência corrobora às assembleias de mamíferos 

pleistocênicos atuantes na região do Nordeste, compostas de forma geral por integrantes da 

megafauna associados à ambientes abertos e secos como gliptodontes, preguiças, 

toxodontes, camelídeos, cervídeos, macrauquenídeos e equídeos (Bergqvist et al., 1997; 

Guérin et al., 2002; Silva, 2008; Araújo-Júnior et al., 2013a; Figura 13, Tabela 4).  

Análises palinológicas na costa do Ceará realizadas por Behling et al. (2000), 

indicam a ocorrência da vegetação de Caatinga no nordeste do Brasil durante o Pleistoceno 

Final ao Holoceno Inicial (42 - 8,5 Ka A.P.; Figura 13, Tabela 4). As condições climáticas 

eram semi-áridas durante grande parte desse período (Behling et al., 2000), e isso pôde ser 

expressado através dos esmaltes dentários dos espécimes, devido a presença dos maiores 

valores médios de perfurações pequenas, grandes e irregulares e, dos valores extremos de 

arranhões grosseiros (Figura 8C; Tabela 7). De acordo com Solounias & Semprebon 

(2002) e Merceron et al. (2005), os valores excessivos desses padrões são sugestivos de 

uma alta ingestão de partículas minerais exógenas durante a alimentação, que podem 

ocorrer com maior predomínio em habitats abertos e secos. O consumo de gramíneas C4 
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também favorece um acréscimo dos valores de arranhões grosseiros (Solounias & 

Semprebon, 2002) e, consequentemente, justifica a média elevada na maioria dos 

espécimes avaliados desta ecorregião.  

 

Tabela 7. Sumário estatístico dos padrões de microdesgaste com a estimada dieta de N. platensis 

da ecorregião do Nordeste brasileiro. Siglas: N: número total de dentes; MP: média perfurações, 

MA: média arranhões, MPG: média perfurações grandes, MPI: média perfurações irregulares, 

MAC: média arranhões cruzados, MAF: média arranhões finos, MAG: média arranhões grosseiros, 

P: pastador, P/G: generalista com tendência a hábito pastador, G: generalista. 

 

Localidade 
Classe 
Etária 

N MP MA MPG MPI MAC MAF MAG Dieta 

Caiçara  
(PB) 

Adulto 1 19,5 25,5 4 5 5 17 8,5 P 

Alagoinha 
(PE) 

Adulto 1 30 47 6 8,5 11,5 30 17 P/G 

L. Quarí  
(PI) 

Imaturo 1 44 53,5 19 14,5 6 24 29,5 P/G 

B. J. 
Antonião 

(PI) 
Subadulto 1 19 33 8 10 8,5 21,5 11,5 P 

T. G. 
Garrincho 

(PI) 

Subadulto 1 32,5 55,5 10,5 13,5 6,5 26,5 29 P/G 

Adulto 1 36 47,5 11 5,5 9,5 19 28,5 P/G 

S. R. 
Nonato 

(PI) 

Adulto 
Senil 

1 36,5 31 10 10 3 13,5 17,5 P/G 

Maravilha 
(AL) 

Adulto 
Maduro 

1 43,5 38,5 17 9,5 4,5 19,5 19 P/G 

Canhoba 
(SE) 

Subadulto 1 49 29 10 7 19 21,5 7,5 P 

Adulto 
Maduro 

2 62 46,5 15 1,5 12,5 29 17,5 P/G 

Adulto 
Senil 

2 52,7 32,5 12 5,7 5 19 13,5 P/G 

C. João Sá 
(BA) 

Adulto 
Maduro 

1 56,5 37,5 9 10 3,5 31,5 6 G 

Adulto 
Senil 

1 40,5 36,5 19 5 12 29 7,5 G 

Irecê  
(BA) 

Adulto 
Maduro 

1 33 55,5 8 9 5 44,5 11 G 
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Os espécimes de N. platensis da Bahia revelaram resultados ligeiramente 

diferenciados dos demais. Estes são provenientes dos municípios de Coronel João Sá e 

Irecê. Os indivíduos, adulto maduro e adulto senil, da Fazenda Caraíba em Coronel João 

Sá possuem valores médios de arranhões altos (>30; Figura 17B). As perfurações são mais 

altas que os arranhões, e assemelham com os espécimes de Sergipe, entretanto as médias 

de arranhões grosseiros são baixas em relação aos arranhões finos (Tabela 7). Estas 

características são relacionadas a dietas mistas, porém era possível que os indivíduos desta 

localidade estivessem selecionando maiores proporções de plantas lenhosas em relação aos 

indivíduos dos outros estados.  

O espécime adulto maduro do município de Irecê possui semelhança com os 

valores de microdesgaste de Coronel João Sá, com exceção dos valores mais altos de 

arranhões em relação às perfurações (Figura 17B, Tabela 7). O espécime era generalista e 

poderia estar selecionando maiores proporções de gramíneas, porém a média de arranhões 

finos bastante elevados em relação aos grosseiros indica um ambiente mais fechado que o 

ambiente habitado pelo os outros gonfotérios da ecorregião. 

Os resultados da análise de isótopo de carbono de Dantas et al. (2013b) para  

espécimes de Coronel João Sá sugere uma dieta constituída de gramíneas C4, enquanto que 

uma dieta com maior amplitude constituída de plantas C3 e C4 foi inferida para os 

espécimes de Toca dos Ossos, Ourolândia, sul da Bahia (10°S; Sanchéz et al., 2004).  

Os resultados isotópicos unidos aos resultados desse trabalho indicam uma dieta 

mais diversificada para os gonfotérios da Bahia, deste modo além do consumo por plantas 

herbáceas, as plantas arbóreas também eram notavelmente consumidas. Dantas et al. 

(2013a) avaliaram a distribuição geográfica da espécie na América do Sul e puderam 

sugerir a associação destes gonfotérios à matas sazonais secas. Também, os autores 

sugerem que os habitats ao longo de latitudes que incluem o estado da Bahia, poderiam ser 

dotados de ambientes mais fechados.  

O ambiente mais fechado ao longo dessa região pode ser corroborado com a 

modelagem climática do UMG proposta por Carnaval e Moritz (2008). Ao longo da costa 

da Bahia havia fragmentos de Floresta Atlântica, que poderiam ter atuado como áreas de 

refúgios para uma diversidade de fauna, devido à contração da floresta ao sul do Brasil 

(Figura 13). Ainda, os registros polínicos de turfeiras no Vale do Rio Icatu na Bahia 

(Figura 13, Tabela 4), revelam um clima mais úmido que o presente, durante o Pleistoceno 

Final. Os tipos polínicos arbóreos eram provenientes de Floresta Atlântica, porém alguns 
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destes eram de Floresta Amazônica, e evidenciam a possibilidade de uma conexão entre os 

biomas no Pleistoceno (De Oliveira et al., 1999).  

 

4.3.5. Pleistoceno Final: Ecorregião 5 - Sudeste brasileiro  

 

Os espécimes amostrados para essa ecorregião são provenientes do estado de 

Minas Gerais do município de Araxá (19°35’S, 46°56’O; Asevedo et al., 2012a; Vaz, 

2012) e Lapa do Caetano da Cerca Grande, Matozinhos (19°36’S, 44°04’O), bem como do 

estado do Rio de Janeiro (Asevedo et al., 2012b) em São José de Itaboraí (22°50’S, 

42°52’O; Figura 6 e 13; Tabela 8). 

Os testes de variância ANOVA (um fator) aplicados nos valores médios dos 

padrões de microdesgaste de indivíduos atribuídos a todas as classes etárias (Apêndice A), 

demonstraram diferenças significativas (p < 0,05) nos valores de perfurações irregulares 

(p=0,008) e arranhões cruzados (p=0,018; Apêndice C.4). Contudo, a comparação entre as 

médias dos valores em cada classe pelo o método de Tukey não diagnosticou diferenças 

(Apêndice C.4), em conseqüência disso, não foram evidenciadas quais classes etárias 

divergiam seus valores médios de perfurações irregulares e arranhões cruzados.  

Os resultados apontados pelo o teste de variância pressupõem uma dieta similar 

entre os integrantes dessa ecorregião. Através do diagrama de dispersão entre os valores 

médios de arranhões e perfurações foi possível notar à associação dos gonfotérios de 

ambos os estados ao domínio dos pastadores (Figura 18A). Os espécimes de Minas Gerais 

apresentam maiores valores médios de arranhões e perfurações em relação aos do Rio de 

Janeiro (Figura 18A). 

Os indivíduos de Araxá são representados por todas as classes etárias aqui 

consideradas (Figura 18B). Os imaturos possuem médias de arranhões nas faixas dos 

ramoneadores e pastadores tradicionais (Figura 18B).  A média baixa de perfurações 

grandes, irregulares e arranhões cruzados, como também a média dos arranhões grosseiros 

extremamente baixos, inferem um maior predomínio pelo o consumo de folhagens, 

excluindo a possibilidade de alimentos duros e fibrosos na composição da dieta dos jovens 

(Tabela 8). Semelhantemente, os indivíduos adultos maduros e senis também revelam um 

padrão generalista sazonal/regional (Figura 18B). Nas duas classes etárias, as médias dos 

padrões grosseiros e dos arranhões grosseiros são mais elevadas do que nos imaturos 

(Tabela 8), indicando maiores proporções do consumo por porções lenhosas para ambas as 

classes.  
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Figura 18. Diagrama de dispersão entre os valores médios de arranhões e perfurações de N. 

platensis da ecorregião do Sudeste brasileiro (A), e dispersão dos valores médios de arranhões de 

seus indivíduos (B).  Símbolos:  ■: Minas Gerais (■: Araxá, : Lapa do Caetano da Cerca Grande, 

Matozinhos), : Rio de Janeiro (São José de Itaboraí). Siglas: R: ramoneador, P: pastador; I: 

imaturo, S: subadulto, A: adulto, M: adulto maduro, SE: adulto senil. Valores comparados com 

Solounias & Semprebon (2002). 
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Em contrapartida, os indivíduos subadultos e adultos apresentam semelhanças 

entre os valores médios de microdesgaste. As médias de arranhões nos espécimes de ambas 

as classes são altas (figura 18B), e as médias dos padrões grosseiros são acima de quatro 

(Tabela 8). Esses resultados propõem uma dieta generalista ausente de mudanças sazonais 

entre os subadultos e adultos dessa localidade, por não apresentarem valores bimodais dos 

arranhões em seus indivíduos. 

A população de gonfotérios do Pleistoceno Final de Araxá apresentava hábitos 

sazonais/regionais, compostos de forma geral por gramíneas C3/C4 e plantas lenhosas 

(Asevedo et al., 2012a; Vaz, 2012; Asevedo, 2013). Os microfósseis vegetais extraídos dos 

cálculos dentários de espécimes da população sugerem um consumo maior por plantas 

herbáceas, onde tipos polínicos de campo e um fragmento epidérmico sugestivo de 

gramínea C4 da subfamília Panicoideae foram observados nas amostras. No entanto, a 

alimentação por plantas lenhosas também era aparentemente significante, e isso foi 

suportada através dos fragmentos de tecidos vasculares provenientes de xilema secundário 

e um fragmento de traqueíde pertencente a uma gimnosperma da divisão Coniferophyta 

(Asevedo et al., 2012a; Asevedo, 2013).  

De acordo com Dominato (2013) três eventos de deposição durante épocas 

cronologicamente próximas ocorreram neste afloramento. Os espécimes datados sugerem 

uma idade compreendida entre 60 a 55 Ka A.P. (Avilla et al., 2013). Assim, os espécimes 

que compõem esta assembleia e não apresentam datações poderiam ter idades em torno da 

estimada na datação.  

Os dados polínicos de sítios próximos a Araxá e com idades semelhantes são os 

de Salitre e Serra Negra (Figura 13, Tabela 4; Oliveira, 1992; Ledru et al.,1996). De 

acordo com Ledru et al. (1996) a região de Salitre há aproximadamente 50 Ka A.P. era 

composta por um clima mais frio e seco que o atual dominado por ambientes campestres, 

devido a dominância dos tipos polínicos de Poaceae, entretanto também poderia ocorrer 

matas de galerias compostos de Araucária na região. Todavia, em Serra Negra um mosaico 

florestal pôde ser evidenciado, com indicadores de clima frio e de clima quente entre 50 à 

32 Ka A.P (Oliveira, 1992). Apesar de serem sítios muito próximos (distância de 2 km), as 

mudanças na composição polínica não são as mesmas, porém a interpretação 

paleoclimática são compatíveis se levados em consideração fatores como topografia, 

altitude e sedimentologia (Ledru et al., 1996).  

A região de Araxá possivelmente assemelhava-se ao ambiente de Salitre, onde a 

população de gonfotérios estavam forrageando regiões campestres com acesso a matas de 
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galerias. Estudos prévios mencionam, que a região de Araxá era uma importante área de 

refúgio, composta de fontes hídricas abastecida por águas sulforosas ricas em sais e 

minerais (Dominato, 2013).  Portanto, gonfotérios e outros integrantes da megafauna com 

hábitos migratórios e gregários poderiam ter se refugiado à região devido a esses recursos 

disponíveis. Entretanto, o aumento da pressão seletiva pelos os recursos, associado ao 

clima seco e frio pode ter contribuído para os eventos catastróficos acometidos nas 

populações (Mothé et al., 2010; Asevedo et al., 2012a; Avilla et al., 2013; Dominato, 

2013).  

 

Tabela 8. Sumário estatístico dos padrões de microdesgaste com a estimada dieta de N. platensis 

da ecorregião do Sudeste brasileiro. Siglas: N: número total de dentes; MP: média perfurações, 

MA: média arranhões, MPG: média perfurações grandes, MPI: média perfurações irregulares, 

MAC: média arranhões cruzados, MAF: média arranhões finos, MAG: média arranhões grosseiros, 

G S/R: generalista sazonal/regional, P/G: generalista com tendência a hábito pastador, P: pastador. 

 

Localidade 
Classe 
Etária 

N MP MA MPG MPI MAC MAF MAG Dieta 

Araxá 
(MG) 

Imaturo 2 29 21,2 1,5 1,2 0 20,5 0,75 G S/R 

Subadulto 5 34,2 36,4 4,8 4,8 3 28,6 7,8 P/G 

Adulto 14 30,8 31,3 6,9 5 5,8 23,7 6,9 P/G 

Adulto 
Maduro 

13 26,6 25,4 6,8 2,3 1,2 19,9 5,9 G S/R 

Adulto 
Senil 

10 30,6 24,8 5,6 1,2 1,4 20 4,7 G S/R 

L. C. C. grande 
(MG) 

Imaturo 1 12,7 25,7 5 2,2 5,2 22,7 2,9 P 

S. J. Itaboraí 
(RJ) 

Adulto 2 9,8 21,8 5 1,3 2,5 18,7 3,7 G S/R 

 

 

Ainda no estado de Minas Gerais, o indivíduo imaturo de Lapa do Caetano da 

Cerca Grande apresentou valor médio dos arranhões típico de pastador tradicional (Figura 

18B). Esse provavelmente era o espécime mais novo analisado no estudo, cuja idade 

compreendia em torno de um ano de idade. Além da dieta baseada em leite, a análise de 

microdesgaste pôde evidenciar que o juvenil já apresentava uma dieta constituinte de 

gramíneas que, aliás, era um dos principais constituintes da fitofisionomia da região em 
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torno de 50 a 27 Ka A.P. (Figura 13, Tabela 4; Behling & Lichte, 1997; Gomes et al., 

2009). 

Os indivíduos adultos de São José de Itaboraí no Rio de Janeiro demonstraram 

valores de arranhões nas faixas baixas e médias, sugerindo possíveis subpopulações de 

pastadores e ramoneadores na região (Figura 18B). A média baixa de perfurações e 

padrões grosseiros (Tabela 8) compactua com regiões mais fechadas, possivelmente 

próximas a fragmentos de mata (Figura 13; Carnaval & Moritz, 2008). No entanto, a 

composição faunística da assembléia de mamíferos fósseis de São José de Itaboraí, os 

aspectos tafonômicos de seus espécimes, como também a litologia do depósito indicam um 

ambiente mais árido que a atualidade (Price & Campos, 1970; Araújo-Júnior et al., 2013b; 

Figura 13, Tabela 4). 

Os registros palinológicos mais antigos próximos a região de Itaboraí é o da Lagoa 

de Itaipú, Município de Niterói (Figura 13, Tabela 4; Bartholomeu, 2010). A datação 

absoluta é de aproximadamente 38,4 a 0,94 Ka A.P, e seus registros sugerem um clima frio 

e seco para a região. Três principais tipos de vegetações foram diagnosticadas, sendo a 

vegetação de campo dominante dentre todos os períodos temporais, atingindo sua maior 

significância por volta de 7,1 Ka A.P.  Os outros tipos de vegetações incluíam os de brejo 

herbáceo e os de Mata Atlântica, estes por sua vez competiam durante o Pleistoceno Final. 

Assim, é possível que os gonfotérios da região de Itaboraí estivessem selecionando suas 

dietas sazonalmente entre as vegetações herbáceas e arbóreas do bioma Mata Atlântica 

(Figura 13). 

