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Abstract. FRESWATER FISH AND AMPHIBIANS OF THE CENOZOIC OF ARGENTINA: THE LAST FIFTY YEARS. Cenozoic
fish and amphibians, represented by anurans, have been known in Argentina since the XIX century, but
their records do not match with the taxonomically rich and morphologically diverse living fauna as many
conspicuous components remain unrecorded. Nevertheless, these fossil occurrences are significant to our
understanding of the origin and evolution of the South American ichthyofauna and batrachofauna. With
regard to both groups, it is evident that some lineages were already present in the late Mesozoic; also,
most Cenozoic finds occur in Eocene and Miocene beds owing to the abundant exposures of these ages.
Several fish groups predominant today appear in the Eocene and, especially, the Miocene; extant genera
occur in the Paleogene and some recent species date back to the Miocene. This strongly contrasts with
mammals, most extant genera of which make their appearance in the Pleistocene and living species du-
ring the latest Pleistocene. Whereas half of the present paleomastofauna is of Holarctic origin, the ances-
tral groups entering South America during the late Neogene Great American Biotic Interchange, no fish
and few Holarctic amphibians dispersed into South America. In contrast, some South American species
migrated to North America across the Panama isthmus or prior to its completion. Instances of local ex-
tinctions that might be related to global climatic changes and tectonic events are known for fish and anu-

rans.
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Introduccion

Los ultimos cincuenta afios, periodo de fructifera
existencia de la revista de la Asociaciéon Paleon-
tolégica Argentina, han sido testigos de numerosos
avances, metodolégicos y facticos, de gran impacto
en el estudio de la evolucién de peces y anfibios.
Entre las novedades metodoldgicas pueden destacar-
se la cladistica, la nueva biogeografia(s), la tecténica
global, los estudios taxondmicos generalizados y
transformados en disciplina, el reloj molecular, las fi-
logenias moleculares y su contrastacién con las filo-
genias basadas en morfologia, los estudios sobre el
desarrollo de las formas vivientes y fésiles, la apari-
cién de las filogenias cuantitativas, las nuevas pro-
puestas filogenéticas a gran escala, tanto involucran-
do taxones extinguidos, como exclusivamente for-
mas vivientes, la importancia de la interrelacién en-
tre mecanismos del desarrollo y patrones evolutivos,
los mapeos genéticos (en especial de genes Hox), la
morfometria aplicada a la paleontologia, las inter-
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pretaciones morfofuncionales, las reconstrucciones
de antiguas redes tréficas, la tomografia computada,
la informatica aplicada a distintas disciplinas. A ello
se agregan publicaciones y proyectos tales como el
Traité de Paléontologie, el Handbook of Palaeoichthyology
y el Handbook of Paleoherpetology, Amphibian species of
the world, la revista Palaeoichthyologica, el proyecto
The Tree of Life, y muchos mas.

Las novedades facticas en estos grupos de verte-
brados incluyen el masivo descubrimiento de fésiles
de nuevos taxones, tales como los hallazgos de agna-
tos en el Cambrico de China, el descubrimiento de
restos de agnatos excepcionalmente preservados en
el Ordovicico de Sudamérica, los novedosisimos ag-
natos furcacaudiformes silaricos, las detalladas des-
cripciones de los mds antiguos actinopterigios del
Devoénico, los placodermos y dipnoos del Devénico
de Australia, los estudios esqueletarios en elasmo-
branquios, la descripciéon de los peces extraordina-
riamente preservados de la Formacién Santana de
Brasil, la descripcién de los peces marinos cretacico
tardios del Libano, la nueva interpretacién de las re-
laciones de los tiburones lamniformes, entre muchas
otras. A ello se suman, entre otros aportes, los ha-
llazgos y reinterpretaciones de los mas antiguos te-
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Figura 1. Ictiogeografia continental de Sudamérica austral
(Ringuelet, 1975 modificado por Dyer, 2000) / continental ichthyo-
geography of southern South America (Ringuelet, 1975 modified by
Dyer, 2000) A1-A3: Subregion Austral. Al, Provincia Chilena; A2,
Provincia Cuyana; A3, Provincia Patagénica. B1-B18: Subregion
Brasilica; B1, Provincia Tititaca; B2-B4, Dominio Paranense; B2,
Provincia del Alto Paraguay; B3, Provincia del Alto Parana; B4,
Provincia Parano-Platense; B5, Provincia de los rios costeros del
sudeste de Brasil.

trdpodos conocidos del Devénico de Groenlandia,
los nuevos registros de formas intermedias entre pe-
ces y tetrdpodos del Devonico de Canada y de
Australia, los descubrimientos de salamandras en el
Jurasico de China, de cecilias con restos de miembros
y de ranas basales en Jurasico Inferior de Arizona, los
hallazgos de las importantes batracofaunas del
Cretacico Inferior de Israel y del Oligoceno de la
Republica Checa. Todas estas nuevas herramientas y
descubrimientos han dado un marco enriquecido al
andlisis del registro de peces y anfibios.

América del Sur y América Central tienen la ictio-
fauna de agua dulce mas rica en especies (y proba-
blemente mas diversa morfolégicamente) del mun-
do. De hecho, se estima que incluye 8000 especies;
jesa cifra representa el 46% de las especies de peces
de agua dulce, 25% de todas las especies de peces
continentales y marinos y quizés 10% de los verte-
brados del mundo! (véase Vari y Malabarba, 1998;
Nelson, 2006). De esa diversidad, se ha determinado
que unas 450 especies endémicas habitan el territorio
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argentino (Lépez et al., 2003; Menni, 2004). Sin em-
bargo, la riqueza de especies estd concentrada en el
noreste de Argentina en tanto que la mayor parte de
su territorio tiene una ictiofauna pobre a pobrisima
(Ringuelet, 1975). La primera se incluye dentro de lo
que se denomina Subregion Brasilica en tanto que la
segunda dentro de la Subregion Austral (figura 1). El
registro f6sil tampoco es muy abundante, aunque ha
aportado algunos especimenes sumamente informa-
tivos.

En lo que respecta a los anfibios vivientes, ellos
muestran una extraordinaria diversidad bioldgica,
comparable a la de los mamiferos placentarios, y
constituyen un importante componente de la fauna
de vertebrados con cerca de 6000 especies; de esas es-
pecies el menor nimero (173) corresponde a cecilias,
el siguiente a salamandras (548) y el mayor (alrede-
dor de 5.300), a anuros (Frost et al., 2006, Amphibia
Web, 2006). Como en el caso de los peces de agua
dulce, la fauna anfibiana de Sudameérica es una de las
maés diversas del mundo, comprendiendo represen-
tantes de anuros, cecilias y salamandras que alcanzan
por lo menos un tercio de las especies a nivel mun-
dial. De esos tres grupos, el mas abundante actual-
mente en Sudamérica es el de los anuros, que tiene
los rangos de distribucién geografica y ecolégica mas
amplios, lo que también ocurre con el registro fosil.
En general, la diversidad decrece con la latitud, aun-
que el registro f6sil es mas continuo en la parte aus-
tral del continente, en parte por el mayor desarrollo
alli de la disciplina. Con excepcién de los pipidos, la
anurofauna sudamericana estd constituida por los
neobatracios, un clado que incluye el 95% de las es-
pecies vivientes. Estudios recientes, utilizando méto-
dos de reloj molecular relajado, y con algunos puntos
de calibracién basados en datos fosiles, han estimado
que las divergencias basales de los neobatracios da-
tan del Cretacico Temprano (Wiens, 2007), o atin del
Jurasico (Roelants et al., 2007). En general, la inter-
pretacion del registro en este momento se ve dificul-
tada por la falta de datos morfolégicos que soporten
la mayoria de los nodos internos, aunque hay evi-
dencias claras de que algunos linajes de neobatracios
estaban ya diferenciados en el Cretacico Superior
(Baez, 1987; Baez y Peri, 1989).

Varias teorfas se han propuesto para explicar la
inusual riqueza de especies del continente. Una de
ellas es la de los refugios que plantea que la gran di-
versidad es resultado de los cambios climaticos pleis-
tocenos. Sin embargo, tanto el registro fésil como las
predicciones a partir de filogenias basadas en datos
moleculares y morfol6gicos sefialan que gran parte de
la diversificacién comenzé muy anteriomente que el
Pleistoceno (p. €j., Vari y Weitzman, 1990; Lundberg,
1998; Calcagnotto et al., 2005). Incluso se han detecta-
do varias especies vivientes en el Eoceno y Mioceno de
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Argentina y de otros paises, sefialando estasis prolon-
gada y cladogénesis temprana (p. €j., Fernandez et al.,
1973; Lundberg, 1996; Cione y Casciotta, 1997;
Lundberg et al., 1988). Esto se hace atin mds evidente
en los elasmobranquios, con géneros que datan del
Jurésico (Cappetta, 1987). No obstante, hay evidencias
moleculares de fenémenos muy recientes de especia-
cién (p. €j., Barluenga et al., 2006).

Sin lugar a dudas, ain cuando falta mucha infor-
macioén, el fin del siglo XX y el comienzo del XXI se
han constituido en el periodo mas fructifero en el re-
levamiento de las ictio y batracofaunas sudamerica-
nas incluyendo avances significativos en lo que res-
pecta a hipétesis de relaciones filogenéticas, esencia-
les para analizar la biogeografia historica. Entre los
referidos a los peces del continente, tanto marinos co-
mo de agua dulce, pueden citarse los de Casciotta y
Arratia (1993), Costa (1998), Dyer (1998), Kullander
(1998), Vari y Malabarba (1998), Rodilez-Hernandez
et al. (2005) y Albert y Fink (2007), entre otros.
Patrones histéricos repetidos se han hallado en varias
areas del continente. Por otra parte, las aguas conti-
nentales del extremo austral de Sudamérica son muy
peculiares tanto en composicién como en diversidad
ictiofaunistica (Ringuelet, 1975; Cione, 1986a; Arratia
et al., 1997; Menni, 2004). En lo que respecta a los an-
fibios, es enorme la gran diversidad especifica descu-
bierta desde 1985, con un crecimiento aproximado
del 48% (Frost et al., 2006), pero atin subsisten discre-
pancias con respecto al orden de ramificacién de va-
rios linajes representados hoy dia. No obstante, las
contribuciones de Crawford y Smith (2005),
Faivovich et al. (2005), Pauly et al. (2004), Grant et al.
(2006) y Pramuk (2006), en lo que respecta a grupos
con representacion en el continente, constituyen al-
gunos pocos ejemplos de los numerosos intentos re-
cientes por dilucidar sus relaciones.

