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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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LOS ALLIGATORIDAE DEL MIOCENO TARDIO
DE ARGENTINA: EL REGISTRO MAS AUSTRAL
DE COCODRILOS NEOGENOS EN AMERICA DEL SUR

PAULA BONA?, DOUGLAS RIFF?* y ZULMA GASPARINI*

'Divisién Paleontologia Vertebrados, Museo de La Plata. Paseo del Bosque s/n, 1900, La Plata, Argentina- Consejo Nacional de Investigaciones Cientificas
y Técnicas (CONICET). pbona@fcnym.unlp.edu.ar, zgaspari@fcnym.unlp.edu.ar

Instituto de Biologia, Universidade Federal de Uberlandia. Campus Umuarama, Bloco 2D - sala 28, Rua Cear4, s/n, 38400-902, Uberlandia, Minas Gerais,
Brasil. driff2@gmail.com

Resumen. Las zonas mads ricas y estudiadas en relacién con el registro de cocodrilos en América del Sur, corresponden a los
afloramientos miocenos en las dreas que rodean las cuencas de Urumaco (Venezuela), La Venta (Colombia), Acre (Noroeste de Brasil),
y Parané (Noreste de Argentina). Los restos fésiles de cocodrilos en el drea de Parana provienen del “Conglomerado osifero” (Formacion
Ttuzaingd) y son asignados a diferentes taxones de alligatoroideos Caimaninae (i.e., Mourasuchus nativus, Caiman australis, Caiman
latirostris, Caiman cf. C. yacare y Caiman sp.) y a un Gavialoidea (Gryposuchus neogaeus). De acuerdo a la evidencia disponible de su
registro f6sil, la asociacién de Crocodyliformes registrada en el Mioceno Tardio en el Noreste de Argentina difiere de aquélla registrada
en otras localidades coetdneas sudamericanas. Esto se debe a ausencia de crocodyloideos y de ciertos géneros de aligatéridos (e.g.,
Purussaurus, Melanosuchus) y a la poca diversidad taxondmica de gavidlidos registrada. Formas gigantes de cocodrilos, abundantes
en las localidades del norte de América del Sur, también se habrian encontrado ausentes en estas latitudes. No obstante, este registro
de cocodrilos en el drea de Parand presenta grandes afinidades con aquél coetaneo del norte, por compartir taxones a nivel de género
(i.e., Caiman y Gryposuchus) y aun de especie (i.e., Mourasuchus nativus). Esta amplia distribucién de ciertas formas de cocodrilos de
agua dulce en el Mioceno Tardio de América del Sur estaria indicando la existencia de conexiones parciales entre las grandes cuencas
hidrograficas, las que favorecieron la dispersién de algunas especies. Este escenario podria contraponerse con la hipétesis de una
comunicacién maritima intracontinental, pericraténica, como lo han propuesto varios autores

Palabras clave. Crocodylia. Caimaninae. Gavialidae. Ne6geno. América del Sur. Argentina. Mioceno Tardio.

Abstract. THE ALLIGATORIDAE FROM THE LATE MIOCENE OF ARGENTINA: THE AUSTRAL RECORD OF THE NEOGENE SOUTH
AMERICAN CROCODILES. The richest and more explored regions concerning Miocene crocodylians in South America are the basins
surrounding the areas of Urumaco (Venezuela), La Venta (Colombia), Acre (northwestern Brazil), and Parand (northeastern Argentina).
Fossils from the late Miocene in the Parana area were recovered from the “Conglomerado osifero” (Ituzaing6 Formation) and assigned
to several taxa of alligatoroids caimanines (i.e., Mourasuchus nativus, Caiman australis, Caiman latirostris, Caiman cf C. yacare and
Caiman sp.) and one Gavialoidea (Gryposuchus neogaeus). Given the available fossil evidence, the late Miocene “fauna” of crocodiles
recorded in northeastern Argentina differs from coeval ones of northern South America by the absence of crocodyloids, some alligatorid
genera (as Purussaurus, Melanosuchus, and Paleosuchus), and by the scarcity of gavialoid species. Giant forms, conspicuous in the
northern South American deposits, are also absent in southern latitudes. In spite of this, the austral South American crocodylian fauna
shows strong affinities with the northern, contemporary one, sharing taxa at generic (i.e., Caiman and Gryposuchus) and even specific
levels (i.e., Mourasuchus nativus). Such freshwater forms indicate partial connections of drainage basins, allowing the dispersion of
some crocodile taxa. This scenario could preclude the assumption of an intracontinental seaway link, as already proposed by several
authors.

Key words. Crocodylia. Caimaninae. Gavialidae. Argentina. South America. Neogene. Late Miocene.

EL estudio paleontolégico de los taxones registrados en
el Mioceno de América del Sur ha brindado valiosa in-
formacién que ha dado soporte a numerosas hipotesis
relacionadas con la historia evolutiva y biogeografica
de distintos linajes de vertebrados continentales. El re-
gistro mds abundante y mas diverso de Crocodyliformes
del Cenozoico sudamericano corresponde a localidades
miocenas relacionadas con las cuencas que rodean las
areas de Urumaco (Venezuela), La Venta (Colombia), Acre
(noroeste de Brasil), Fitzcarraldo (Pert) y Parané (noreste
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de Argentina) (Fig. 1). Entre los linajes alli representados,
los cocodrilos Eusuchia son el clado mas diverso, tanto
morfolégica como taxonémicamente, en tanto que los no-
eusuchia Sebecidae constituyen un componente impor-
tante de las faunas continentales del Mioceno Temprano
v Medio del norte de América del Sur (Langston, 1965;
Gasparini, 1996; Langston y Gasparini, 1997; Salas-
Gismondi et al., 2007; Riff et al., 2010). En el Mioceno
en América del Sur, los Gavialoidea y Alligatoroidea
representan dos linajes de eusuquios con una asombro-