 

4.3.6. Pleistoceno Final: Ecorregião 6 - Sul do Brasil e Argentina 

 

Nessa ecorregião foram amostrados espécimes de localidades pampeanas 

provenientes do estado brasileiro do Rio Grande do Sul da Fazenda M. Corsini, Dom 

Pedrito (30°58’S, 54°40’O), e na costa atlântica de Santa Vitória do Palmar (33°35’S, 

53°20’O; Figuras 6 e 13; Tabela 9).  

No norte da Argentina foram avaliados espécimes das localidades chaquenhas de 

El Colorado, província de Formosa (26° 36'S, 58° 40’O) e Río Dulce e Río Hondo, 

província de Santiago del Estero (27°47'S, 64°16’O), enquanto que na região 

mesopotâmica avaliou-se espécimes da província de Entre Ríos (31°43’S,  60°31’O). Nas 

regiões pampeanas incluíram espécimes da província de Santa fé (30°35’S, 59°55’O); Río 

Segundo, Río Tercero e La Carlota, província de Córdoba (31°- 33°S, 63°- 64°O); e por 
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último província de Buenos Aires (33°- 38°S, 57°- 61°O). As localidades da província de 

Buenos Aires abrangeram Arroyo del Medio (33°S), Vicente Casares, Mercedes, Villa 

Ballester (34°S), Magdalena (35°S), Tapalqué (36°S), Playa del Barco, Bajo Hondo e Río 

Quenquén Grande (38°S; Figuras 6 e 13; Tabela 9).  

A ecorregião inclui indivíduos representantes de todas as classes etárias avaliadas 

no estudo (Apêndice A). Com base nos testes de variância ANOVA de um fator, aplicados 

nos valores médios de todos os padrões de microdesgaste, foi possível evidenciar 

diferenças significativas (p < 0,05) apenas entre os valores dos padrões de perfurações 

(p=0,007; Apêndice C.5).  

O método de comparação Tukey revelou que essas diferenças relacionam-se aos 

espécimes imaturos que possuem valores estatisticamente mais baixos dos padrões de 

perfurações, quando comparados com espécimes adultos (p < 0,001) e adultos maduros 

(p=0,023; Apêndice C.5). Para os demais indivíduos mais velhos, por sua vez, não foram 

reveladas diferenças significativas, indicando hábitos alimentares semelhantes. 

Os valores baixos de perfurações sugerem uma dieta com maior predomínio de 

gramíneas, sendo assim é possível que os imaturos dessa ecorregião estivessem 

selecionando maiores proporções desse item alimentar. No entanto, esses juvenis também 

exibem valores dos padrões grosseiros bastante baixos (Tabela 9), características essas que 

podem ser justificadas pelo o consumo concomitante de leite, e baixas proporções de 

ingestão por itens alimentares duros (i.e. fragmentos de galhos e troncos).  

O diagrama de dispersão entre os valores médios de arranhões e perfurações para 

os espécimes do estado do Rio Grande do Sul demonstra o posicionamento no 

morfoespaço dos generalistas devido ao valor elevado de ambos os padrões (Figura 19A). 

O indivíduo adulto senil de Dom Pedrito apresentou valores médios de perfurações e 

arranhões altos, que sugere uma dieta mista (Figura 19B, Tabela 9). Na localidade de Santa 

Vitória do Palmar, os indivíduos adultos maduros exibiram valores médios de arranhões 

atribuídos às faixas de ramoneadores e pastadores (Figura 19B), sugerindo uma dieta mista 

com seleção dos itens alimentares de acordo com hábitos migratórios e sazonais. As 

médias de perfurações, perfurações grandes e perfurações irregulares são altas (Tabela 9), e 

indicam uma dieta significante por porções lenhosas. 

A análise do cálculo dentário dos gonfotérios provenientes de Santa Vitória do 

Palmar extraiu elementos polínicos referentes principalmente à vegetação de campo, de 

Mata Atlântica e Mata de Araucária. Alguns espécimes continham grãos de pólen 

dominantes de mata (64,6%), enquanto outros tinham proporções equivalentes entre os 
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tipos vegetais (25% mata e 37,5% campo; Asevedo et al., 2014; Asevedo et al., em fase de 

elaboração). Deste modo, esses resultados também indicam uma possível dieta generalista 

com influências sazonais para os gonfotérios desta localidade, e corroboram com os dados 

isotópicos de Lopes et al. (2013), que evidenciou uma dieta mista constituída 

predominantemente de plantas C3 para os espécimes de mesma região.  

Ainda que os resultados revelem uma constituição importante das plantas lenhosas 

na dieta desses proboscídeos, os estudos palinológicos de sedimentos do Pleistoceno Final 

no litoral do Rio Grande do Sul dos sítios de Cambará do Sul e São Francisco de Paula 

(Figura 13, Tabela 4) sugerem predominância por uma vegetação campestre (Behling et 

al., 2004; Leonhardt, 2007).  

A composição faunística do Pleistoceno Final de Arroio Chuí em Santa Vitória do 

Palmar apresenta fósseis de roedores indicadores de clima úmido (Myocastor e Holochilus) 

e árido (Lagostomus, Microcavia, Dolichotis), indicando que o ambiente da região poderia 

ter sido influenciado por oscilações climáticas durante o Pleistoceno Final (Pereira, 2014; 

Figura 13, Tabela 4). Assim, os proboscídeos da região de Santa Vitória do Palmar 

possivelmente estavam habitando um ambiente aberto dominado por vegetação campestre 

e, em épocas mais úmidas, poderiam ter acesso aos fragmentos de mata (Lopes et al., 

2013; Asevedo et al., em fase de elaboração).  

Na região chaquenha do norte da Argentina, o indivíduo subadulto de El Colorado 

da província de Formosa, exibe valores médios de arranhões e perfurações associados a 

hábitos generalistas (Figura 19A, B). A média dos arranhões cruzados demonstra-se alta, 

enquanto que os arranhões grosseiros são baixos (Tabela 9), sugerindo predomínio na dieta 

por gramíneas C3.  

Os indivíduos de Santiago del Estero demonstrou uma dieta generalista para o 

indivíduo adulto do Río Dulce, e uma dieta com hábitos ramoneadores para o senil de Río 

Hondo (Figura 19B). Ambos apresentam valores médios de perfurações e perfurações 

grandes elevadas, enquanto que os arranhões grosseiros são baixos (Tabela 9), e indicam 

que as plantas lenhosas poderiam ser importantes itens alimentares. Embora o valor da 

média de arranhões do adulto senil esteja associado à faixa dos pastadores tradicionais 

(17,5-29,5), o predomínio das perfurações e arranhões finos pressupõe hábitos 

ramoneadores (Tabela 9).  
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Figura 19. Diagrama de dispersão entre os valores médios de arranhões e perfurações de N. 

platensis da ecorregião do Sul do Brasil e Argentina (A), e dispersão dos valores médios de 

arranhões de seus indivíduos (B).  Símbolos:  ■: Rio Grande do Sul (■: Santa Vitória do Palmar, 

: Fazenda M. Corsini, Dom Pedrito), : Formosa (El Colorado),  ◊: Santiago del Estero (Río 

Dulce e Río Hondo), : Córdoba (Río Segundo, Río Tercero e La Carlota),○: Entre Ríos,: Santa 

Fé, ▲: Buenos Aires (▲: Arroyo Tapalqué, : Playa del Barco, ►: Villa Ballester, : Aroyo del 

Medio, ▼: Vicente Casares, : Magdalena, ◄: Mercedes, : Salto, : Río Quenquén Grande, 
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:  Bajo Hondo). Siglas: R: ramoneador, P: pastador; I: imaturo, S: subadulto, A: adulto, M: adulto 

maduro, SE: adulto senil. Valores comparados com Solounias & Semprebon (2002). 
 

 

Uma dieta diferenciada exclusiva de plantas C4 foi inferida para espécimes de 

Santiago del Estero através dos isótopos estáveis de carbono (Alberdi et al., 2008). Assim, 

estima-se que no entorno destas localidades os gonfotérios estariam forrageando desde 

regiões mais florestadas a regiões de pradarias com domínio de plantas com via 

fotossintética C4.  

As herbáceas possivelmente eram os itens alimentares preferidos entre os 

indivíduos de províncias vizinhas pampeanas e mesopotâmica de Córdoba, Santa Fé e 

Entre Ríos. Os espécimes dessas províncias constituem de subadultos, adultos, adultos 

maduros e senis que apresentam médias de arranhões associada a padrões generalistas 

(Figura 19A e B).  

Na província de Córdoba, o adulto do Río Tercero exibe valores altos da média de 

perfurações e arranhões (Figura 19B), e os padrões de microdesgaste grosseiros são 

maiores que quatro (Tabela 9), indicando uma dieta generalista. Por sua vez, os indivíduos 

adultos senis do Río Segundo e La Carlota exibem valores médios de perfurações baixos e 

as perfurações grandes e irregulares são mais baixas do que os arranhões cruzados (Tabela 

9), o que sugere um padrão pastador. 

Os indivíduos subadulto e adulto senil da província de Santa Fé, e o indivíduo 

adulto maduro da província de Entre Ríos, apresentam valores de microdesgaste 

semelhantes aos senis de Córdoba (Tabela 9). Desta forma, também foram atribuídos a 

categoria trófica de pastadores. 

Na mesma província de Santa Fé, o estudo isotópico de Domingo et al. (2012) nos 

espécimes do município de Rosário demonstram valores isotópicos de carbono que 

associam ao consumo de plantas C3 e C4, este também estima que a região era dotada de 

pastagens mistas e, portanto, corrobora com os resultados aqui inferidos para os indivíduos 

pastadores da província.       

Na província de Buenos Aires foram amostrados espécimes atribuídos a todas as 

classes etárias (Figura 19B; Tabela 9). O diagrama de dispersão entre os valores médios de 

arranhões e perfurações os atribuiu ao morfoespaço dos generalistas (Figura 19A). 

Também, os valores altos da média de arranhões nos indivíduos sugerem uma dieta 

predominante por plantas herbáceas (Figura 19B).  
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Tabela 9. Sumário estatístico dos padrões de microdesgaste com a estimada dieta de N. platensis 

da ecorregião do Sul do Brasil e Argentina. Siglas: N: número total de dentes; MP: média 

perfurações, MA: média arranhões, MPG: média perfurações grandes, MPI: média perfurações 

irregulares, MAC: média arranhões cruzados, MAF: média arranhões finos, MAG: média arranhões 

grosseiros, G: generalista, G S/R: generalista sazonal/regional,  P/G: generalista com tendência a 

hábito pastador, R: ramoneador  P: pastador. 

 

Localidade 
Classe 
Etária 

N MP MA MPG MPI MAC MAF MAG Dieta 

D. Pedrito 
(RS, BR) 

Adulto 
Senil 

1 33,5 40 14 0,5 9 31,5 8,5 G 

S. V. Palmar 
(RS, BR) 

Adulto 
Maduro 

2 38,2 19,2 16,25 19,2 1,75 14,7 4,5 G S/R 

Formosa 
(AR) 

Subadulto 1 31 39,5 5 4 12 31,5 8 G 

Santiago 
del Estero 

(AR) 

Adulto 1 48 33,5 17,5 4,5 0 27 6,5 G 

Adulto 
Senil 

1 46,5 19 23 10,5 2 17,5 1,5 R 

Santa Fé 
(AR) 

Subadulto 1 20 37,5 1 0,5 13 24 13,5 P 

Adulto 
Senil 

1 23 31 2 2 8,5 29 2 P 

Córdoba 
(AR) 

Adulto 1 37 44,5 8,5 5,5 13 36,5 8 G 

Adulto 
Senil 

4 19,9 33,3 4,9 2,7 6,9 26,9 6,4 P 

Entre Ríos 
(AR) 

Adulto 
Maduro 

1 15 35 0,5 0,5 12 33,5 1,5 P 

Arroyo 
Tapalqué 
(BA, AR) 

Imaturo 1 7,5 33,5 0 0 8,5 32 1,5 P 

Playa del 
Barco 

(BA, AR) 

Imaturo 1 13 42 5,5 1 9,5 36 6 P 

Subadulto 2 24,5 21 6,25 4,5 4,2 17 4 G S/R 

Adulto 
Senil 

1 37 43 6,5 3,5 8 34 9 G 
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Tabela 9. Continuação. 

 

 

Os espécimes imaturos aqui analisados são provenientes das localidades de 

Arroyo de Tapalqué e Playa del Barco (Tabela 9). Ambos apresentam médias de arranhões 

altos (Figura 19B), porém as médias de perfurações baixas, que foi responsável pela a 

diferença significativa entre as demais classes (p=0,007, ANOVA), bem como as 

perfurações irregulares ausentes sugerem hábitos pastadores (Tabela 9).  

Ainda em Playa del Barco, os indivíduos subadultos apresentam médias de 

arranhões nas faixas dos ramoneadores e pastadores tradicionais, enquanto que o adulto 

senil possui valores mais altos (Figura 19B). Desta forma, uma grande amplitude alimentar 

Localidade 
Classe 
Etária 

N MP MA MPG MPI MAC MAF MAG Dieta 

Villa 
Ballester 
(BA, AR) 

Subadulto 1 25 34,5 3,5 3 11 31,5 3 P 

Adulto 1 43 47,5 2,5 7,5 4 39,5 8 G 

Arroyo del 
Medio 

(BA, AR) 

Adulto 
Maduro 

1 29,5 41,5 4,5 7 13 30 11,5 P/G 

Vicente 
Casares 
(BA, AR) 

Adulto 
Maduro 

1 24,7 38,7 6,5 3 16,5 36,5 2,2 P/G 

Magdalena 
(BA, AR) 

Adulto 
Maduro 

4 36,1 29,2 11,7 8,5 7,7 20,7 8,5 P/G 

Mercedes 
(BA, AR) 

Adulto 
Maduro 

1 20,5 38,5 5 3 7,5 35,5 3 P/G 

Adulto 
Senil 

1 22 54,5 2 0,5 18 45,5 9 P 

Salto 
(BA, AR) 

Adulto 
Senil 

1 28 42 7,7 8,7 10,7 33 9 P 

Río 
Quenquén 

Grande 
(BA, AR) 

Adulto 
Senil 

1 34 25,5 9,5 5 4 23 2,5 P 

Bajo 
Hondo 

(BA, AR) 

Adulto 
Senil 

1 18 47 11,5 0,5 12,5 39 8 P 
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é inferida para os indivíduos dessa localidade e, sendo assim, estes poderiam estar variando 

a dieta de acordo com influências sazonais ou regionais. 

A cidade de Villa Ballester é representada por espécimes subadulto e adulto. O 

indivíduo subadulto de Villa Ballester também apresenta média de arranhões alta 

semelhante ao de Playa del Barco, porém a média de perfurações e padrões grosseiros 

baixos atribuíram a categoria trófica de pastador (Figura 19B, Tabela 9). Apesar do 

espécime adulto também apresentar média de padrões grosseiros baixos, a média alta de 

perfurações e arranhões o fez associar a um padrão generalista (Tabela 9). 

Os indivíduos adultos maduros eram provenientes das cidades de Magdalena, 

Vicente Casares, Mercedes e Arroyo del Medio. Os maduros de Magdalena possuem 

médias de perfurações e arranhões altas, bem como os padrões grosseiros são acima de 

quatro, e indicam dieta generalista com predomínio de gramíneas (Figura 19B; Tabela 9). 

Diferentemente dos indivíduos maduros de Magdalena, os adultos maduros de Vicente 

Casares, Mercedes e Arroyo del Medio apresentam valores médios de perfurações baixos, 

perfurações irregulares pouco representativas, e arranhões grosseiros mais baixos que os de 

Magdalena (Tabela 9). Ainda que todos os indivíduos adultos maduros fossem 

provavelmente generalistas com tendência ao pastejo, a maior frequência dos padrões 

grosseiros encontrados nos esmaltes dos indivíduos da cidade de Magdalena, sugere um 

ambiente diferenciado, possivelmente mais seco quando relacionado às demais cidades. 

Os espécimes adultos senis são provenientes de localidades em Mercedes, Salto, 

Río Quenquén Grande e Bajo Hondo. Todos os indivíduos analisados possuem valores de 

microdesgaste semelhantes à maioria dos indivíduos adultos maduros (exceto o do Río 

Quenquén Grande), onde os valores médios de arranhões são altos e as perfurações baixas, 

bem como, os valores médios dos arranhões cruzados são mais expressivos (Figura 19B, 

Tabela 9). Não obstante, todos foram associados à categoria trófica alimentar de pastador.  

Os resultados do presente estudo confirmam os dados isotópicos de Sanchéz et al. 

(2004) que sugere uma dieta generalista de plantas C3 e C4 para os indivíduos da província 

de Buenos Aires. Entretanto, os espécimes aqui analisados, denotaram preferências ao 

consumo de maiores proporções por gramíneas C4 em Magdalena e maiores por gramíneas 

C3 em Mercedes. 

