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PROLOGO

En el afio 2000, los doctores Florencio Acefnolaza y Rafael Herbst editaron EI Nedgeno de Argentina,
importante publicacién en la que se discutieron diferentes aspectos de la geologia y paleontologia de
la Mesopotamia argentina. Diez afios més tarde, decidimos compendiar la informacién generada en
diversas fuentes (Tesis doctorales, articulos, resiimenes, proyectos de investigacién) desde aquella con-
tribucién en adelante, invitando a los autores a participar del Simposio “Paleontologia y Biocronologia
del Terciario Superior de la Mesopotamia”, en el marco del X Congreso Argentino de Paleontologia y
Bioestratigrafia y VII Congreso Latinoamericano de Paleontologia realizado en la ciudad de La Plata du-
rante 2010. A posteriori del citado evento, decidimos plasmar los avances en el abordaje de los temas
y los resultados alcanzados por las nuevas revisiones, en la edicién de esta Publicacién Especial de la

Asociacién Paleontolégica Argentina.

El Neégeno de la Mesopotamia argentina retine 15 contribuciones que versan sobre la geologia, es-
tratigrafia, cronologia y paleobiodiversidad de las formaciones Parana e Ituzaingd, aflorantes en el area
mesopotamica; pero ademads incluye otros dos articulos sobre la diversidad de mamiferos fésiles del
Neogeno de Brasil y Uruguay, regiones vecinas con innegables afinidades faunisticas con la Mesopota-

mia a lo largo de la historia geoldgica.

Entendemos que esta contribucién, tal como lo fue para nosotros el tradicional trabajo de Acefiolaza
y Herbst, debe considerarse como un nuevo punto de partida o hito para incrementar los estudios geo-
paleontoldgicos del area mesopotdmica. Desde esta visién, EI Nedgeno de la Mesopotamia argentina no
agota el estudio de los temas sino, por el contrario, constituye una actualizacién del conocimiento y

una indicacién de lo que atin resta por hacer.

Como editores deseamos expresar nuestro agradecimiento a los autores y arbitros de las distintas
contribuciones; a la Asociacién Paleontolégica Argentina por el auspicio; al Comité Editor de Ameghi-
niana por colaborar en la edicién de los articulos; al Consejo Nacional de Investigaciones Cientificas
y Técnicas y a la Agencia Nacional de Promocién Cientifica y Tecnoldgica por el financiamiento de la

publicacioén.

Diego Brandoni y Jorge I. Noriega, Editores
Diamante, Entre Rios, Argentina, noviembre de 2013
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PECES DEL MIOCENO MARINO Y
CONTINENTAL EN ENTRE RIOS,
ORIENTE CENTRAL DE ARGENTINA
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Resumen. La diversa fauna nedgena que se registra en los acantilados orientales del rio Parané cerca de la ciudad de Parand, Entre
Rios, es conocida desde la mitad del siglo XIX. Muchos vertebrados de agua dulce, marinos y terrestres se han colectado alli. La ma-
yoria de los f6siles miocenos viene de la parte superior de la Formacién Parané (taxones marinos y dulceacuicolas) y de la base de la
suprayacente y continental Formacién Ituzaingé (“Conglomerado osifero”) (taxones dulceacuicolas, terrestres y marinos retrabajados).
De acuerdo a los vertebrados, las temperaturas marinas durante la depositacion de la Formacién Parana eran similares a aquéllas pre-
sentes actualmente en la costa atlantica a la latitud de Parana. La fauna de agua dulce del “Conglomerado osifero” sugiere un clima
mas calido que el presente e importantes conexiones biogeograficas con cuencas nortenas de América del Sur. Durante los tltimos
anos, los afloramientos fueron intensamente explorados. Algunos de los nuevos reportes incluyen el primer registro de caraciformes
cinodéntidos para el area, el descubrimiento del grupo hermano de las piranas (Megapiranha paranensis), el primer registro en el area
del tiburén escielorrinido Megascyliorhinus, el registro mas antiguo de especies con dientes aserrados del género de tiburén ldmnido
Carcharodon y una ballena balenoptérida atacada por el tiburén ldmnido Carcharodon plicatilis. Finalmente, enfatizamos en que varios
de los géneros miocenos de peces de agua dulce y marinos se han extinguido y que varias pseudoextinciones no pueden explicarse por
causas climaticas o tectonicas.

Palabras clave. Elasmobranchii. Teleostei. Marino. Continental. Temperatura. Extincién.

