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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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AVES DEL MIOCENO DE LA PROVINCIA DE ENTRE RIOS,
ARGENTINA

JUAN M. DIEDERLE y JORGE I. NORIEGA

Laboratorio de Paleontologia de Vertebrados, Centro de Investigaciones Cientificas y Transferencia de Tecnologia a la Produccién (CICYTTP-CONICET),

Materi y Espafia, E3105BWA Diamante, Entre Rios, Argentina. juandiederle@cicyttp.org.ar, cidnoriega@infoaire.com.ar

Resumen. Se presenta una resefia actualizada del registro {6sil de las aves del Mioceno Tardio de las formaciones Parané e Ituzaingo,
aflorantes en la provincia de Entre Rios, Argentina. Se discuten también aspectos paleoecolégicos y paleoambientales asociados a los
taxones. La avifauna hallada en el “Mesopotamiense” es indicadora de ambientes acuaticos integrados por rios, rodeados por zonas mas
altas cubiertas por selvas en galeria, refugios de anhingidos y ciconidos. Asimismo se habria desarrollado una gran llanura anegable,
con diversos cuerpos lacustres y palustres asociados, habitats ideales de gruidos, anatidos y palelédidos. En zonas mas altas de tierra
firme prevalecian fororrdcidos y rheidos. Por otra parte, fenicoptéridos habrian habitado zonas bajas costeras al mar con fuerte influen-
cia de las mareas. Biogeograficamente, cabe destacar que al comparar la avifauna del Mioceno de la Mesopotamia con las contempora-
neas de otras regiones de Argentina, se encontré preliminarmente una mayor similitud con la registrada en el NOA.

Palabras clave. Aves. Biodiversidad. Mioceno. Paleoambientes. Entre Rios. Argentina.

Abstract. MIOCENE BIRDS FROM ENTRE RIOS PROVINCE, ARGENTINA. An updated summary is presented of the fossil record of
late Miocene birds coming from the Parand and Ituzaingé formations in Entre Rios Province, Argentina. Paleoecological and paleoen-
vironmental aspects related to those taxa are also discussed. The avifauna from the “Mesopotamian” is indicative of aquatic environ-
ments formed by rivers, bordered by more elevated areas covered with gallery forests —which were good habitats for anhingids and
ciconiids— and a large floodplain containing lakes and ponds, a special habitat for gruids, anatids and palelodids. Phorusrhacids and
rheids dominated the highlands far away from riversides. On the other hand, phoenicopterids would have occupied lowlands near the
sea coasts strongly affected by tidal episodes. Biogeographically, the Mesopotamian avifauna was preliminarily found to present greater

affinities with that of northwestern Argentina than those from other regions during the Miocene.

Key words. Birds. Biodiversity. Miocene. Paleoenvironments. Entre Rios. Argentina.

Las Aves del Mioceno de Entre Rios provienen de las uni-
dades geoldgicas que afloran en el sector occidental de la
provincia, es decir, en una estrecha franja que corre de
norte a sur sobre la margen izquierda del rio Parana y que
contiene a sus principales tributarios. Estas unidades se-
dimentarias comprenden los depésitos marinos litorales y
sublitorales correspondientes a la Formacién Parana (ver
Pérez, 2013) y los “conglomerados osiferos, arenas fluvia-
les y medanosas” (= “Mesopotamiense”, sensu Frenguelli,
1920) de la base de la Formacién Ituzaing6 (ver Brunetto
et al., 2013). En base a los diferentes antecedentes geol6-
gicos y paleontoldgicos existentes, muchos de ellos com-
pilados en este volumen (Brandoni, 2013; Brunetto et al.,
2013), se considera que dicho registro esta integramente
comprendido en el lapso Mioceno Tardio s.1.

Informacién detallada referente a los ejemplares f6si-
les previamente estudiados y sus correspondientes repo-
sitorios se encuentra resumida en Patterson y Kraglievich
(1960), Noriega (1994, 1995, 2000, 2002), Alvarenga y
Hofling (2003), Noriega y Pina (2004), Areta et al. (2007),
Noriega y Agnolin (2008), Noriega y Diederle (2010) y
Diederle et al. (2012). La lista completa de taxones repor-

tados para las formaciones Parana e Ituzaing6 se encuen-
tran resumidos en el Apéndice 1.

En esta contribucion se actualizan los registros de las
aves colectadas en las unidades mencionadas, y se dis-
cuten asimismo aspectos vinculados a su biodiversidad

miocena, paleobiologia y el contexto paleoambiental.

DIVERSIDAD TAXONOMICA

Rheiformes

Los Rheidae constituyen la tnica familia del orden y
son endémicas de América del Sur. El registro f6sil del
grupo se extiende con dudas al Paleoceno de Brasil (Alva-
renga, 1983) y de la Patagonia argentina (Tambussi, 1995),
siendo llamativamente escaso durante el Nedgeno y mas
abundante en el Cuaternario (Alvarenga, 1983; Cuello,
1988; Tambussi y Noriega, 1996; Picasso et al., 2011).