sa diversidad taxonémica. A diferencia de los sebéci-
dos, estos taxones de Crocodylia (sensu Benton y Clark,
1988; Brochu, 1999) se encuentraban diversificados en
el Mioceno Medio-Tardio, marcando para ese momento
un cambio en la composicién de la fauna de vertebrados
continentales. Este hecho coincidi6 con la reduccion del
medio ambiente palustre que habria dominado el norte
de América del Sur, cuando el humedal occidental del
Amazonas pasé de ser lacustre (Sistema Pebas) a un sis-
tema fluvial o fluviotidal (Sistema de Acre), cambio que
habria sido impulsado por el ascenso de los Andes (ver
Hoorn et al., 2010).

La historia evolutiva, y por lo tanto biogeogrifica,
de los gavialoideos sudamericanos es controvertida. Los
restos fosiles registrados en el Mioceno Temprano de
la Formacién Castillo, en Venezuela (Brochu y Rincon,
2004; Scheyer y Moreno-Bernal, 2010), y en el Oligoceno
tardio en Puerto Rico, presentan afinidades morfolégicas
con el resto de las formas sudamericanas (Vélez-Juarbe
et al., 2007). Una hipo6tesis frecuentemente considerada
para explicar las relaciones de los gavidlidos de América
del Sur con el resto de los Gavialoidea, postula la mi-
gracién de un “stock” ancestral desde Africa durante el
Oligoceno (Buffetaut, 1982; Langston y Gasparini, 1997;
Vélez-Juarbe et al., 2007). Aunque no hay consenso al
respecto (Riff et al., 2010), el registro fésil indica que la
diversidad taxon6mica de este grupo en Ameérica del Sur
es relevante y que es en este continente donde se docu-
menta su mayor diversificacion (Riff y Oliveira, 2008; Fig.
1). El género Gryposuchus Giirich, 1912, es el taxén con
mayor numero de especies (Riff y Aguilera, 2008), y el
de distribucion geografica mas austral es Gryposuchus
neogaeus (Burmeister, 1885). Esta especie estd represen-
tada por dos especimenes de porte mediano procedentes
del Mioceno Tardio de la Formacion Ituzaingé (area de
Parana, Argentina). La revision sistemética de este taxén
fue efectuada por Langston (1965), Gasparini (1968),
Buffetaut (1982), Langston y Gasparini (1997) y escapa a

los objetivos del presente trabajo.

En América del Sur, la historia evolutiva y biogeo-
grafica de los Alligatoroidea estd mejor documentada
que la de los Gavialoidea. Los aligatdridos Caimaninae
se registran desde el Paleoceno temprano de Patagonia
(Simpson, 1937; Bona, 2007; Brochu, 2011), hasta la ac-
tualidad en este continente. Actualmente se reconocen al
menos tres géneros de Caimaninae (Caiman Spix, 1825;
Melanosuchus Spix, 1825, y Paleosuchus Gray, 1862)
los cuales ya se habrian diferenciado en el Mioceno en
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América del Sur, momento en el que se registré la ma-
yor diversificacién morfolégica y taxonémica del grupo
(Fig. 2). Estudios recientes han aportado informacién que
ha enriquecido el conocimiento de la historia sistemati-
ca, evolutiva y biogeografica de los caimaninos (Brochu,
1999, 2003, 2011; Aguilera et al., 2006; Sanchez-Villagra
y Aguilera, 2006; Bona, 2007; Paolillo y Linares, 2007;
Salas-Gismondi et al., 2007; Riff y Aguilera, 2008; Riff et
al., 2010), pero la mayoria de ellos estuvieron enfocados
en el registro Ne6geno de la Amazonia y areas adyacen-
tes. El estudio del registro méas austral de los caimaninos
en Ameérica del Sur es comparativamente escaso (Cione
et al., 2000; Pifia y Arganaraz, 2000). Si bien existe una
extensa lista de autores que mencionaron o realizaron
estudios puntuales de los cocodrilos del Nebégeno de
la Argentina desde mediados del siglo XIX hasta la ac-
tualidad (Bravard, 1858; Burmeister, 1883; Ambrosetti,
1887; Scalabrini, 1887; Rovereto, 1912; Rusconi, 1933,
1935; Patterson, 1936; Gasparini, 1968, 1973, 1981, 1985;
Langston, 1965; Langston y Gasparini, 1997; Cione et al.,
2000; Pina y Arganaraz, 2000), no se cuenta con traba-
jos publicados de revisién sistematica de este registro. La
presente contribucién tiene por objetivo presentar una
discusién actualizada junto con los principales resulta-
dos obtenidos a partir del estudio detallado del registro
de cocodrilos neégenos en el noreste de Argentina. Este
resulta fundamental para la comprensién de su la historia

evolutiva y biogeografica en América del Sur

Abreviaturas. MACN PV, Museo Argentino de Ciencias
Naturales,”Bernardino Rivadavia”, Paleontologia Verte-
brados, Buenos Aires, Argentina; MLP, Museo de La
Plata, Buenos Aires, Argentina; UCMP, Museum of
Paleontology, University of California, Berkeley, USA;
UFAC, Universidade Federal do Acre, Rio Branco,
Acre, Brasil; UNEFM-CIAAP, Universidad Nacional
Experimental Francisco de Miranda, Coro, Venezuela.