Abstract. FISHES FROM THE MARINE AND CONTINENTAL MIOCENE IN ENTRE RiOS, CENTRAL EASTERN ARGENTINA. Fishes
of the marine and continental Miocene of Entre Rios, eastern central Argentina. The diverse Neogene fauna collected in the cliffs
exposed along the left bank of the Parané River near the city of Paran4, Entre Rios Province, Argentina, has been scientifically known
since the middle of the 19th century. Many freshwater, marine, and terrestrial vertebrates were recorded therein. Most of the Miocene
fossils come from the upper part of the Parana Formation (marine and some freshwater taxa) and the base of the overlying continental
Ituzaing6 Formation (“Conglomerado osifero”) (freshwater, terrestrial, and reworked marine taxa). According to fish and cetacean evi-
dence marine temperatures during the deposition of the upper part of the Parand Formation were similar to those recorded in the At-
lantic coast at the same latitude today. The freshwater fauna of the “Conglomerado osifero” suggests a climate warmer than present and
important basin connections with northern South American basins. Recent intense survey of the outcrops has given new information
about the icthtyofauna that occupied the Paranian Sea and the subsequent freshwater basins in the area. Some new reports include the
first occurrence of cynodontid characifoms and the scyliorhinid shark Megascyliorhinus in the area, the discovery of the sister group of
piranhas (Megapiranha paranensis), the oldest occurrence in the Atlantic of serrated species of the lamnid shark genus Carcharodon,
and a balaenopterid whale attacked by the shark Carcharodon plicatilis. We found that there are several extinctions of the freshwater
and marine Miocene genera and pseudoextinctions that cannot be explained by climatic or tectonic causes.

Key words. Elasmobranchii. Teleostei. Marine. Continental. Temperature. Extinction.

Las capas fosiliferas neégenas de los acantilados del rio
Parana en las cercanias de la ciudad de Parana, Entre
Rios, se conocen cientificamente desde 1827 cuando Al-
cide d’Orbigny visité la zona (d’Orbigny, 1842; Fig. 1). Las
complejas relaciones existentes entre las capas marinas y
continentales que afloran en los acantilados produjeron
distintas interpretaciones (véase Acenolaza, 1976). Los

peces fueron colectados fundamentalmente en las capas
superiores de la Formacién Parana (marina) y en la base
de la suprayacente Formacion Ituzaingé (acuatica conti-
nental) (Fig. 1). La Formacién Parané fue depositada du-
rante una gran transgresion que cubri6 a la llanura cha-
copampeana durante el Mioceno medio y parte del tardio
(parte del “Mid Transgressive Onlap Sequence;” véase
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Uliana y Biddle, 1988; Cione et al., 2000, 2005b; Uba et
al., 2009). En el é4rea sélo afloran las capas mas superio-
res, de edad tortoniana (Mioceno Tardio temprano). La
mayor parte de los peces de agua dulce se registran en los
depositos continentales del denominado “Conglomerado
osifero”, también de edad tortoniana, ubicado en la base
de la Formacién Ituzaingo.

La ictiofauna esta actualmente siendo estudiada por los
autores de este trabajo. Importantes novedades fueron pu-
blicadas en anos recientes (Cione y Casciotta, 1997; Cione
et al., 2000, 2005b, 2008, 2009, 2011, 2012; Noriega et al.,
2007) y nuevos reportes estdn actualmente en preparacion.

En este trabajo resumimos el conocimiento actual so-
bre la ictiofauna de las formaciones Parand e Ituzaingo,
discutimos brevemente la procedencia de los fésiles y su
tafonomia, comentamos algunos nuevos registros, comen-
tamos las relaciones biogeograficas y discutimos extincio-
nes y pseudoextinciones en la fauna marina de la regién.

Abreviaturas. CICYTTP-PV-P, Centro de Investigaciones
Cientificas y Transferencia de Tecnologia a la Produccién,
Diamante, Entre Rios, Argentina; MACN, Museo Argenti-
no de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Buenos
Aires, Argentina; MLP, Museo de La Plata, La Plata, Bue-
nos Aires, Argentina.

LOCALIDADES CON PECES MIOCENOS
Y TAFONOMIA

La Formacién Parand estd principalmente compuesta
por limolitas verdes, areniscas y bancos de ostras (Aceno-
laza, 1976). La ictiofauna se caracteriza por el predominio
de taxones marinos (principalmente elasmobranquios)
con una proporcion menor de taxones de agua dulce. Los
peces estan representados principalmente por dientes, es-
pinas y vértebras. Los restos fésiles estan completamente
desarticulados, frecuentemente no estan pulidos ni frag-
mentados y presentan ligera abrasion.

Una de las localidades maés fosiliferas de la Formacién
Parana es La Juanita, cerca del pueblo de Aldea Brasilera.
Los fésiles aparecen en una capa tabular de 60 cm de es-
pesor formada por sedimentos que van de conglomerados
finos a areniscas finas, todos con abundante contenido de
valvas (Cione et al., 2008). En esta localidad se registré
una alta diversidad y densidad de peces. Los taxones ma-
rinos estan principalmente representados por tiburones y
rayas, esquiénidos y teledsteos indeterminados. Los po-
cos huesos de peces de agua dulce muestran grados mas
altos de abrasién, fragmentacién y pulido que los mari-
nos. Estos rasgos seguramente fueron ocasionados por el
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transporte de un ambiente fluvial al marino (Pérez et al.,
2001). El depésito de La Juanita corresponde a facies de
alta energia en un ambiente marino de poca profundidad,
probablemente relacionado con episodios de tormenta
(Pérez et al., 2001; Cione et al., 2008). En una segunda
localidad con peces marinos, Cerro La Matanza, cerca
de Victoria, no se registr6é ningin pez de agua dulce. La
asociacion fosil tiene rasgos preservacionales similares a
aquélla de La Juanita.