Los registros de peces fésiles sudamericanos no
son escasos pero, a diferencia de lo que sucede con
mamiferos y aves, no estin concentrados en
Argentina, mientras que en el caso de los anuros los
hallazgos provienen mayormente del extremo austral
del continente. El tinico andlisis extenso de los mate-
riales fésiles de peces de Argentina (abarcando toda
Sudamérica austral) fue realizado por Arratia y Cione
(1996; véase asimismo Cione, 1986a; Cione et al., 2000
para peces cenozoicos; Cione y Pereira, 1987, 1990;
Lopez-Arbarello, 2004a, para peces mesozoicos). En el
caso de los anfibios, Baez (1986, 2000) analiz6 el regis-
tro terciario del continente, considerando por un lado
las relaciones de los grupos tal como eran entendidas
entonces y por otro su distribucién en relacién al cli-
ma y geografia presente y pasada. Previamente,
Gasparini y Baez (1975) y Baez y Gasparini (1979) ha-
bian incluido informacién sobre los anuros en su re-
vision de la herpetofauna terciaria de Argentina.
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Asimismo, Estes y Baez (1985) examinaron el registro
herpetofaunistico del Cenozoico de ambas Américas
con el objetivo de contribuir al conocimiento de los
episodios de intercambio faunistico americano a base
de las evidencias paleontolégicas.

En la presente contribucién se describen sucinta-
mente las asociaciones de peces y anfibios y la natura-
leza del registro, se analiza la biogeografia en funcién
de algunas hipétesis filogenéticas y cambios ambien-
tales y se comenta la significacién de los fésiles del
area en el andlisis filogenético de los grupos involu-
crados. La bibliografia utilizada es sélo una seleccién
de la existente debido a razones de espacio disponible.

Los grandes grupos de peces y anfibios
actuales

Peces

Los vertebrados que denominamos peces son en
realidad un agrupamiento parafilético. En el
Cenozoico argentino se encuentran presentes taxo-
nes tales como los neoselaceos, los dipnoos y los tele-
6steos. Los tiburones y rayas actuales (Neoselachii) y
algunos o6rdenes se remontan por lo menos al
Jurasico (Maisey et al., 2004). Actualmente existe cier-
to debate sobre las relaciones filogenéticas de los dis-
tintos grupos involucrados (Carvalho, 1996; Com-
pagno, 2001). Entre los peces 6seos, los neopterigios
se remontan al Pérmico y los teledsteos al Tridsico
(Patterson, 1993; Nelson, 2006) en tanto que algunos
ordenes vivientes aparecen en el Jurasico (Patterson,
1993). Entre otros problemas a resolver, se discute so-
bre qué taxones deben incluirse entre el grupo tron-
cal de los teledsteos (Arratia, 2004).

Aunque la mayoria de los peces no ha sufrido
grandes pérdidas a través de las extinciones masivas
del Fanerozoico tardio, varios grupos cretacicos im-
portantes desaparecieron en la extincién del
Cretacico-Paledgeno (Patterson, 1993; Kriwet y Ben-
ton, 2004). A pesar de que se extinguieron tanto acti-
nopterigios como elasmobranquios, en el caso de los
primeros lo hicieron formas especializadas, pero en-
tre los elasmobranquios hubo pérdidas tanto en los
depredadores de mar abierto como en las formas du-
réfagas demersales. En el caso de los elasmobran-
quios recién al fin del Paleoceno y comienzo del
Eoceno se recuper6 la diversidad previa (Kriwet y
Benton, 2004).

Anfibios

Las formas vivientes comprenden Anura,
Caudata y Gymnophiona, cuyo conocimiento en lo
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que respecta a su diversificacién a gran escala se ha
visto incrementado en afios recientes con la incorpo-
racion de la evidencia molecular, si bien atin no son
muchos los intentos de sintesis general combinando
esa evidencia con la morfolégica. Recientes analisis
han corroborado que los anfibios vivientes constitu-
yen un grupo monofilético con respecto a Amniota
(Frost et al., 2006; Roelants et al., 2007) y favorecen
una relacion mas cercana de Anura y Caudata. Los
datos paleontolégicos indican que al menos en el
Jurasico Temprano los linajes representados por anu-
ros, salamandras y cecilias estaban ya separados
(Jenkins y Walsh, 1993; Gao y Shubin, 2003). De estos
grupos el mas diverso es el de los anuros en el que se
reconocen una serie de linajes sobre cuya secuencia
de diferenciacién no hay consenso, los “arqueobatra-
cios”, y un clado que incluye la casi totalidad de las
especies vivientes, los neobatracios. Entre los prime-
ros se registran ya en el Jurasico Superior pipoideos
y discoglosoideos (s.l.) y en el Cretacico Superior los
pelobatidos (Rocek y Nessov, 1993). Los segundos se
remontan al Creticico Temprano (Moura y Baez,
2006).

Los grupos sudamericanos actuales
Peces

Los peces actuales dominantes son teleésteos.
Hay una familia de rayas de agua dulce
(Potamotrygonidae) y las rayas Pristidae y el tiburén
Carcharhinus leucas son anfibioticos. Los grupos de te-
le6steos dominantes son los ostariofisos otofisi:
Siluriformes, Gymnotiformes y Characiformes. No
hay otros otofisi endémicos tales como los Cy-
priniformes. Otros grupos abundantes son los
Atherinomorpha Cyprinodontiformes y Atherini-
formes y los Perciformes Cichlidae, Nandidae,
Percichthyidae, Sciaenidae, y Perciliidae. Menos di-
versos son los Osteoglossiformes, Osmeriformes,
Pleuronectiformes, Tetraodontiformes, Belonifor-
mes, Clupeiformes, Eleotridae, Lepidosirenidae y
Geotridae, entre otros grupos (para una sintesis, véa-
se Malabarba et al. (eds., 1998). También hay formas
de teledsteos anfibiéticos (Ringuelet, 1975; Menni,
2004).

Anfibios

La fauna de anfibios de América del Sur esta do-
minada por los anuros, si bien las salamandras estan
representadas por los Plethodontidae y las cecilias
por los basales Rinotrematidae, los acuaticos
Tiflonectidae y los Cecilidae. La fauna de anuros se
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caracteriza por su diversidad taxonémica y alto gra-
do de endemismo, en gran parte debido al contexto
geografico en el que se desarroll gran parte de su
historia. Los anuros no-neobatracios estan restringi-
dos a los Pipidae, representados por el género Pipa.
En contraste, los dos grandes subclados de neobatra-
cios, particularmente el especioso Hyloides (sensu
Frost et al., 2006), componen el resto de la fauna.
Tradicionalmente se consider6 a los hyloides
Leptodactilidae (incluyendo alrededor de 57 géne-
ros) como el grupo mas diverso y caracteristico de la
fauna sudamericana. Sin embargo, recientes analisis
filogenéticos basados tanto en datos moleculares
(Frost et al., 2006; Roelants et al., 2007) como en carac-
teres morfolégicos principalmente larvales han co-
rroborado la sospecha de que en su extensiéon usual
no constituye un grupo monofilético. Otros grupos
de neobatracios representados son los Hylidae,
Bufonidae, Dendrobatidae y Centrolenidae, entre los
hyloides, y Microhylidae y Ranidae, entre los ranoi-
des.

El contexto geografico sudamericano

Durante la mayor parte del Cenozoico, América
del Sur estuvo aislada de otros continentes (véase
Scotese, 2007). Para el comienzo del Terciario, hacia
unos 50 millones de afios que se habia separado to-
talmente de Africa (Aptiano), sélo habria habido una
conexion efimera en el Cretacico Tardio con América
del Norte (Pascual y Ortiz Jaureguizar, 2007). Varios
datos biogeograficos indican que habria habido una
conexiéon continental de América del Sur con
Australia via Antartida (por ejemplo, la presencia de
un ornitorrinco en el Paleoceno sudamericano: Pas-
cual y Ortiz Jaureguizar, 2007). Esta conexién desa-
pareci6 totalmente con la formacién del Estrecho del
Drake y el establecimiento la Corriente Circum
Antértica. Este evento es dificil de precisar debido a
que se desconoce cudndo se movilizaron varios “mi-
crocontinentes”, entre ellos los de las Georgias y las
Orcadas del Sur. Una fecha razonable para su forma-
cién puede rondar los 30 Ma (véase Pfuhl y McCave,
2006). Durante el Mioceno se habrian desarrollado al-
gunas conexiones con América del Norte via las islas
caribefias. Hacia el fin del Cenozoico (menos de 3
Ma), una conexién relativamente estable se formo
con América Central (Woodburne et al., 2006).

Las vias de agua sudamericanas estan determina-
das por la persistencia de los macizos de Guayana y
Brasilia, la dominante presencia de los Andes emer-
gentes en el oeste, las cuencas fluctuantes al este de la
Cordillera y varios arcos estructurales (Lundberg et
al., 1998). Actualmente, 93 % del drenaje de agua dul-
ce corre hacia el Atlantico pero seguramente, esta
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proporcién ha variado a través del Cenozoico (figura
2). El continente ha estado comprimiéndose en direc-
cién este-oeste con el desarrollo paulatino de los
Andes como uno de sus resultados. Lundberg et al.
(1998) sostienen que la separacion de las cuencas del
Amazonas y la del Parand sucedié hace 30 Ma. Sin
embargo, el grado de afinidad de taxones de verte-
brados acuéticos compartidos, sugieren que hasta el
Mioceno tardio podria haber habido una conexién
entre ambas (véase abajo).

Actualmente los cuerpos de agua de Chile central
y de la parte mas austral del continente estan aisla-
dos de las cuencas nortefias (véase mas abajo; figura
2). La red de drenaje ha variado substancialmente a
lo largo del Cenozoico en tanto que la parte austral
del continente fue invadida recurrentemente por
mares epicontinentales, los cuales han debido jugar
un papel fundamental en los eventos cladogenéticos
(véase Lundberg et al., 1998; Cione et al., 2005a,
2005b). Importantes ingresiones se desarrollaron en
el Daniano, el Eoceno tardio, el Oligoceno tardio-
Mioceno temprano, el Mioceno medio-tardio, el
Pleistoceno medio-tardio y el Holoceno.