MARCO GEOLOGICO

El registro fésil de cocodrilos del Nedgeno en la
Argentina proviene principalmente de la Formacién
Ttuzaing6 (De Alba, 1953; Herbst, 1971), de un nivel llama-
do informalmente “Mesopotamiense” o “Conglomerado
osifero” (sensu Frenguelli, 1920; Cione et al., 2005). Esta
Formacion aflora desde la ciudad Ituzaingé (provincia de
Corrientes) hasta la ciudad de Parana (provincia de Entre
Rios) (Fig. 1). El “Conglomerado osifero” se extiende dis-
continuamente sobre la margen izquierda del rio Parang,

desde las cercanias de Parana hacia el norte y hasta las
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Figura 1. Mapa de las principales localidades y afloramientos mas representativos de las faunas de crocodyliformes nedgenos de América
del Sur. 1, Formacién Ituizaingd, Mioceno Tardio (Mourasuchus, Caiman, Gryposuchus); 2, Formacién Tranquitas, Mioceno Medio-Tardio
(Gryposuchus); 3, Niveles superiores de la Formacién Pebas (Per() y Formacion Solimdes (Brasil), Mioceno Tardio (Sistema Acre de Hoorn
et al., 2010) (Purussaurus, Mourasuchus, Caiman, Gryposuchus, Hesperogavialis, Charactosuchus); 4, Formacion Ipururo, Mioceno Medio
(Sistema Pebas, Hoorn et al., 2010), Fauna Fitzcarrald (Barinasuchus, Paleosuchus, Purussaurus, Mourasuchus, Caiman, Gryposuchus,
Balanerodus); 5, Niveles inferiores de la Formacién Pebas (Per() y Formacion Solimdes (Brasil), Mioceno Medio-Mioceno Tardio (Sistema
Pebas) (vértebras y dientes aislados Caimaninae, Purussaurus?); 6, Grupo Honda, Mioceno Medio (Sistema Pebas), Fauna La Venta
(Eocaiman, Purussaurus, Mourasuchus, Caiman, Gryposuchus, Langstonia, Charactosuchus, Balanerodus,); 7, Formacién Parangula,
Mioceno Medio (Barinasuchus); 8, Formacion Urumaco, Mioceno Tardio (Purussaurus, Mourasuchus, Caiman, Melanosuchus, Gryposuchus,
Hesperogavialis, Ikanogavialis, Charactosuchus, Thecachampsa sp.); 9, Formacion Castillo, Oligoceno tardio-Mioceno Temprano
(Siquisiquesuchus); 10, Formacion Pisco, Plioceno Temprano (Stucchi y Urbina, 2004) (Piscogavialis); 11, Formacion Bahia Inglesa,
Mioceno Tardio (cf. Piscogavialis); 12, Formacién Pirabas, Mioceno Temprano (fragmento mandibular y dientes de Gavialoidea indet.).
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localidades de Toma Vieja, La Celina y Villa Urquiza,
entre otras (Brandoni y Scillato-Yané, 2007; Brandoni,
2011; Brunetto et al., 2013). Este nivel suprayace a los
niveles marinos de la Formacién Paranéd (Bravard, 1858),
y estd caracterizado por la presencia de niveles de gra-
va de cuarzo, clastos de arcilla y numerosos fragmentos
aislados de vertebrados mayoritariamente continentales
(Brandoni y Scillato-Yané, 2007; Brandoni, 2011; Brunetto
et al., 2013). Basados en las relaciones estratigraficas y en
los vertebrados fésiles alli registrados, Cione et al. (2000)
asignaron a esta unidad litoestratigrafica una edad mio-
cena tardia representada en América del Sur por la Edad
Mamifero Huayqueriense y por el Tortoniense en la esca-
la internacional.

PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

Orden Crocopyria Gmelin, 1789 sensu Benton y Clark, 1988
Familia Aruicaroribak Cuvier, 1807 sensu Norell et al., 1994
Subfamilia CAnMANINAE Brochu, 2003 sensu Norell, 1988
Género Mourasuchus Price, 1964

Especie tipo. Mourasuchus amazonensis Price, 1964.
Mourasuchus nativus (Gasparini, 1985)

Carandaisuchus nativus Gasparini, 1985, p. 51, fig. 1.
Mourasuchus nativus (Gasparini, 1985) Bocquentin y
Souza Filho, 1990, p. 231, figs. 2—4.

Holotipo. MLP 73-IV-15-8. Tabla craneana (Fig. 3.2).

Material referido. MLP 73-1V-15-9, sector posterior del
craneo; UFAC-1397, maxilar izquierdo; UFAC-1424, sec-
tor posterior del craneo y hemimandibula izquierda (Fig.
3.1); UFAC-1431-1477-1666-2515-3530-3717-4259-4885-
4925, sector posterior del craneo; UFAC-1484, hemiman-
dibula izquierda; UFAC-1485, hemimandibula derecha;
UFAC-1495, maxilar derecho.

Diagnosis enmendada. Mourasuchus nativus presenta
una cresta medial en la superficie dorsal posterior del pa-
rietal, y el sector posterior de la tabla craneana elevado,
formando un reborde robusto de posicién transversal al
eje sagital del craneo con dos protuberancias a modo de
“rodetes” formadas por los escamosos, muy marcadas en
estadios adultos. Difiere de M. atopus (Langston, 1965)
por presentar una escotadura pronunciada en el mar-
gen lateral del yugal. En M. nativus los exoccipitales no
se proyectan mediante procesos ventrales a lo largo de
la tubera occipital. Como en Caimaninae, las fenestras
postemporales son amplias, el orificio para el paso de la
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rama timpanica del nervio trigémino es grande, expuesta
en vista lateral y se alinea con el foramen trigémino. Esta
especie también se caracteriza por presentar un puente
lateral que divide la fosa del trigémino en dos aberturas
independientes para el paso de las ramas mandibular y
maxilar del trigémino. Este puente es robusto y esta for-
mado principalmente por el cuadrado.