Conclui-se aqui, que a maioria dos espécimes da Argentina avaliados apresenta 

uma dieta mista com tendências a hábitos pastadores. Grande parte dos espécimes da 

ecorregião apresenta padrões grosseiros no esmalte dentário, entretanto os arranhões 

grosseiros são baixos. Estas características podem indicar que em vários pontos da 
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ecorregião as pastagens poderiam ser mistas C3 e C4 ou predominantes por gramíneas com 

via fotossintética C3.  

Os gonfotérios das regiões chaquenhas, mesopotâmicas e pampenas da Argentina 

aparentemente tinham uma dieta similar. A associação faunística do Pleistoceno Final das 

regiões eram semelhantes, assim como as condições climáticas e ambientais eram frias e 

áridas/semi-áridas, com predominância marcante de ambientes abertos (Tonni & Scillato-

Yané, 1997; Prado & Alberdi, 1999; Alcaraz & Zurita, 2004; Carlini et al., 2004; Noriega 

et al., 2004; Zurita et al., 2007; Figura 13, Tabela 4). Períodos breves mais úmidos e, 

possivelmente, um pouco mais quentes são sugestionados para as regiões (Prieto, 2000; 

Figura 13, Tabela 4). Por outro lado, a fauna da região do sul do Brasil e oeste do Uruguai, 

estaria associada a condições ambientais mais úmidas e quentes (Carlini et al., 2004), que 

também foi confirmado nesse estudo devido aos gonfotérios de Santa Vitória do Palmar 

estarem consumindo quantidades significativas de plantas lenhosas (Asevedo et al., em 

fase de elaboração).   

 

4.4. Variabilidade dos padrões alimentares dos gonfotérios pleistocênicos na 

América do Sul 

 

Através desse estudo, foi possível confirmar que os gonfotérios sul-americanos 

eram generalistas oportunistas que constituíam suas dietas com base na fitofisionomia 

dominante de seu habitat. Portanto, em todas as ecorregiões avaliadas não foram 

observadas estratégias alimentares seletivas, somente oportunistas. Os indivíduos de 

diferentes classes etárias provenientes de cada ecorregião apresentavam dietas 

semelhantes, com exceção dos gonfotérios da Bacia Amazônica que evidenciaram 

possíveis estratégias alimentares diferenciadas relacionadas às variadas composições 

fitofisionômicas dos habitats durante o Pleistoceno Final.   

Em ecorregiões dotadas de imaturos de C. hyodon e N. platensis, foram revelados 

valores estatisticamente diferentes quando em comparação com indivíduos mais velhos. 

Nas ecorregiões de Valle de Tarija e Nordeste brasileiro os imaturos de ambas as espécies 

apresentavam grandes frequências de todos os tipos de perfurações (pequenas, grandes e 

irregulares; Tabelas 5 e 7), ao contrário dos imaturos da Argentina que demonstravam 

frequências baixas dos mesmos (Tabela 9). Embora os testes de variância não tenham 

apontado diferenças significativas exclusivas para os imaturos no sudeste do Brasil, estes 

apresentam médias semelhantes aos imaturos da Argentina (Tabela 8).  
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Todas estas divergências observadas nos imaturos referem-se à constituição 

alimentar e hábitos de forrageio, onde os valores baixos dos padrões mencionados estão 

relacionados ao consumo de alimentos menos duros e fibrosos ou até mesmo uma dieta 

concomitante ao leite materno. Enquanto que, os valores altos relacionam à seleção de 

itens alimentares próximos do solo por conta da limitação física, assim estes itens estariam 

mais expostos à adesão de partículas exógenas.   

Estas estratégias equivalem aos de elefantes imaturos. Após os três meses de vida, 

os elefantes juvenis já iniciam a inclusão de itens vegetais concomitante ao leite, e 

consomem os mesmos tipos de espécies que os elefantes adultos (Lee & Moss, 1986). O 

desmame ocorre aproximadamente aos dois anos e meio de idade, embora alguns estudos 

comportamentais de elefantes africanos revelem que alguns desmamam apenas após o 

nascimento do outro filhote, portanto por volta dos quatro anos de idade (Lee & Moss, 

1986).  

De acordo com Woolley et al. (2011) o tamanho corpóreo e a idade influenciam 

no comportamento seletivo entre as diferentes partes dos vegetais. Em manadas dotadas de 

imaturos, as fêmeas adultas selecionam maior concentração de porções fibrosas de plantas 

em sua dieta, enquanto que, os imaturos desmamados selecionam porções vegetais mais 

nutritivas, como as plantas herbáceas em estações úmidas. Em estações secas as fêmeas 

consomem as porções mais altas do dossel, ao contrário dos imaturos que se alimentam de 

folhagens provenientes de níveis mais baixos da copa. Esse comportamento pode ser um 

resultado direto da competição intraespecífica, ou uma resposta evolutiva por parte das 

fêmeas adultas para garantir a sobrevivência dos filhotes, pois estes precisam de maior 

demanda nutricional para o crescimento. 

As inferências alimentares para os gonfotérios de diferentes ecorregiões sul-

americanas puderam ser comparadas aqui, através da análise multivariada de variância 

MANOVA entre os valores médios de todos os padrões (Wilk's lambda: 0,387, F = 4,899, 

p < 0,001; Tabela 10). Em consequência do baixo número amostral representado por 

apenas um espécime de N. platensis, a ecorregião do planalto de Bogotá não foi incluída na 

comparação. 

Durante o Pleistoceno Médio, os indivíduos de C. hyodon que habitavam a 

ecorregião do Valle de Tarija, provavelmente apresentavam dominância pelo o consumo de 

gramíneas. A região era constituída de um regime climático seco, composto por amplas 

áreas de pradarias e com algumas árvores e arbustos esparsos. Estes demonstraram 

diferenças significativas (p < 0,05) nos valores de seus padrões com os indivíduos de N. 
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platensis que habitaram o Pleistoceno Final do Nordeste (p=0,001) e Sudeste (p=0,003) do 

Brasil (Tabela 10). Dentre essas ecorregiões, os indivíduos do Nordeste do Brasil 

assemelhavam-se mais as estratégias alimentares de C. hyodon em relação ao consumo 

significativo de gramíneas, no entanto, as composições fitofisionômicas de ambas as 

ecorregiões diferenciavam. A ecorregião do Valle de Tarija é dotada de grandes altitudes 

(1950 m) e, desta maneira, grande parte das gramíneas poderia constituir-se da rota 

metabólica C3, diferenciando da composição das pastagens do Nordeste. Além disso, os 

espécimes do Nordeste do Brasil possuem datações próximas ao UMG (Apêndice A), 

contribuindo para um ambiente possivelmente mais árido. 

 

Tabela 10. Resultados do teste MANOVA aplicados nos valores médios de todos os padrões de 

microdesgaste observados nos indivíduos de cada ecorregião pleistocênica.  

 

Ecorregiões 
Bacia 

Amazônica 
Nordeste 
brasileiro 

Sudeste 
brasileiro 

Sul do Brasil e 
Argentina 

Valle de 
Tarija 

Valle 
de Tarija 

0,847 0,001 0,003 0,430 0 

Nordeste 
brasileiro 

0,573 0 < 0,001 < 0,001 0,001 

Sudeste 
Brasileiro 

0,034 < 0,001 0 < 0,001 0,003 

Sul do Brasil e 
Argentina 

0,501 < 0,001 < 0,001 0 0,430 

Bacia 
Amazônica 

0 0,573 0,034 0,501 0,847 

 

 

Os indivíduos de N. platensis do Nordeste brasileiro provavelmente habitavam 

regiões tipicamente de Caatinga associados a áreas com fragmentos de Mata Atlântica 

durante o Pleistoceno Final.  Através do teste MANOVA foi possível diagnosticar valores 

estatisticamente diferentes (p < 0,05) de seus padrões comparados aos espécimes das 

ecorregiões do Sudeste brasileiro (p < 0,001) e do Sul do Brasil e Argentina (p < 0,001). 

Estas diferenças são devidas as maiores médias de arranhões grosseiros observados nos 

espécimes provenientes da Caatinga (Apêndice A), que é indicativo de um ambiente aberto 

e extremamente seco, composto de gramíneas de via fotossintética C4. Estima-se que os 

gonfotérios que habitavam essas regiões eram generalistas que consumiam maiores 

proporções de plantas herbáceas, incluindo entre estas as gramíneas. Por sua vez, os 

gonfotérios do estado da Bahia habitavam regiões mais próximas a fragmentos de Mata 
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Atlântica e, sendo assim, estavam consumindo maiores proporções de plantas lenhosas que 

os espécimes das demais localidades. 

Os indivíduos de N. platensis do Pleistoceno Final da ecorregião do Sudeste 

brasileiro habitavam regiões predominantemente campestres com matas de galerias 

compostos por Araucária no estado de Minas gerais, enquanto que no Rio de Janeiro a 

vegetação campestre também era importante e os fragmentos de matas eram relativos a 

espécies da Mata Atlântica. Ambos tinham padrões generalistas com consumos mais 

proporcionais entre os itens alimentares herbáceos e lenhosos quando relacionados com os 

generalistas do Nordeste (p < 0,001), porém os indivíduos de Minas Gerais estavam 

propensos a consumirem maiores proporções de gramíneas em relação aos do Rio de 

Janeiro. Os gonfotérios dessa ecorregião também apresentaram diferenças significativas 

com os gonfotérios do sul do Brasil e Argentina (p < 0,001) e da Bacia Amazônica 

(p=0,003). 

Os gonfotérios de regiões pampeanas do Pleistoceno Final no extremo sul do Rio 

Grande do Sul possuíam padrões alimentares generalistas sazonais. No entanto, a dieta por 

plantas arbóreas eram possivelmente mais importantes na constituição alimentar dos 

indivíduos de Santa Vitória do Palmar. O ambiente dominante era campestre e aberto, 

entretanto, as condições climáticas mais amenas sendo mais úmidas e quentes que as 

regiões pampeanas do norte argentino, contribuíram para uma fitosionomia dotada de 

fragmentos de Mata Atlântica na região.  

Todavia, as regiões chaquenhas, mesopotâmicas e pampeanas da Argentina eram 

constituídas de um ambiente aberto semelhante durante o Pleistoceno Final, onde as 

condições climáticas eram frias e áridas. Os gonfotérios da região eram generalistas que 

apresentavam consumo predominante por gramíneas C3 e/ou C4. As condições climáticas 

mais áridas do norte da Argentina contribuíram para a diferença significante com os 

espécimes do Sudeste brasileiro (p < 0,001), devido às maiores médias de perfurações 

encontradas nos esmaltes dentários destes indivíduos (Apêndice A). 

Por último, os indivíduos de N. platensis da ecorregião da Bacia Amazônica 

apresentaram diferenças significativas unicamente com os espécimes da ecorregião do 

Sudeste brasileiro (p = 0,034), devido aos valores médios de perfurações e arranhões nos 

generalistas, e os arranhões cruzados nos pastadores serem mais elevados que os espécimes 

do sudeste atribuídos as mesmas categorias tróficas (Apêndice A).  Os gonfotérios dessa 

ecorregião que habitavam regiões mais fechadas nos estados do Pará e Acre, possivelmente 

consumiam maiores proporções de plantas lenhosas. Enquanto que, os gonfotérios de Mato 
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Grosso habitavam regiões abertas de planície, e apresentavam hábitos pastadores de 

gramíneas do tipo C4.   

As diferenças reveladas por meio dos testes estatísticos, decorrentes das condições 

paleoclimáticas e paleoambientais nas variadas ecorregiões sul-americanas, evidenciam a 

ampla capacidade de forrageio que os gonfotérios sul-americanos poderiam assumir. 

Apesar da semelhante estratégia oportunista, as espécies não eram simpátricas nas 

localidades sul-americanas. Além disso, ambas as espécies poderiam assumir estratégias 

alimentares distintas em diferentes localidades de mesmo país, confirmado através dos 

dados isotópicos de Domingo et al. (2012), para localidades pleistocênicas do Peru. 

Cuvieronius hyodon possivelmente assumia hábitos pastadores de gramíneas C4 em 

Ayusbamba (13°S), enquanto que N. platensis tinha uma dieta generalista de plantas C3 em 

Quipan (11°S). Embora os espécimes não apresentem datações, todas as evidências criam 

suporte para uma possível exclusão competitiva e, portanto, os gonfotérios sul-americanos 

poderiam variar suas rotas biogeográficas estrategicamente, para habitarem nichos 

ecológicos distintos nos países onde puderam coexistir.  

Considerando que os elefantes atuais consomem em média 175-200 kg de 

material vegetal diariamente para a sua subsistência (Haynes, 1991), a simpatria de duas 

espécies de proboscídeos generalistas impactaria a diversidade florística local, bem como 

causariam distúrbios erosivos do solo que poderia levar à degradação da comunidade 

vegetacional da região (Augustine & McNaughton, 1998). 

A aplicação da análise de microdesgaste do esmalte dentário para esses espécimes 

de gonfotérios, bem como os de outras localidades provenientes de um específico país que 

não foram citados é de extrema importância, logo deve ser o próximo passo a ser feito em 

futuras contribuições.    

 

4.5.  Gradiente latitudinal de gramíneas C3/C4 no Pleistoceno Final da América 

do Sul via inferências da dieta dos gonfotérios 

 

As plantas terrestres diferem nos processos de carboxilação durante a fotossíntese 

e, portanto, as principais vias fotossintéticas são do tipo C3 e C4 (Ehleringer et al., 1997; 

Ehleringer & Cerling, 2002). A via fotossintética C3, ou ciclo de Calvin-Benson, consiste 

no caminho ancestral para a fixação de carbono e ocorre em todos os grupos taxonômicos 

de plantas. Essas plantas possuem afinidades em ambientes com níveis de CO2 

atmosféricos elevados e/ou a temperaturas baixas (Ehleringer & Cerling, 2002). Desta 
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forma, as gramíneas são predominantes em ecossistemas dotados de pradarias e estepes 

com elevadas altitudes, no entanto, também são registradas em baixas altitudes de regiões 

sombreadas (Macfadden et al., 1999; Ehleringer & Cerling, 2002). 

A via fotossintética C4, ou ciclo de Hatch-Slack, é observada em táxons de plantas 

mais derivadas, sendo especialmente comuns entre as monocotiledôneas, como gramíneas 

e ciperáceas, e plantas dicotiledôneas adaptadas a climas áridos (Ehleringer & Cerling, 

2002; Domingo et al., 2012). Este tipo fotossintético apresenta vantagens em baixos teores 

de CO2 atmosférico, altas temperaturas e estresses hídricos (Ehleringer et al., 1997). As 

gramíneas, portanto, são predominantes em regiões abertas de baixas altitudes, áridas e 

com alto índice de luminosidade (Macfadden et al., 1999; Ehleringer & Cerling, 2002).  

A América do Sul é caracterizada por possuir grande variação topográfica, e 

amplas áreas de ecossistemas dominados por gramíneas (Jacobs et al., 1999). Evidência de 

que as gramíneas C3 eram importantes nos ecossistemas sul-americanos desde Oligoceno 

Final (~27 Ma) é baseada na assinatura isotópica do mamífero notoungulado de caracteres 

associados à pastadores da localidade de Salla, Bolívia (Shockey, 1997; Jacobs et al., 

1999).  

As gramíneas C4, por sua vez, apenas foram notificadas como componentes da 

dieta de notungulados no Mioceno Final (~7,6 Ma) do noroeste Argentino (Jacobs et al., 

1999). Entretanto, com base na análise dos carbonatos em sedimentos de paleossolo da 

região, os ecossistemas dominados por esses vegetais apenas tornaram significantes no 

Plioceno Final (~3,7 Ma; Latorre et al. , 1997). De acordo com Cerling et al. (1997) e 

Latorre et al., (1997), a queda do nível de CO2 atmosférico no Mioceno Final, o aumento 

das temperaturas e o desenvolvimento de regiões áridas contribuíram para a expansão 

global das plantas C4.  

O Pleistoceno é caracterizado por diversas oscilações climáticas influenciadas por 

períodos glaciais e interglaciais que puderam contribuir na dispersão das gramíneas 

durante esta época (Ehleringer & Cerling, 2002). MacFadden et al. (1999) por intermédio 

dos resultados isotópicos da paleodieta do gênero Equus (Equidae, Mammalia), foram os 

pioneiros a identificar um gradiente latitudinal de gramíneas C3 e C4 nas Américas durante 

o Pleistoceno. No entanto, esses autores argumentaram que o reconhecimento do gradiente 

para América do Sul era difícil naquele momento, em consequência do registro isotópico 

conter muitas lacunas. Posteriormente, Sánchez et al. (2004) através das análises isotópicas 

dos gonfotérios sul-americanos pôde corroborar com o padrão latitudinal de gramíneas. 
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Contudo, os registros com informações da paleodieta do grupo ainda era descontínuo, 

principalmente para as regiões norte, sul e centro-oeste do Brasil.  