Los depésitos fluviales de la Formacién Ituzaing6 su-
prayacen discordantemente a la Formacién Parané. La
base de la Formacién Ituzaing6 incluye el conglomera-
do basal denominado “Conglomerado osifero”, el cual es
muy fosilifero. La mayor parte de los fésiles del “Conglo-
merado osifero” provienen de las localidades Toma Vieja,
La Celina y Villa Urquiza.

La asociacién de peces de la seccién inferior de la For-
macién Ituzaing6 estd compuesta por peces de agua dulce
y algunos taxones marinos que muestran diferencias pre-
servacionales. La ictiofauna marina estd principalmente
compuesta por dientes de elasmobranquios de taxones
también registrados en la Formacién Parana. Estos restos
tienen un mayor grado de fragmentacién y abrasién que
los marinos de la Formacién Parana pero menor que los
huesos y dientes de los taxones de agua dulce de la For-
macion Ituzaingd. En las localidades Villa Urquiza y Toma
Vieja, los restos de peces marinos (mayormente tiburones
y rayas) hallados en la Formacién Ituzaingé muestran cla-
ros signos de retrabajo (D.A. Cabrera, observacién perso-
nal). Los fésiles marinos han sido probablemente incorpo-
rados en el “Conglomerado osifero” cuando el rio erosioné
los sedimentos infrayacentes de la Formacién Parana. Los
peces de agua dulce estdan poco fragmentados, erosiona-
dos y pobremente seleccionados. Los rasgos preservacio-
nales de la unidad concuerdan con aquéllos de facies de
relleno de canales en ambientes fluviales. En Villa Urqui-
za 'y Toma Vieja fueron hallados algunos esqueletos articu-
lados. Estos estan preservados en concreciones, indicando
condiciones de diagénesis temprana.

LA ICTIOFAUNA FOSIL DEL AREA DE PARANA

Los peces marinos

La ictiofauna de la Formacion Parana estd constitui-
da por tiburones: el odontaspidido Carcharias cf. taurus
Rafinesque, 1810 (abundante), los carcarrinidos Carcha-
rhinus Blainville, 1816 spp. (abundante) y Physogaleus
aduncus (Agassiz, 1843), el escioliorrinido Megascylio-
rhinus trelewensis Cione, 1986, el heterodéntido Hetero-
dontus Blainville, 1816, el escuatinido Squatina Duméril,



1806, los lamnidos Carcharodon plicatilis (Agassiz, 1843)
y Carcharodon Smith, 1838 sp., el otodéntido Carcharo-
cles megalodon (Agassiz, 1843), el hemigaleido Hemipris-
tis serra Agassiz, 1843, el escualido Squalus Blainville,
1810; batomorfos: Dasyatidae y Myliobatoidei indetermi-
nados; y teledsteos: Sciaenidae, Sparidae y Ariidae inde-
terminados (d’Alessandri, 1896; Woodward, 1900; Priem,
1911; Frenguelli, 1920, 1922; Cione, 1978, 1988; Arratia y
Cione, 1996; Cione et al., 2000, 2005b, 2008, 2012; Luci-
fora et al., 2003) (Figs. 2, 3).

Los peces de agua dulce

Deynat y Brito (1994) asignaron a la Familia Potamo-
trygonidae grandes escudos dérmicos que fueron figurados
por Larrazet (1886) para el area. Escudos dérmicos simila-
res son comunes en las Formaciones Parana e Ituzaing6.

En la Formacion Ituzaing6 son muy frecuentes los res-
tos de taxones de agua dulce de los 6rdenes Siluriformes
y Characiformes (Fig. 4). Ocasionalmente, algunos teleds-
teos de agua dulce se registran en la marina Formacién
Parand (ver mads arriba). Ademds, restos de los bagres
marinos y anfibiéticos de la Familia Ariidae aparecen en
ambas unidades.

Algunos de estos peces fueron descriptos o/y figura-
dos por varios autores durante el siglo XIX y comienzo del
XX (Bravard, 1858; Ameghino, 1898; Woodward, 1900;
Priem, 1911; Frenguelli, 1920, 1922). Sin embargo, nece-
sitan un anélisis moderno (véase comentarios en Cione,
1978, 1986; Cione et al., 2000, 2005b; Arratia y Cione,
1996). Actualmente, los materiales de colecciones y nue-
vos hallazgos estan siendo revisados por nuestro grupo.

El bagre Silurus agassizi Bravard, 1858, no fue des-
cripto ni figurado y debe ser considerado un nomen nu-
dum (Cione, 1986). Consecuentemente, la asignacion de
un craneo y espinas pectorales de un bagre a esta especie
nominal de un género del Viejo Mundo por parte de Fren-
guelli (1920) es invélida.

La Formacién Ituzaingé ciertamente incluye Siluri-
formes de las Familias Pimelodidae, Callichthyidae y Lo-
ricariidae y a Characiformes de las Familias Characidae,
Serrasalmidae y Cynodontidae (Figs. 4, 5). Notablemente,
el serrasdlmido Colossoma macropomum (Cuvier, 1816)
una especie reciente de las cuencas del Amazonas y Ori-
noco fue identificado en la Formacion Ituzaingé (Cione et
al., 2005b). La especie fue también descripta en el Gru-
po Honda (Mioceno Medio de Colombia; Lundberg et al.,
1986, 1988). Una nueva especie de Serrasalmidae, Mega-
piranha paranensis Cione, Dahdul, Lundberg y Machado-
Allison, 2009, representa el grupo hermano de las piranas
(ver més abajo).