Estado actual del conocimiento de los peces
cenozoicos de Argentina

El estudio de los peces fésiles del Cenozoico en el
pais se inici6 con los trabajos de Bravard, Alessandri,
Sangiorgi, Woodward, Ameghino, Leriche y Cocke-
rell. Entre los argentinos, ademéds de Ameghino,
Cabrera, Rusconi (varios trabajos), Bordas vy
Dolgopol de Séez (varios trabajos) describieron peces
fosiles.

Esta prolongada historia de investigaciones
paleoictioldgicas se debe a que Argentina ha sido un
pais de larga tradicién paleontolégica. Sin embargo,
no es hasta la obra de una investigadora del Museo
de La Plata, Andreina Bocchino de Ringuelet, que un
autor local puede ser denominado paleoictiélogo.
Bocchino describié peces mesozoicos y cenozoicos en
varios trabajos publicados en Ameghiniana entre 1964
hasta 1978. Como es de esperarse, muchas de las con-
tribuciones previas han sido revisadas en los tltimos
afios por autores locales y extranjeros. Durante el lap-
so de existencia de Ameghiniana, se publicaron unas
90 publicaciones sobre peces fésiles de Argentina y
de la Peninsula Antértica realizadas por argentinos.
No conocemos publicaciones efectuadas por autores
extranjeros sin colaboracién de investigadores loca-
les para el periodo en cuestion, aunque si existen co-
mentarios sobre peces de Argentina en trabajos que
tratan sobre peces de otras &reas (p. €j., Arratia, 1982;
Reis, 1998). Por otra parte, muchas contribuciones so-
bre la paleoictiologia de otros paises sudamericanos
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han sido trascendentes para comprender la evolu-
cién de nuestra ictiofauna cenozoica (p. €j., Lundberg
et al., 1988; Rubilar, 1994, Malabarba, 1998a, véase
Arratia y Cione, 1996).

Una tarea en desarrollo es la profundizacién del
conocimiento de la relacién de las formas fésiles con
las actuales que habitan el continente tanto para ex-
plicar su diversidad como su distribucién geogréfica
y estratigrafica y contrastar hipétesis de antigtiedad
de los eventos cladogenéticos a base de datos morfo-
légicos y moleculares con el registro. El estado em-
brionario de estos estudios se evidencia en que mu-
chos grupos sudamericanos importantes no tienen
representacion fésil en el continente o en ninguna
otra parte (p. ej., Synbranchiformes, Nandidae, mu-
chas familias de Siluriformes, Gymnotiformes y
Characiformes; Patterson, 1993; Arratia y Cione,
1996; Lundberg, 1998; Gayet y Meunier, 2003;
Nelson, 2006).

El registro

En realidad, aun hoy, luego de més de 100 afios, el
registro del Cenozoico es muy pobre en comparacién
con la riqueza extraordinaria de la ictiofauna suda-
mericana actual (véase maés arriba). Casi todos son te-
léosteos (la tinica excepcién es un pez pulmonado,
Lepidosiren paradoxa). Los sitios con peces fésiles del
periodo se encuentran en distintas partes de
Argentina y su ubicacion geografica y estratigrafica
se muestra en las figuras 3 y 4.

Paleoceno

Los peces dulceacuicolas cenozoicos mas antiguos
proceden del noroeste, en las provincias de Salta y
Jujuy. En las sucesivas Formaciones Mealla y Maiz
Gordo se habian detectado un supuesto ciprinodon-
tiforme (“Cyprinodon (?) primulus”) y los primeros si-
luriformes calictidos (Corydoras revelatus), respectiva-
mente (véase Arratia y Cione, 1996; Reis, 1998). Esta
pobreza de registro contrasta con la muy diversa ic-
tiofauna relativamente coetdnea (Paleoceno indeter-
minado) de la Formacién Santa Lucia de Bolivia (vé-
ase Gayet y Meunier, 1998). La Formaciéon Maiz
Gordo corresponderia al Paleoceno tardio. Recien-
temente se ha confirmado que Corydoras revelatus
pertenece a ese género a base de estudios filogenéti-
cos muy completos (Reis, 1998). La especie
Cyprinodon (?) primulus esta fundada solo en escamas
aisladas y es en realidad un nomem vanum ya que no
es posible determinar una especie ni el género con
ese material (véase Cione, 1986a). Sin embargo, no se
descarta que correspondan a Cyprinodontiformes.
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Figura 2. Red hidrografica sudamericana. Se puede observar cla-
ramente la separacion que existe entre las cuencas brasilicas y las
de Chile central y Patagonia / South American hydrography. The se-
paration of the Brazilic and central Chilean and Patagonian river basins
is evident.

Eoceno

Restos de peces muy interesantes aparecen en va-
rias localidades del noroeste y de Patagonia. Desde
hace varios afios se conoce un notable ejemplo de es-
tasis evolutiva en la Formacién Lumbrera de Jujuy.
Fernandez et al. (1973) describieron placas dentarias
indistinguibles de la especie viviente de pez pulmo-
nado Lepidosiren paradoxa. También hay siluriformes
y ciprinodontiformes indeterminados (Arratia y
Cione, 1996) y un nuevo ciclido, Proterocara argentina
(Malabarba et al., 2006). Este ciclido es el mas antiguo
conocido en América del Sur. Sélo hay otro de edad
similar en Africa (Murray, 2001).

En el noroeste de Patagonia, en la Formacién
Laguna del Hunco (Eoceno temprano), dos bagres
fueron descriptos por Dolgopol de Saez (1941). Esta
autora las asigné a dos nuevas especies: Arius (?) ar-
gentinus 'y Bachmania chubutensis. Sin embargo,
Arratia y Cione (1996), consideran que la primera es
un sinénimo junior de la segunda. Bachmania chubu-
tensis es uno de los siluriformes mas primitivos que
se conocen (Azpelicueta y Cione, en preparacion).

En otras capas patagoénicas, cerca del Golfo de San
Jorge, sedimentos lacustres de la Formaciéon Cafia-
dén Hondo incluyen percas criollas (Percichthyidae)
(figura 5). Se describieron casi simultdneamente dos
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especies: Percichthys hondoensis Schaeffer, 1947 y
Guayquichthys feruglioi Dolgopol de Saez, 1949. En re-
alidad, la segunda es un sinénimo junior de la pri-
mera (Arratia, 1982; Cione, 1986a; Arratia y Cione,
1996).

Mioceno

No se han detectado peces de agua dulce proba-
damente oligocenos. El Mioceno de Argentina inclu-
ye varias localidades con peces continentales en el
noroeste, en la Mesopotamia y en el norte de
Patagonia.

Ejemplares excepcionalmente preservados de sar-
dinas (Clupeidae) y chanchitas (Cichlidae) fueron co-
lectados en niveles atribuidos a la Formacién Anta
(Mioceno medio) en la quebrada de La Yesera de
Salta (Bardack, 1961). Bardack identific6 a una espe-
cie de Clupeidae (Austroclupea zuninoi) y a dos espe-
cies de Cichlidae (Aequidens saltensis y Acaronia longi-
rostrum). El nuevo género de sardina se bas6 en una
combinacién de caracteres craneanos y poscraneanos
que fueron revisados y comparados con formas vi-
vientes por Cione ef al. (1998). Los ciclidos sufrieron
revisiones posteriores y se crearon dos géneros y una
especie nuevas (Paleocichla longirostrum y Proterocara
argentina), que se encuentran entre los ciclidos fosiles
mejor descriptos (Arratia y Cione, 1996; Malabarba et
al., 2006; véase Kullander, 1998).

En Puesto Galvan (noroeste de Patagonia), en ca-
pas de la Formacion Nirihuau (Mioceno temprano), se
conocen pejerreyes y percas criollas (Bocchino, 1971;
Cione, 1986a; Arratia y Cione, 1996). El material de pe-
jerreyes fue asignado a una especie viviente pacifica
(Basilichthys aff. regius) por Bocchino (1971). Bocchino
también identific6 dos supuestos taxones marinos: un
pez vela (Istiophorus sp.) y una anchoa (Engraulidae
indet.). Los materiales se encuentran en estudio por
uno de los autores (ALC) quien concluye que las de-
terminaciones son erréneas y que nos son peces mari-
nos. Dyer (1998), basado en la descripciéon original de
Bocchino considera el pejerrey debe incluirse en el gé-
nero Odonthestes. Percas del género Percichthys tam-
bién se conocen de niveles diatomiticos lacustres mio-
cenos medios cerca de Ingeniero Jacobacci (Provincia
de Rio Negro; Arratia y Cione, 1996).

Una supuesta especie de siluriforme (Propygidium
primaevus) fue descripta en una localidad relativa-
mente préxima, Cerro David, en al misma formacién
(Bocchino, 1964). La autora asigné el material, el cual
estd pobremente preservado, a la familia Tricho-
mycteridae (originariamente Pygididae). Sin embar-
go, Cione y Torno (1988) concluyeron que en reali-
dad corresponde a un acantopterigio, mas precisa-
mente a una perca criolla (Percichthyidae).
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Figura 3. Ubicacion geografica de las principales localidades fosi-
liferas mencionadas en el texto / geographic location of the main fos-
siliferous sites mentioned in the text. 1, Mina Aguilar; 2, Arroyo Abra
del Trigo; 3, Punta Peligro; 4, Puelén; 5, Sierra del Mal Paso; 6,
Laguna del Hunco; 7, Estancia Pampa Grande; 8, Rio Loro-Rio
Siamboén-Rio de los Planchones; 9, Alemania; 10, Cafiadén
Hondo; 11, Pampa de Jones o Nahuel Huapi Este; 12, Confluencia;
13, Rio Pichileufu; 14, Aguard; 15, Rinconada de los Lépez
(Scarritt Pocket); 16, Puesto Baibidn; 17, Valles del Nirihuau,
Villegas, Pichileufu; 18, Mina Cushamen; 19, Cerro Carbén; 20,
Quebrada de la Yesera; 21, Parana; 22, Peninsula Valdés; 23,
Puesto Galvéan; 24, Valle de Santa Maria; 25, Las Bayas-Cerro
David; 26, Ingeniero Jacobacci; 27, Gran Barranca; 28, Rio
Pinturas; 29, Rio Coyle; 30, Rio Gallegos; 31, Laguna Blanca; 32,
Barranca de los Loros; 33 Pehuen-Co; 34, Puerta del Corral
Quemado; 35, Chapadmalal; 36, Arroyo del Azul; 37, Paso Otero;
38, Bajo San José; 39, Rio Quequén Salado; 40, Alrededores de
Buenos Aires; 41, Laguna Los Tres Reyes.