Nos últimos anos, houve um acréscimo de estudos paleoecológicos da Megafauna 

sul-americana, incluindo principalmente para os gonfotérios, em localidades da América 

do Sul, que até então não continham informações (Alberdi et al., 2008; Silva, 2008; Viana 

et al., 2011; Domingo et al., 2012; Dantas et al, 2013b; Lopes et al., 2013; Asevedo et al., 

2012a, b; Vaz, 2012; Asevedo et al., 2014). Os dados gerados desses trabalhos somados 

aos do presente estudo, enriquecem as informações sobre a paleoecologia dos gonfotérios 

sul-americanos e, devido ao comportamento de forrageio oportunista do grupo, contribuem 

com a inferência indireta da composição fitofisionômica das gramíneas durante o 

Pleistoceno. 

Neste presente estudo, a comparação entre os dados de paleodieta dos gonfotérios 

serão realizadas apenas para os espécimes de localidades abaixo de 2000 metros de 

altitude, pois com base nos ecossistemas modernos, as gramíneas de ambas as vias 

metabólicas competem entre as altitudes de 2000 e 3000 metros, e somente acima dos 3000 

metros é que as gramíneas C3 são exclusivas (Tieszen et al.,1979; Cabino et al., 1997). 

Desta forma, devido à maior parte das informações sobre a paleodieta de C. hyodon serem 

provenientes de localidades andinas (>2000m), excetuando-se apenas a localidade 

boliviana de Valle de Tarija, estes não foram utilizados na comparação. Não obstante, as 

informações paleoecológicas de localidades com baixas altitudes da espécie endêmica N. 

platensis são extensas, assim o gradiente latitudinal de gramíneas terá como base 

informações relativas ao Pleistoceno Final.   

Em menores latitudes, as informações paleoecológicas para o Pleistoceno Final do 

Equador (2°S) das localidades de Santa Elena (Prado et al., 2003) e La Carolina (Sánchez 

et al., 2004) indicam um ambiente aberto, e a base da constituição alimentar dos 

gonfotérios da região eram as gramíneas C4 (Tabela 11, Figura 20). No entanto, os 

indivíduos de N. platensis analisados neste estudo, que habitavam regiões da Ilha de 

Marajó (0°S, Pará) e do município de Cruzeiro do Sul (8°S, Acre) foram associados a uma 

dieta generalista com maiores tendências ao ramoneio de plantas C3 (Tabela 11, Figura 20). 

Estes possivelmente estavam habitando regiões florestadas da Bacia Amazônica durante o 

Pleistoceno Final. 

Ainda em baixas latitudes (5° a 9°S), no Nordeste brasileiro N. platensis 

apresentava uma dieta constituída somente de plantas C4. Portanto, com base nos 

resultados aqui inferidos e os de Silva (2008), Viana et al. (2011), Dantas et al., (2013) e 
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Asevedo et al. (em fase de elaboração) é pressuposto que o consumo de gramíneas de rota 

metabólica C4 pelo os gonfotérios eram extensos nas localidades de Barcelona (Rio Grande 

do Norte), Caiçara (Paraíba), Alagoinha (Pernambuco), Maravilha (Alagoas), Canhoba e 

Poço Redondo (Sergipe), São Raimundo Nonato e Fartura do Piauí (Piauí, Tabela 11, 

Figura 19). Da mesma forma, os gonfotérios do centro-oeste brasileiro de Alta Floresta 

(Asevedo et al., 2012b) e Peixoto de Azevedo no Matogrosso (9° e 10°S) também foram 

associados a hábitos pastadores de gramíneas C4 (Tabela 11, Figura 20).  

Os indivíduos de N. platensis que habitavam localidades de Coronel João Sá e 

Irecê (10°-11°S) foram aqui associados a dietas mistas e, corroboram com as inferências 

do consumo por plantas C3 e C4 do gonfotério de Toca dos Ossos (15°S; Sánchez et al., 

2004; Tabela 11, Figura 20). Entretanto, os resultados isotópicos de Dantas et al. (2013) 

apresentou valores que associam o gonfotério de Coronel João Sá a uma dieta única 

pastadora C4 (Tabela 11, Figura 20), portanto, sugere-se aqui, que as gramíneas nas 

localidades baianas do Pleistoceno Final eram dotadas de vias fotossintéticas C4, sendo o 

consumo das plantas C3 associados as plantas dicotiledôneas do bioma Mata Atlântica que 

já se estendiam ao litoral da Bahia. 

Em latitutides medianas do estado de Minas Gerais em Araxá (19°S; Asevedo et 

al., 2012a; Vaz, 2012) e do Rio de Janeiro em São José de Itaboraí (22°; Asevedo et al., 

2012b), N. platensis possivelmente possuíam uma dieta mista sazonal, e as gramíneas 

consumidas eram de vias fotossintéticas C3 e C4 (Tabela 11, Figura 20).  

Ainda em latitudes medianas (27° a 34°S), os dados providos deste estudo e de 

Lopes et al. (2013), Gutiérrez et al. (2005), Domingo et al. (2012) e Asevedo et al. (em 

fase de elaboração), inferem que N. platensis tinha dietas generalistas nas províncias do 

norte da Argentina (Santiago del Estero, Santa Fé, Córdoba), na cidade de Montevidéu no 

Uruguai, como também, no estado sulino do Rio Grande do Sul (Dom Pedrito e Santa 

Vitória do Palmar). Assim, esses gonfotérios estavam ramoneando as plantas C3 e pastando 

gramíneas C3 e C4, com exceção dos indivíduos de Santiago del Estero que possivelmente 

estavam pastando gramíneas C4 (Tabela 11 e Figura 20; Alberdi et al., 2008). 
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Tabela 11. Dados sobre a paleodieta do gonfotério sul-americano N. platensis do Pleistoceno Final 

da América do Sul. Siglas: R/G: generalista com tendência a hábitos ramoneadores, P/G: 

generalista com tendência a hábitos pastadores, P: pastador, G: generalista, R: ramoneador. 

 

 

Latitude Localidades Dieta Referências 

0°S Ilha de Marajó (BR) R/G. C3 e C4 Este estudo 

2°S 
Santa Elena e 

La Carolina (EQ) 
P/G. C4 

Prado et al.(2003) e 
Sánchez et al.(2004) 

5°S Barcelona (BR) P. C4 Dantas et al.(2013) 

6°S Caiçara (BR) P. C4 Este estudo 

8°S Alagoinha (BR) P/G. C4 
Este estudo e Asevedo et 

al.(em fase de elaboração) 

8°S Cruzeiro do Sul (BR) R/G. C3 e C4 Este estudo 

8°-9°S 
São Raimundo Nonato e  

Lagoa do Quarí (BR) 
P/G. C4 Este estudo 

9°S Maravilha (BR) P/G. C4, P. C4 
Este estudo, Silva (2008) e  

Viana et al.(2011) 

9°S Poço Redondo (BR) P. C4 Dantas et al.(2013) 

9°-10°S 
Alta Floresta e  

Peixoto de Azevedo (BR) 
P. C4 

Este estudo e  
Asevedo et al.(2012b) 

10°S Canhoba (BR) P/G. C4, P. C4 
Este estudo e  

Dantas et al.(2013) 

10° Coronel João Sá (BR) G. C3 e C4, P. C4 
Este estudo e  

Dantas et al.(2013) 

10°-11°S 
Toca dos Ossos e 

Irecê (BR) 
G. C3 e C4 

Este estudo e  
Sánchez et al.(2004) 

19°S Araxá (BR) G. C3 e C4 
Asevedo et al.(2012a) e  

Vaz (2012) 

22°S São José de Itaboraí (BR) G. C3 e C4 Asevedo et al.(2012b) 

26°S Formosa (AR) G. C3 Este estudo 

27°S Santiago del Estero (AR) G. C3 e C4, P. C4 
Este estudo e  

Alberdi et al.(2008) 

30°-33°S 
Santa Fé e  

Rosário (AR) 

P. C3 e C4,  

G. C3 e C4 

Este estudo e  
Domingo et al.(2012) 

30°-33°S 
Dom Pedrito e  

Santa Vitória do Palmar (BR) 
G. C3 e C4 

Este estudo e Asevedo et 
al.(em fase de elaboração) 

31°S Entre Ríos (AR) P. C3 Este estudo 

31°-32°S Córdoba (AR) P/G. C3 e C4 Este estudo 

32°S 
Punta de Agua e 

 Los Gaviones (AR) 
G. C3 e C4 Domingo et al.(2012) 

33°S Granville  P4-Beto, San Luis (AR) P. C4 Domingo et al.(2012) 

34°S Montevidéu (UR) G. C3 e C4 Gutiérrez et al.(2005) 
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Tabela 11. Continuação. 

 

 

No entanto, as inferências por meio do microdesgaste para os espécimes de 

Formosa (26°) e Entre Ríos (31°S) na Argentina, os associaram ao hábito generalista de 

plantas C3 (Tabela 11 e Figura 20), indicando habitats mais sombreados dotados de 

fragmentos de mata nas regiões, enquanto que os resultados isotópicos para os espécimes 

de Granville P4-Beto da província de San Luis, Argentina (33°S; Domingo et al., 2012) 

foram associados a hábitos pastadores de gramíneas C4 (Tabela 11, Figura 20), e indica um 

ambiente mais aberto para esta localidade.  

Os dados do presente trabalho e os de Sánchez et al. (2004) e Domingo et al. 

(2012) de localidades da província de Buenos Aires compreendidas entre 33° a 35°S, 

sugerem que N. platensis possuía dietas mistas de plantas C3 e C4 (Tabela 11, Figura 20). 

Embora, em algumas localidades como em Arenero Sposito (33°S; Domingo et al., 2012), 

bem como, os espécimes analisados neste estudo, das localidades de Villa Ballester e 

Vicente Casares (34°) indicam uma dieta generalista C3 ou unicamente de gramíneas C3 

(Tabela 11, Figura 20).    

 

 

 

 

Latitude Localidades Dieta Referências 

33°-35°S 

 

Arroyo del Medio, Cant. Sr. 
Landa, Cant. Hdez. Orazi, 

Mercedes, Calle Sarmiento, Salto, 
Magdalena (AR) 

 

G. C3 e C4,  

P. C3 e C4 

Este estudo, 
Sánchez et al. (2004) e 
Domingo et al. (2012) 

33°-34°S 
Arenero Sposito, Villa Ballester, 

Vicente Casares (AR) 
G. e P. C3 

Este estudo e 
Domingo et al. (2012) 

 

32°-36°S 
Los Vilos, La Rinconada, Tagua-

tagua, El Parral (CH) 
G. e R. C3 

Sánchez et al. (2004) e 
Domingo et al. (2012) 

36°-38°S 

 

Arroyo Tapalqué, Arroyo El 
Gualichu, Ayacucho, Maipú, Río 
Quequén Salado, Río Quequén 

Grande, Bajo Hondo, 
Playa del Barco (AR) 

 

G., P. e R C3 

Este estudo, 
Sánchez et al. (2004) e 
Domingo et al. (2012) 

40°S Río Bueno e Tramalhué (CH) R. C3 Sánchez et al. (2004) 
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Figura 20. Mapa da América do Sul com a distribuição das localidades de N. platensis com dados 

paleoecológicos acessíveis e, possível gradiente latitudinal de gramíneas C3 e C4 com base em suas 

dietas. Símbolos de cor preta indicam as informações do presente estudo, e os de cor cinza da 

literatura. Símbolos: ■: gramíneas C4, ●: gramíneas C3 e C4, ▲: gramíneas C3.  
 

Os indivíduos de N. platensis que habitavam o Chile nas localidades de Los Vilos, 

La Rinconada, Tagua-tagua e El Parral (36°- 38°S) possuíam uma dieta constituída 

unicamente de plantas C3, de acordo com os valores isotópicos de Sánchez et al. (2004) e  
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Domingo et al. (2012), os indivíduos poderiam estar migrando entre ambientes florestados 

a pradarias com fragmento florestais C3 (Tabela 11, Figura 20). 

Nas localidades com latitudes mais austrais de Buenos Aires (36°- 38°S), a dieta 

se torna totalmente restrita ao consumo de plantas C3, portanto os gonfotérios das 

localidades de Arroyo Tapalqué e El Gualichu, Ayacucho, Maipú, Río Quenquén Grande e 

Playa del Barco foram associados a hábitos generalistas de plantas C3, e os de Río 

Quequén Salado e de Bajo Hondo, associados respectivamente a hábitos ramoneadores e 

pastadores de gramíneas C3 (Sánchez et al., 2004; Domingo et al., 2012; e dados providos 

desse estudo; Tabela 11, Figura 20).  

Da mesma forma, os indivíduos de N. platensis das localidades de Río Bueno e 

Tramalhué no Chile (40°S) também tinham uma dieta voltada ao consumo de plantas C3, 

entretanto, os hábitos eram voltados ao consumo de plantas dicotiledôneas, e assim 

indicam habitats florestados (Sánchez et al., 2004).  

Embora seja uma representação muito simples, o modelo do gradiente latitudinal 

de gramíneas proposto neste trabalho mostra uma clara mudança na composição de 

gramíneas em toda a América do Sul (Figura 20). As gramíneas C3 provavelmente eram 

dominantes em latitudes elevadas (acima de 35°), e corrobora com Macfadden et al. (1999) 

e Sánchez et al. (2004) que sugerem essa transição entre as gramíneas C3 e C4. Abaixo de 

35°S as plantas C4 tornaram-se um importante elemento ambiental. Esta por sua vez, eram 

ecologicamente dominantes em latitudes baixas (0-11°S) da América do Sul. Enquanto 

que, em latitudes medianas foi observada uma frequência significativa para ambas as 

gramíneas e, desta forma, a distribuição era de acordo com as variações de altitudes e 

luminosidades regionais (Figura 20).  

O padrão aqui inferido assemelha-se ao da atualidade (Macfadden et al., 1999). 

Entretanto, o efeito da variação ambiental entre climas frios e secos, que se tornou severo 

durante o Pleistoceno Final, demonstrou distribuições mais marcadas. As gramíneas C3 

eram as mais disponíveis ao sul da América do Sul e, assim foi possível estimar pastagens 

C3 desde as latitude medianas de 26°S no norte da Argentina (Formosa; Tabela 11, Figura 

20). A exclusividade de gramíneas C4 na dieta de N. platensis nas localidades argentinas de 

Santiago del Estero (27°S) e San Luis (33°S) indicada por Alberdi et al. (2008) e Domingo 

et al. (2012) (Tabela 11, Figura 20), poderia estar relacionada com um aumento regional da 

temperatura e aridez, pois as gramíneas C4 são mais adaptadas ao alto índice de irradiância, 

calor climático e baixos níveis de disponibilidade de água, o que contribui para o seu 

domínio em latitudes  próximas a linha do Equador. 
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  Através desse estudo foi possível elucidar a importância da comparação de dados 

de paleodieta por meio de métodos diferenciados, no qual permitiu uma visão mais 

detalhada e nuances da paleodieta de N. platensis, bem como, a grande contribuição para 

as reconstruções paleoambientais que estas ferramentas podem fornecer. 

 

4.6. Estudo comparativo da paleodieta de proboscídeos americanos pleistocênicos 

 

A América do Norte desempenhou um papel importante na diversidade e história 

biogeográfica dos proboscídeos, onde foi possível evidenciar interações ecológicas entre 

representantes de gonfotérios, mastodontes e mamutes. Entretanto, a linhagem dos 

gonfotérios foi a única a alcançar a América do Sul, o que denota a importância dos 

estudos comparativos de reconstruções alimentares para estes grupos. 

Gonfotérios e mamutídeos foram os primeiros proboscídeos a migrarem para a 

América do Norte através do Estreito de Bering durante o Mioceno Médio (~15,5 Ma; 

Saunders, 1996). Os elefantídeos, por sua vez chegaram a América do Norte somente no 

Pleistoceno Inicial (Dudley, 1996; Agenbroad, 2005). Os últimos registros desses grupos 

de proboscídeos relacionam-se a transição do Pleistoceno Final/Holoceno Inicial, período 

pelo qual grande quantidade de mamíferos da Megafauna Americana foi extinta (Martin, 

2005).  

Os dados resultantes do estudo de microdesgaste dentário dos gonfotérios sul-

americanos, foram úteis para compará-los com os resultados prévios de microdesgaste de 

outras linhagens de proboscídeos americanos proveniente de Rivals et al. (2012).  

Os proboscídeos em comparação abrangeram espécies que habitaram o 

Pleistoceno da América do Norte, com datações relativas para o Pleistoceno Final. Estes 

incluíram representantes da família Elephantidae: o mamute-lanoso, Mammuthus 

primigenius Blumenbach, 1799, e o mamute-columbiano, Mammuthus columbi Falconer, 

1857. A comparação também se estendeu para o representante da família Mammutidae, o 

mastodonte americano, Mammut americanum. Os dados de microdesgaste de elefantídeos 

atuais, L. africana e E. maximus, provenientes do mesmo trabalho também foram 

utilizados como base na comparação da diversidade alimentar entre os proboscídeos 

americanos do Pleistoceno.  