Procedencia geogrdfica y cronoestratigrdfica. El ho-
lotipo y el material referido con repositorio en el MLP
provienen del area de Parand (provincia de Entre Rios,
Argentina; Fig. 1); “Conglomerado osifero” (Formacién
Ituzaing6), Mioceno Tardio (Cione et al., 2000; Brandoni y
Scillato-Yané, 2007; Brandoni, 2011). El material referido
con repositorio en la UFAC proviene del area de Nitero6i,
sobre el margen derecho del Rio Acre, entre las ciuda-
des de Rio Branco y Senador Guiomard (10°08'30.0"S,
67°48'46.3"0); Formacién Solimoes, Mioceno Tardio.

Comentarios. Una de las primeras menciones sobre es-
tos peculiares cocodrilos fue efectuada por Langston
(1965), quién propuso el nuevo taxén Nettosuchus atopus
Langston, 1965, del Mioceno medio de Colombia, y para
el cual define la familia monotipica Nettosuchidae. Un
ano antes, Price (1964) habia descripto un nuevo géne-
ro y especie, Mourasuchus amazonensis Price, 1964, del
Mioceno Tardio de Brasil, pero su trabajo no tuvo una rapi-
da difusion. Ese fue el motivo por el cual Langston (1965)
denominé un nuevo taxén cuando habia sido ya descrito
por Price (1964). Para enmendar esta situaciéon Langston
(1966) y Gasparini (1973) consideraron a Mourasuchus
como taxén vélido y a Nettosuchus Langston, 1965, como
sinénimo de éste. Mourasuchus fue recientemente asig-
nado a los Alligatoroidea (Brochu, 1999, 2003, 2010;
Aguilera et al., 2006; Bona, 2007; Fig. 2). De acuerdo al
registro, Mourasuchus es un género endémico de América
del Sur (Langston y Gasparini, 1997), y ha sido propuesto
como taxén hermano de Orthogenysuchus olseni Mook,
1924, del Eoceno de América del Norte. Este escenario
plantea una diferenciacién mas temprana de este linaje
en América y un modelo biogeogréfico complejo para ex-
plicar su paleodistribucién; ambos temas ameritan ser es-
tudiados con mas detalle (Brochu, 1999, 2010; Langston,
2008; Riff et al., 2010). Gasparini (1985) describi6 un
nuevo género y especie, Carandaisuchus nativus, la cual
es posteriormente transferida de género por Bocquentin
y Souza Filho (1990) y considerada como sinénimo de
Mourasuchus nativus, sobre la base de material craneano

mas completo.
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Género Caiman Spix, 1825 Proalligator australis (Bravard, 1858) Ambrosetti, 1887, p.
420-426 (en parte).

Alligator australis (Bravard, 1858); Ameghino, 1898, p. 240.
Alligator australis (Bravard, 1858); Rovereto, 1912, p.

Especie tipo. Caiman fissipes Spix, 1825.

Caiman australis (Burmeister, 1883)

Crocodilus australis Bravard, 1858. 341-346 (en parte); fig. 2; lam. XVI, 1a,b.
Crocodilus australis (Bravard, 1858); Burmeister, 1883, p. Proalligator australis (Bravard, 1858); Rusconi, 1932, p.
148-150 (en parte). 197.
Crocodilus meridionalis Scalabrini, 1887, p. 37. Proalligator australis (Bravard, 1858); Rusconi, 1933, p.
Alligator paranensis Scalabrini, 1887, p. 37. 59, figs. 1, 2.
CRETACICO PALEOGENO-NEOGENO CUATERNARIO
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Paleosuchus trigonatus
L Paleosuchus palpebrosus

—e® Purussaurus:brasiliensis
L —e Purussaurus mirandai

® Purussaurus neivensis

—® Orthogenysuchus olseni

- Mourasuchus nativus

® Mourasuchus arendsi

® Mourasuchus amazonensis

® Mourasuchus atopus

—» Caiman yacare

L Caiman crocodilus

-~>———@ Caiman niteroiensis

) ——————@ Caiman brevirostris

» Caiman latirostris

—® Melanosuchus fisheri

» Melanosuchus niger

Figura 2. Cladograma mostrando las relaciones filogenéticas de los principales taxones de Caimaninae.
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Proalligator australis (Burmeister, 1885); Patterson, 1936,
p- 47-48 (en parte).

Proalligator australis (Burmeister, 1885); Langston, 1965, p.
177-118.

Holotipo. MACN PV 258. Maxilar izquierdo (Fig. 3.3—4).

Diagnosis enmendada. Caiman de rostro angosto que se
diferencia de las otras especies del género por la siguiente
combinatoria de caracteres: alvéolos maxilares 3 y 4 con
un didmetro similar y de mayor tamafio que el resto de
los de la serie maxilar; espacios interalveolares maxilares
reducidos; margen lateral del maxilar menos festoneado
que en otras especies de Caiman, tanto en vista dorsal
como lateral; ornamentacién del maxilar con crestas lon-
gitudinales y pequefias protuberancias.

Procedencia geogrdfica y cronoestratigrdfica. Area
de Parand (provincia de Entre Rios, Argentina; Fig. 1);
“Conglomerado osifero” (Formacion Ituzaing6), Mioceno
Tardio (Brandoni y Scillato-Yané, 2007; Brandoni, 2011).