Para el Ne6geno de Argentina, se conoce a Opistho-
dactylus patagonicus Ameghino, 1895, en el Mioceno
Temprano tardio de la Patagonia (Tambussi, 2011) y Opis-
thodactylus sp. en el Mioceno Tardio del NOA (Noriega y
Vezzosi, 2011), Pterocnemia sp. Gray, 1871, en el Mioceno
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Tardio de La Pampa (Cenizo et al., 2011) y en los nive-
les del “Mesopotamiense” de la Fm. Ituzaingé (Noriega
y Agnolin, 2008). Los ejemplares que provienen de esta
altima unidad habian sido previamente asignados a Rhei-
dae indeterminado (Noriega, 1995), y sus diferencias con
los representantes actuales posibilitaron la propuesta de
una nueva especie (Agnolin y Noriega, 2012). Finalmente
para el Plioceno Temprano de Buenos Aires, se conocen
las especies Heterorhea dabbenei Rovereto, 1914, y Hina-
suri nehuensis Tambussi, 1995 (ver Tambussi, 1995).

Anseriformes

Los Anseriformes fueron hallados en unidades geol6-
gicas del Cretacico Tardio (Clarke et al., 2005) y su prin-
cipal radiacién taxonémica habria ocurrido a partir del
Mioceno (Olson, 1985). La familia Anatidae es la mas di-
versa del orden, con especies distribuidas en todos los
continentes, excepto la Antartida (Carboneras, 1992a).

El registro de anatidos del “Mesopotamiense” inclu-
ye un resto muy fragmentario atribuido originalmente
a la subfamilia extinta “Dendrocheninae”, del cual no
han podido brindarse mayores precisiones taxondémicas
(Noriega, 1995). En un trabajo reciente, los “Dendroche-
ninae” fueron sinonimizados con Oxyurinae (Worthy y
Lee, 2008), que se conocen desde el Nedgeno en Europa,
América del Norte y Oceanfa (Worthy y Lee, 2008). Los
géneros extintos de esta subfamilia serian Mionetta Live-
zey y Martin, 1988, Dendrochen Miller, 1944, Manuheri-
kia Worthy, Tennyson, Jones, McNamara y Douglas, 2007,
Pinpanetta Worthy, 2009, Dunstanetta Worthy, Tennyson,
Jones, McNamara y Douglas, 2007 y Tirarinetta Worthy,
2008 (Worthy, 2008, 2009; Worthy y Lee, 2008). El ejem-
plar del “Mesopotamiense” es muy fragmentario para per-
mitir su precisa identificacién, aunque fue considerado
afin a Mionetta o Manuherikia (Worthy y Lee, 2008), y de
confirmarse tal presencia corresponderia a la mas antigua
de la subfamilia en América del Sur.

Fue también reportado para el “Mesopotamiense” un
resto de Anatinae, que comparte caracteres con el género
actual Anas Linnaeus, 1758 (Noriega y Agnolin, 2008).

Pelecaniformes

Los primeros registros de este orden provienen de se-
dimentos del Cretécico Tardio, y son asignados a Sulidae
(Carboneras, 1992b).

Anhingidae es una familia de Pelecaniformes dulce-
acuicolas con amplia distribucién mundial, predominan-
temente en regiones intertropicales de América, Africa,
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Asia y Oceania (Orta, 1992). El origen de esta familia se
estima a partir del Oligoceno (Orta, 1992), experimen-
tando en América del Sur una destacable radiacién de
especies en los comienzos del Neégeno, con formas de
tamafos que superaban ampliamente a los actuales repre-
sentantes de la familia (Noriega y Alvarenga, 2002).

Los taxones nedgenos presentes en América del Sur
son Macranhinga paranensis Noriega, 1992, de la Meso-
potamia argentina (Mioceno Tardio; Noriega y Diederle,
2010), M. ranzii Alvarenga y Guilherme, 2003, del Acre
brasileno (Mioceno Tardio-Plioceno Temprano; Alva-
renga y Guilherme, 2003) y de la Mesopotamia argenti-
na (Mioceno Tardio; Areta et al., 2007), Macranhinga
sp. de Patagonia (Mioceno Temprano; Cenizo y Agnolin,
2010), Meganhinga chilensis Alvarenga, 1995, de Chile
(Mioceno Temprano; Alvarenga, 1995), Liptornis hester-
nus Ameghino, 1895, de Patagonia (Mioceno Temprano;
Ameghino, 1895), Giganhinga kiyuensis Rinderknecht y
Noriega, 2002, de Uruguay (Plioceno—Pleistoceno; Rin-
derknecht y Noriega, 2002) y cf. Giganhinga en la Meso-
potamia argentina (Mioceno Tardio; Areta et al., 2007).
También existen registros de paleoespecies neégenas del
género actual, tales como Anhinga minuta Alvarenga y
Guilherme, 2003, en el Acre brasilefio (Mioceno Tardio—
Plioceno Temprano; Alvarenga y Guilherme, 2003), A.
fraileyi Campbell, 1996, en el Acre peruano y boliviano
y posiblemente presente en el Acre brasilefio (Mioceno
Tardio; Campbell, 1996; Alvarenga y Guilherme, 2003) y
cf. A. grandis Martin y Mengel, 1975, en el Acre brasilenio
(Mioceno Tardio-Plioceno Temprano; Alvarenga y Guil-
herme, 2003) y en Colombia (Mioceno Medio; Rasmussen
y Kay, 1992), aunque este tltimo fue considerado como
Anhingidae indeterminado (Cenizo y Agnolin, 2010).