O mastodonte americano, M. americanum, é endêmico da América do Norte, e o 

registro mais antigo é do Plioceno no centro-sul de Washington (Estados Unidos), com 

datação relativa a 3,75 Ma (Dudley, 1996). A espécie possuía uma ampla distribuição por 
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toda a América do Norte, sendo mais comum ao leste, em particular na região do Great 

Lakes no final do Pleistoceno (Haynes, 1991; Saunders, 1996). Os elefantídeos M. columbi 

e M. primigenius são relativos do Pleistoceno Final. Mammuthus primigenius 

possivelmente evoluiu na Sibéria e alcançou a América do Norte por volta de 0,200 Ka 

A.P. Este aparentemente apresentava uma distribuição geográfica mais ao norte, se 

estendendo do Alasca ao norte dos Estados Unidos, enquanto que, M. columbi era 

endêmico da América do Norte e possuía uma ampla distribuição abrangendo do México 

ao sul do Canadá (Dudley, 1996; Agenbroad, 2005).  

Os registros de Gomphotheriidae para o Pleistoceno da América do Norte se 

restringem aos gêneros Stegomastodon Pohling, 1912 e Cuvieronius Osborn, 1923. Os 

restos fósseis mais antigos do grupo são associados ao Plioceno, no entanto Stegomastodon 

aparentemente se extinguiu no Pleistoceno Médio, permanecendo apenas Cuvieronius 

como único representante de Gomphotheriidae para o Pleistoceno Final. Cuvieronius se 

distribuía mais ao sul da América do Norte sendo bastante comum na Flórida, Texas, Novo 

México, Arizona (Estados Unidos) e México, além também da sua distribuição abranger as 

Américas Central e do Sul. Stegomastodon, no entanto, apresentava distribuição 

unicamente na América do Norte, porém não se restringia apenas ao sul, este também 

abrangia os estados dos Estados Unidos no Nebraska, Colorado e Kansas (Lambert, 1996).  

Os valores das variáveis de microdesgaste compiladas dos gonfotérios sul-

americanos C. hyodon e N. platensis, unidos aos valores das respectivas variáveis dos 

proboscídeos em comparação estão listados na Tabela 12. O dendrograma hierárquico de 

clusters gerado por meio desses dados subdividiu-se em dois clusters principais de acordo 

com as texturas dos arranhões e de seus valores (Figura 21).  

As espécies de gonfotérios associaram ao mamute-lanoso, M. primigenius, no 

dendrograma, e unidos constituíram o Cluster B. A associação das espécies ocorreu devido 

às semelhanças com os valores médios de arranhões, valores percentuais elevados de 

arranhões cruzados, bem como, às percentagens mais baixas de indivíduos com valores de 

arranhões entre 0 e 17 (Tabela 12). Essas características são relativas ao grande consumo 

de gramíneas que esses táxons poderiam assumir.  

De acordo com as inferências de Rivals et al. (2012), M. primigenius do Alasca, 

Estados Unidos, tinha um hábito pastador. A inferência dos autores corrobora com análises 

de conteúdo estomacal e coprólito em espécimes de M. primigenius do Pleistoceno Final 

da América do Norte. Estas revelam uma grande proporção de gramíneas na dieta, 

constituindo cerca de 90% da dieta preferencial pela a espécie (Farrand, 1961; Ukraintseva, 
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1985).  A espécie era adaptada a climas frios e áridos de ambientes estépicos ou de tundra 

e, portanto, reflete o hábito pastador, embora também pudessem consumir plantas lenhosas 

quando em grande disponibilidade (Haynes, 1991). 

 

Tabela 12. Sumário estatístico das variáveis de microdesgaste compilados no estudo de C. hyodon 

e N. platensis comparados com proboscídeos atuais e pleistocênicos da América do Norte de Rivals 

et al. (2012). Siglas: N= número de dentes, MP: média perfurações, MA: média arranhões; % AC: 

arranhões cruzados, % PG: perfurações grandes, % PI: perfurações irregulares (valores percentuais 

referem-se aos indivíduos com mais de 4 cicatrizes por faceta dentária); % AF: arranhões finos, % 

AG: arranhões grosseiros, % AM: arranhões mistos (valores percentuais calculados de acordo com 

o predomínio dos tipos de arranhões nos indivíduos).  

 

 

A paridade observada no dendrograma entre os gonfotérios sul-americanos 

ocorreu por apresentarem altas percentagens dos padrões grosseiros e de arranhões mistos 

nos esmaltes dentários. Contudo, a baixa percentagem de padrões grosseiros e a alta de 

arranhões finos no esmalte de M. primigenius, contribuíram para a divergência dos demais 

(Figura 21, Cluster B; Tabela 12). Essa diferença pode ser explicada com base na 

proporção de porções lignificadas de vegetais que as espécies poderiam estar consumindo. 

As texturas de cicatrizes mais finas encontradas no esmalte dentário de M. primigenius, 

refletem a uma dieta composta por maior conteúdo de folhagens devido ao hábito pastador 

Táxon N MP MA % AC % PG % PI % AF % AG % AM % 0-17 

Notiomastodon 
platensis 

29 29,8 32 60,7 78,5 64,3 0 0 100 7,5 

Cuvieronius 
Hyodon 

7 34 25 71,4 100 85,7 0 0 100 28,5 

Mammuthus 
primigenius 

11 10 26,4 93,8 0 12,5 75 0 25 0 

Mammuthus 
Columbi 

59 27 20,1 71 39 13,5 6,5 63 30,5 52,5 

Mammut 
americanum 

21 29,2 7,55 31,7 20,2 6,2 0 90,4 9,6 100 

Loxodonta 
Africana 

33 22,9 17,4 30,3 54,6 36,4 0 100 0 39,4 

Elephas 
Maximus 

10 20,9 18,3 80 70 50 0 100 0 40 
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tradicional durante o Pleistoceno Final no Alasca. Todavia, as espécies de gonfotérios sul-

americanos apresentavam esmaltes com superfícies mais grosseiras, resultantes da 

alimentação por plantas lenhosas. Apesar de generalistas o agrupamento dos proboscídeos 

sul-americanos ao mamute pastador norte-americano, torna-se um indicativo de que as 

plantas herbáceas eram importantes constituintes da dieta dos gonfotérios na América do 

Sul. Este resultado já foi amplamente confirmado ao longo deste estudo.  

 

Figura 21.  Análise hierárquica de clusters utilizando todas as variáveis de microdesgaste de N. 

platensis e C. hyodon, em comparação com os dados de proboscídeos (Rivals et al., 2012). Siglas: 

Mam = Mammut americanum, Mco = Mammuthus columbi, Laf = Loxodonta africana, Ema = 

Elephas maximus, Mpr = Mammuthus primigenius, Npl = Notiomastodon platensis, Chy = 

Cuvieronius hyodon.    

 

As espécies de elefantídeo e mamutídeo norte-americanas, M. columbi e M. 

americanum, agruparam aos elefantes atuais, E. maximus e L. africana, e unidos 

constituíram um cluster (Figura 21, Cluster A). Estas espécies apresentam percentagens 

altas de indivíduos contendo valores médios de arranhões entre 0 e 17, como também, as 

percentagens de indivíduos contendo unicamente arranhões grosseiros são altas (Tabela 

12). Desta forma, estas características retratam que as plantas lenhosas eram importantes 

componentes alimentares dessas espécies. 
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Mammut americanum divergiu das demais espécies do cluster, por apresentar 

valores extremamente baixos de arranhões, todos os indivíduos possuíam valores médios 

de arranhões associados à faixa mais baixa, entre 0 e 17. As percentagens de arranhões 

grosseiros são altas ao contrário das perfurações grandes e irregulares (Tabela 12). Essas 

características podem estar associadas ao hábito ramoneador que a espécie poderia ter 

durante o Pleistoceno Final. Esses espécimes de mastodontes americanos são provenientes 

de localidades da Carolina do Sul e Texas, nos Estados Unidos (Rivals et al., 2012). De 

acordo com os autores, não se observou diferenças significativas entre os valores de 

microdesgaste da espécie nas diferentes localidades, os mastodontes possivelmente 

apresentavam hábitos exclusivos de ramoneadores de folhas. O mesmo padrão categórico 

alimentar foi atribuído aos mastodontes americanos do estado da Florida nos Estados 

Unidos, por meio da análise de microdesgaste dentário (Green et al., 2005).  

Análises da morfologia dentária (Saunders, 1996), composição isotópica dos 

dentes (Koch et ai., 1998; MacFadden & Cerling, 1996) e conteúdo gastrointestinal/fecal 

(Lepper et ai., 1991; Newsom & Mihlbachler, 2006) também corroboram com os 

resultados de microdesgaste, e indicam que os mastodontes americanos ramoneavam 

árvores, arbustos e ervas, associados a florestas de coníferas - em particular àquelas 

dominadas por coníferas do gênero Picea - savanas florestadas, bem como pântanos e 

brejos. Entretanto, também poderiam consumir uma baixa percentagem de gramíneas e 

foram evidenciados através da análise de fitólitos opalinos extraídos dos cálculos dentários 

(Gobetz & Bozarth, 2001). 

As espécies de elefantes atuais demonstraram paridade no dendrograma 

hierárquico, pois ambas possuem percentagens de padrões grosseiros altos, e indivíduos 

contendo unicamente arranhões com texturas grosseiras no esmalte dentário (Figura 21, 

Cluster A; Tabela 12). Como já foram previamente abordados, os valores dos padrões de 

microdesgaste observados são relativos ao consumo significativo de plantas lenhosas que 

as espécies modernas possuem. Embora apresentem dentes hipsodontes que favorecem 

hábitos pastadores, este fato não os restringe unicamente ao consumo de gramíneas 

(Haynes, 1991).   

O mamute-columbiano, Mammuthus columbi, endêmico da América do Norte 

agrupou com seus relativos atuais sugerindo uma semelhança entre seus hábitos 

alimentares generalistas (Figura 21, Cluster A). No entanto, as percentagens menores dos 

padrões grosseiros e a presença de indivíduos contendo unicamente arranhões finos no 

esmalte dentário, o fez divergir das espécies atuais (Tabela 12). As gramíneas eram itens 
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alimentares importantes na constituição da dieta de M. columbi, e, portanto, as plantas 

lenhosas eram consumidas em menores proporções quando comparados com a dieta dos 

elefantes atuais.  

De acordo com Rivals et al. (2012), os espécimes de M. columbi apresentavam 

uma grande amplitude alimentar onde foi possível notificar três categorias de hábitos 

alimentares em espécimes de diferentes localidades nos Estados Unidos: hábitos 

ramoneadores na Carolina do Sul, pastadores no Nebraska e generalista no Texas. As 

análises de coprólitos provenientes de M. columbi do Pleistoceno Final da América do 

Norte corroboram com esses resultados, e revelam que as maiores proporções de vestígios 

vegetais observados nas amostras são referentes às gramíneas, porém vestígios de plantas 

lenhosas, e folhas de cactos também estavam presentes (Davis et al., 1985; Agenbroad & 

Mead, 1996). Informações semelhantes também foram inferidas através de estudos da 

composição isotópica dentária (Koch et al., 1998) e fitólitos extraídos de cálculos dentários 

(Cummings & Albert, 2007), assim os mamutes-columbianos habitavam regiões de 

pradarias temperadas sendo generalistas que apresentavam um consumo importante de 

gramíneas (Haynes, 1991). 

Os mamutes, assim como os gonfotérios, tinham um vasto padrão alimentar e são 

comuns em regiões abertas com domínios de pastagens. Evidências confirmam que estes 

elefantídeos poderiam ter competido por recursos alimentares com os gonfotérios durante o 

Pleistoceno Inicial da América do Norte, provavelmente devido à eficiência ao pastejo de 

ambas as linhagens (Kurtén & Anderson, 1980). Rivals et al. (2012) acredita que a 

evolução da hipsodontia nos molares dos elefantídeos favoreceu o consumo por alimentos 

mais abrasivos, mas que isso não os impediriam de consumir qualquer alimento que 

estivesse disponível em seu habitat. Estratégia como essa é reconhecida no comportamento 

alimentar dos gonfotérios, apesar de serem braquiodontes uma maior profusão de cúspides 

acessórias em seus dentes favoreceu o consumo por alimentos mais abrasivos, atendendo a 

um hábito generalista que poderia variar a dieta com hábitos de forrageio maior entre o 

consumo de gramíneas ou para plantas lenhosas de acordo com o habitat (Macfadden & 

Shockey, 1997; Prado et al., 2001). 

Respostas a essas adaptações morfológicas dentárias acometidas nas duas 

linhagens de proboscídeos Americanos relacionam ao significante aumento de ambientes 

de pastagens que se iniciou por volta do Mioceno Inicial na América do Norte (20-25 Ma) 

(Macfadden, 1997). Esse domínio favoreceu o aumento da diversidade de mamíferos 

pastadores (i.e., roedores, perissodáctilos e artiodáctilos; Macfadden, 1997), e contribuiu 
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com que as gramíneas fossem itens alimentares fundamentais na dieta dos gonfotérios e 

mamutes.  

O mastodonte americano, M. americanum, apresentava um padrão oposto aos 

demais proboscídeos, possuindo uma baixa variabilidade da dieta. Alguns autores sugerem 

que a dentição braquiodonte do mastodonte americano influenciava o seu comportamento 

alimentar, tendo um consumo mais restrito por porções lignificadas e folhas, apesar de que 

em ambientes com domínios de pastagens poderiam atuar como um pastador facultativo 

(Saunders, 1996). Dados de Rivals et al. (2012) ainda comprovam que os mastodontes 

americanos poderiam ter coexistido com representantes de M. columbi com ausência de 

competição por recursos, ambos apresentavam uma dieta ramoneadora em uma localidade 

do Pleistoceno Final da Carolina do Sul. No Pleistoceno Inicial, M. americanum ainda 

poderia ter compartilhado habitats com o gonfotério Stegomastodon no nordeste do 

Arizona, sem nenhuma indicação de deslocamento competitivo, assim como, uma 

simpatria foi evidenciada entre populações do gonfotério Cuvieronius e de mastodontes 

americanos na península da Flórida (Dudley, 1996). 

Os gonfotérios possuíam uma ampla capacidade de forrageio e, de acordo com 

Ficcarelli et al. (2007), as características dentárias, do crânio, estrutura mandibular e 

arranjo do aparato mandibular, sugerem que esses poderiam habitar regiões que variavam 

de um ambiente de floresta para um ambiente mais aberto de savana arborizada. E, 

também, que ainda estariam adaptados a condições climáticas de temperaturas quentes a 

temperadas, sugerido em estudos isotópicos (Sánchez et al., 2003, 2004; Prado et al., 

2005). O gonfotério sul-americano N. platensis possivelmente tinha hábitos alimentares 

semelhantes ao de seu aparentado C. hyodon e, desta forma foi aqui proposto uma possível 

exclusão competitiva entre as espécies.  

As características euritópica e generalista dos gonfotérios podem ser evidenciadas 

na migração destes mamíferos a América do Sul, durante o Grande Intercâmbio Biótico 

entre as Américas (GIBA). Os gonfotérios norte-americanos do gênero Stegomastodon e 

Cuvieronius habitavam regiões de habitats de planícies costeiras subtropicais mésicas e, 

muitas das vezes, puderam competir com representantes do gênero Mammut e Mammuthus 

durante o Pleistoceno Inicial da América do Norte (Webb, 1974; Kurtén & Anderson, 

1980; Dudley, 1996). Apesar da evidência da coexistência entre os mamutes e mastodontes 

nos mesmos habitats dos gonfotérios no Pleistoceno Inicial da América do Norte, não há 

nenhum registro de ambos os grupos na América do Sul (Simpson, 1980). Uma das 

hipóteses para essa ausência é que provavelmente esses proboscídeos adaptados a climas 
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temperados possuíam capacidades fisiológicas de termorregulação muito limitadas para 

climas tropicais. Esses não possuíam mecanismos válidos pra evitar a hipertermia e, assim, 

o Istmo do Panamá formou uma barreira para a travessia desses táxons à América do Sul, 

enquanto que, para os gonfotérios serviu como áreas de refúgio (Eisenberg, 1981). Isso 

permitiu o estabelecimento dos gêneros Notiomastodon e Cuvieronius como os únicos 

representantes de proboscídeos na América do Sul (Mothé et al., 2013; Mothé & Avilla, 

2015). 

 

5. CONCLUSÕES 

 

Os gonfotérios Cuvieronius hyodon e Notiomastodon platensis representam a 

única linhagem de Proboscidea a habitarem América do Sul. Através do estudo dos 

padrões de microdesgaste de seus esmaltes dentários possibilitou inferir importantes 

informações paleoecológicas a respeito de seus hábitos, estratégias alimentares e nicho 

preferencial durante o Pleistoceno. 

Ambas as espécies apresentam padrões de microdesgaste semelhantes que 

incluem altas frequências de todas as categorias de perfurações (pequenas, grandes e 

irregulares), bem como de arranhões. Também, todas as categorias de arranhões estavam 

presentes na faceta dentária, sendo os finos dominantes. Estas características refletem 

provavelmente a uma dieta mista similar, composta de forma geral por plantas lenhosas e 

herbáceas.  

A variação entre os itens alimentares das espécies poderia ocorrer de acordo com 

regimes sazonais ou regionais, sugestão esta que foi indicada através das análises de 

dispersão entre valores médios de arranhões dos indivíduos. Portanto, semelhante aos 

elefantes viventes os proboscídeos sul-americanos poderiam selecionar as porções de 

vegetais com maior conteúdo nutricional.  