Peces tipicamente brasilicos han sido reportados
en niveles huayquerienses (Mioceno tardio) en
Peninsula Valdés, Chubut. Se encuentran en capas
continentales que sobreyacen a la marina Formacién
Puerto Madryn (y que algunos autores incluyeron en
ella). Este sitio ha aportado el registro més austral de
Siluriformes Loricariidae y Pimelodidae conjunta-
mente con Perciformes indeterminados (Cione ef al.,
2005a).

En areas que circundaban la ingresiéon miocena
media-tardia denominada Entrerriense, en las pro-
vincias de Salta, Tucuman y La Rioja, se registran en
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unidades coetdneas (formaciones Rio Sali y San José),
peces Cyprinodontiformes que fueron asignados a la
Familia Poeciliidae, muy comunes en la actualidad
en aguas salobres y dulces del continente. El material
debe ser aun estudiado detalladamente (son ejempla-
res extremadamente pequenos) y su asignacién taxo-
némica precisa debe ser confirmada. Otros ciprino-
dontiformes sudamericanos miocenos han sido asig-
nados a la familia Anablepidae, un grupo amplia-
mente distribuido en el continente (es el caso de la es-
pecie Carrionellus diumortus de Ecuador; véase Costa,
1998).

Las capas que registran la mayor diversidad y na-
mero de peces continentales en el Cenozoico de
Argentina corresponden a los afloramientos en la
provincia de Entre Rios de la base de una unidad li-
toestratigrafica desarrollada en cauces (el
“Conglomerado osifero” de la Formacién Ituzaingo),
excavados en los sedimentos marinos de la For-
macién Parana. Alli fueron colectados numerosos es-
pecimenes de siluriformes y caraciformes que inclu-
yen lo mds conspicuo de la fauna de peces de agua
dulce neotropical. Los peces fosiles del area se cono-
cen desde el siglo XIX. Sin embargo, ellos no habian
sido aun adecuadamente estudiados. Actualmente,
nuevas tareas de campo estan permitiendo precisar
las ubicaciones estratigraficas de los materiales de co-
lecciones, realizar nuevas y efectuar numerosos estu-
dios (véase Cione, 1978, 1986a; Arratia y Cione, 1996;
Cione et al., 2000, 2003, 2005b; ademas de trabajos en-
viados y en preparacion).

En esos niveles se han detectado muchos grupos
de siluriformes tipicos del continente (sorubiminos,
pimelodinos, loricaridos, calictidos, aridos, doradi-
dos, auqueniptéridos). El bagre Silurus agassizi no fue
descripto ni ilustrado y debe ser considerado nomen
nudum (Cione, 1986a). Siluriformes de diferentes fa-
milias estdn presentes en el material del “Con-
glomerado osifero” (ALC, observacién personal;
Cione et al., 2000, 2005b).

Por otra parte, también se han identificado varios
caraciformes. Una novedad importante es el hallazgo
de una forma intermedia entre los caracidos denomi-
nados pactes y las pirafias (Cione et al., 2003). Afios
atrés, se habia propuesto una hipétesis de origen de
las pirafias que planteaba la desapariciéon de la doble
hilera de dientes generalizada de los caracidos por
intercalacién de los dientes posteriores con los ante-
riores, el achatamiento de los dientes y el desarrollo
de un mecanismo de ensamblaje que produjo la for-
midable dentadura en cizalla de estos peces. El pre-
sente hallazgo confirma esa teoria. El serrasalmido
Colossoma macropomum se encuentra tanto en la
Formacién Ituzaingé como en el Grupo La Venta
(Mioceno Medio de Colombia; Lundberg et al., 1988).
Esos registros corroboran las relaciones biogeografi-
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Figura 4. Ubicacion cronoldgica de las principales localidades fosiliferas mencionadas en el texto / chronologic placement of the main fossi-
liferous sites mentioned in the text.
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cas postuladas para otros elementos faunisticos (por
ejemplo, cocodrilos, triquéquidos, cetaceos). Dientes
caniniformes de la familia Cynodontidae (Chara-
ciformes), similares a los de los géneros Hydrolicus,
Cynodon y Raphiodon, fueron descriptos del “Con-
glomerado Osifero” (Cione y Casciotta, 1997). Sin
embargo el tamafio y posicién de la sierra sobre los
bordes cortantes es diferente de la registrada en es-
pecies de estos géneros (figura 6).

También se han identificado placas dérmicas asig-
nadas a rayas de agua dulce de la Familia Pota-
motrygonidae, endémica del continente (Deynat y
Brito, 1994).

Un diente descripto en el siglo XIX como asigna-
ble al Ginglymodi Lepisosteus corresponde en reali-
dad a un Crocodylia indeterminado (Cione, 1986a).
El dltimo registro de Ginglymodi en Sudameérica es
cretacico (Argentina, Arratia y Cione, 1996 y Bolivia,
Gayet y Meunier, 1998).

Plioceno

Bagres y percictidos han aparecido en capas flu-
viales chapadmalalenses (Cione y Tonni, 1995a,
1995b; 1996) en los acantilados marinos cercanos a
Bahia Blanca, Provincia de Buenos Aires. Son los tini-
cos peces pliocenos (tanto marinos como continenta-
les) conocidos de Argentina.

Pleistoceno

En el cauce del Rio Sauce Grande, cerca de Bahia
Blanca, afloran sedimentos de edad Bonaerense
(Pleistoceno medio; Cione y Lépez-Arbarello, 1995;
Cione y Tonni, 2005). En los mismos se detecté una
mezcla de peces brasilicos con autrales: los calictidos
Corydoras y Callichthys y el pimelédido Pimelodella
con el percictido Percichthys. Ni Percichthys ni
Callichthys habitan la zona actualmente. El conjunto
de los vertebrados (incluyendo tetrdpodos) es una
asociacién no andloga. Asimismo, una asociacién de
roedores calidos y peces locales se detect6 en Mar del
Plata y fue interpretado como evidencia del tltimo
interglacial (Pardinas et al., 2004).

Holoceno

Los tnicos peces continentales holocenos descrip-
tos provienen de los sedimentos marinos de la
Formacién Las Escobas, cerca de La Plata. Unos po-
cos dientes de la boga Leporinus (Leporinidae; Tonni
y Cione, 1984), probablemente arrastrados por rios se
hallaron en el sedimento circundante a una ballena
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fosil. Especies de Leporinus habitan actualmente las
aguas dulces en las cercanias.

Comentarios sobre el registro de los peces
Localidades

Las localidades cenozoicas con asociaciones diver-
sas tanto de ictiofauna marina como continental se
concentran en el Mioceno de Salta (Formacién Anta),
Entre Rios (formaciones Parana e Ituzaing6), Rio
Negro (Formaciéon Gran Bajo del Gualicho) y Chubut
(formaciones Chenque, Gaiman y Puerto Madryn)
(Cione, 1978, 1983, 1986b; Cione y Exposito, 1980;
Cione y Pandolfi, 1984; Cione y Cozzuol, 1990; Cione
y Azpelicueta, 2002; Cione et al., 1996). Otras localida-
des importantes por la calidad del registro se encuen-
tran en la Formacién Maiz Gordo del Noroeste y en el
Eoceno del Golfo de San Jorge. Las restantes localida-
des han aportado menor riqueza de taxones aunque
algunos se presentan con excelente preservacion.

Composicion faunistica

Debido a que muchos materiales son fragmenta-
rios o aun no han sido estudiados, solamente el
37,5% de los peces continentales cenozoicos de
Argentina ha sido identificado a nivel especifico y
57,50 % a nivel genérico. El resto ha quedado inde-
terminado a nivel superior (Arratia y Cione, 1996).

Aproximadamente 23% de los taxones marinos
de Argentina corresponde a condrictios, casi todos
neoselaceos. Nelson (2006) calcula que al fin de 2006
habrian sido descriptas unas 28400 especies de pe-
ces. Los condrictios vivientes son unas 970 especies.
En consecuencia constituirian aproximadamente el
3,4% de las especies. El resto de los peces vivientes
esta constituido en su casi totalidad por osteictios te-
le6steos (Nelson, 2006), con porcentajes muy reduci-
dos de mixinoideos, petromizéntidos, actinopteri-
gios basales, neopterigios basales, dipnoos y cela-
cantinos. En aguas continentales hay muy pocos
elasmobranquios (y también los ha habido en el
Cenozoico). Los tnicos elasmobranquios de agua
dulce conocidos en Argentina estin representados
por algunas placas dérmicas del Mioceno de Entre
Rios asignadas a la familia Potamotrygonidae (Dey-
nat y Brito, 1994).

Los osteictios corresponden un 57% del registro
cenozoico de Argentina. Los osteictios marinos son el
73%. Los peces pulmonados constituyen el 1,2% del
registro de osteictios; también en la actualidad son
muy raros. La especie de dipnoo reportada para el
Eoceno del noroeste argentino es la actual, lo cual in-
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dica una notable estasis. El resto del registro de os-
teictios estd integrado exclusivamente por teledsteos.
Los dnicos actinopterigios basales detectados en el
Cenozoico de América del Sur son los Poly-
pteriformes de la Formacién Santa Lucia (Paleoceno,
Bolivia), a posteriori estirpados en el continente
(Gayet et al., 2002). Este grupo, sélo conocido previa-
mente en Africa, fue hallado en el Cretacico superior
y Paleoceno de Bolivia (sintesis en Gayet y Meunier,
1998). No hay neopterigios basales (“holésteos”) en
el Cenozoico de América del Sur (Arratia y Cione,
1996). Otro grupo de osteictios fundamentalmente
mesozoico que perdura en el Paleoceno de Bolivia y
luego es estirpado del continente son los dipnoos ce-
ratodéntidos (Schultze, 1991; Cione et al., 2007). No
hay registro cenozoico en Argentina.