Recientemente se dio a conocer material de M. para-
nensis proveniente de Entre Rios, hallado en la Fm. Para-
né (Mioceno Tardio) (Noriega y Diederle, 2010). Este ha-
llazgo se suma a los del “Mesopotamiense” de la misma
provincia representados por M. paranensis, cf. Giganhin-
ga sp., cf. Anhinga minuta y M. ranzii (Noriega y Agnolin,
2008) (Fig. 1).

Phoenicopteriformes

Este orden comprende a aves acuéticas de conside-
rable porte, conocidas como flamencos, cuyos primeros
representantes provendrian del Oligoceno temprano de
Europa y Egipto (Worthy et al., 2010).

La familia Phoenicopteridae es la tinica representan-
te actual del orden, distribuida en América Central y del
Sur, Africa, Europa y Asia (del Hoyo, 1992). Los hallazgos
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Figura 1. Huesos de la pelvis, fémur, tarsometatarso, tibiotarso y himero de los Anhingidae registrados en el “Mesopotamiense”
(Formacién Ituzaingd), comparados con los analogos de la viviente Anhinga anhinga. Siluetas a escala de los diferentes taxones
comparadas con el hombre.
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de Phoenicopteridae en América del Sur se restringen al
Oligoceno tardio de Brasil (Alvarenga, 1990) y Mioce-
no Tardio-Plioceno de Argentina y Uruguay (Ubilla et
al., 1990). Dichas presencias fueron referidas al género
Phoenicopterus Linnaeus, 1758, o a un Phoenicopteridae
indeterminado. Materiales del “Mesopotamiense”, que no
pudieron ser determinados con mayor precisién debido
a su deficiente estado de conservacién (Noriega, 1995;
Noriega y Agnolin, 2008) poseen ciertas semejanzas con
el género Phoenicopterus (Noriega, 1995), que se registra
también en la Fm. Parané (Noriega et al., 2009).

También integra el orden la familia extinta Palaelodi-
dae, representada por los géneros Palaelodus Milne-Ed-
wards, 1863, y Megapaloelodus Miller, 1944 (Worthy et
al., 2010). Los palelédidos fueron hallados en gran parte
del Cenozoico de Europa, norte de Africa, Oceania, Amé-
rica del Norte y del Sur (Worthy et al., 2010).

El registro del género Palaelodus en América del Sur
se restringe a escasos materiales de Palaelodus aff. P am-
biguus Milne-Edwards, 1863, colectados en sedimentos
del Oligoceno-Mioceno de Brasil (Alvarenga, 1990). En
el “Mesopotamiense” se registré a Palaelodus cf. P am-
biguus, semejante en tamano y morfologia al espécimen
descripto por Alvarenga (1990) (Noriega y Agnolin, 2008).

Las especies reconocidas para el género Megapaloelo-
dus en Ameérica son M. connectens Miller, 1944 (Mioce-
no Temprano), M. opsigonus Brodkorb, 1961, de E.E.U.U.
(Plioceno) (Worthy et al., 2010) y de México (Mioceno
Tardio) (Barnes, 1991) y recientemente se describié a M.
peiranoi Agnolin, 2009, de Argentina (Mioceno Tardio;
Agnolin, 2009a). En el “Mesopotamiense” de Entre Rios
se report6 también al género Megapaloelodus (Noriega y
Agnolin, 2008).

Ciconiiformes

Los Ciconiiformes incluyen a diversas formas de aves
acuéticas de patas y cuellos largos, cuyo registro més an-
tiguo es del Eoceno temprano (Martinez-Vilalta y Motis,
1992).

Los cicénidos son aves zancudas, de cuello largo y de
hébitos acuaticos que se hallan en las regiones templadas
y célidas del mundo (Elliott, 1992). Su registro certero
mas antiguo corresponde al Eoceno tardio de Egipto (Bo-
les, 2005). Existen ademés registros aislados en el Nedge-
no de Europa, Asia, América y Africa (Feduccia, 1996).

Entre ellos se encuentran los micterinos que habitan
en el sur de Asia, Africa, norte de Oceania y sur de Amé-
rica del Norte y América del Sur (Elliott, 1992). Estan ac-

tualmente representados en América por Mycteria ameri-
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cana Linnaeus, 1758, que habita desde el sur de E.E.U.U.
hasta el centro de Argentina (Elliott, 1992), con registros
previos concentrados en el Cuaternario (Cuello, 1988). Se
encontraron restos en el “Mesopotamiense” inicialmente
atribuidos a esta tribu (Noriega, 1995), y que posterior-
mente se asignaron con mayores precisiones a Mycteriini
cf. Mycteria sp. La ratificacién de este registro ampliaria
el biocrén para el género (Noriega y Agnolin, 2008).