As espécies, no entanto, apresentaram afinidade aos valores de microdesgaste de 

ungulados viventes pastadores e generalistas com tendência ao pastejo, indicando que as 

gramíneas eram importantes constituintes da dieta de ambas as espécies durante o 

Pleistoceno da América do Sul, com possível maior contribuição na dieta de N. platensis.  

 As unidades familiares dos gonfotérios sul-americanos possivelmente eram 

compostas de indivíduos de distintas classes etárias, que apresentavam estratégias 

alimentares similares. Todavia, os valores estatísticos distintos notificados nas ecorregiões 

dotadas de imaturos, foram associados à seleção de itens alimentares herbáceos e folhosos, 
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pois estes itens caracterizados por possuírem maiores teores nutricionais eram necessários 

ao desenvolvimento dos imaturos. Sendo assim, os indivíduos imaturos com idade 

aproximada de um ano, já iniciavam a inclusão de alimentos concomitante ao leite. As 

diferenças nos valores dos imaturos também foram atribuídas à contaminação de partículas 

minerais exógenas, devido a possíveis limitações físicas, os juvenis selecionavam itens 

alimentares mais próximos do solo.  

 Em todas as ecorregiões avaliadas no estudo, os gonfotérios apresentavam 

estratégias oportunistas com base na fitofisionomia ocorrente de seu habitat, confirmada 

através de estudos paleoambientais. O gonfotério andino do Pleistoceno Final da Colômbia 

foi estimado como pastador e consumiam possivelmente gramíneas e plantas herbáceas 

típicas do ecossistema de montanha Páramo. Enquanto que, os gonfotérios de planícies da 

Bacia Amazônica do Pleistoceno Final, possivelmente habitavam regiões mais fechadas, o 

que refletiu em uma dieta generalista voltada ao maior consumo por plantas lenhosas. Os 

demais gonfotérios que habitavam regiões de planícies abertas savânicas, de Caatinga, de 

campos e pradarias, geralmente foram associados a dietas generalistas voltada ao consumo 

dominante de gramíneas.   

Um possível gradiente latitudinal entre o consumo de gramíneas com vias 

fotossintéticas C3 e C4 foi aqui observado entre o gonfotério N. platensis que habitavam 

planícies sul-americanas e, desta forma, corrobora com estudos prévios. Assim, os 

gonfotérios que habitavam as localidades com menores latitudes apresentavam a dieta 

constituída de gramíneas C4, e em latitudes mais austrais as gramíneas C3 eram as mais 

consumidas. Contudo, nas latitudes medianas havia contribuição pelo o consumo de 

gramíneas com ambas as vias fotossintéticas C3 e C4 e, portanto, a distribuição das 

gramíneas era de acordo com as altitudes e sombreamentos nas localidades. As espécies 

C3, sendo encontradas em ambientes sombrios ou de altitudes mais elevadas, e espécies C4, 

normalmente encontradas em regiões mais baixas com alta luminosidade. 

A ampla capacidade de forrageio das espécies comprovada no presente estudo 

indicou semelhanças entre seus padrões alimentares. Estas características somadas à 

ausência de simpatria indicam uma possível exclusão competitiva por recursos alimentares 

entre os gonfotérios sul-americanos.  

A comparação dos gonfotérios com as espécies pleistocênicas de proboscídeos da 

América do Norte revelou proximidade com a espécie M. primigenius, devido ao amplo 

consumo de gramíneas que ambas as espécies possivelmente tinham. As demais espécies 

pleistocênicas M. columbi e M. americanum apresentavam uma dieta mais rica em plantas 
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lenhosas e, desta forma, agruparam aos relativos atuais. Dentre os proboscídeos em 

comparação a espécie M. americanum aparentemente tinham uma dieta mais restrita a 

hábitos unicamente ramoneadores. Mammuthus columbi, por sua vez, apresentou 

semelhanças a dieta mista dos elefantes atuais. No entanto, a base da dieta do mamute era 

constituída por menores proporções de plantas lenhosas que seus relativos modernos. 

Gonfotérios e mamutes eram grupos generalistas que predominantemente forrageavam 

regiões de pastagens abertas. A eficiência ao pastejo de ambos os grupos, indicou possíveis 

exclusões competitivas por recursos alimentares durante o Pleistoceno da América do 

Norte. As características euritópicas que os gonfotérios admitiam, garantiram o alcance do 

grupo na América do sul durante o GIBA, tornando-se o único representante de 

proboscídeo sul-americano. 
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APÊNDICE A. Resultados brutos dos padrões de microdesgaste de Notiomastodon platensis e Cuvieronius hyodon do Pleistoceno da América do Sul. Siglas: 

D/E: posição dos molares no interior da boca, lado direito (D) ou lado esquerdo (E); ED: estágio de desgaste; CE: classe etária (I: Imaturo, S: Subadulto, A: 

Adulto, AM: Adulto Maduro, AS: Adulto Senil); MP: média perfurações, MA: média arranhões, MPG: média perfurações grandes, MPI: média perfurações 

irregulares, MAC: média arranhões cruzados, MAF: média arranhões finos, MAG: média arranhões grosseiros. Datações: PF: Pleistoceno Final, 1 Macfadden 

& Shokey, 1997, 2 Oliveira et al., 2010, 3 Dantas et al., 2013b, 4 Avilla et al., 2013, 5 Lopes et al., 2013, 6,7 Alberdi et al., 2008. 

 

Código Localidade Latitude Altitude (m) Dente D/E ED CE Datação MP MA MPG MPI MAC MAF MAG 

Ecorregião 1 – Valle de Tarija 

MACN Pv 12567 

Valle Tarija, BO 21°S, 64°O 1950 

dp4 E 3 I 

0,7 ± 0,2 Ma 1  

  

51,5 14,5 14 9,5 5,5 14,5 0 

MACN Pv 1663 dp4 D 3 I 48,5 20,5 30 17,5 7,5 13,5 7 

MACN Pv 1497 m1 E 3 S 28,5 25,5 2 5 5,5 23 2,5 

MACN Pv 1498 m1 D 3 S 29 27 4 4,5 4,5 21 6 

MACN Pv 6710 m2 D 2 A 32 21,5 10 9,5 3 17,5 4 

MACN Pv 547 m2 D 3 A 27 38,5 5 3 3,5 34 4,5 

MACN Pv 1123 m2 E 3 A 46,5 28,5 14 5,5 5,5 18,5 10 

MACN Pv 536 m2 D 2 A 29 41 13 9,5 13 30,5 10,5 

MACN Pv 539 m2 D 3 A 35 19 7,5 5 5 17 2 

MACN Pv 505 m2 D 3 A 36,5 14 4,5 4,5 7,5 12 2 

MACN Pv 528 M2 D 3 A 31,5 15,5 18 7 2 8,5 7 

MACN Pv 549 m2 D 4 AM 38 41,5 4,5 5 12 29,5 12 

MACN Pv 14639 m2 E 4 AM 34,5 22,5 10 3 9,5 22,5 0 

MACN Pv 532 m3 E 3 AM 15,5 47 2 0 9 34,5 12,5 

MACN Pv 599 m3 D 3 AS 24 37,5 4 1,5 6 28,5 9 

MACN Pv 14640 m3 D 3 AS 30,5 47,5 6 4 8 41 6,5 

MACN Pv 14640 m3 E 3 AS 34,5 48,5 4 4 15,6 44,5 4 

MACN Pv 542 M3 E 3 AS 27,5 36,5 3,5 1 10,5 30,5 6 
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APÊNDICE A. Continuação. 

 

Código Localidade Latitude Altitude (m) Dente D/E ED CE Datação MP MA MPG MPI MAC MAF MAG 

Ecorregião 2 - Planalto de Bogotá 

MLP 96-X-1-1 Bogotá, CO 4°N, 73°O 2600 M3 D 3 AM PF 19,5 28,5 4,5 6,5 6,5 23 5,5 

Ecorregião 3 - Bacia Amazônica 

MN 284-v I. de Marajó, C. Pacoval, PA 0°S,  50°O 19 M1 D 3 S PF 47 44,5 12,5 9,5 10,5 32 12,5 

MN 2525-v 
C. do Museu, rio Juruá, 

Cruzeiro do Sul, AC 
8°S,  72°O 242 m3 D 3 AS PF 41 40 8,5 5 6,5 35 5 

UFMT M398 Peixoto de Azevedo, MT 10°S,  54°O 279 M3 D 2 AM PF 25 26,5 8,5 7,5 1 14,5 12 

UFMT s/cód. Alta Floresta, MT 
(Asevedo et al., 2012b) 

9°S,  56°O 279 m3 D 2 AM PF 14,5 27 4 4 25 18,5 8,5 

Ecorregião 4 - Nordeste brasileiro 

MN 278-v Caiçara, PB 6°S,  35°O 110 M2 D 3 A PF 19,5 25,5 4 5 5 17 8,5 

MN 54-v S. L. Grande, Alagoinha, PE 8°S, 36°O 743 m2 D 3 A PF 30 47 6 8,5 11,5 30 17 

FUMDHAM A 7322 T. J. B. Antonião, PI 8°S, 42°O 397 m1 D 2 S PF 19 33 8 10 8,5 21,5 11,5 

FUMDHAM 37747-1 
T. G.Garrincho, PI 8°S, 42°O 411 

M1 E 3 S 
PF 

32,5 55,5 10,5 13,5 6,5 26,5 29 

FUMDHAM 37747-2 m2 D 2 A 36 47,5 11 5,5 9,5 19 28,5 

FUMDHAM 106623 L. do Quarí, Fartura, PI 9°S, 42°O 419 DP4 D 2 I PF 44 53,5 19 14,5 6 24 29,5 

MN 400-v São Raimundo Nonato, PI 9°S, 42°O 350 m3 D 3 AS PF 36,5 31 10 10 3 13,5 17,5 

UFAL 0789-v F. Ovo da Ema, Maravilha, AL 9°S, 37°O 311 m3 E 2 AM 39.8 ± 0.5 Ka 2 43,5 38,5 17 9,5 4,5 19,5 19 

MUT 63 

Sítios Novos, 
 Canhoba, SE 

10°S, 37°O 127 

M1 E 3 S 

21,2 - 21,5 Ka 3 

49 29 10 7 19 21,5 7,5 

MUT 59 m3 E 2 AM 62 46,5 15 1,5 12,5 29 17,5 

MUT 65 m3 D 2 AM 29,5 42 8 7,5 10 31 11 

MUT 34 m3 E 3 AS 63,5 25 13 6,5 2,5 16 9 

MUT 61 M3 D 3 AS 42 40 11 5 7,5 22 18 

LPUFS 2184 F. Caraíba,  
Coronel João Sá, BA 

10°S, 37°O 264 
m3 D 2 AM 

PF 
56,5 37,5 9 10 3,5 31,5 6 

LPUFS 2182 M3 D 4 AS 40,5 36,5 19 5 12 29 7,5 

MN 3531-v Irecê, BA 11°S, 41°O 967 M3 E 2 AM PF 33 55,5 8 9 5 44,5 11 
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APÊNDICE A. Continuação. 

Código Localidade Latitude Altitude (m) Dente D/E ED CE Datação MP MA MPG MPI MAC MAF MAG 

Ecorregião 5 - Sudeste brasileiro 

MHN 33 L. Caetano da  
Cerca Grande, 

MG 
19°S, 44°O 823 

DP2 D 2 I 
PF 

10,5 20,5 2,5 2,5 3,5 20,5 0 

MHN 33 DP2 E 2 I 15 31 7,5 2 7 25 6 

DGM 84-M 

Araxá, MG 
(Asevedo et al., 

2012a;  Vaz, 2012) 

19°S,46°O 1004 

Dp4 E 3 I 

60 ± 55 Ka 4  

25,5 16 0,5 0 0 15 1 

DGM 86-M Dp4 D 3 I 32,5 26,5 2,5 2,5 0 26 0,5 

DGM 88-M m1 E 3 S 31,5 33 7 5,5 0,5 23 10 

DGM 65-M M1 D 3 S 37 34 1,5 7 0 31,5 2,5 

DGM 91-M M1 D 2 S 32 58,5 8,5 7 2 41 17,5 

DGM 74-M M1 E 3 S 34 21 5 3 3 19,5 1,5 

DGM 136-M M1 E 3 S 36,5 35,5 2 1,5 9,5 28 7,5 

DGM 132-M m2 D 2 A 36,5 45,5 1,5 1 9 28,5 7 

DGM 113-M m2 E 2 A 32 37 7,6 6 9 30 7 

DGM 97-M m2 E 2 A 34 36 4,5 2 11 24,5 11,5 

DGM 76-M m2 E 3 A 29 37,5 11,5 4,5 9,5 30,5 7 

DGM 112-M m2 E 3 A 31,5 23 5 3 3 16 7 

DGM 138-M m2 E 3 A 33 34 5 4 5,5 29 5 

DGM 109-M M2 E 3 A 33,5 27,5 13 4 4 18 9,5 

DGM 110-M M2 D 2 A 29 20,5 6 4,5 1,5 14,5 6 

DGM 111-M M2 D 2 A 40 37 6,5 7,8 8,5 31 6 

DGM 78-M M2 D 3 A 36,5 26 12 9,5 2,5 19,5 6,5 

DGM 94-M M2 E 3 A 24,5 31,5 5,5 4 10,5 24 7,5 

DGM 100-M M2 E 3 A 28 27,5 7 8,5 2,5 20 7,5 

DGM 108-M M2 D 3 A 21,5 27,5 6 8,5 1,5 22 5,5 

DGM 775-M M2 D 3 A 22,5 28 5,5 3 3,5 24,5 3,5 
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APÊNDICE A. Continuação. 

Código Localidade Latitude Altitude (m) Dente D/E ED CE Datação MP MA MPG MPI MAC MAF MAG 

DGM 101-M 

Araxá, MG 
(Asevedo et al., 2012a; 

Vaz, 2012) 

19°S,46°O 1004 

m2 E 4 AM 

60 ± 55 Ka 4 

25,5 26 7 4,5 4,5 24,5 1,5 

DGM 105-M m2 E 4 AM 31,5 27 4,5 6 2 17 10 

DGM 102-M M2 E 4 AM 22,5 30,5 8 8 7 19 11,5 

DGM 60-M (b) m3 D 2 AM 16 4,5 22 0 0 10 0 

DGM 71-M m3 D 2 AM 25 13 9,5 2,5 0 11 2 

DGM 130-M m3 D 2 AM 26 30 0 2 0 19,5 10,5 

DGM 124-M  m3 D 3 AM 43 33 6 3,5 0 24 9 

DGM 125-M  m3 D 3 AM 20,5 16 1,5 0 0,5 12,5 3,5 

DGM 131-M  m3 D 3 AM 37,5 21 7 1,5 0 16,5 4,5 

DGM 60-M(e) M3 E 2 AM 32 54 4 0 0 43,5 10,5 

DGM 126-M M3 D 3 AM 31,5 26,5 4,5 1 1,5 21,5 5 

DGM 135-M M3 E 2 AM 17 15 11,5 0,5 0 12,5 2,5 

DGM 60-M(c) M3 E 2 AM 18,5 33 3 0 0 27 6 

DGM 133-M  m3 E 3 AS 28 36,5 8 0 0 31,5 5 

DGM 134-M  m3 D 3 AS 47,5 19,5 9 3,5 0 17 2,5 

DGM 771-M  m3 D 3 AS 18,5 12 4 0 0 8,5 3,5 

DGM 120-M  m3 D 4 AS 38 29 5 2,5 0 19,5 9,5 

DGM 121-M M3 E 3 AS 20,5 26,5 5,5 0 1 18,5 8 

DGM 127-M M3 E 3 AS 18 18,5 3,5 0 0 18 0,5 

DGM 128-M M3 E 3 AS 38,5 28,5 11,5 0,5 0,5 17,5 11 

DGM 129-M M3 D 3 AS 24,5 29 3,5 2,5 12,5 25,5 3,5 

DGM 119-M M3 E 3 AS 35,5 15,5 3,5 3 0 15,5 0 

DGM 60-M(a) M3 D 3 AS 37,5 33 3 0,5 0,5 28,5 4,5 

DGM 716  
S. J. Itaboraí, RJ 

(Asevedo et al., 2012b) 
 22°S, 42°O 34 

M2 E 3 A 

PF 

9,5 12,5 3 1 1,5 11 1,5 

DGM 719  M1 D 3 A 9 28,5 7 1 4 24 4,5 

DGM 719  M2 D 2 A 11 24,5 2,5 2 1 21 3,5 
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APÊNDICE A. Continuação. 