Comentarios. Sobre la base de material fragmentario y
aislado Bravard (1858, reeditado por Burmeister, 1883,
1885) propuso la especie Crocodilus australis, a la cual
asigné todo el material fésil de cocodrilos no longirrostros
procedentes del “Mesopotamiense”. Desafortunadamente
este autor no incluy6 ilustraciones ni descripciones de-
talladas de estos materiales y parte de su trabajo, de pu-
blicacién limitada, se encuentra extraviado (Langston,
1965). Posteriormente, Burmeister (1885) brind6 una des-
cripcion detallada de este tax6n, basada, entre otros ele-
mentos, sobre un maxilar de una morfologia similar al es-
pécimen MACN PV 258 (Fig. 3.3-4); y Ameghino (1898),
transfirio la especie al género Alligator Cuvier, 1807. Sin
embargo, la primera diagnosis formal, junto con una dis-
cusién detallada de los caracteres, fue presentada por
Rovereto (1912), quien refirié este taxén como Alligator
australis. Para una discusiéon taxonémica detallada de
esta especie se puede consultar los trabajos de Ambrosetti
(1887), Rusconi (1933), Langston (1965, p. 177-188) y
Gasparini (1973). El maxilar de C. australis presenta un
morfotipo similar al presente en caimaninos, con un ho-
cico més angosto que el de Melanosuchus y con alveolos
dentarios no comprimidos lateralmente, como ocurre en
Paleosuchus. La virtual ausencia de festonamiento en el
margen lateral y el tamaiio relativo de los alvéolos maxi-
lares 3 y 4, grandes y similares en didmetro, justifican la
asignacién especifica de este ejemplar (Gasparini 1973,
1981). De este modo se puede concluir que C. australis
es una de las al menos cinco especies de Caiman regis-
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tradas en el Mioceno Tardio en Argentina, dando soporte
a la hipétesis de una gran diversificacién taxonémica del
género durante ese lapso en estas latitudes.

Caiman latirostris (Daudin, 1802)

Crocodilus latirostris Daudin, 1802, p. 417.

Caiman fissipes Spix, 1852, fig. 3.

Alligator australis (Bravard, 1858) Rovereto, 1912, p. 341
(en parte), fig. 1a.

Caiman paranensis (Scalabrini, 1887) Patterson, 1936, p.
50 (en parte).

Alligator lutescens Rovereto, 1912, p. 346 (en parte), fig. 4a.
Proalligator australis (Bravard, 1858) Rusconi, 1933, p. 59
(en parte), fig. 10.

Xenosuchus lutescens (Rovereto, 1912) Rusconi, 1933, p.
80 (en parte), fig. 11a

Material referido. MACN PV 5416, premaxilar y maxilar
izquierdos; MACN PV 5576, premaxilar izquierdo; MLP
73-IV-15-16, fragmento de premaxilar izquierdo; MLP 73-
IV-15-12 fragmento de caja craneana.

Procedencia geogrdfica y cronoestratigrdfica. Desde el
Mioceno Tardio, en el area de Parana (provincia de Entre
Rios, Argentina; Fig. 1), hasta la actualidad, en el noreste
de Argentina, Paraguay, Bolivia, norte de Uruguay y sur-
sureste de Brasil.

Comentarios. Rovereto (1912, p. 346) propuso la especie
A. lutescens sobre la base de varios fragmentos aislados
de cocodrilos de gran porte, entre los cuales se pueden
identificar los especimenes MACN PV 5416 (fragmento
derecho del rostro) y MACN PV 13551 (tabla craneana)
(Fig. 4.1-2). La presencia de caracteres diagnésticos tales
como el primer diente del dentario perforando la base del
premaxilar, por dentro de la fosa de la narina, y una cresta
maxilar conspicua y continua, desde el margen lateral del
hueso hasta el lagrimal-frontal (Bona y Desojo, 2011), per-
miten referir el ejemplar MACN PV 5416 a Caiman lati-
rostris. Sin embargo el ejemplar MACN PV 13551 presen-
ta una morfologia peculiar que difiere de la presente en
las especies actuales de Caiman latirostris y, coincidiendo
con Langston (1965, p. 121), este material seria el mate-
rial tipo de Alligator lutescens Rovereto, 1912 (ver més
abajo). Cabe destacar que Caiman cf. Iutescens Langston,
1965, del Mioceno medio de Colombia esté representada
por un craneo incompleto, con ausencia de tabla cranea-
na (UCMP 39978, Langston 1965, p. 75, figs. 32-34, lam.
2). Segun la descripcién y las ilustraciones provistas por
este autor, este espécimen presenta una morfologia gene-
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Figura 3. 1-2, Mourasuchus nativus; 1, UFAC 1424, dibujo esquematico de la reconstruccion del contorno del craneo, modificada de
Bona et al., 2013; 2, MLP 73-1V-15-8 (Holotipo); 3-4, Caiman australis MACN PV 258 (Holotipo); 3, vista dorsal; 4, vista ventral;
5-7, Caiman sp. MLP 73-1V-15-1; 5, vista dorsal del rostro; 6, vista dorsal de la tabla craneana; 7, MACN PV 5555, vista dorsal del
premaxilar derecho. Fr, frontal; mx-la s, sutura maxilar-lagrimal; mx-n s, sutura maxilar-nasal; mx-pmx s, sutura maxilar-premaxilar;
mx-y s, sutura maxilar-yugal; n, nasal; p, parietal; pf, prefrontal; pmx, premaxilar; po, postorbital; prot, protuberancia del escamoso;
q, cuadrado; qy, cuadrado yugal; so, supraoccipita; sq, escamoso; y, yugal. Escala, 100 mm.
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ral de la regién anteorbitaria similar a la de Caiman, con
algunas diferencias morfol6gicas que lo distinguen de C.
latirostris (e.g., rostro relativamente corto, narinas extre-
madamente anchas), y sin caracteres comparables de la
tabla craneana que permitan referirlo a C. lutescens (ver
Brochu, 1999). Asimismo, C. lutescens fue mencionado
para el Mioceno Tardio de Venezuela, a partir del regis-
tro de un fragmento izquierdo de rostro (Sanchez-Villagra
y Aguilera, 2006, figs. 3P, Q; Scheyer y Moreno-Bernal,
2010). Sin embargo la morfologia general de este espé-
cimen y las proporciones de la narinas son similares a
las de C. latirostris, por lo que futuros estudios de este
material permitirdn corroborar la distribucién geografica
de C. latirostris en el Mioceno Tardio en América del Sur.
En suma, C. latirostris se registra con seguridad y exclu-
sivamente en el Mioceno Tardio en el drea de Parand y es
una de las especies actuales de cocodrilos con la mayor
distribucién temporal documentada.