Tal como sucede en la actualidad, los peces de
agua dulce predominantes son los ostariofisos.
Debido a causas tafonémicas, los siluriformes estan
mejor representados. Los bagres tienen huesos muy
robustos, facilmente preservables. Las familias que
tienen representacion fésil en el Cenozoico de
Argentina son una nueva familia en el Eoceno pata-
goénico y los Ariidae, Auchenipteridae, Calli-
chthyidae, Doradidae, Loricariidae y Pimelodidae
del Mioceno y los Pimelodidae y Callichthyidae del
Plioceno y Pleistoceno. Los dridos también han sido
registrados en el Mioceno marino de Patagonia
(Cione et al., 1996); no es extrafio dado que es una de
las pocas familias de bagres anfibiéticos.

El 50% de la fauna de mamiferos sudamericanos
tiene un origen holarctico reciente, producto del
Gran Intercambio Bidtico Americano (GIBA) del fin
del Cenozoico (Cione y Tonni, 1995b, Cione et al.,
2003; 2007; Woodburne et al., 2006). En cambio, la
fauna de agua dulce sudamericana cenozoica y ac-
tual es altamente endémica, tal como sucede en
otros continentes (Cione, 1986a; Maisey, 1991;
Lundberg, 1993; Arratia y Cione, 1996; Arratia,
1997; Lundberg et al., 1998; Cione et al., 2005a,
2005b). Por el contrario, parece haber habido mayo-
res similitudes faunisticas en el Mesozoico con otros
continentes (Lundberg, 1993; Arratia y Cione, 1996).
A modo de ejemplo, tanto en Cretacico de América
del Sur como de Africa, se reportaron el celacanto
Mawsonia y el dipnoo Asiatoceratodus en tanto que
en Argentina se registran el ginglimodi Atractosteus
(una forma relativamente ecuménica en ese tiempo)
y el dipnoo Metaceratodus (compartido con Aus-
tralia).

Asociaciones fosiles de peces

A excepcioén de las ictiofaunas de agua dulce mio-
cenas, todas las otras son muy pobres en diversidad.
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Para el Paleoceno del noroeste se conocen un bagre
(C. revelatus) muy bien conservado y escamas aisla-
das de supuestos ciprinodontiformes.

Para el Eoceno hay mas localidades, pero tam-
bién con poca diversidad. En el Noroeste se reporta-
ron dientes del dipnoo Lepidosiren paradoxa y bagres
aun no estudiados. En Patagonia hay dos localida-
des: Laguna del Hunco, con una sola especie de ba-
gre, Bachmania chubutensis y Cafiadén Hondo, con
una especie de perca criolla (Percichthys hondoensis) y
carécidos.

No se conocen peces continentales de edad oligo-
cena segura. En cambio, para el Mioceno hay varias
localidades fértiles en distintas areas. En el noroeste,
los peces de la quebrada de la Yesera incluyen varios
ciclidos, un esquiénido, un clupeido, un cinodéntido
y un caradcido. Todos estos peces son brasilicos (véa-
se mas abajo). En distintos puntos de la ribera al nor-
te de la ciudad de Paran4, el “Conglomerado osifero”
de la Formacién Ituzaingé incluye varios silurifor-
mes, cardcidos y esquiénidos. Es la ictiofauna de
agua dulce mas diversa de todo el registro de
Argentina. En el norte de Patagonia hay varias loca-
lidades de edad miocena temprana-media que inclu-
yen fundamentalmente percictidos y un aterinido. En
peninsula de Valdés se ha detectado recientemente
loricaridos y pimelédidos conjuntamente con perci-
formes indeterminados.

Los tnicos peces pliocenos aparecen en los acan-
tilados marinos del sur de la provincia de Buenos
Aires, en niveles chapadmalalenses. Estan constitui-
dos por siluriformes y percictidos. En el area pampe-
ana hay varias localidades con peces. La mayoria de
los taxones habitan el drea en la actualidad, salvo la
presencia de percictidos més al norte de su distribu-
cién y calictidos mas al sur de su distribucién actual
en Bajo San José.

Comentarios sobre la sistematica de algunos
grupos de peces presentes en el Cenozoico de
Argentina

En los dltimos tiempos se han realizado aportes
considerables al conocimiento de la filogenia de mu-
chos grupos importantes de peces sudamericanos
actuales, aunque numerosos problemas restan a di-
ferentes niveles (véase por ejemplo Vari y
Malabarba, 1998). Patrones repetidos se han hallado
en numerosos grupos en el norte y este de Ameérica
del Sur. Asimismo, varios estudios filogenéticos han
utilizando peces fésiles, en algunos casos incluyen-
do formas de Argentina. En este capitulo se comen-
tan sucintamente algunos estudios sistematicos que
tienen trascendencia para la ictiofauna cenozoica y
actual de este pais.
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Figura 5. Percichthys hondoensis, Eoceno del Golfo de San Jorge.
Escala: 10 mm / Percichthys hondoensis, Eocene of the Golfo de San
Jorge. Scale: 10 mm.

Percichthyidae

Varios grupos de perciformes habitan en aguas
dulces sudamericanas (p. ej., Cichlidae, Nandidae,
Sciaenidae). En la subregién Austral hay formas en-
démicas agrupadas en las familias Perciliidae y
Percichthyidae (la primera es endémica de Chile;
Arratia, 1982). La Familia Percichthyidae incluiria al
género fosil y actual Percichthys y al extinto Santosius
y es compartida con Australia (Nelson, 2006). Arratia
(1982) defini6 a los Percichthyidae sudamericanos y
no incluyé al género chileno actual Percilia dentro del
grupo sino que la separa en otro clado, el cual ac-
tualmente vincula con el género australiano Bostockia
(Lopez-Arbarello, 2004b). En Argentina, Lopez-
Arbarello (2004b), basada en estudios morfométricos,
discrimina s6lo tres especies de Percichthys (P. trucha,
P. colhuapiensis y P. laevis) y una en Chile (P. chilensis).
A pesar de que el género Percichthys ha sido bien des-
cripto no existen estudios de relaciones filogenéticas
entre las formas locales ni de éstas con las australia-
nas. Se ha hallado una sinapomorfia que reuniria a
las formas miocenas del Chile P. lonquimayiensis, P.
sylvige y P. sp. (Rubilar, 1994; Arratia y Cione, 1996).
Se desconoce aun las relaciones de estas especies con
las actuales y con otras fésiles tales como la eocena P.
hondoensis y los percictidos identificados en el
Cretacico de Bolivia (Gayet y Meunier, 1998).

Cichlidae

Los ciclidos son los perciformes més especiosos
de agua dulce (Nelson, 2006). Kullander (1986) esti-
moé que existen unas 250 especies en el continente.
Casciotta y Arratia (1993) propusieron una teoria de
relaciones que combina formas actuales y las mioce-
nas del Noroeste argentino. Combinaron datos de 23
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especies actuales con Paleocichla y Geophagine 1. Sus
resultados difieren de otros tales como Stiassny
(1991). De acuerdo con Casciotta y Arratia (1993), la
posicion basal de los ciclidos americanos esta ocupa-
da por el Grupo Chaetobranchine [Astronotus +
[Chaetobranchus + Chaetobranchopsis]]. Los Geo-
phagine 1 son mas derivados que los Chae-
tobranchine pero serian el grupo hermano plesio-
morfo de todos los otros ciclidos. El Grupo
Genicichline de Stiassny (1991) comprende a Cichia,
Crenicichla y Teleocichla. Para Casciotta y Arratia
(1993), Paleocichla es el grupo hermano de Cichla. Las
formas miocenas serian mas avanzadas que los re-
presentantes vivientes del Grupo Chaetobranchine.
La alta diversificacion de los ciclidos miocenos indi-
carfa que el fenémeno de especiacioén no es un hecho
reciente (Casciotta y Arratia, 1993). Un esquema dis-
tinto fue propuesto por Kullander (1998), quien ana-
liz6 91 caracteres morfolégicos en 43 géneros suda-
mericanos y siete géneros del viejo mundo. El anali-
sis soporta bien una dicotomia entre los ciclidos su-
damericanos y los del viejo mundo. Sin embargo,
Kullander (1998) sostiene que el ordenamiento de las
lineas basales de los taxones neotropicales esta débil-
mente sustentado aunque el método de parsimonia
seria exitoso para soportar los niveles altos a través
de homoplasias. Kullander (1998) no acept6 el anali-
sis de Casciotta y Arratia (1993) debido principal-
mente a diferencias en sus observaciones y en su su-
puesto sesgo hacia caracteres adaptados a la ictiofa-
gia. Consecuentemente, de acuerdo a Kullander
(1998), no estaria claro qué relacién tendrian las for-
mas fosiles miocenas argentinas estudiadas por
Casciotta y Arratia (1993). Un hallazgo reciente en la
Formacién Lumbrera (Eoceno) de Salta, permitié
describir al ciclido més antiguo en América del Sur:
Proterocara argentina (Malabarba et al., 2006). De
acuerdo a los autores de ese trabajo, el conjunto de
caracteres, primitivos y derivados, que presenta, su-
giere que algunas sinapomorfias que definen a sub-
familias recientes estaban ya presentes en el Eoceno.
La inclusién de Proterocara en la matriz no alter6 sig-
nificativamente el cladograma de Kullander (1998)
para ciclidos actuales. Malabarba et al. (2006) sugie-
ren que esa alteracién hubiera sido improbable debi-
do a la gran cantidad de datos faltantes. Este nuevo
registro no alteré que los cuatro grandes grupos de
ciclidos sean adn reconocibles: los ciclidos del Viejo
Mundo, los geofaginos, los heroinos y los ciclasoma-
tinos.