 

Código Localidade Latitude Altitude (m) Dente D/E ED CE Datação MP MA MPG MPI MAC MAF MAG 

Ecorregião 6 - Sul do Brasil e Argentina 

MN 2602-v 
Costa atlântica, 

S. V. Palmar, RS, BR 
33°S, 53°O 20 

m3 D 2 AM 80 ± 10 Ka; 35,5 30 17,5 25 3 25,5 4,5 

MN 2603-v m3 D 2 AM 
52 ± 7 Ka; 

44 ± 3 Ka 5 
41 8,5 15 13,5 0,5 4 4,5 

MN 2246-v 
F. M. Corsini, 

D. Pedrito, RS, BR 
30°S, 54°O 139 M3 E 3 AS PF 33,5 40 14 0,5 9 31,5 8,5 

MACN Pv 14414 
Río Bermejo, 

El Colorado, FSA., AR 
26°S, 58°O 85 M1 E 3 S PF 31 39,5 5 4 12 31,5 8 

MACN Pv 19164 Río Dulce, S.E., AR 27°S, 64°O 173 m2 D 2 A 23,3 - 24,3 Ka 6 48 33,5 17,5 4,5 0 27 6,5 

MACN Pv 11689 Río Hondo, S.E., AR 30°S, 59°O 262 m3 E 3 AS 23,3 - 24,3 Ka 6 46,5 19 23 10,5 2 17,5 1,5 

MLP 66-V-15-1 
Río Paraná, 

San Javier, S.F., AR 
30°S, 59°O 59 m1 D 3 S PF 20 37,5 1 0,5 13 24 13,5 

MACN Pv 5213 
Río Paraná, 

Arroyo Frías, S.F., AR 
30°S, 59°O 59 m3 D 3 AS PF 23 31 2 2 8,5 29 2 

MACN Pv 18620 
Córdoba, AR 31°S, 63°O ~200 

m3 D 3 AS 
PF 

20 35,5 10,5 1,5 2 25 10,5 

MCNC Pv-289 M3 D 4 AS 34,5 39,5 6 1,5 8,5 36 3,5 

MCNC Pv 20 
Río Segundo, CBA., AR 31°S, 63°O 200 

m3 D 3 AS 
PF 

12,5 32 2,5 1,5 5,5 24 8 

MCNC Pv 20 m3 E 3 AS 13,5 27 4,5 6,5 8,5 22 5 

MACN Pv 17376 Río Tercero, CBA., AR 32°S, 64°O 200 m2 E 3 A PF 37 44,5 8,5 5,5 13 36,5 8 

MACN Pv 6068 
La Carlota,  

Río Cuarto, CBA., AR 
32°S, 64°O 200 m3 E 3 AS PF 19 32,5 1 2,5 10 27,5 5 

MACN Pv 13535 Paraná, E.R., AR 31°S, 60°O 47 M3 E 3 AM PF 15 35 0,5 0,5 12 33,5 1,5 

MLP 8-55 Arroyo del Medio, B.A., AR 33°S, 60°O 65 M3 E 2 AM PF 29,5 41,5 4,5 7 13 30 11,5 

MLP 68-X-8-6 
Salto, B.A., AR 34°S, 60°O 55 

M3 D 3 AS 
PF 

34,5 37 11,5 11 11,5 25 12 

MLP 68-X-8-6 M3 E 3 AS 21,5 47 4 6,5 10 41 6 

MLP 90-XII-5-1 
Villa Ballester, B.A., AR 34°S, 58°O 32 

M1 E 2 S 
PF 

25 34,5 3,5 3 11 31,5 3 

MLP 90-XII-5-1 M2 E 2 A 43 47,5 2,5 7,5 4 39,5 8 

MACN Pv 14934 
Mercedes, B.A., AR 34°S, 59°O 44 

m3 E 3 AS 
PF 

22 54,5 2 0,5 18 45,5 9 

MACN Pv 14936 M3 E 3 AM 20,5 38,5 5 3 7,5 35,5 3 
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APÊNDICE A. Continuação. 

 

Código Localidade Latitude Altitude (m) Dente D/E ED CE Datação MP MA MPG MPI MAC MAF MAM 

MACN Pv 617 Vicente Casares,  
B.A., AR 

34°S, 58°O 28 
m3 E 3 AM 

PF 
21,5 40 5,5 3,5 18,5 37,5 2,5 

MACN Pv 617 m3 D 3 AM 28 37,5 7,5 2,5 14,5 35,5 2 

MLP 63-III-1-1 

Magdalena,  
B.A., AR 

 35° S, 57°O 9 

m3 E 2 AM 

PF 

37,5 38 7 5,5 9,5 27,5 10,5 

MLP 87-XII-35-1 m3 D 2 AM 38 20,5 19 6 3,5 16 4,5 

MLP 8-19 m3 D 3 AM 43,5 20,5 13 15 5,5 10,5 10 

MACN Pv 12779 M3 D 2 AM 25,5 38 8 7,5 12 29 9 

MACN Pv 5724 
Arroyo Tapalqué,  

B.A., AR 
 36°S, 60°O 173 dp4 D 4 I 

24,1 - 27,6 Ka;  

21 - 22,5 Ka 7  
7,5 33,5 0 0 8,5 32 1,5 

MLP 40-XII-17-1 
Río Quenquén Grande,  

B.A., AR 
 38°S, 58°O 6 m3 D 3 AS 

 
PF 
  

18 47 11,5 0,5 12,5 39 8 

MACN Pv 12934 
Río Coronda,  

Bajo Hondo, B.A., AR 
 38°S, 61°O 74 m3 D 3 AS PF 34 25,5 9,5 5 4 23 2,5 

MACN Pv 9428 Playa del Barco,  
B.A., AR 

38°S, 61°O 12 
Dp4 D 4 I 

PF 
13 42 5,5 1 9,5 36 6 

MACN Pv 9428 m1 D 4 S 33 28,5 8 3 5 22,5 6 

MACN Pv 2157 Monte Hermoso,  
Playa del Barco, B.A., AR 

38°S, 61°O 
  

12 
m1 D 3 S 

PF 
16 13,5 4,5 6 3,5 11,5 2 

MLP 8-53  m3 D 3 AS 37 43 6,5 3,5 8 34 9 

MLP 44 

Argentina - - 

M1 D 3 S 

- 

16,5 22,5 5,5 1 3 22,5 0 

MLP s/cód. 
m1 E 3 S 15,5 19 2 2 7,5 19 0 

m2 E 1 S 15,5 20 4,5 2 6,5 15 5 

MLP 8-368 M1 D 3 S 18 23,5 2,5 4,5 3,5 22,5 1 

MACN Pv 1292 
m2 D 3 A 24 17,5 6,5 6 3 9 8,5 

m2 E 3 A 17,5 25 2,5 3,5 3,5 23,5 1,5 

MLP 8-197 m2 E 2 A 32 17 8 11 7,5 13,5 3,5 
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APÊNDICE A. Continuação. 

 

Código Localidade Latitude Altitude (m) Dente D/E ED CE Datação MP MA MPG MPI MAC MAF MAG 

MACN Pv 18197 

Argentina - - 

m2 E A 2 

- 

25,5 30 4 5 11 30 1 

MLP 8-21 M2 E A 2 23,5 31 0,5 1 4 30 1 

MACN Pv 18197 m3 E A 1 22 36,5 1 0 1 34 2,5 

MACN Pv 1833 m3 D AS 3 17 23,5 2,5 5,5 9 23 0,5 

MLP s/cód. m3 E AM 3 47 47,5 10 9,5 10 36 11,5 

MLP s/cód. M3 E AM 2 42 46 21 13 5 33 13 

MLP 29-IX-23-9 M3 E AS 3 20,5 28 8,5 7 4,5 16,5 11,5 
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APÊNDICE B. Resultados do teste ANOVA (um fator) de Notiomastodon platensis para os valores dos diferentes padrões de microdesgaste realizados em 

(1) dentes de categorias iguais atribuídos a classes etárias diferentes, (2) dentes de diferentes categorias atribuídos a classes etárias iguais e, (3) todas as 

categorias dentárias e classes etárias.   

 

 

(1) Microdesgaste 
M2/m2 x M2/m2 (Adultos x Maduros) M3/m3 x M3/m3 (Maduros x Senis) 

 
Soma dos qds GL Média dos qds F p Soma dos qds GL Média dos qds F p 

Perfurações  

Entre gps: 0,021 1 0,021 0,001 0,969 58.805 1 58,805 0,409 0,524 

Dentro gps: 397,747 28 14,205 
  

8335.68 58 143,719 
  T: 397,768 29 

   
8394.48 59 

   

Arranhões 

Entre gps: 3,377 1 3,378 0,483 0,492 49.832 1 49,832 0,442 0,508 

Dentro gps: 195,694 28 6,989 
  

6535.08 58 112,674 
  T: 199,072 29 

   
6584.91 59 

   

Perf. Grandes 

Entre gps: 4,408 1 4,408 0,307 0,583 9.279 1 9,28 0,322 0,572 

Dentro gps: 401,667 28 14.345 
  

1669.87 58 28,791 
  T: 406,075 29 

   
1679.15 59 

   

Perf. Irregulares 

Entre gps: 31,689 1 31,689 0,587 0,449 93.896 1 93,896 4,524 0,038 

Dentro gps: 1510,19 28 53,935 
  

1203.85 58 20,756 
  T: 1541,88 29 

   
1297.75 59 

   

Arr. Cruzados 

Entre gps: 4,408 1 4,408 0,307 0,583 6.065 1 6,065 0,187 0,666 

Dentro gps: 401,667 28 14,345 
  

1872.37 58 32,282 
  T: 406,075 29 

   
1878.43 59 

   

Arr. Finos 

Entre gps: 31,689 1 31,689 0,587 0,449 5.148 1 5,149 0,058 0,81 

Dentro gps: 1510,19 28 53,935 
  

5122.03 58 88,311 
  T: 1541,88 29 

   
5127.18 59 

   

Arr. Grosseiros 

Entre gps: 0,578 1 0,578 0,019 0,889 22.945 1 22,945 1,118 0.294 

Dentro gps: 819,796 28 29,278 
  

1190.7 58 20,529 
  T: 820,375 29 

   
1213.65 59 
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APÊNDICE B. Continuação. 
 

 

 

 

 

 

(2) Microdesgaste 
Dp2 x Dp4 (Imaturos) M2/m2 x M3/m3 (Adultos maduros) 

 
Soma dos qds GL Média dos qds F p Soma dos qds GL Média dos qds F p 

Perfurações 

Entre gps: 197,232 1 197,232 1,125 0,337 88,546 1 88,546 0,642 0,429 

Dentro gps: 876,625 5 175,325 
  

4131,76 30 137,725 
  

T: 1073,86 6 
   

4220,3 31 
   

Arranhões 

Entre gps: 104,432 1 104,432 0,594 0,476 87,834 1 87,834 0,712 0,405 

Dentro gps: 879,425 5 175,885 
  

3697,91 30 123,264 
  

T: 983,857 6 
   

3785,74 31 
   

Perf. Grandes 

Entre gps: 0,357 1 0,357 0,007 0,937 10,319 1 10,319 0,351 0,557 

Dentro gps: 259 5 51,8 
  

880,172 30 29,339 
  

T: 259,357 6 
   

890,492 31 
   

Perf. Irregulares 

Entre gps: 2,603 1 2,603 0,085 0,782 0,035 1 0,035 0,001 0,972 

Dentro gps: 152,825 5 30,565 
  

898,839 30 29,961 
  

T: 155,429 6 
   

898,875 31 
   

Arr. Cruzados 

Entre gps: 0,289 1 0,289 0,016 0,904 9,426 1 9,426 0,244 0,624 

Dentro gps: 89,425 5 17,885 
  

1155,95 30 38,531 
  

T: 89,714 6 
   

1165,38 31 
   

Arr. Finos 

Entre gps: 21,175 1 21,175 0,393 0,558 79,853 1 79,853 0,834 0,368 

Dentro gps: 269,325 5 53,865 
  

2869,7 30 95,6567 
  

T: 290,5 6 
   

2949,55 31 
   

Arr. Grosseiros 

Entre gps: 69,003 1 69,003 0,562 0,487 0,19 1 0,19 0,008 0,925 

Dentro gps: 614,425 5 122,885 
  

634,029 30 21,134 
  

T: 683,429 6 
   

634,219 31 
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APÊNDICE B. Continuação. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

(3) Microdesgaste 
 

Soma dos qds GL Média dos qds F p 

Perfurações 

Entre gps: 690,08 4 172,52 1,39 0,242 

Dentro gps: 13778,3 111 124,129 
  

T: 14468.4 115 
   

Arranhões 

Entre gps: 125,433 4 31,358 0,275 0,894 

Dentro gps: 12650,7 111 113,971 
  

T: 12776.2 115 
   

Perf. Grandes 

Entre gps: 128,295 4 32,073 1,405 0,237 

Dentro gps: 2534,75 111 22,835 
  

T: 2663,04 115 
   

Perf. Irregulares 

Entre gps: 117,707 4 29,426 1,827 0,129 

Dentro gps: 1788,26 111 16,11 
  

T: 1905,96 115 
   

Arr. Cruzados 

Entre gps: 31,777 4 7,944 0,315 0,867 

Dentro gps: 2796,22 111 25,191 
  

T: 283 115 
   

Arr. Finos 

Entre gps: 93,4 4 23,35 0,317 0,866 

Dentro gps: 8167,18 111 73,578 
  

T: 8260,58 115 
   

Arr. Grosseiros 

Entre gps: 7,969 4 1,992 0,245 0,912 

Dentro gps: 901,718 111 8,123 
  

T: 909,688 115 
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APÊNDICE C.1. Resultados do teste ANOVA (um fator) de todos os padrões de microdesgaste de 

Cuvieronius hyodon em comparação com as diferentes classes etárias. Siglas: M: microdesgaste (P: 

perfurações, A: arranhões, PG: perfurações grandes, PI: perfurações irregulares, AC: arranhões 

cruzados, AF: arranhões finos, AG: arranhões grosseiros); SQ: soma dos quadrados; GL: graus de 

liberdade; MQ: média dos quadrados; EG: entre grupos, DG: dentro dos grupos, T: total; 

Comparações de Tukey (I: imaturo, S: subadulto, A: adulto, AM: adulto maduro e AS: adulto senil.  

 

M 
 

SQ GL MQ F P Comparações pareadas de Tukey 

P EG 718,876 4 179,719 3,86 0,027 
 

I S A AM AS 

 
DG 605,193 13 46,553 

  
I 

 
0,017 0,086 0,02 0,019 

 
T: 1324,07 17 

   
S 5,301 

 
0,886 1 1 

       
A 4,009 1,292 

 
0,922 0,91 

       
AM 5,155 0,145 1,146 

 
1 

       
AS 5,207 0,093 1,198 0,0519 

 
A EG 1256,56 4 314,141 3,46 0,039 

 
I S A AM AS 

 

DG 1180,34 13 90,795 
  

I 
 

0,801 0,85 0,159 0,049 

T: 2436,9 17 
   

S 1,563 
 

1 0,662 0,296 

      
A 1,416 0,146 

 
0,602 0,255 

      
AM 3,483 1,92 2,067 

 
0,954 

      
AS 4,465 2,902 3,049 0,982 

 

PG 

EG 541,884 4 135,471 5,554 0,007 
 

I S A AM AS 

DG 317,116 13 243,935 
  

I 
 

0,003 0,083 0,01 0,006 

T: 859 17 
   

S 6,547 
 

0,426 0,971 0,997 

      
A 4,037 2,511 

 
0,769 0,614 

      
AM 5,686 0,861 1,649 

 
0,998 

      
AS 6,073 0,473 2,037 0,387 

 

PI 

EG 190,592 4 47,648 6,89 0,003 
 

I S A AM AS 

DG 89,907 13 6,915 
  

I 
 

0,011 0,04 0,002 0,002 

T: 280,5 17 
   

S 5,663 
 

0,952 0,87 0,862 

      
A 4,669 0,993 

 
0,49 0,48 

      
AM 7,011 1,348 2,342 

 
1 

      
AS 7,038 1,375 2,369 0,05 

 

AC 

EG 85,278 4 21,319 1,95 0,162 
 

I S A AM AS 

DG 142,131 13 10,933 
  

I 
 

0,98 0,997 0,676 0,705 

T: 227,409 17 
   

S 0,772 
 

0,999 0,373 0,399 

      
A 0,441 0,33 

 
0,496 0,525 

      
AM 1,887 2,659 2,32 

 
1 

      
AS 1,814 2,586 2,25 0,072 

 

AF 

EG 990,217 4 247,554 4,135 0,022 
 

I S A AM AS 

DG 778,283 13 598,679 
  

I 
 

0,727 0,896 0,203 0,029 

T: 1768,5 17 
   

S 1,76 
 

0,996 0,821 0,24 

      
A 1,257 0,502 

 
0,627 0,138 

      
AM 3,263 1,503 2,006 

 
0,786 

      
AS 4,867 3,107 3,61 1,604 

 

AG 

EG 33,495 4 8,373 0,498 0,737 
 

I S A AM AS 

DG 218,408 13 16,8 
  

I 
 

0,999 0,963 0,655 0,911 

T: 251,903 17 
   

S 0,311 
 

0,992 0,778 0,968 

      
A 0,919 0,608 

 
0,948 0,999 

      
AM 1,938 1,626 1,018 

 
0,983 

      
AS 1,194 0,882 0,274 0,743 
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APÊNDICE C.2. Resultados do teste ANOVA (um fator) de todos os padrões de microdesgaste de 

Notiomastodon platensis da Bacia Amazônica em comparação com as diferentes classes etárias.  