En lo que se refiere a Alligator lutescens Rovereto, 1912,
v segun la evidencia disponible, es un taxén representado
por una tabla craneana (Fig. 4.2) procedente del Mioceno
Tardio del 4rea de Parané. Este material constituye parte
del material tipo de la especie (Rovereto, 1912), junto con
otros fragmentos craneanos y de vértebras, que no fueron
encontrados asociados y que fueron asignados a un inico
tax6n en base a sus dimensiones (Rovereto, 1912, p. 346).
Entre estos fragmentos se encuentra el espécimen MACN
PV 5416 que como ya fue expresado, presenta caracteres
que permiten asignarlo a Caiman latirostris.

La morfologia de la tabla craneana (MACN PV 13551),
es similar a la de los caimaninos del “Crown Group
Caimans” (Brochu, 1999), con los huesos dérmicos ex-
tendidos sobrepasando el margen de la fenestra supra-
temporal. Estos rasgos permiten refutar su asignacién al
género Alligator (Rovereto, 1912). Ciertos caracteres como
el margen posterior de la tabla craneana en forma de “V”,
la tabla craneana profundamente céncava en la linea me-
dia y las proporciones y contorno del frontal presentes
en MACN PV 13551, son muy similares a las presentes
en otros caimaninos de gran porte, como Purussaurus
Barbosa Rodrigues, 1892 (para una discusién taxono-
mica acerca de A. lutescens y Caiman cf. Iutescens ver
Langston, 1965 y Brochu, 1999).

Caiman cf. C. yacare

Material referido. MLP 73-1V-15-5, MLP 73-IV-15-6, frag-
mentos de dentarios derechos; MLP 73-IV-5-17, MACN

PV 5417 fragmentos de maxilares derechos.
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Procedencia geogrdfica y cronoestratigrdfica. Desde el
Mioceno Tard{o, en el drea de Parana (provincia de Entre
Rios, Argentina; Fig. 1), hasta la actualidad, en el noreste
y centro de Argentina, Paraguay, Bolivia y parte del oeste
de Brasil.

Comentarios. La primera mencién de la presencia de
Caiman cf. C. yacare en el “Mesopotamiense” fue hecha
por Gasparini (1973) sobre la base de restos mandibu-
lares de gran tamafio, y fue posteriormente aceptada en
otros trabajos (Gasparini, 1981, 1996; Cione et al., 2000;
Bona et al., 2013). Todos los fragmentos de dentario aqui
asignados a Caiman cf. C. yacare comparten caracteres
morfoldgicos con C. yacare, tales como la sinfisis exten-
dida hasta la parte posterior del 5° alvéolo, formando un
angulo de 20°-30° con el margen medial de la mandibula
(Fig. 4.3). Si estos restos pertenecen a individuos de C.
vacare, entonces se corroboraria la hipétesis de que esta
especie habria estado diferenciada en el Mioceno Tardio
en América del Sur. De ser asi, y al igual que otras es-
pecies de caimanes aqui descriptas (i.e., Caiman sp., C.
latirostris y C. lutescens) los especimenes miocenos ha-
brian alcanzado tallas més grandes que las que alcanzan
los actuales.

Caiman sp.

Crocodylus paranensis Scalabrini, 1887, p. 37.

Alligator? ameghinoi Rovereto, 1912, p. 360-367 (en parte),
fig. 16.

Xenosuchus paranensis Rusconi, 1933, p. 67-80 (en par-
te), fig. 9.

Caiman latirostris Gasparini, 1973, 103—107 (en parte).

Material referido. MLP-73-1V-15-1, craneo representado
por el rostro (fragmentos articulados de premaxilar, maxi-
lar, nasal y lagrimal izquierdo) y el sector postorbitario
(tabla y caja craneana); MACN PV 5555, fragmento de
premaxilar derecho (Fig. 3.5-7).

Procedencia geogrdfica y cronoestratigrdfica. Area de
Parané (provincia de Entre Rios, Argentina; Fig. 1); Mioceno
Tardio (Brandoni y Scillato-Yané, 2007; Brandoni, 2011).