CIONE ET AL.: PECES DEL MIOCENO DE ENTRE RIOS

Un diente asignado al Ginglymodi Lepisosteus
Lacepéde, 1803 (como Lepidosteus) fue reportado por
d’Alessandri (1896). Sin embargo, el diente corresponde
a un Crocodylia (Cione, 1986).

NOVEDADES

Varios taxones nuevos y nuevos registros han sido re-
portados recientemente. Algunos de ellos son comenta-
dos brevemente abajo.

Cynodontidae

Varios dientes hallados en la Formacién Ituzaing6 co-
rresponden en el tamario grande y en la morfologia ge-
neral a los grandes “caninos” de peces de la Familia Cy-
nodontidae. Esta familia consiste en tres géneros: Hydro-
Iycus Agassiz (en Spix y Agassiz, 1829), Cynodon Spix y
Agassiz, 1829, y Rhaphiodon Agassiz (en Spix y Agassiz,
1829). Los “caninos” de los cinodéntidos son usualmente
los dientes segundos desde la sinfisis dentaria. La mayor
parte de los dientes de la Formacién Ituzaingé correspon-
den a grandes especimenes (algunos de mas de 1000 mm
de longitud standard). Aparentemente, los filos de los
dientes de Cynodon son lisos (W. Starnes, M. Toledo-Piza,
comunicacion personal). Lundberg et al. (2010) y Toledo-
Piza (comunicacién personal) observaron que los filos
sinfisarios y comisurales de algunos dientes recientes de
peces del género Hydrolycus estan aserrados. Lundberg
(2010) describi6 dientes de Hydrolycus con aserramientos
en ambos filos procedentes del Mioceno Medio del Grupo

Figura 1. Mapa de ubicacién de los sitios con peces fosiles. 1,
La Celina; 2, Villa Urquiza; 3, Toma Vieja; 4, La Juanita; 5, Cerro
La Matanza.
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Figura 2. Algunos peces que se registran en la Formacién Parana. 1, Carcharocles megalodon (MLP 86-V-1-159). 2, Carcharodon
plicatilis (MACN 19742); 3, Heterodontus sp. (CICYTTP-PV-P-1-484); 4, Myliobatis sp. (CICYTTP-PV-P-1-719); 5, Hemipristis serra
(MACN 19742) ; 6, Squatina sp. (CICYTTP-PV-P-1-706); 7, Megascyliorhinus trelewensis (CICYTTP-PV-P-1-126). Escala, 1, 20 mm; 2,
10 mm; 3, 5 mm; 4, 10 mm; 5, 10 mm; 6, 2 mm; 7, 2 mm.

74



Honda de Colombia. Los aserramientos no han sido des-
criptos en Rhaphiodon vulpinus Spix y Agassiz, 1929, el
cual vive en la actualidad en el rio Parané. Sin embargo,
nosotros hallamos filos sinfisarios de dientes caninifor-
mes con aserramientos incipientes en especimenes actua-
les de Rhaphiodon vulpinus (ver Cione y Casciotta, 1997).
El diente mas grande de la Formacion Ituzaing6 estd muy
bien preservado (incluso esta unido a parte del dentario)
y presentan aserramientos bien formados en el filo sin-
fisario. Los aserramientos son muy distintos a aquéllos
de Rhaphiodon vulpinus. Lundberg et al. (2010) asignaron
el material de la Formacién Ituzaing6 a Hydrolicus. Esta
asignacion debe ser confirmada.

Megapiranha

Recientemente, el descubrimiento de un teleésteo ca-
raciforme completamente nuevo arroja luz sobre el origen
de las piranas (Cione et al., 2009).

Megapiranha paranensis, hallada en la Formacién Itu-
zaingo, fue descripta sobre la base de un gran premaxilar
con dientes como un nuevo género y especie de un pez
serrasalmido (Cione et al., 2009). Material adicional fue
hallado en el “Conglomerado osifero” por nosotros. Fue
diagnosticada y distinguida de otros serrasalmidos por
una combinacién Gnica de caracteres: siete dientes pre-
maxilares con los primeros cuatro ordenados en una fila
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en zig-zag y un tercer diente con forma similar al cuarto
y quinto; coronas grandes, triangulares, unictispides con
filos finamente aserrados (Fig. 3.1).

La Familia Serrasalmidae es una taxén de peces sud-
americanos de agua dulce que incluye a peces bien cono-
cidos como las piranas (carnivoras) y a los tambaquis y
pactes (herbivoros) (Jégu, 2003). En correlacién con su
diversidad dietaria, los serrasdlmidos exhiben una nota-
ble variedad de denticiones y mandibulas. Las especies
herbivoras y omnivoras tienen huesos mandibulares an-
chos y fuertes con dos hileras de dientes redondeados
(siete en total) con uno o dos filos bajos. Los huesos man-
dibulares de las pirafias son mas ligeros y llevan una sola
hilera de dientes comprimidos y enganchados entre si,
con forma de hoja. Gosline (1951) sugirié que la caracte-
ristica hilera tnica de dientes de las piranas fue derivada
de la condicién primitiva de dos hileras que se encuentra
en los serrasalmidos herbivoros. Gosline hipotetiz6 que la
doble hilera primitiva fue comprimida en una sola hilera
y que un diente se perdié (las piraiias tienen seis dientes).
Gosline no conocia ejemplos del patrén intermedio. El
nuevo material corrobora la hipétesis de Gosline (1951).