Por su parte, los ciconinos se encuentran distribuidos
en Africa, norte de Oceania, Asia, Europa y América del
Sur (Elliott, 1992). Son reportados en el Ne6geno de Euro-
pa, Australia, Africa, América del Norte y del Sur (Boles,
2005; Noriega y Cladera, 2008). Materiales provenientes
del “Mesopotamiense” fueron referidos a Ciconiini cf. Ci-
conia sp. (Noriega y Agnolin, 2008). De confirmarse tal
asignacion, corresponderia al registro mas antiguo del gé-
nero en América del Sur.

Gruiformes

Los Gruiformes son un grupo morfolégicamente di-
verso, cuyo registro comprobado méas antiguo es del Pa-
leoceno tardio (Dyke y Van Tuinen, 2004).

Las grullas vivientes, incluidas en la familia Gruidae,
son aves zancudas que habitan la totalidad de los conti-
nentes con la excepcion de América del Sur y Antartida.
Dicha familia es conocida tempranamente en el registro
paleontoldgico desde el Eoceno de Europa, a través de nu-
merosos reportes en el resto del Paledgeno y Nedgeno de
Eurasia y América del Norte (Noriega y Agnolin, 2008).

En sedimentos del “Mesopotamiense” se hallaron los
restos de un Gruidae indeterminado, con ciertas semejan-
zas con el género Grus Linnaeus, 1758, aunque de dificil
asignacion genérica. Constituye el registro més austral de
esta familia y iinico en América del Sur (Noriega y Agno-
lin, 2008).

Cariamiformes

El orden estd conformado por aves cursoriales con
representantes vivientes incluidos en la familia Cariami-
dae, conocidas cominmente como chufnas o seriemas,
las cuales habitan exclusivamente la zona centro-este de
América del Sur (Gonzaga, 1996) y los extintos Phorusr-
hacidae, cuyos registros mas antiguos son del Paleoceno
de Brasil y Eoceno de la Antartida (Mourer-Chauviré et
al., 2011).

La historia evolutiva de los fororracos se inici6 entre fi-
nales del Cretacico o comienzos del Cenozoico, alcanzan-
do una amplia distribucién cronolégica y geografica du-
rante el aislamiento de América del Sur en el “Terciario”.



Participaron posteriormente del Gran Intercambio Biético
Americano (GIBA) a partir del cual avanzaron hacia Amé-
rica del Norte (Alvarenga y Hofling, 2003). Cabe destacar
el reciente hallazgo de un Phororhacoidea en Africa, el
cual indicaria posibles conexiones transatlanticas durante
el Ne6geno temprano (Mourer-Chauviréet al., 2011).

Dentro de este grupo se encuentran las subfamilias
Brontornithinae, Phorusrhacinae, Patagornithinae, Psi-
lopterinae y Mesembriornithinae (Alvarenga y Hofling,
2003; Alvarenga et al., 2011; ver también nueva pro-
puesta sistematica de Agnolin, 2009b). Los fororracos del
“Mesopotamiense” corresponderian a tres de estas subfa-
milias (Noriega, 2000; Noriega y Agnolin, 2008), pero el
cardcter preliminar del registro se debe al caracter frag-
mentario de los materiales (Noriega y Agnolin, 2008). Del
“Mesopotamiense” proceden ejemplares de dimensiones
comparables con la talla de Devincenzia pozzi (Kraglie-
vich, 1931) (Phorusrhacinae) y restos no asociados referi-
dos tentativamente a Andalgalornis steulleti (Kraglievich,
1931) (ver Noriega y Agnolin, 2008). Alvarenga y Hofling
(2003) consideran que las especies por ellos sinonimiza-
das en Andalgalornis steulleti (i.e., Phororhacos steulleti
Kraglievich, 1931, y Phororhacos deautieri Kraglievich,
1931, del “Mesopotamiense”, junto con Andalgalornis
ferox Patterson y Kraglievich, 1960, del Mioceno Tardio
de Catamarca) podrian ser taxones diferentes, pero en-
tienden que por el momento, el material disponible no
es suficiente para corroborar tal hipétesis. Sin embargo,
Agnolin (2009b) consider6 a los taxones del “Mesopo-
tamiense” como nomen dubium, reconociendo solo a A.
ferox como especie valida. Por iltimo se conocen materia-
les del “Mesopotamiense” con dimensiones comparables
con aquellas observadas en las especies de Phorusrhacos
Ameghino, 1889 (Phorusrhacinae) o Mesembriornis Mo-
reno, 1889 (Mesembriornithinae). Sin embargo, el estado
de conservacién de estos ejemplares, junto con la falta de
consenso en la distincién de las diferentes subfamilias de
Phorusrhacidae a partir de caracteres del tibiotarso distal,
solo permiten asignar sistematicamente con certeza hasta
el nivel familiar (Noriega y Agnolin, 2008).