 

 

M 
 

SQ GL MQ F P Comparações pareadas de Tukey 

P 

EG 823,32 2 411,66 22,4 0,016 
 

S AS AM 

DG 55,135 3 18,378 
  

S 
 

0,444 0,016 

T: 878,455 5 
   

AS 1,979 
 

0,032 

      
AM 9,006 7,027 

 

A 

EG 341,318 2 170,659 3937 < 0,001 
 

S AS AM 

DG 0,13005 3 0,04335 
  

S 
 

< 0,001 < 0,001 

T: 341,448 5 
   

AS 30,26 
 

< 0,001 

      
AM 120,6 90,34 

 

PG 

EG 40,14 2 20,07 5,947 0,09 
 

S AS AM 

DG 10,125 3 3,375 
  

S 
 

0,221 0,084 

T: 502,651 5 
   

AS 3,079 
 

0,517 

      
AM 4,815 1,736 

 

PI 

EG 22,958 2 11,479 5,618 0,097 
 

S AS AM 

DG 6,13 3 2,043 
  

S 
 

0,103 0,151 

T: 29,088 5 
   

AS 4,407 
 

0,881 

      
AM 3,715 0,692 

 

AC 

EG 42,94 2 21,47 0,2236 0,811 
 

S AS AM 

DG 288 3 96 
  

S 
 

0,915 0,965 

T: 330,94 5 
   

AS 0,577 
 

0,799 

      
AM 0,36 0,937 

 

AF 

EG 396,603 2 198,302 74,27 0,003 
 

S AS AM 

DG 8,01 3 2,67 
  

S 
 

0,299 0,005 

T: 404,613 5 
   

AS 2,596 
 

0,003 

      
AM 13,46 16,05 

 

AG 

EG 14,802 2 7,401 14,5 0,029 
 

S AS AM 

DG 1,531 3 0,51 
  

S 
 

0,027 0,377 

T: 16,334 5 
   

AS 7,423 
 

0,07 

      
AM 2,237 5,186 
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APÊNDICE C.3. Resultados do teste ANOVA (um fator) de todos os padrões de microdesgaste de 

Notiomastodon platensis do Nordeste brasileiro em comparação com as diferentes classes etárias. 

 
M 

 
SQ GL MQ F P Comparações pareadas de Tukey 

P 

EG 802,846 4 200,712 1,308 0,321 
 

I S A AM AS 

DG 1840,89 12 153,408 
  

I 
 

0,823 0,546 1 0,999 

T: 2643,74 16 
   

S 1,498 
 

0,986 0,781 0,742 

      
A 2,208 0,71 

 
0,498 0,459 

      
AM 0,121 1,619 2,329 

 
1 

      
AS 0,2236 1,722 2,432 0,103 

 

A 

EG 618,896 4 154,724 1,739 0,206 
 

I S A AM AS 

DG 1067,85 12 88,988 
  

I 
 

0,372 0,427 0,723 0,115 

T: 1686,75 16 
   

S 2,673 
 

1 0,966 0,927 

      
A 2,518 0,155 

 
0,983 0,889 

      
AM 1,772 0,901 0,746 

 
0,62 

      
AS 3,799 1,126 1,282 2,027 

 

PG 

EG 243,557 4 60,889 4,754 0,016 
 

I S A AM AS 

DG 153,705 12 12,809 
  

I 
 

0,04 0,009 0,121 0,733 

T: 397,262 16 
   

S 4,693 
 

0,903 0,961 0,287 

      
A 5,921 1,228 

 
0,565 0,074 

      
AM 3,759 0,934 2,162 

 
0,625 

      
AS 1,744 2,948 4,177 2,015 

 

PI 

EG 135,725 4 33,931 5,186 0,012 
 

I S A AM AS 

DG 78,521 12 6,543 
  

I 
 

0,277 0,013 0,034 0,006 

T: 214,246 16 
   

S 2,983 
 

0,385 0,698 0,201 

      
A 5,618 2,635 

 
0,977 0,989 

      
AM 4,816 1,833 0,802 

 
0,836 

      
AS 6,277 3,294 0,659 1,461 

 

AC 

EG 45,477 4 11,369 0,5792 0,683 
 

I S A AM AS 

DG 235,538 12 19,628 
  

I 
 

0,591 0,944 0,998 0,955 

T: 281,015 16 
   

S 2,097 
 

0,94 0,758 0,927 

      
A 1,039 1,059 

 
0,991 1 

      
AM 0,417 1,68 0,622 

 
0,994 

      
AS 0,972 1,125 0,066 0,556 

 

AF 

EG 222,938 4 55,734 1,213 0,356 
 

I S A AM AS 

DG 551,372 12 45,948 
  

I 
 

0,999 0,995 0,7 1 

T: 774,309 16 
   

S 0,229 
 

0,999 0,607 0,999 

      
A 0,532 0,302 

 
0,486 0,995 

      
AM 1,829 2,058 2,361 

 
0,695 

      
AS 0,013 0,216 0,519 1,842 

 

AG 

EG 544,634 4 136,159 2,503 0,098 
 

I S A AM AS 

DG 652,7 12 54,392 
  

I 
 

0,218 0,349 0,096 0,05 

T: 1197,33 16 
   

S 3,22 
 

0,997 0,983 0,881 

      
A 2,743 0,477 

 
0,906 0,716 

      
AM 3,96 0,739 1,216 

 
0,993 

      
AS 4,532 1,312 1,788 0,572 
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APÊNDICE C.4. Resultados do teste ANOVA (um fator) de todos os padrões de microdesgaste de 

Notiomastodon platensis do Sudeste brasileiro em comparação com as diferentes classes etárias.  

 

M 
 

SQ GL MQ F p Comparações pareadas de Tukey 

P 

EG: 502,03 4 125,508 1,57 0,199 
 

I S A AM AS 

DG: 3516,47 44 79,92 
  

I 
 

0,05 0,672 0,732 0,244 

T: 4018,5 48 
   

S 4,025 
 

0,56 0,498 0,941 

      
A 1,886 2,139 

 
1 0,942 

      
AM 1,745 2,279 0,14 

 
0,912 

      
AS 2,953 1,072 1,067 1,207 

 

A 

EG: 669,585 4 167,396 1,752 0,155 
 

I S A AM AS 

DG: 4202,87 44 95,52 
  

I 
 

0,105 0,751 0,996 0,999 

T: 4872,46 48 
   

S 3,564 
 

0,681 0,214 0,175 

      
A 1,698 1,866 

 
0,917 0,877 

      
AM 0,51 3,054 1,188 

 
1 

      
AS 0,359 3,205 1,339 0,151 

 

PG 

EG: 49,949 4 12,487 0,817 0,521 
 

I S A AM AS 

DG: 672,189 44 15,277 
  

I 
 

0,941 0,538 0,422 0,767 

T: 722,138 48 
   

S 1,071 
 

0,932 0,862 0,993 

      
A 2,188 1,118 

 
0,999 0,996 

      
AM 2,458 1,387 0,269 

 
0,979 

      
AS 1,658 0,5872 0,53 0,8 

 

PI 

EG: 87,793 4 21,948 3,869 0,008 
 

I S A AM AS 

DG: 255,246 45 5,672 
  

I 
 

0,201 0,216 0,993 0,994 

T: 343,039 49 
   

S 3,1 
 

1 0,406 0,087 

      
A 3,046 0,053 

 
0,428 0,094 

      
AM 0,603 2,496 2,443 

 
0,917 

      
AS 0,581 3,681 3,627 1,185 

 

AC 

EG: 147,348 4 36,837 3,307 0,018 
 

I S A AM AS 

DG: 490,152 44 111,398 
  

I 
 

0,999 0,593 0,923 0,961 

T: 637,5 48 
   

S 0,303 
 

0,725 0,838 0,9 

      
A 2,064 1,761 

 
0,171 0,225 

      
AM 1,159 1,462 3,223 

 
0,999 

      
AS 0,951 1,254 3,015 0,208 

 

AF 

EG: 327,983 4 81,996 1,586 0,195 
 

I S A AM AS 

DG: 2274,94 44 51,703 
  

I 
 

0,358 0,998 0,99 0,995 

T: 2602,92 48 
   

S 2,619 
 

0,547 0,16 0,17 

      
A 0,4501 2,169 

 
0,935 0,943 

      
AM 0,654 3,273 1,104 

 
1 

      
AS 0,61 3,23 1,06 0,0433 

 
AG EG: 93,878 4 23,47 1,759 0,154 

 
I S A AM AS 

 
DG: 587,223 44 13,346 

  
I 

 
0,027 0,171 0,24 0,55 

 
T: 681,102 48 

   
S 4,379 

 
0,924 0,853 0,525 

       
A 3,223 1,157 

 
0,999 0,943 

       
AM 2,964 1,416 0,259 

 
0,979 

       
AS 2,162 2,217 1,061 0,802 
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APÊNDICE C.5. Resultados do teste ANOVA (um fator) de todos os padrões de microdesgaste de 

Notiomastodon platensis do sul do Brasil e Argentina em comparação com as diferentes classes 

etárias. 

 

 

  

M 
 

SQ GL MQ F p Comparações pareadas de Tukey 

P 

EG: 1425,3 4 356,326 4,308 0,007 
 

I S A AM AS 

DG: 2481,38 30 82,713 
  

I 
 

0,159 <0,001 0,024 0,109 

T: 3906,69 34 
   

S 3,317 
 

0,061 0,904 0,999 

      
A 7,289 3,972 

 
0,322 0,098 

      
AM 4,553 1,237 2,736 

 
0,965 

      
AS 3,63 0,313 3,659 0,923 

 

A 

EG: 398,016 4 99,504 1,028 0,409 
 

I S A AM AS 

DG: 2903,87 30 96,796 
  

I 
 

0,837 0,974 0,895 0,999 

T: 3301,89 34 
   

S 1,465 
 

0,487 0,999 0,913 

      
A 0,849 2,314 

 
0,571 0,939 

      
AM 1,271 0,195 2,119 

 
0,953 

      
AS 0,267 1,198 1,116 1,003 

 

PG 

EG: 141,835 4 35,458 1,08 0,384 
 

I S A AM AS 

DG: 984,836 30 32,828 
  

I 
 

0,993 0,447 0,474 0,716 

T: 1126,67 34 
   

S 0,589 
 

0,701 0,727 0,914 

      
A 2,409 1,82 

 
1 0,992 

      
AM 2,344 1,755 0,064 

 
0,997 

      
AS 1,785 1,196 0,625 0,559 

 

PI 

EG: 181,392 4 45,348 1,947 0,128 
 

I S A AM AS 

DG: 698,679 30 23,289 
  

I 
 

0,916 0,51 0,181 0,855 

T: 880,071 34 
   

S 1,186 
 

0,94 0,61 0,999 

 
0,098 

    
A 2,26 1,073 

 
0,96 0,974 

      
AM 3,217 2,03 0,956 

 
0,706 

      
AS 1,407 0,221 0,852 1,809 

 

AC 

EG: 28,721 4 7,18 0,3051 0,872 
 

I S A AM AS 

DG: 706,023 30 23,534 
  

I 
 

1 0,856 1 0,999 

T: 734,743 34 
   

S 0,042 
 

0,869 1 0,999 

      
A 1,405 1,363 

 
0,85 0,921 

      
AM 0,02 0,061 1,424 

 
0,999 

      
AS 0,241 0,199 1,164 0,26 

 

AF 

EG: 362,959 4 90,74 1,114 0,368 
 

I S A AM AS 

DG: 2443,51 30 81,45 
  

I 
 

0,527 1 0,691 0,967 

T: 2806,47 34 
   

S 2,221 
 

0,495 0,999 0,883 

      
A 0,075 2,296 

 
0,658 0,956 

      
AM 1,844 0,377 1,919 

 
0,963 

      
AS 0,906 1,314 0,982 0,937 

 

AG 

EG: 20,504 4 5,126 0,408 0,802 
 

I S A AM AS 

DG: 377,039 30 12,568 
  

I 
 

0,794 0,552 0,921 0,801 

T: 397,543 34 
   

S 1,586 
 

0,994 0,998 1 

      
A 2,163 0,577 

 
0,954 0,993 

      
AM 1,167 0,419 0,997 

 
0,999 

      
AS 1,566 0,021 0,597 0,399 
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ANEXO A. Sumário estatístico dos padrões de microdesgaste de ungulados atuais (Solounias & Semprebon, 2002) e elefantes (Rivals et al., 2012). Siglas: N: 

Número, MP: média perfurações, MA: média arranhões, %AC: % arranhões cruzados, % PG: % perfurações grandes, % PI: % perfurações irregulares (% de 

indivíduos com número acima de 4), % AF: % arranhões finos, %AG: % arranhões grosseiros, %AM: % arranhões mistos, % 0-17: % valores de arranhões 

entre 0 e 17;  R: ramoneador, G S/R: generalista sazonal/regional, G: generalista, P: pastador.  

 

Táxon Dieta N MP MA %AC %PG %PI %AF %AG %AM % 0-17 

Solounias & Semprebon (2002) 

Boocercus euryceros R 15 6,77 5,13 13,33 53,33 0 100 0 0 100 

Tragelaphus imberbis R 19 16,84 7,08 22,22 27,78 47,37 83,33 0 16,67 84 

Giraffa camelopardalis R 28 5 8,66 54,17 20 0 91,67 0 8,33 100 

Camelus bactrianus R 3 79,83 9,17 100 66,67 66,67 33,33 33,33 33,33 100 

Alces alces R 9 27,15 10 44,44 0 0 66,67 0 33,33 100 

Litocranius walleri R 22 27,14 11,77 9,09 27,27 45,46 90,91 0 9,09 82 

Tragelaphus strepsiceros R 11 20,09 12,59 18,18 63,64 36,36 90,91 9,09 9,09 64 

Camelus dromedarius R 7 54,07 13,93 57,14 42,86 42,86 42,86 14,29 42,86 86 

Diceros bicornis R 11 8,5 14,27 95,24 0 0 85,71 9,52 4,76 100 

Antilocapra americana R 44 25,21 15,52 53,49 79,55 69,77 37,21 0 62,79 87 

Taurotragus oryx G S/R 20 39,83 12,23 55 55 42,11 44,44 16,67 38,89 70 

Budorcas taxicolor G S/R 15 7,97 13,73 33,33 56,25 0 100 0 0 67 

Gazella granti G S/R 41 20,45 14,77 87,81 53,66 39,02 39,02 9,76 51,22 66 

Lama vicugna G S/R 7 30,43 16,21 28,57 57,14 85,71 28,57 42,86 28,57 43 

Ovis canadensis G S/R 19 13,21 16,71 31,58 42,11 47,37 15,79 15,79 68,42 47 

Lama glama G S/R 6 4,92 18,42 100 0 16,67 100 0 0 50 

 

 



 

138 
 

ANEXO A. Continuação. 

 

Táxon Dieta N MP MA %AC %PG %PI %AF %AG %AM % 0-17 

Solounias & Semprebon (2002) 

Gazella thomsonii G S/R 23 24,07 18,57 80,95 57,14 30,44 14,29 14,29 71,43 52 

Capricornis sumatraensis G S/R 11 40,14 21,73 55,56 44,44 80 77,78 0 22,22 36 

Boselaphus tragocamelus G S/R 9 23,61 25,72 56,56 44,44 88,89 44,44 22,22 33,33 22 

Axis axis G S/R 43 13,56 28,28 75,61 9,76 9,76 52,5 22,5 25 21 

Muntiacus muntjak G S/R 10 20,45 18,95 80 72,73 30 20 0 80 40 

Cervus unicolor G 11 21,27 26,27 100 36,36 100 18,18 45,46 36,36 9 

Ovibos moschatus G 20 28,45 29,68 15 100 85 50 0 50 5 

Cervus canadensis G 28 18,64 30,63 96,43 42,86 21,43 82,14 0 17,86 7 

Capra ibex G 9 7,56 25,17 30 50 20 10 0 90 0 

Connochaetes taurinus P 27 4,93 20,61 44,44 40,74 7,41 44,44 7,41 48,15 11 

Equus burchelli P 51 11,52 21,72 60 48,98 50 40 10 50 16 

Hippotragus niger P 5 5,9 22,7 0 60 0 20 40 40 0 

Bison bison P 18 3,53 24,81 94,44 38,89 5,26 22,22 50 27,78 6 

Tetracerus quadricornis P 8 22,25 25,75 50 87,5 75 87,5 0 12,5 13 

Equus grevyi P 11 7,86 26,09 66,67 63,64 58,33 0 66,67 33,33 9 

Kobus ellipsiprymnus P 14 17,39 27,79 57,14 76,92 53,85 20 0 80 7 

Alcelaphus buselaphus P 6 13,58 29,58 12,5 75 62,5 0 12,5 87,5 17 

Cervus duvauceli P 26 15,79 30,5 60 16 0 12 4 84 17 

Rivals et al. (2012) 

Loxodonta africana G 
 

22,9 17,4 30,3 54,6 36,4 0 100 0 39,4 

Elephas maximus G 
 

20,9 18,3 80 70 50 0 100 0 40 
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