La posicién filogenética de Megapiranha fue determi-
nada por anélisis de parsimonia de los caracteres mor-
fol6gicos. El anélisis mostré a Megapiranha como grupo
hermano del clado de las piranas. Esta hipdtesis esta

Figura 3. Representantes vivientes de los géneros de marinos presentes en el Mioceno del érea. 1, Carcharias taurus; 2, Carcharhi-
nus obscurus (LeSueur, 1818); 3, Isurus oxyrinchus Rafinesque, 1810; 4, Sphyrna zygaena (Linnaeus, 1758); 5, Squatina dumeril

(LeSueur, 1818).
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fundada en dos sinapomorfias: (1) dientes triangulares
en vista labial con filos cortantes bien desarrollados y
(2) aserramientos a lo largo de ambos filos (Cione et al.,
2009).

Tanto las piranas como los pacties estdn ampliamente
distribuidos en éreas bajas tropicales del este de América
del Sur. Los serrasdlmidos mds antiguos estdn represen-
tados por dientes aislados del Cretacico Superior de Boli-
via (Gayet y Meunier, 1998; Dahdul, 2007). Estos restos y
otros (mandibulas y dientes) de rocas cenozoicas pertene-
cen a pactes (Lundberg, 1998; Cione et al., 2000, 2005b;
Dahdul, 2004, 2007). Concomitantemente con su origen
mucho mas tardio, el registro fésil de piranas estd limi-
tado a algunos dientes aislados del Mioceno del norte de
América del Sur (Lundberg, 1998; Lundberg et al., 2010).

Carcharodon

Dientes de lamnidos cercanos pero mas plesiomor-
fos que el gran tiburén blanco Carcharodon carcharias
fueron colectados en la Formacién Parana (Cione et al.,
2012). Nosotros proponemos, como otros autores, que
algunas especies originalmente asignadas a los géneros
Isurus Rafinesque, 1810, o Cosmopolitodus Glikman,
1964, deberian ser incluidas en Carcharodon. Algunos
investigadores han sugerido que C. carcharias se origi-
no por evolucién filética en la cuenca pacifica. Los dien-
tes de Parana podrian pertenecer a la nueva especie de
Carcharodon que ha sido preliminarmente descripta en
Pert. En contraste con la cuenca pacifica, el Carcharodon
sp. de la Formacion Parana fue simpétrico con la especie
Carcharodon plicatilis (para otros autores Cosmopolito-
dus hastalis (Agassiz, 1843) o Isurus xiphodon (Agassiz,
1843). Este es el registro mas antiguo de la forma aserrada
de Carcharodon en el Atlantico sur (Cione et al., 2012).

Megascyliorhinus trelewensis

El género extinto Megascyliorhinus Cappetta y Ward,
1977, fue descripto para el Eoceno de Inglaterra y Francia,
el Oligoceno de la Repiblica Checa y Bélgica, el Mioceno
de Francia, Estados Unidos y Jap6n, el Mioceno superior—
Plioceno inferior de Australia, el Plioceno de Tunez, el
Pale6geno de Chatham Rise, el Oligoceno a Pleistoceno
de Nueva Zelanda (referencias en Cione et al., 2008). El

Figura 4. Algunos peces que se registran en la Formacion Itu-
zaingd. 1, Megapiranha paranensis (MLP 96-XI-5-1); 2, Callich-
thyidae indet. (MACN 14333); 3, Loricariidae indet. (MACN
12246); 4, Doradidae indet. (MACN 12246). Escala, 10 mm.



registro sudamericano estaba restrigido a la especie M.
trelewensis en el Mioceno inferior de Patagonia y Chile
(Cione, 1986; Suérez et al., 2006). Con el descubrimien-
to de la especie endémica M. trelewensis en el Mioceno
superior de la Formacién Parand (Fig. 2.7) ésta se cons-
tituye en el registro mas joven en el continente. Ningtn
registro Plioceno es conocido en América del Sur (e.g., en
Perd, donde hay un abundante registro f6sil). La fauna
de la Formaci6n Parané no fue tropical (véase mas abajo).
En realidad, Megascyliorhinus siempre fue descripta en
areas templado calidas no registrandose en areas tropica-
les (Cione et al., 2000, 2005b, 2008). Consecuentemente,
y de acuerdo al presente conocimiento, el género parece
haber tenido una distribucién bipolar.

Huesos de cetdceos con marcas

El testimonio del ataque de un depredador o carronero
puede ser preservado de distintas maneras, pero frecuen-
temente corresponde a la accién del aparato masticador
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sobre estructuras duras de la presa, tales como huesos o
valvas. Diversas trazas de alimentacién en el registro fdsil
han sido asignadas a distintos peces y se registran en dis-
tintos grupos tales como bivalvos atacados por tiburones
ticodéntidos, equinodermos por peces indeterminados,
osteictios por otros peces dseos, plesiosaurios por el tibu-
rén hexanquido Notidanodon Cappetta, 1975, entre otros
(véase Cione y Medina, 1988; Noriega et al., 2007).