PALEOBIOLOGIA Y PALEOAMBIENTES

Rheiformes

Los Rheiformes son aves no voladoras, altamente
adaptadas a la locomocion cursorial, con patas y cuellos
largos (Folch, 1992). Pterocnemia pennata (d’Orbigny,
1834), el choique o nandud petiso, se encuentra en am-

bientes aridos o semiaridos de Chile, Bolivia y Argentina
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(Folch, 1992; Picasso et al., 2011), en tanto que el nan-
dd comtn, Rhea americana (Linnaeus, 1758), se asocia
a sabanas, bosques y estepas de regiones més calidas y
himedas.

El registro fésil de una especie extinta de Pterocnemia
en el “Mesopotamiense” de Entre Rios, en un paleoam-
biente calido y himedo como el que ha sido inferido para
dicha unidad a partir de evidencias geolégicas y paleonto-
légicas (Carlini et al., 2000; Cione et al., 2000), pareceria a
primera vista contradecir los requerimientos ambientales
del taxén desde una perspectiva estrictamente actualista.
Sin embargo, serd necesario reconstruir la historia na-
tural de los Rheidae mio-pliocénicos, con énfasis en los
aspectos filogenéticos y paleobiogeograficos, a fin de arri-
bar a hipétesis explicativas acerca de las distribuciones
pretéritas de los taxones ancestrales, las migraciones y los
posibles procesos de especiacién acaecidos.

Anseriformes

Las especies de Oxyurinae son buceadoras, con patas
cortas y colas generalmente largas. Habitan en ambientes
dulceacuicolas como pantanos, lagunas, lagos, con vege-
tacién emergente o flotante y rodeadas por arboledas e
inclusive en zonas de manglares (Carboneras, 1992a).

Si el Oxyurinae del “Mesopotamiense” perteneceria
al género Manuherikia, estaria adaptado al buceo, tanto
en ambientes de agua dulce como salada, con un tama-
fio y quizéds nicho similar al de la actual especie Oxyura
australis Gould, 1837 (ver Worthy y Lee, 2008). Si estos
materiales, en cambio, pertenecieran a Mionetta, seria un
tax6n con patas cortas, como las de los chapoteadores y
de proporciones similares al actual género Anas (Worthy
y Lee, 2008).

El Anatinae del “Mesopotamiense”, corresponderia
un ave con cuerpo redondeado apto para la flotabilidad,
alas relativamente cortas, patas cortas y fuertes, picos am-
plios y cénicos. Son aves que pueden habitar una gran
variedad de ambientes acuaticos, ya sean de aguas dulces
o saladas, rios, estuarios, zonas costeras de mares, lagos,
lagunas con vegetacién acuéatica, rodeadas por arboles

dispersos entre pastizales (Carboneras, 1992a).

Pelecaniformes

Los representantes actuales de la familia Anhingidae
viven mayormente en sitios de agua dulce continentales,
o en ambientes marinos costeros, siempre que exista ve-
getacién arborea asociada donde establecer sus nidos. Se

alimentan principalmente de peces y complementan su
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dieta con anfibios, reptiles acuaticos e invertebrados, ta-
les como moluscos, crustaceos e insectos (Orta, 1992).

El hallazgo de M. paranensis en la Fm. Paranéd denota-
ria la presencia de un paleoambiente costero al mar con
vegetacién arbérea asociada (Noriega y Diederle, 2010).
Por su parte, las especies de anhingidos del “Mesopota-
miense” dan cuenta de la presencia de un ambiente ribe-
refio bordeado por selvas en galeria (Noriega y Agnolin,
2008).

Macranhinga paranensis posee una masa estimada de
alrededor de 5,4 kg y su nado habria sido similar al de los
cormoranes (Phalacrocoracidae), tratindose de un buceo
favorecido por la reducciéon de la neumaticidad de sus
huesos y mas poderoso que el de las anhingas actuales
(Noriega, 2001). Seguramente capturaba sus presas por
persecucion y su vuelo habria sido mas batido que el de
las anhingas vivientes (Noriega, 2001).

Macranhinga ranzii tenia un tamano estimado en al-
rededor de un 20 o 25% mayor que el de Ma. paranensis
(Alvarenga y Guilherme, 2003).

El material referido a cf. Giganhinga sp. pertenece a un
individuo con un peso estimado en 17,7 kg (Areta et al.,
2007), algo més pesado que el de la especie tipo G. kiyuen-
sis (ver Rinderknecht y Noriega, 2002). Estas formas ha-
brian contrarrestado la flotabilidad a expensas de su enor-
me peso, a fin de alcanzar mayores profundidades durante
el buceo. Poseerian también buenas aptitudes para el nado
gracias a una poderosa patada (Rinderknecht y Noriega,
2002), con posible pérdida de su capacidad de vuelo.

De confirmarse la presencia de Anhinga minuta y si
se tiene en cuenta el tamafio y morfologia de sus huesos,
podria suponerse que tendria hédbitos similares a los de
las especies actuales, aunque quizds con menor capaci-
dad de vuelo, dada la fuerte curvatura del hiimero en el
ala (Noriega, 1994).