Comentarios. Alligator? ameghinoi Rovereto, 1912, fue
diagnosticada sobre la base de fragmentos aislados de
craneo y postcraneo. Entre los materiales que conforman
el sintipo de esta especie se reconoce un fragmento de
premaxilar que, de acuerdo a lo figurado por Rovereto
(1912, p. 364, fig. 16 a), concuerda exactamente con el
fragmento de premaxilar MACN PV 5555. Posteriormente
Rusconi (1933) propuso el género Xenosuchus Rusconi,
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1933, para incluir las especies X. paranensis (Scalabrini,
1887) y X. lutescens (Rovereto, 1912), a las cuales refiere
todos los especimenes de cocodrilos de gran porte proce-
dentes del area de Parana. De esta manera, X. paranen-
sis es redescripta sobre la base de fragmentos de denta-
rio, vértebras, himeros y el premaxilar MACN PV 5555
(ver Langston, 1965, p. 121, para una discusién sobre la
historia taxonémica de los cocodrilos de gran porte del
“Mesopotamiense”). El ejemplar MACN PV 5555 esta re-
presentado por un fragmento de premaxilar derecho de
un individuo de gran porte, de rostro bajo, ancho, con las
narinas bien distantes del borde anterior del premaxilar y
con una ornamentacion distintiva, marcada por pequefias
protuberancias y abundantes “pits” en el sector anterior
del hocico. La ubicacién de las narinas y el tipo de orna-
mentacién del premaxilar en este ejemplar son distintas

de las presentes en otras especies de caimanes.

Gasparini (1973) mencioné el espécimen MLP-73-
IV-15-1, de gran tamano, y lo asigné a Caiman latirostris.
A partir del estudio de ambos materiales, se reconoce que
ambos MLP 73-IV-15-1 y MACN PV 5555 corresponden a
individuos con similar talla, ornamentacién y posiciéon de

las narinas, rasgos que permiten asignarlos a una misma

reborde

especie de Caiman, la cual se distingue de otros géneros
de caimaninos (Paleosuchus y Melanosuchus) por la au-
sencia de alvéolos comprimidos lateralmente y la ausen-
cia de crestas conspicuas en el maxilar, respectivamente
(Fig. 3.5, 7). Esta especie habria estado representada por
formas de gran porte diferentes de otros caimaninos de
gran tamafio, como Purussaurus o Mourasuchus y carac-
terizada principalmente por el contorno, tamafio y morfo-
logia de las narinas externas, la ornamentacién del crdneo

y la morfologia general de la tabla craneana.

DISCUSION

El registro de cocodrilos durante el Mioceno en Amé-
rica del Sur representa un momento en la historia evo-
lutiva de los Eusuchia caracterizado por una gran di-
versificacién taxonémica de linajes como Alligatoridae
Caimaninae y Gavialidae (Fig. 2) (Langston, 1965; Gas-
parini, 1996; Brochu, 2003; Riff et al., 2010), con una
amplia distribucién geografica de los distintos géneros
(Mourasuchus, Purussaurus, Caiman, Gryposuchus) y con
endemismos locales a nivel de especie (Bona y Riff, 2010,
Bona et al., 2013). Los pulsos de diversificacién estan

mejor documentados en el dominio de la Pan-Amazonia

®

Figura 4. 1, Caiman latirostris MACN PV 5416, vista dorsal del rostro; 2, Holotipo de Caiman lutescens MACN PV 13551; 3, Caiman
cf. C. yacare MLP 73-1V-15-5, vista dorsal de dentario derecho. Escala, 100 mm.
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(sensu Hoorn et al., 2010), con cambios faunisticos aso-
ciados a las inmensas reconfiguraciones ambientales con-
ducidas por el surgimiento de las cadenas septentrionales
de los Andes (Hoorn y Wesselingh, 2010; Hoorn et al.,
2010). No obstante, gran parte de la diversidad del norte
de América del Sur se encuentra también documenta-
da en dreas mads australes, principalmente en el 4drea de
Parana. Esta amplia distribucién de ciertas formas de co-
codrilos de agua dulce principalmente para el Mioceno
Tardio, en América del Sur, estarfa indicando la existen-
cia de conexiones parciales entre las grandes cuencas hi-
drograficas, las que favorecieron la dispersiéon de algunas
especies de cocodrilos. Este escenario podria contrapo-
nerse con la hipotesis de una comunicaciéon maritima in-
tracontinental, pericraténica.

A partir del estudio del registro de los cocodrilos 6-
siles del Mioceno Tardio de Parana, se hace robusta la hi-
potesis de la presencia, en estas latitudes, de una gran
diversidad taxonémica de Caimaninae en relacion a otros
taxones de Crocodylia, como los gavialoideos (represen-
tados s6lo por Gryposuchus neogaeus). Si bien la diversi-
dad registrada no es comparable con aquella documen-
tada en otras areas coetdaneas de América del Sur (e.g.,
Mioceno Tardio de Urumaco, Venezuela y Acre, Brasil), el
registro del 4rea de Parané (“Conglomerado osifero”, Fm.
Ituzaing6) se distingue por la diversificacién de Caiman.
Esta diversidad taxonémica excede ampliamente la pre-
sente en la actualidad. Cuando se comparan todos los
registros de cocodrilos del Mioceno Tardio en Ameérica
del Sur, aquel de Parana se distingue también por: (1)
la ausencia de taxones como el género Charactosuchus
Langston, 1965 [e.g., tres especies en la Formacion
Solimoes, Estado de Acre, Brasil; Charactosuchus men-
desi (Souza Filho y Bocquentin-Villanueva, 1989) en la
Formacién Urumaco, Estado Falcén, Venezuela]; (2) la
ausencia de otros Caimaninae, tales como Melanosuchus
(i.e., M. fisheri Medina, 1976, Formacién Urumaco, Vene-
zuela; Scheyer y Moreno-Bernal, 2010); y (3) la ausencia
de grandes predadores como Purussaurus (ver Latrubesse
et al., 2007, p. 68-69, tab. 1; Riff et al., 2010, p. 262-263,
tab. 16.1, por comparaciones entre los registros de cro-
codyliformes en localidades miocenas de América del
Sur). Asimismo, de las especies registradas en el area
de Parana, M. nativus es la tinica que se registra en otras
areas coetaneas (i.e., Acre).