Un ctbito y un radio de un cetdceo balenoptérido
indeterminado de la Formacién Parand muestra grandes
marcas de dientes, atribuidos al carrofieo o depredacién
del tiburén lamnido Carcharodon plicatilis (Agassiz,
1843) (Fig. 2.2).

Los ataques de tiburones sobre pinipedos y cetdceos
son actualmente relativamente comunes (Long y Jones,
1996). En afios recientes, este tipo de trazas de alimenta-
cion ha sido registrado, entre otros, en huesos de peces,
reptiles, aves y mamiferos marinos tales como en pingiii-

nos eocenos en Australia, cetaceos pliocenos en Estados
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Figura 5. Representantes vivientes de los géneros dulceacuicolas presentes en el Mioceno del area. 1, Rhaphiodon vulpinus; 2,
Micropogonias furnieri (Desmarest, 1823); 3, Pagrus pagrus (Linnaeus, 1758); 4, Hoplosternum littorale (Hankock, 1828); 5, Po-

tamotrygon motoro (Miiller y Henle, 1841).
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Unidos, cetdceos pliocenos en Italia, mosasaurios creta-
cicos en Bélgica y Estados Unidos, pingiiinos y cetdceos
neégenos en Chile (véase una sintesis y referencias en
Noriega et al., 2007).

La morfologia y el tamano de las marcas de los dien-
tes sugirieron que el ataque fue producido por dientes
fuertes y filosos, ordenados en mas de una fila, corres-
pondiendo claramente a la denticién de un tiburén re-
lativamente grande. Otros depredadores presentes en la
Formacion Parand tales como teledsteos, cetaceos y coco-
drilos no hubieran producido marcas similares. El tama-
fio, la ausencia de crenulacién y la morfologia sugieren
que el tiburén pertenecia a la especie Carcharodon plica-
tilis, abundante en la Formacién Parané. La denticién de
Carcharodon plicatilis era muy similar a la del gran tibu-
ron blanco Carcharodon carcharias, excepto porque en el
segundo los filos dentarios estan fuertemente aserrados.
Los especimenes jévenes de Carcharodon carcharias, de
menos de 3 m de longitud, son principalmente piscivo-
ros, en tanto que los mayores incluyen una gran propor-
ciéon de mamiferos marinos en su dieta, especialmente
pinipedos (Long y Jones, 1996; Compagno, 2001; Cione et
al., 2012). Esta especie se comporta frecuentemente como
carrofera. La falta de tejido de cicatrizacién en las mar-
cas indica que el animal no sobrevivid al ataque o que
ya estaba muerto. Ciertamente, muchos tiburones atacan
cetaceos y pinipedos cuando estdan enfermos, muriendo
o muertos, tal como fue reportado para Carcharodon car-
charias. Cuando los cetdceos mueren, los cadaveres se
hunden porque son més densos que el agua. Més tarde,
cuando la descomposicién comienza, los gases en el drea
abdominal producen que el cadéaver flote. Se ha inferido
que el balenoptérido de Parana fue atacado dos veces. Si
estaba flotando cuando fue atacado, podria haber estado
invertido debido a la acumulacién de gases en el abdo-
men. Es posible que la aleta estuviera extendida y asi fue-
ra atacado de un lado. Sin embargo, no se descarta que
el mamifero haya estado muerto sobre el fondo oceénico
(Noriega et al., 2007).

COMENTARIOS SOBRE LA EVOLUCION
BIOGEOGRAFICA DE LOS PECES
DE AMERICA DEL SUR AUSTRAL

Es evidente que algunos clados familiares marinos
y continentales ya estaban presentes en el Mesozoico

tardio. Muchas familias vivientes se registran desde el
Eoceno y principalmente desde el Mioceno. Una cierta
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cantidad de los géneros vivientes se registran desde el Pa-
le6geno, pero muchos géneros y algunas especies vivien-
tes aparecen en el Mioceno. Esto fuertemente contrasta
la evolucion de los mamiferos, en la cual la mayoria de
los géneros vivientes recién aparece en el Pleistoceno y
varias especies vivientes aparecen en el Pleistoceno Me-
dio-Tardio (Cione y Béez, 2007).

En América del Sur, los peces marinos y continenta-
les responden a esta visién global. Sin embargo, la dis-
tribucién de los peces miocenos sudamericanos difiere
considerablemente de la actual. Esto se debe a los gran-
des cambios climéticos del fin del Cenozoico que oca-
sionaron también extinciones y pseudoextinciones. Sin
embargo, otras pseudoextinciones no se explican facil-
mente.