Dipnoi

El registro de dipnoos fésiles sudamericanos esta
casi exclusivamente constituido por placas dentarias
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aisladas o adheridas a fragmentos 6seos puesto que
no hay craneos descriptos (Cione et al., 2007). Varios
autores han intentado realizar teorias de relaciones
basados en placas aisladas pero otros han sostenido
que hay que emplear esqueletos, fundamentalmente
craneos (véase Schultze, 1991). Schultze (2004) apor-
t6 una teoria de relaciones en la cual coloca al dipnoo
viviente sudamericano Lepidosiren como grupo her-
mano del género africano Protopterus y a ambos como
grupo hermano de los géneros australianos Neoce-
ratodus (f6sil y viviente) y Mioceratodus (f6sil). Ese re-
sultado es relativamente coherente con otras eviden-
cias, ya que indica una cercana relacién con Africa
del area amazonica. Sin embargo, Cavin et al. (2007),
aunque mantienen la relacién entre Lepidosiren y
Protopterus, ubican al taxén australiano Neoceratodus
como muy alejado de éstos, lo cual plantea un con-
texto paleobiogeografico diferente. Cione ef al. (2007),
basados en evidencia exclusivamente dentaria, sos-
tienen que la especie Atlantoceratodus iheringi
(Ameghino, 1898), del Cretécico tardio de Patagonia,
estd cercanamente vinculada con “Ceratodus” mada-
gascariensis, del Campaniano de Madagascar (esta
afinidad ya habia sido denotada por Schultze, 1991).

Siluriformes

Los especialistas aceptan que los siluriformes son
un grupo monofilético (Lundberg, 1998; Rodilez-
Hernandez et al., 2005). El grupo hermano plesio-
morfico de todos lo otros siluriformes se encuentra
en América del Sur (la Familia Diplomystidae de la
Subregion Austral en Chile y Argentina). EI género
norteamericano del Eoceno Hypsidoris es considerado
la forma inmediatamente mas avanzada que
Diplomystidae (Grande, 1987). Sin embargo, estu-
dios en curso sugieren que otra forma primitiva del
Eoceno se encuentra en Argentina (Bachmannia chu-
butensis; Azpelicueta y Cione, en preparacién). De
hecho, los Diplomystidae han sido citados para el
Campaniano de Argentina (Cione, 1987) y el Maas-
trichtiano de Bolivia (Gayet y Meunier, 1998). No es-
ta claro qué relaciones tienen las formas cretacicas de
Bolivia (Gayet y Meunier, 1998). De acuerdo a distin-
tos autores (véase Pinna, 1998), los siluriformes su-
damericanos mas avanzados que los mencionados
mas arriba, no constituirian un grupo monofilético y
que gran parte de la diversificacién del taxén habria
sucedido antes de la separacién de América del Sur
de otros continentes.

Characiformes

Hay bastante debate sobre las relaciones de los
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Characiformes y su relacion con las formas africanas.
De acuerdo a la opinién de los autores mds recientes
(véanse distintas filogenias en Gayet et al., 2003), los
Characiformes sudamericanos no serfan un grupo
monofilético. Un grupo particularmente adecuado
para el estudio de la biogeografia austral es el de los
queirodontinos, en especial el género Cheirodon. La
distribucion de las especies del género es coincidente
con la geografia del drea, en especial con el desarrollo
de la cordillera (Malabarba, 1998a, 1998b; Dyer, 2000).

Atheriniformes

Estos peces son conocidos popularmente como
pejerreyes. El orden es considerado monofilético y
grupo hermano de los Cyprinodontiformes. Dyer
(1998, 2000) ha analizado las relaciones de este grupo
que habita aguas marinas, salobres y agua dulce en la
parte austral de Ameérica del Sur (Perd, Chile,
Argentina, Uruguay y sur de Brasil). Dyer reconoce
que los pejerreyes del area se incluyen en la tribu mo-
nofilética Sorgentini. Esta tribu incluye a los géneros
Basilichthys y Odontesthes. Basilichthys es una forma
de agua dulce sélo conocida en Chile y Pert en tanto
que las especies de agua dulce de Odonthestes sélo
se conocen en rios de la vertiente atlantica. Las espe-
cies marinas de Odonthestes se distribuyen en aguas
pacificas y atlanticas. Los cladogramas originados en
los estudios de Dyer (1998, 2000) estan de acuerdo
con la distribucién geografica.

Evolucion de la ictiofauna de agua dulce
cenozoica de Argentina

Muchas formas tipicas del Cretécico (y que se re-
gistran en Argentina) no contindan en el Paleoceno
de América del Sur (Pycnodontiformes, Lepisos-
teidae, Atlantoceratodus; Cione, 1977, Gayet et al,
2002; Cione et al., 2007) aunque algunos de ellos per-
duran en otras partes del mundo (Patterson, 1993;
Nelson, 2006). Otros se extienden sé6lo hasta el
Paleoceno en Bolivia (los peculiares actinopterigios
basales Polypteriformes y el dipnoo Ceratodus en la
Formacién Santa Lucia; Schultze, 1991; Gayet y
Meunier, 1998). Los neopterigios basales de la
Familia Lepisosteidae habitan actualmente América
del Norte. Sin embargo fueron casi ecuménicos en el
Mesozoico (Gottfried y Krause, 1998). Notablemente,
los lepisosteidos més antiguos y primitivos se en-
cuentran en la Formacién Santana (Aptiano) de
Brasil (Wenz y Brito, 1996).

En los dltimos tiempos han sido descubiertos va-
rios integrantes importantisimos de las ictiofaunas ac-
tuales de agua dulce en el Cretacico superior. Tal es el
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caso de los Characiformes, Siluriformes y Perciformes.
Los Characiformes son ostariofisos otofisi muy abun-
dantes en aguas dulces de América del Sur y Africa.
Existe un registro putativo en la Formacién Santana
(Aptiano) de Brasil (Filleul y Maisey, 2004). Sin em-
bargo, con certeza, los primeros caraciformes se cono-
cen en el Cretacico superior de Bolivia, donde apare-
cen por primera vez familias vivientes: Characidae y
Erythrinidae (Gayet y Meunier, 1998; Gayet et al.,
2003). Ademas de América del Sur, los Siluriformes
son tipicos habitantes de las aguas dulces de todo el
planeta. Los registros mas antiguos del mundo son los
bagres de Patagonia (Campaniano; Cione y Lafitte,
1980; Cione, 1987). De hecho, durante el Cretacico pre-
sentan en América del Sur la mayor diversificacién del
momento. S6lo se conocen en otras dreas algunos res-
tos aislados en el Cretacico-Paleoceno de la India
(Cione y Prasad, 2002), supuestamente en el Cretacico
de Africa (Patterson, 1993) y en América del Norte
(otolitos; Gayet y Meunier, 2003). Los registros mas
antiguos asignables a familias vivientes sudamerica-
nas (Diplomystidae) son cretacico tardios en
Argentina y Bolivia (Cione, 1987; Gayet y Meunier,
1998). Asimismo, conspicuos integrantes de ictiofau-
nas sudamericanas (y australianas), los perciformes
Percichthyidae, también han sido reportados por pri-
mera vez para el Cretacico superior de Bolivia (Gayet
y Meunier, 1998). Otros taxones, que habitan aguas
epicontinentales de Sudameérica y otras areas, también
se registraban en el Cretacico del continente aunque a
nivel supraordinal (p. €., Osteoglossiformes; Clupeo-
morpha; Cione, 1985; Arratia y Cione, 1996; Gayet y
Meunier, 1998).

Desafortunadamente, no se conoce en Argentina
una unidad portadora de una ictiofauna continental
diversificada en el Cenozoico més temprano similar
a la de la Formacién Santa Lucfa de Bolivia (Gayet y
Meunier, 1998). Sin embargo, un caso muy interesan-
te es el registro en el Paleoceno del noroeste argenti-
no de un bagre de una familia especializada y que
pertenece a un género viviente (Corydoras revelatus).
En el Eoceno se ha reportado una curiosa especie s6-
lo conocida en su localidad tipo (Bachmania chubuten-
sis; Eoceno temprano), la cual es un bagre extrema-
damente primitivo.

Los perciformes Cichlidae, un componente muy
importante de las ictiofauna sudamericana y de otros
continentes gondwdnicos, tiene sus registros mas an-
tiguos en el continente en el Eoceno del Noroeste ar-
gentino y de Africa (Malabarba et al., 2006).

Varias especies de grupos actuales se registran en
el Oligoceno de Brasil (Cichilidae, Percichthyidae,
Pimelodidae?, Characiformes; Malabarba, 1998a).
Mas abundante aunque mas fragmentaria, en el
Mioceno de Argentina, Bolivia y Colombia hay una
buena representaciéon de muchas familias tipicas su-
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Figura 6. Cynodontidae indet. del Mioceno de la Mesopotamia.
Escala mayor: 10 mm; escala menor: 1 mm. Modificado de Cione
y Casciotta (1997) / Cynodontidae indet. from the Miocene of
Mesopotamia. Longer scale: 10 mm; shorter scale: 1 mm. Modified from
Cione and Casciotta (1997).

damericanas incluyendo géneros y hasta especies vi-
vientes: las rayas Potamotrygonidae, los caracifor-
mes Cynodontidae y Serrasalmidae, los siluriformes
Callichthyidae, Auchenipteridae, Doradidae, Soru-
biminae y Loricariidae, y gimnotiformes de la
Familia Sternopygidae y de otras familias (Gayet et
al., 1994; Lundberg, 1998; Cione et al., 2000, 2005b;
Albert y Fink, 2007).

En Argentina, hay relativamente abundantes res-
tos de peces pulmonados cretacicos. En cambio, solo
se conocen restos fosiles asignables a la especie actual
sudamericana Lepidosiren paradoxa en el Cenozoico
del Jujuy (Fernandez et al., 1973). Es llamativo que es-
ta especie se detecte desde el Eoceno, indicando una
muy prolongada estasis. Més aun, hay restos cretéci-
co tardios muy cercanos a la especie actual en Perti y
Bolivia (Arratia y Cione, 1996).

Entre los peces de agua dulce actuales, no hay re-
gistro fosil de Synbranchiformes ni de Osmeriformes
(Galaxiidae, Aplochitonidae) en el continente. En re-
alidad, la mayor parte de las familias actuales no tie-
nen representaciéon fésil conocida (p. ej., Cteno-
luciidae, Curimatidae, Gasteropelecidae, Hemio-
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dontidae, Lebiasinidae, Ageneiosidae, Aspredinidae,
Astroblepidae, Cetopsidae, Helogenidae, Hypo-
phthalmidae, Scoloplacidae, Trichomycteridae, Cy-
prinodontidae, Nandidae, casi todas las familias de
Gymnotiformes).