La notable diversidad de tamanos de anhingidos que
convivieron durante el Mioceno Tardio en la Mesopota-
mia (Fig. 1), evidenciado por el amplio rango observado
en las estimaciones de sus masas corporales, asi como las
diferentes capacidades de locomocién inferidas a partir
de la morfologia, habrian condicionado fuertemente sus
hébitos y tipo de alimentacién. Seria esperable encontrar
a las formas de mayor tamafo en los cursos mas cauda-
losos o cuerpos de agua mas profundos, alimentdndose
de presas de mayores tamanos. En tanto que las formas
medianas y pequenas habrian desarrollado sus activida-
des en cursos de aguas de menor porte y/o en cercanias
de las orillas, y su alimentacién no sélo habria incluido

vertebrados pequenos, sino también invertebrados.
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La alta especializacién de los taxones a un determi-
nado tipo de alimentacién, de locomocién o de habitat,
implica una estrecha dependencia de las especies con los
ambientes complejos que se desarrollaban en la Mesopo-
tamia durante el Mioceno Tardio. Esto debié signar mar-
cadamente su supervivencia ante la profundidad de los
sucesivos cambios fisiograficos y climético-ambientales
acaecidos desde las etapas regresionales del “Mar Parana-
ense” hasta la continentalizacién definitiva de la regién.
Asi, las modificaciones en la cuenca Paranaense a partir
de la retirada del mar, producto tanto del establecimiento
como de la continua alteracién de los ambientes estricta-
mente dulceacuicolas (representados por rios entrelaza-
dos de diferente envergadura y lagunas asociadas) y hasta
de los més salobres de tipo estuarial o deltaico cercanos a
la desembocadura del gran sistema fluvial del “Pre-Para-
na”, habrian afectado la evolucién de estas formas.

En este mismo sentido, Cenizo y Agnolin (2010) co-
inciden en que una combinacién de cambios climaticos,
regresion de los mares epicontinentales y la posterior pér-
dida de ambientes dulceacuicolas, junto a la competencia
con falacrocoracidos y la afluencia de mamiferos carnivo-
ros competidores desde el establecimiento del Istmo de
Panama, serian los causantes de esta extincién.

Phoenicopteriformes

Los fenicoptéridos o flamencos modernos son un gru-
po de grandes aves vadeadoras, con cuellos y patas largas,
y con picos recurvados adaptados a la filtracién del ali-
mento (del Hoyo, 1992). Habitan cuerpos de aguas poco
profundas generalmente salinos, salobres o alcalinos,
costeros o lagunas interiores (del Hoyo, 1992).

Considerando los habitos y hébitats arriba citados
para las formas actuales, los flamencos registrados en la
Fm. Parana y en el “Mesopotamiense” son compatibles
con poblaciones que podrian haber vivido en zonas de
albuferas lindantes a las costas del “Mar Paranaense”, o
bien en areas deltaicas o lacustres someras desarrolladas
dentro de la llanura aluvial del rio “Pre-Parana” cerca de
su desembocadura al mar (Noriega et al., 2009; Candela
etal., 2012)

Los palelédidos son flamencos extintos que presentan
caracteres en su cintura pélvica y patas comparables con
los de las aves buceadoras propulsadas por sus patas, tal
como los macdes (Podicipedidae) (Cheneval y Escuillié,
1992). El aspecto de su mandibula sugiere que pudieron
haber tenido un primitivo aparato filtrador, comparable
con especies planctivoras como las alcas (Alcidae) y al-

gunos pingiiinos (Spheniscidae) (Cheneval y Escuillié,
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Figura 2. Escenario h1p0tet1co durante el Mioceno Tardio del area mesopotam1ca en la provincia de Entre RIOS, Argentma, incluyendo
las aves registradas en el “Mesopotamiense” (Formacion Ituzaingd). 1, cf. Mycteria sp.; 2, cf. Ciconia sp.; 3, Macranhinga ranzii;
4, cf. Anhinga minuta; 5, Macranhinga paranensis; 6, Devincenzia pozzi; 7, Pterocnemia sp.; 8, Phorusrhacidae indeterminado;
9, Andalgalornis steulleti; 10, cf. Giganhinga sp.; 11, Megapaloelodus sp.; 12, Phoenicopterinae indeterminado; 13, cf. Grus sp.;
14, Anatinae indeterminado.
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1992). La probable presencia de glandula de la sal, insi-
nuada por el surco en su craneo, sugeriria que estas aves
vivian asociadas a cuerpos de agua méas o menos salinos
(Cheneval y Escuillié, 1992), es decir en ambientes idén-
ticos o similares a los propuestos para los fenicoptéridos.