Los peces marinos

Las aguas costeras atlanticas actuales de América del
Sur han sido divididas en tres unidades biogeograficas
principales: Provincia Magalldnica (de aguas templado
frias), Provincia Argentina (de aguas templado célidas),
Provincia de las Indias occidentales (de aguas célidas)
(Lépez, 1964; Menni et al., 2010). Balech (1964) propu-
so un esquema un poco distinto. La Provincia Magalla-
nica ocupa la parte méas austral de las aguas marinas de
América del Sur. De acuerdo a Lépez (1964) y Menni et
al. (2010), llega a los 42°S en la costa atlantica y a los
40-41°S en la costa pacifica. Sin embargo, en la platafor-
ma externa y talud la Provincia Magalldnica alcanza hasta
los 34°S separandose de la costa a la latitud de 43°—45°S.
La Provincia Argentina va desde los 42°S hasta los 23°S
de acuerdo a Lépez (1964). Los limites entre las Provincia
Argentina y la Magallanica podrian estar cambiando de-
bido a cambios en las temperaturas globales (véase G6n-
gora et al., 2003). No hay registro fésil de peces exclusi-
vamente magalldnicos ni cdlidos en Argentina. Algunos
peces tipicos de la Provincia Argentina (con registro f6sil
en la region) son el escuatinido Squatina, el miliobati-
do Myliobatis, el carcarrinido Carcharinus, el esfirnido
Sphyrna, el odontaspidido Carcharias taurus, labridos,
esquiénidos y otros. Algunos peces con registro fésil tales
como el escudlido Squalus estan presentes en ambas pro-
vincias. Paranda se ubica a la latitud de la actual Provin-
cia Argentina. E1 ambiente donde la Formacién Parand se
deposité parece haber sido poco profundo, relativamente
cercano a la costa y de aguas templado célidas. De he-
cho, no hay peces tipicamente ocednicos y abundan los
de plataforma.



Los peces de agua dulce

La Region Neotropical ha sido dividida en dos unida-
des mayores: las Subregiones Brasilica y Austral (Ringue-
let, 1975; Arratia, 1997; Almirén et al., 1997; Casciotta et
al., 1999). La Subregién Austral incluye Patagonia, Cuyo
y el sur y centro de Chile (Ringuelet, 1975; Arratia et al.,
1983; Arratia, 1997). El resto de la Regién Neotropical
estd ocupada por la Subregién Brasilica. El limite entre
ambas estd determinado en Argentina por los rios San
Juan-Desaguadero-Curacd-Colorado. La Subregiéon Brasi-
lica es el area con la mayor riqueza especifica de peces
en el planeta y la Subregién Austral tiene muy pocas es-
pecies (menos de 25 especies; Ringuelet, 1975; Almirén
et al., 1997; Arratia, 1997). La ictiofauna austral estd méas
cercanamente relacionada con las ictiofaunas de Austra-
lia y Nueva Zelanda (Ringuelet, 1975) y la brasilica a las
ictiofaunas africanas (Gosline, 1975; Patterson, 1975). La
region ha sido grandemente afectada por el tectonismo
andino que a su vez parece haber influenciado en la ori-
ginaciéon de taxones y en fenémenos de vicarianza. La
diversidad de peces de agua dulce disminuye extraordi-
nariamente hacia el sur y el oeste. Los afloramientos de la
Formacion Ituzaing6 estan ubicados en la parte austral de
la actual Subregion Brasilica y en la cuenca del Parané-
Uruguay.

Desde el comienzo del siglo XIX, es conocido que
el clima de la Tierra se ha enfriado. Desde el Cretécico,
el mundo “invernadero” del Mesozoico tardio ha lle-
gado a ser el mundo “casa de hielo” en el cual vivimos
(Markwick, 1998). Temperaturas globales mas altas que
las presentes han sido propuestas para el Mioceno (Naish
et al., 2001; Zachos et al., 2001). En realidad, durante el
Mioceno las temperaturas y mayor humedad permitieron
que formas tropicales llegaran a el extremo austral de la
Patagonia (e.g., Primates, ver Marshall et al., 1983). Los
tiburones, los teledsteos, los mamiferos y los moluscos
presentes en la miocena Formaciéon Puerto Madryn del
norte de Patagonia indican temperaturas marinas mucho
mas elevadas que las actuales (Cione, 1978, 1988; Cione
y Tonni, 1981; Cione et al., 1996, 2011; Del Rio, 1990; Del
Rio et al., 2001).

En lo que respecta a los peces continentales, peces tipi-
camente brasilicos como los Characiformes han sido halla-
dos en el Eoceno de la latitud del Golfo de San Jorge (Cio-
ne, 1986) y en el Mioceno del Sur de Chile (Rubilar, 1994)
y Siluriformes loricaridos en el Mioceno de Peninsula Val-
dés (Cione et al., 2005a). Estos hallazgos demuestran que
la ictiofauna tropical se distribuy6 en Patagonia y Chile al

menos hasta el Mioceno Tard{o. Los rios y lagos donde los
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peces vivieron debieron haber estado conectados al menos
en algunos momentos con cuencas mas nortenas.

Los peces de agua dulce del Mioceno de Parand son
tipicamente brasilicos y ningin taxén austral fue regis-
trado hasta ahora. Los peces, cocodrilos, cetaceos de agua
dulce y sirenios del “Conglomerado osifero” estan rela-
cionados con aquéllos de las capas miocenas medias del
Grupo Honda de Colombia, las capas de edad miocena
tardias de Pert, Brasil y Venezuela (Cione et al., 2000,
2005b). Actualmente, la cuenca del Parana-Uruguay esta
practicamente aislada de la cuenca amazénica. Esto no
fue la situaciéon durante el Mioceno. Es decir que la ic-
tiofauna del “Conglomerado osifero” indica que durante
su depositacién habia no sélo temperaturas mayores sino
también conexiones hidrograficas mas francas.