En sintesis, la ictiofauna sudamericana actual
tiene sus raices en el Cretacico, quizas inferior, aun-
que comenz6 a diversificarse en el Paledgeno me-
dio y ya presenta un aspecto moderno en el
Mioceno. Las peculiares caracteristicas de la fauna
central chilena y austral argentina parecen estar
presentes tempranamente en el Cenozoico asi como
sus relaciones con Australia y Nueva Zelanda en
tanto que la ictiofauna brasilica tiene fuertes vincu-
los con Africa.

Biogeografia

La diversidad marina y continental del continen-
te surge de la compleja historia geoldgica y climéti-
ca del mismo. Las fracturas continentales, el desa-
rrollo de cordones montafiosos y de desiertos y los
grandes cuerpos de agua han provocado fenémenos
de vicariancia y cladogénesis de suma importancia
en la ictiofauna continental. Por cierto, fenémenos
de dispersiéon también han jugado papeles de im-
portancia. Inclusive, en la segunda mitad del siglo
XX hemos sido testigos de dispersién de peces de
agua dulce que han podido ser estudiados (Barla e
Iriart, 1987).

Ictiogeografia actual de América del Sur

La Region Neotropical se encuentra dividida en
dos subunidades fenéticas de acuerdo a la distribu-
cién actual de los peces: las subregiones Brasilica y
Austral (Ringuelet, 1975; figura 1). La subregion
Austral incluye Patagonia, Cuyo, y Sur y centro de
Chile (Ringuelet, 1975; Arratia, 1997; Dyer, 2000). El
limite norte de la subregion Austral se encuentra de-
finido en Argentina por las cuencas de los rios San
Juan-Desaguadero-Curacé-Colorado. La Subregion
Brasilica ocupa el resto de América del Sur y América
Central. La Subregion Brasilica es el area més rica en
diversidad de peces y la Subregién Austral una de las
menos diversas en el mundo (menos de 25 species;
Ringuelet, 1975; Almirén et al., 1997; Arratia, 1997;
Menni, 2004). La diversidad brasilica disminuye no-
tablemente al sur del Rio de la Plata, aun dentro de la
subregiéon. En la actualidad, la denominada “Dia-
gonal arida” y la geomorfologia de la parte austral
del continente determina un aislamiento acusado de
los rios de la Subregion Brasilica de aquéllos de la
Austral (figura 1).
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La subregion se divide en las provincias Chilena,
Subandino cuyana y Patagénica (figura 1). La pro-
vincia Patagonica se desarrolla tanto en la Patagonia
argentina como en Chile austral. Coincide con la cor-
dillera patagénica, la cual es relativamente baja, per-
mitiendo que existan muchos cursos de agua argen-
tinos que desaguan en el Pacifico. Precisamente, la
provincia Chilena comienza al norte de la latitud de
la cuenca mas boreal de desagtie pacifico, el lago
Lacar de Argentina (figuras 1,2).

Evolucion biogeogrifica de la ictiofauna continental

Existe considerable discusién acerca del origen de
la ictiofauna neotropical. Una importante fuente de
debate son las filogenias que plantean que hay mu-
chas familias con grupos hermanos con Africa (p. €j.,
Pinna, 1998). El registro f6sil no apoya la gran anti-
giiedad de la divergencia que plantea lo que se cono-
ce sobre la antigtiedad de la separaciéon continental.
Es por ello que algunos autores no descartan la mi-
gracion a través de medio marino (p. ej., Murray,
2001, para Cichlidae; Calcagnotto et al., 2005 para
Characiformes). Por otra parte, se ha enfatizado el ca-
racter mixto de la fauna sudamericana, especialmen-
te en el Cretacico tardio.

La divisién en dos grandes unidades ictiogeo-
gréficas para la Regién Neotropical no era tan clara
en el Cenozoico como lo es en la actualidad aunque
casi no hay ejemplos de peces australes en la actual
area brasilica. El fructifero trabajo de investigado-
res franceses en Bolivia ha reportado la presencia
de Siluriformes diplomistidos y Perciformes percic-
tididos en el Cretacico (Gayet y Meunier, 1998;
Gayet et al., 2002). Por otra parte, también se regis-
tra un percictido de un género endémico (Santosius
antiquus) en el Oligoceno de Tremembé en Brasil
(Arratia, 1982). Seria de esperar que algunos peces
brasilicos hubieran habitado la actual subregion
Austral ya que las temperaturas eran superiores a
las de la actualidad durante el Terciario y a la pre-
sencia de relictos en Chile central y en el norte de
Patagonia (Ringuelet, 1975). Sin embargo, no son
abundantes y coexisten con las percas criollas, tipi-
cos habitantes australes actuales. Es el caso de cara-
ciformes en el Eoceno del Golfo de San Jorge
(Cione, 1986a), de caracidos miocenos en la parte
norte de Chile austral (Rubilar, 1994) y de loricari-
dos y pimelddidos en el Mioceno de Peninsula
Valdés (Cione et al., 2005a). Todo ello esta relacio-
nado no sélo con las mayores temperaturas sino
con conexiones hidrograficas hoy inexistentes (véa-
se figura 2). En la actualidad hay algunos cursos de
agua en los cuales cohabitan algunos pocos repre-
sentantes brasilicos con australes (p. ej., Rio
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Colorado y Rio Negro en el norte de Patagonia;
Almirén et al., 1997). Aunque no puede descartarse
la antropocoria en los casos actuales, hay ejemplos
de coexistencia (asociaciones no-analogas) en el sur
de la provincia de Buenos Aires durante el Pleis-
toceno medio (Cione y Lépez-Arbarello, 1995) o de
extensiones australes en esa area (Pardifias et al.,
1996).

El analisis filogenético de los pejerreyes suda-
mericanos indica que las formas fésiles del
Mioceno de Argentina pertenecerian al género
Odontesthes, cuyas especies continentales se en-
cuentran en la vertiente este de los Andes (Dyer,
1998). Las relaciones filogenéticas de las especies de
ateridos sorgentininos, de caraciformes del género
Cheirodon y de especies del género Diplomystes apo-
ya que la divergencia que se encuentra a ambos la-
dos de las Cordillera de los Andes fue ocasionada
por su ereccién (Cione, 1986a; Arratia, 1997; Dyer,
2000; Figuras 1, 8). Esta hipotesis se sustenta tam-
bién con la presencia de formas endémicas en Chile
central tales como el siluriforme Nematogenys o el
perciforme Percilia y confirma el esquema biogeo-
gréafico de Ringuelet (1975; modificado por Arratia
et al., 1983). La divergencia entre las especies ar-
gentinas de Cheirodon y los géneros Basilichthys de
la vertiente pacifica y Odonthestes de la vertiente
atlantica se remontarian a tiempos menores que el
Mioceno medio.

Otros peces australes tipicos tales como los gala-
xidos y aploquiténidos no tienen registro fosil en
América del Sur aunque han sido reportados en el
Cretacico de Africa y en el Mioceno y Plioceno de
Nueva Zelanda (donde hoy habitan; McDowall,
1976, McDowall y Pole, 1997; Murray, 2001). Como
hay un buen registro paledgeno y neégeno temprano
de peces completos en Patagonia, es probable que ha-
yan penetrado en América del Sur a partir del
Mioceno tardio.

Con respecto a los peces miocenos de la actual su-
bregion brasilica de Argentina, éstos presentan una
marcada afinidad con formas nortefnas (amazoénicas)
y una tasa de endemismo menor que en la actuali-
dad. Por ejemplo, aparece en la Formacion Ituzaingé
la misma especie de pact (Colossoma macropomuin)
que en la actualidad no habita la cuenca del Parana-
Plata y que sin embargo perdura en el norte amazo-
nico (Cione et al., 2000, 2005b). A ello se suma la evi-
dencia de otros vertebrados acuaticos (Cione et al.,
2000; Cozzuol, 2006). Actualmente existen numero-
sos endemismos en la cuenca del Parana-Plata
(Ringuelet, 1975; Menni, 2004). La desaparicién de
esa afinidad y el establecimiento de los endemismos
han sido posteriores al Mioceno tardio (Huayque-
riense en la escala temporal sudamericana; Cione et
al., 2000).
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Estado actual del conocimiento de los anfibios
cenozoicos de Argentina

El tnico subgrupo de anfibios representado en el
registro cenozoico de Argentina es el de los anuros.
Las primeras menciones de fésiles de anuros en
Argentina datan de fines del siglo XIX y comienzos
del XX, con las referencias de Florentino Ameghino
de restos de un escuerzo en las barrancas costeras de
la provincia de Buenos Aires (1899) y de huesos cra-
neanos ornamentados coleccionados en Patagonia
por su hermano Carlos (1901). Estudios subsecuentes
en la primera mitad del siglo XX se refirieron a mate-
riales procedentes de la costa sudeste de la provincia
de Buenos Aires (Rovereto, 1914) y a otros obtenidos
por G.G. Simpson en la primera y segunda
Expedicion Scarritt a Patagonia (Schaeffer, 1949). En
términos generales, puede decirse que el registro co-
nocido representa sélo una fraccién de los grupos
presentes en el pais actualmente, aunque incluye
otros que hoy dia no habitan el territorio argentino.
Los taxones representados son todos neobatracios,
con excepciéon de los pipidos, y muchos pertenecen a
linajes representados en el Cretéacico del continente.
A través del registro se manifiestan profundos cam-
bios en las asociaciones batracolégicas con respecto a
los patrones composicionales y de distribucién ac-
tuales, por una fuerte influencia de los drasticos cam-
bios ambientales que afectaron la regién asi como de
sus conexiones geogréficas pasadas.

Paleoceno

Los anuros cenozoicos mas antiguos proceden de
la Patagonia y forman parte de la fauna local de
Punta Peligro (Bonaparte et al., 1993). Esos restos fue-
ron coleccionados en el Banco Negro Inferior, parte
superior de la Formacién Salamanca, considerado
Paleoceno Medio. Los materiales consisten mayor-
mente en huesos aislados aislados que documentan
la presencia de una forma que alcanza enorme tama-
fio asignable a Calyptocephalella (como Caudiverbera,
ver cambios nomenclaturales en Myers y Stothers,
2006), un género restringido hoy dia a la regién tem-
plada austral de Chile. Un segundo taxén de neoba-
tracios podria estar representado de acuerdo a los au-
tores que describieron originalmente el material
(Bonaparte et al., 1993). La presencia de pipidos en es-
ta asociacion citada por Bonaparte et al. (1993) no ha
sido corroborada.