Ciconiiformes

Los micterinos prefieren los humedales de agua dulce,
tales como lagunas, pantanos, asi como estuarios, man-
glares y rios con selvas en galeria asociadas, de donde
obtienen principalmente peces y, en menor medida, anfi-
bios, serpientes y pequenos yacarés. Estas cigiienas nece-
sitan la presencia de arboles en cercanias al agua donde
instalar sus nidos a reguardo de los depredadores (Elliott,
1992). Considerando la forma y tamafo del ejemplar del
“Mesopotamiense”, resulta factible suponer que la espe-
cie f6sil de Mycteria Linnaeus, 1758, tendria similares ca-
racteristicas biologicas que el representante actual.

Los ciconinos habitan mayormente humedales de zo-
nas tropicales y subtropicales, tales como riberas de rios,
lagunas, pantanos y sabanas inundadas, aunque en me-
nor medida pueden encontrarse en ambientes algo més
secos, muchas veces con arboles asociados, para nidificar
(Elliott, 1992). En América, esta tribu esta representada
por Ciconia maguari (Gmelin, 1789), la cual posee una
dieta de anfibios, peces, pequenos roedores, serpientes e
insectos acuéticos (Elliott, 1992).

Como los ejemplares del “Mesopotamiense” pueden
referirse con cierto grado de certeza al género Ciconia
Brisson, 1760, es posible suponer que estas formas fésiles
hayan compartido los mismos tipos de ambientes y habi-
tos que las vivientes.

Gruiformes

Los gruidos actuales se hallan asociados a humedales
poco profundos y zonas de praderas desde el Artico a los
trépicos (excepto América del Sur), en donde se alimen-
tan de manera especializada u oportunista de una amplia
variedad de items alimenticios, desde frutas, semillas y
raices, hasta invertebrados y pequefios vertebrados (Ar-
chibald y Meine, 1996).

Los especimenes aislados y fragmentarios del “Me-
sopotamiense” dan cuenta de un taxén cuyo tamafno y
morfologia es muy semejante al de los actuales gruidos,
aunque su dificultosa asignacién sistemética no permite
establecer analogias seguras, en cuanto a requerimientos
ecolégicos, con ninguna de las especies vivientes conoci-
das. Por otra parte, su presencia tan aislada en el Ne6geno
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de América del Sur, con la simultdnea primera y dltima
aparicién en el Mioceno de Entre Rios, nos lleva a ser cau-
tos en cuanto a la evaluacion general del taxén.

Cariamiformes

Los fororracidos, junto con los marsupiales carnivo-
ros, fueron los méaximos depredadores terrestres en la
fauna de gran parte del Pale6geno y Neégeno (Tambu-
ssi y Noriega, 1996; Alvarenga y Hofling, 2003; Chiappe
y Bertelli, 2006; Degrange et al., 2012). Dicho dominio
concluy6 con la llegada de carnivoros placentarios desde
América del Norte luego del establecimiento del Istmo de
Panama, lo que coincidié con una disminucién en la di-
versidad taxonémica de los fororracos.

Los taxones descriptos hasta el momento en el “Me-
sopotamiense” se corresponden con los morfotipos de
los grandes (Phorusrhacinae o Mesembriornithinae) y los
medianos (Patagornithinae) depredadores cursoriales con
nula capacidad de vuelo (Patterson y Kraglievich, 1960; Al-
varenga y Hofling, 2003). Estas especies contarian con pies
robustos y piernas aptas para correr a altas velocidades y
con alta maniobrabilidad, necesarias para perseguir y cap-
turar eficientemente a sus presas (Degrange et al., 2012).

Entre los estilos de depredacién supuestos, los fororra-
cos habrian usado sus fuertes picos para someter y matar
directamente a sus presas o bien habrian desestabilizado a
sus victimas con patadas, para luego matarlas y desmem-
brarlas (Blanco y Jones, 2005; Degrange et al., 2012).

CONCLUSIONES
Paleoambientes

Las aves del “Mesopotamiense” son en su mayoria
indicadoras de ambientes acuaticos, ya sean fluviales,
lacustres y palustres (Fig. 2), desarrollados en el contex-
to de la amplia llanura aluvial del rio “Pre-Parana” que
genero los depésitos de la Fm. Ituzaingé. Los albardones
y margenes de los cursos de aguas habrian estado rodea-
dos por vegetacion arbdrea higréfila del tipo selva en ga-
leria (Fig. 2), situacién que puede ser inferida a partir de
las necesidades ecolégicas para establecer sus colonias y
refugiarse por parte de anhingidos y cicénidos (Noriega,
1995; Noriega y Agnolin, 2008) y confirmada por la evi-
dencia paleobotanica (ver Brea et al., 2013).

Asimismo, las dreas algo més alejadas de las riberas y
con una fisonomia de vegetacion maés abierta, caracteri-
zada por sabanas arboladas con alternancia de pastizales
(Fig. 2), algunas conformando humedales inundables in-
termitentemente, serian propicias para la vida de gruidos,



anatidos y palel6didos. Los fororracidos y rheidos, en tan-
to, prevalecerian en las zonas més altas o de tierra firme
(Noriega, 1995, 2010; Noriega y Agnolin, 2008).

Por ultimo, no deben quedar fuera de consideracién
los ambientes de humedales del tipo marismas o mangla-
res, asociados a zonas de la costa maritima con anegacion
periddica por el régimen de mareas, donde los fenicopté-
ridos encontrarian su héabitat 6ptimo.