EXTINCION Y EXTIRPACION DE VARIOS TAXONES
MIOCENOS CONTINENTALES Y MARINOS

Se asume que los eventos histéricos que ocurrieron
entre el Mioceno y la actualidad han jugado un rol menor
o no han influenciado en crear la gran diversidad taxono-
mica de los peces de agua dulce de la Regién Neotropi-
cal al nivel de género o de categoria superior (ver Lund-
berg et al., 2010). De acuerdo a Lundberg et al. (2010), la
gran mayoria de los peces nedgenos eran similares a los
actuales en términos de su morfologia, relaciones taxo-
noémicas y ecologia inferida. Sin embargo, la ictiofauna
miocena estd muy incompletamente conocida en Améri-
ca del Sur. Solamente alrededor de 40 géneros han sido
confiablemente reconocidos en aguas dulces del Mioceno
del continente (Lundberg et al., 2010) pero al menos sie-
te géneros se extinguieron: el serrasilmido Megapiranha
de la Formacién Ituzaingé (Cione et al., 2009), el ciclido
Paleocichla Casciotta y Arratia, 1993, y el clupeido Aus-
troclupea Bardack, 1961, de la Formaciéon Anta de Salta,
en el noroeste de Argentina (Casciotta y Arratia, 1993),
el siluriforme indeterminado Acregloliath Richter, 1989,
y el eritrinido Palaeohoplias Gayet, Jégu, Bocquentin y
Negri, 2003, de la Formacion Solimoes del oeste de Brasil
(Richter, 1989; Gayet et al., 2003; Lundberg et al., 2010),
un género de esquiénido basado en otolitos (Lundberg et
al., 2010), y posiblemente el percictido Santosius Arratia,
1982, del Mioceno del sur de Chile y Oligoceno-Mioceno
de Brasil (Rubilar, 1994).

Asimismo, hay extinciones documentadas de formas
miocenas en el reino marino. Por ejemplo, el esciliorri-
nido Megascyliorhinus (Cione et al., 2008), el otodéntido
Carcharocles (Cione et al., 2012) y el lamniforme Carcha-
roides (Arratia y Cione, 1996).
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Un rasgo bien conocido de la historia cenozoica es la
retraccion mundial de faunas y floras debido a la caida
global de las temperaturas (ver més arriba). Estos cambios
ambientales causaron extirpaciones en latitudes altas. La
modificacién en composicién de las ictiofaunas patagéni-
cas durante el Cenozoico constituye un notable ejemplo
(Cione, 1978). Sin embargo, hay otras pseudoextinciones
que no pueden relacionarse con un proceso global. En el
Atléantico sudoccidental, estas estirpaciones incluyen a
las familias de tiburones Heterodontidae, Pristiophoridae
y al género de Carcharhindae Hemipristis (Woodward,
1900; Cione y Expo6sito, 1980; Cione y Pandolfi, 1984).
Adicionalmente, el género de teledsteo perciforme Opleg-
nathus Richardson, 1840, y las familias de mamiferos Du-
gongidae y Phocinae fueron localmente extirpados (véase
una discusion mas amplia en Cione y Azpelicueta, 2002;
Cione et al., 2011). Estos taxones vivientes han sido re-
gistrados como fésiles en muchas localidades distintas
alrededor del planeta, algunos desde el Jurésico (Cione
etal., 2011).

Ciertamente, la extirpacion de la biota de altas latitu-
des es directamente explicada por el enfriamiento global
(Cione, 1978; Cione y Reguero, 1994, 1998). Sin embargo,
las extirpaciones del Océano Atlédntico austral mencio-
nadas arriba no pueden ser explicadas por cambios de
temperatura porque estos peces y mamiferos persistieron
en ambientes similares con similares temperaturas en los
Océanos Pacifico e Indico. Los taxones extirpados con-
vivieron con asociaciones templadas en Patagonia. Los
representantes de los géneros registrados en el Mioceno
de Argentina que no llegaron a extinguirse o fueron ex-
tirpados habitan la Provincia Biogeografica Argentina (de
aguas templado-célidas) en la actualidad. Pristiophorus,
Heterodontus, y los oplegnatidos involucran habitantes
del fondo. Sin embargo, otros organismos benténicos ta-
les como Squatina persistieron. Ciertamente, los eventos
geologicos que ocurrieron durante el Cenozoico tardio
provocaron grandes perturbaciones ambientales. Estos
eventos incluyeron la restriccion del Mediterrdneo, la se-
paracion del Pacifico y Atlantico con el surgimiento del
istmo de Panamd y las fuertes fluctuaciones en el nivel
marino relacionado con el enfriamiento global (Zachos
et al., 2001). Las areas de plataforma se redujeron gran-
demente durante los periodos frios del Pleistoceno. Esto
altimo resulté en la extirpacién del tiburén Carcharias
taurus en la costa oeste de América del Sur (Cione et al.,
2007). Estos eventos no pueden explicar la extirpacién de

los peces y mamiferos mencionados arriba.
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