En suma, el registro de cocodrilos miocenos en el 4rea
de Parand esta caracterizado por la presencia de dos géne-
ros de caimaninos, Caiman y Mourasuchus, y s6lo un ga-
vialoideo, Gryposuchus neogaeus. Las especies de Caiman
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reconocidas como validas en esta contribuciéon son: C.
australis, C. latirostris, “C. lutescens”, C. cf. Caiman yaca-
re y Caiman sp. En la actualidad C. latirostris y C. yacare
son las especies de Caimaninae que alcanzan las latitudes
mas altas y su distribucion en la Argentina coincide con
el sistema Parané-del Plata (Medem, 1983). La actual dis-
tribucién de estas dos especies en la Mesopotamia argen-
tina representa un relicto de una mas amplia distribucion
ancestral durante el Nedgeno (la cual habria coincidido
con el actual “Dominio Subtropical”’; Ringuelet, 1961).

Se ha postulado que durante el Mioceno en América
del Sur los vertebrados continentales habrian desarrolla-
do grandes tamanos (e.g., Cione et al., 2005; Vizcaino et
al., 2012). En el norte de la Amazonia (e.g., dreas de Acre
y Urumaco) se registran cocodrilos de gran tamano como
Gryposuchus Riff y Aguilera, 2008, que habria alcanzado
los 10 m de largo total, y Purussaurus brasiliensis Barbosa
Rodrigues, 1892, que habria alcanzado alrededor de 12
m de largo total (Riff y Aguilera, 2008). En el Mioceno
Medio, M. atopus esta representado por un craneo de
1,5 m de largo y el sebécido Barinasuchus Paolillo y
Linares, 2007, por un fragmento de rostro de 0,7 m de
largo (Paolillo y Linares, 2007). Los cocodrilos del sur de
la Amazonia, como los del area de Paran4, son en general
de menor tamano que aquellos coetaneos registrados en
el norte. No obstante, en relacién con los actuales, duran-
te el Mioceno Tardio las especies de Caiman alcanzaron
tamanos mayores a los que alcanzan en la actualidad. Por
otra parte, formas tales como Purussaurus, que representa
uno de los grandes predadores del norte de la Amazonia,
no estan registradas en areas tan australes. Del mismo
modo, Gryposuchus neogaeus tampoco habria alcanzado
la talla que alcanzaron otras especies de gaviales distri-
buidas en latitudes més bajas (e.g., G. croizati).

Durante el Mioceno Temprano, las transgresiones ma-
rinas cubrieron extensas areas de América del Sur. Los
mares “Paranaense”, “Amazonian” y “Caribbean” (Rasanen
et al., 1995) cubrieron grandes sectores de Venezuela,
Colombia, Ecuador, Brasil, Paraguay, Bolivia, Uruguay
y Argentina (Hernéndez et al., 2005, figs. 1-3). La trans-
gresiéon miocena “Paranaense” se extendié sobre la ma-
yor parte de la depresién de la Cuenca del Chaco-Parana
(Uliana y Biddle, 1988; Herndndez et al., 2005, fig. 1). Los
depésitos marinos de este mar conforman la Formacion
Parana (Acenolaza, 1976; Chebli et al., 1989; Cione et al.,
2000), que aflora en la provincia de Entre Rios (Fig. 1) e
infrayace a los niveles de la Formacion Ituzaingé. Excepto
por la presencia de peces bien preservados dentro de
nodulos, los restos fosiles de vertebrados hallados en el
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“Conglomerado osifero” se encuentran tipicamente des-
articulados y muchos de ellos marcadamente erodados
(Cione et al., 2000, 2005; Cozzuol, 1996). Las interpre-
taciones tafon6micas sugieren que este conglomerado
habria sido depositado por un canal que habria colecta-
do restos de estos cocodrilos desde dreas adyacentes del
“Proto-Parand”, como arroyos y humedales. De este modo,
la diversidad taxondémica de cocodrilos registrada en este
nivel fosilifero no estd necesariamente expresando que
todas las especies alli registradas hubieran cohabitado en
un mismo cuerpo de agua. Por el contrario, los Crocodylia
registrados en la Formacién Ituzaingé probablemente re-
presenten especies simpatricas que no necesariamente
habrian compartido el mismo hébitat. Nosotros considera-
mos al “Conglomerado osifero” como un depésito fluvial
que concentrd, en un mismo lapso temporal, restos de co-
codrilos que fueron transportados de diferentes sectores
de una region geogréfica lo suficientemente amplia como
para albergar poblaciones de seis especies de alligatéridos
(M. nativus, C. australis, C. latirostris, “C. lutescens”, C. cf.
Caiman yacare y Caiman sp.) y un gavial (Gryposuchus
neogaeus), con diferentes requerimiento ecolégicos. Sin
embargo cabe destacar que en la actualidad, en América
del Sur, muchas especies de cocodrilos (e.g., las especies
de Paleosuchus, Caiman y M. niger Spix, 1825) tienden a
superponer sus areas de distribucién y en algunos casos
como en Paleosuchus habitar en las mismas aguas, aun-
que con requerimientos ecoldgicos diferentes (Carvalho,
1955; Langston, 1965; Medem, 1983).
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