De aqui se desprende que la vasta extensién geografi-
ca que significé el sistema fluvial del “Pre-Parand”, junto
a los humedales asociados a su llanura de inundacién
y desembocadura (ver Brunetto et al., 2013), son claves
para explicar la diversidad de aves presentes en el “Me-
sopotamiense”, como asi también para suponer que el
registro fésil del grupo es atn muy incompleto y taxo-
némicamente sesgado. Es altamente factible que familias
actuales vinculadas al medio acuético, atn hoy sin re-
presentaciéon en el “Mesopotamiense” (e.g., Anhimidae,
Ardeidae, Threskionithidae, Aramidae, Rallidae, Jacani-
dae, Charadriidae, entre otras), hayan formado parte de
las comunidades del pasado.

Estas ausencias se hacen también evidentes al anali-
zar el registro f6sil desde el punto de vista de la represen-
tatividad taxon6mica por nichos tréficos, ya que a excep-
cién de las aves piscivoras (Anhingidae) y de los maxi-
mos depredadores (tipo alpha o “superdepredadores”)
en la cima de la cadena tréfica (Phorusrhacidae), las her-
bivoras (Gruidae), las omnivoras (Ciconiidae, Rheidae)
y las filtradoras de pequenos organismos en toda la co-
lumna de agua (Anatidae, Palaelodidae) o en la superficie
(Phoenicopteridae), resultan pobremente representadas.
Tampoco se registran en el “Mesopotamiense” carrone-
ros especializados como los vultiridos (jotes y céndores)
que son frecuentes en las comunidades actuales y en el
Pale6geno—-Nedgeno de América del Sur (Tonni y Norie-
ga, 1998), quedando por el momento este rol limitado en
forma facultativa a ciconidos y con dudas a fororrdcidos
(Degrange et al., 2012).

Paleobiogeografia

El “Mesopotamiense” de la provincia de Entre Rios
(Argentina) presenta vinculaciones paleobiogeograficas
a nivel de géneros compartidos con otras regiones de
América del Sur como Brasil (Anhinga, Macranhinga, Pa-
laelodus), Uruguay (Devincenzia) y Venezuela (Anhinga)
(Noriega, 2010).

A nivel de las categorias de familia y subfamilia, se
destaca la presencia aislada y tnica para el continente de

un Gruidae indeterminado y de un ejemplar de Oxyuri-
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nae (afin a los “Dendrocheninae” Dendrochen, Mionetta o
Manubherikia), taxones que han sido también reportados
en el “Terciario” s.I. de América del Norte, Europa y Oce-
anfa (Worthy y Lee, 2008; Noriega, 2010).

El registro del “Mesopotamiense” comparte con otras
asociaciones del Mioceno de Argentina los géneros An-
dalgalornis y Megapaloelodus (Fm. Andalhuala) y el gé-
nero Pterocnemia (Fm. Aisol), ambas del Noroeste (NOA).
Respecto a la region central y sur del pais, comparte tam-
bién a Pterocnemia (Fm. Cerro Azul) en la provincia de La
Pampa y Macranhinga (Fm. Santa Cruz) en la provincia
de Santa Cruz.

La escasez generalizada de informacion paleornitold-
gica disponible y la falta de precisién en muchas de las
determinaciones sistematicas existentes no permiten atn
cuantificar los datos, ni brindan evidencia de peso para
establecer vinculaciones paleobiogeograficas certeras. No
obstante, al comparar los listados de aves miocenas de
distintas dreas geograficas del territorio argentino, se in-
sintia una sutil afinidad entre la Mesopotamia y la regién
del NOA.
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Apéndice 1

Taxones reportados para las formaciones Parana e Ituzaingé

Formacion Parand
PELECANIFORMES
ANHINGIDAE
Macranhinga paranensis

PHOENICOPTERIFORMES
PHOENICOPTERIDAE
Phoenicopterus sp.

Formacién Ituzaingé
RHEIFORMES
RHEIDAE
Pterocnemia sp.

ANSERIFORMES
ANATIDAE

OXYURINAE indeterminado
ANATINAE indeterminado

PELECANIFORMES
ANHINGIDAE
Macranhinga paranensis
Macranhinga ranzii

cf. Giganhinga sp.

cf. Anhinga minuta
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PHOENICOPTERIFORMES
PALAELODIDAE
Palaelodus cf. P. ambiguus
Megapaloelodus sp.

PHOENICOPTERIDAE
PHOENICOPTERINAE indeterminado

CICONIIFORMES
CICONIIDAE
MYCTERIINI

cf. Mycteria sp.

CICONIINI
cf. Ciconia sp.

GRUIFORMES
GRUIDAE
GRUINAE

cf. Grus sp.

CARIAMIFORMES
PHORUSRHACIDAE

PHORUSRHACINAE
Devincenzia pozzi

PATAGORNITHINAE
Andalgalornis steulleti

PHORUSRHACIDAE indeterminado