Eoceno

En capas lacustres de los alrededores de Puelén
A .P.A.Publicacién Especial 11, 2007
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(provincia de La Pampa) asignadas a la Formacion
Vaca Mahuida, infrayaciendo a estratos que contie-
nen restos de aves y mamiferos a los que se les atri-
buyé una edad paleocena tardia-eocena temprana
(Montalvo y Bond, 1998; Tambussi y Noriega, 1998),
se coleccionaron numerosos restos tridimensionales
desarticulados de anuros. Los mismos representan
una nueva especie de pipido, Shelania laurenti (Béez y
Pugener, 1998, 2003).

En el noroeste de Patagonia, estratos lacustres de
la Formacion Laguna del Hunco (Eoceno Temprano),
ampliamente conocida por contener una flora taxo-
némicamente muy rica (Wilf et al., 2005), proporcio-
naron ejemplares de un nuevo taxén de pipido:
Shelania pascuali (Casamiquela, 1960, 1961, 1965) (fi-
gura 7.2). La prospeccién sistemaética de la localidad
fosilifera, Laguna del Hunco, en la regién norocci-
dental de la provincia de Chubut, ha permitido co-
leccionar abundante material, incluyendo ejemplares
articulados, representados por impresiones muy bien
preservadas. Todo este material fue revisado y discu-
tido en el contexto de los resultados de un analisis fi-
logenético que incluy6 taxones fésiles y vivientes
(Baez y Trueb, 1997). Dado que cuando Casamiquela
publicé originalmente la diagnosis de Shelania conta-
ba sélo con unos pocos ejemplares inmaduros, inclu-
y6 en ella caracteres generales presentes en pipoide-
0s y otros anuros. Estes (1975) sugiri6é posteriormen-
te que en realidad se trataba de una nueva especie
del género africano viviente Xenopus, pero la revision
de Baez y Trueb demostré la presencia de una serie
de caracteres, algunos posiblemente plesiomorficos,
ausentes en ese taxon y reafirmo la validez del géne-
ro Shelania. No obstante, en ese andlisis las relaciones
de este dltimo género resultaron ambiguas, aunque
posteriores anélisis de parsimonia (Baez y Pugener,
1998, 2003) sugirieron su pertenencia al linaje repre-
sentado hoy por Xenopus.

Otras localidades de edad eocena que han brinda-
do restos de anuros se encuentran en la region de
Bariloche. Pequefios individuos, posiblemente recién
metamorfoseados, asignables a Pipoidea han sido co-
leccionados en términos lacustres de una sucesién
continental que contiene la rica flora de Rio
Pichileufd, provincia de Rio Negro (Baez, 1986, 2000).
Recientes dataciones radimétricas de tobas en estre-
cha relacién estratigrafica con las capas portadoras
de la flora arrojaron una edad en el entorno de los
47,46 £ 0,05 Ma (Eoceno Temprano-Medio) (Wilf et al.
2005). Este material de anuros, pobremente preserva-
do, no ha sido atun estudiado. También de esta suce-
sion estratigrafica proviene la impresién del esquele-
to articulado de un neobatracio (Baez, 1986) que se
halla en estudio por uno de los autores (AMB). Un
afloramiento con capas lacustres en el paraje local-
mente conocido como Pampa de Jones o Nahuel
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Huapi Este de Melendi et al. (2003), al noreste del la-
go Nahuel Huapi, provincia de Neuquén, ha propor-
cionado restos articulados de ejemplares adultos y
renacuajos de un anuro pipido designado Llanki-
batrachus truebae (Baez y Pugener, 2003) (figura 7.1).
Este taxon estaria representado igualmente en la se-
cuencia eocena aflorante en Confluencia, localidad
proxima a la confluencia de los rios Limay y Traful,
provincia de Neuquén. En niveles ligeramente mas
altos de esta misma secuencia se registran ejemplares
juveniles de un neobatracio adn no descripto (Baez et
al., 1990). La datacién radimétrica de las vulcanitas
de la base de esta secuencia en la regién proporciond
una edad de 52 + 3 Ma por lo que los niveles porta-
dores de los anuros serian mas jovenes que Eoceno
Temprano, segin la escala de Gradstein y Ogg, 2004
(véase Béaez et al., 1990), no obstante la relacién estra-
tigrafica entre ambos es atiin poco precisa.

En la parte oriental de Patagonia, en las cercanias
del Golfo de San Jorge, sedimentos lacustres de la
Formaciéon Cafiadén Hondo incluyen restos tridi-
mensionales de anuros, aunque son muy fragmenta-
rios y escasos. Fueron descriptos originalmente por
Schaeffer (1949), quien los asigné a un nuevo género
y especie, Eophractus casamayorensis, al que relacioné
cercanamente con el neobatracio Calyptocephalella.
Posteriormente fueron considerados como represen-
tantes de una especie extinguida de este dltimo gé-
nero por Lynch (1971), sin que se justificara esta de-
cisiéon taxonémica. Ciertos rasgos no presentes en
otros fésiles provenientes de capas mas jovenes de
Patagonia (véase més abajo) o en la tnica especie vi-
viente, sugieren que se trata al menos de otra especie
del género, aunque el hallazgo de materiales adicio-
nales podran dirimir la cuestién.

Sedimentos tobaceos del norte de la provincia de
Rio Negro (punto Aguara del IGM) han proporcio-
nado restos de un maxilar de un anuro atin no des-
cripto (Baez, 1986). Los sedimentos portadores fue-
ron tentativamente atribuidos al tope de la For-
macién Vaca Mahuida, aunque esa procedencia no
ha sido corroborada.

Oligoceno

En el margen occidental de la Meseta de Canquel,
centro de la provincia de Chubut, la localidad fosili-
fera conocida como Scarritt Pocket proveyo una serie
de restos tridimensionales de anuros, algunos articu-
lados. Estos materiales fueron coleccionados por
G.G. Simpson en niveles lacustres de edad deseaden-
se, en una secuencia cuyas dataciones con valores
menores de 27 Ma propuestas por Marshall et al.
(1977) se descartaron posteriormente (Flynn y
Swisher, 1995) y es considerada actualmente oligoce-
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Figura 7.1, Llankibatrachus truebae (Asociacion Paleontolégica Bariloche 2769-10), Eoceno, Pampa de Jones, provincia de Neuquén.
Molde del holotipo. 2, Shelania pascuali (Asociacién Paleontolégica Bariloche 3722-44B), Eoceno, Laguna del Hunco, provincia de
Chubut; molde del crdneo en vista dorsal. 3, Wawelia gerholdi (Museo de La Plata 62-XII-7-1), Mioceno, Ingeniero Jacobacci, provincia
de Rio Negro. Molde del holotipo. Escala 5 mm. / 1, Llankibatrachus truebae (Asociacion Paleontoldgica Bariloche 2769-10), Eocene, Pampa
de Jones, Neuquén province. Mold of holotype. 2, Shelania pascuali (Asociacién Paleontoldgica Bariloche 3722-44B), Eocene, Laguna del Hunco,
Chubut province; mold of skull in dorsal view. 3, Wawelia gerholdi (Museo de La Plata 62-XII-7-1), Miocene, Ingeniero Jacobacci, Rio Negro pro-
vince. Mold of holotype. Scale: 5 mm.

na tardia. Los anuros fueron descriptos por Schaeffer
(1949), quien reconocié la presencia de una especie
extinguida de Calyptocephalella, C. canqueli, una espe-
cie indeterminada de Eupsophus y un taxén nuevo,
Neoprocoela edentatus, que consider6 afin al género vi-
viente andino-austral Batrachophrynus. Posterior-
mente Lynch (1971) no reconocié la validez de C.
canqueli y la sinonimizé con la viviente C. gayi, aun-
que no discuti6 esta accién y Sanchiz (1998) lista la
primera como valida. Materiales parcialmente articu-
lados del género fueron coleccionados en capas lige-
ramente mas jovenes (Mioceno Temprano?) de una
nueva localidad fosilifera en la regiéon, Puesto
Baibidn, cuyo estudio puede contribuir a aclarar la
identidad especifica del material deseadense (Baez y
Muzzopappa, 2003). Por otra parte, las afinidades de
Neoprocoela fueron discutidas por Tihen (1962), quien
consider6 a ese género sinénimo de Bufo, una deci-
sion criticada por Lynch (1971). Estudio de material
coleccionado posteriormente en los mismos niveles e

interpretado inicialmente como Bufo por Estes y Reig
(1973) mostré afinidades con “leptodactilidos” pata-
gonicos vivientes (Baez y Fernicola, 1999).

Mioceno.

El Mioceno de Argentina incluye varias localidades
con anuros en el norte, oeste y sur de Patagonia. La se-
cuencia sedimentaria de Gran Barranca, atribuida a la
Formacion Sarmiento, en la barranca sur del lago
Colhue Huapi, provincia de Chubut, ha brindado res-
tos de anuros procedentes del Miembro Colhué-Huapi
(Mioceno Temprano). Los restos son tridimensionales,
pero fragmentarios y desarticulados, y fueron asigna-
dos a Calyptocephalella canqueli por Schaeffer (1949).
Ameghino (1901) ya habia citado restos de anuros “en
el extremo sur del lago Colhué-Huapi” y los habia re-
ferido al nuevo género Teracophrys, representado por
dos especies, pero los mismos estuvieron perdidos por
largo tiempo. El hallazgo de un lote de restos rotulado
por el propio Ameghino como “Teracophrys” permitié
constatar que se trataba de ejemplares asignables a
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Calyptocephalella (como Caudiverbera) (Baez, 1977), por
lo que “Teracophrys” constituye un sinénimo de este dl-
timo género, por lo menos en parte. Recientemente, se
determino la presencia en esas capas de un ceratofrino
de acuerdo a un premaxilar aislado cuyas caracteristi-
cas parecen corresponder a ese grupo de neobatracios
(Agnolin, 2005).

Capas de la secuencia media (Kramarz y Bellosi,
2005) (Pinturense, Mioceno Temprano tardio) de la
Formacién Pinturas expuestas en el valle superior
del rio Pinturas, en la regién noroccidental de la
provincia de Santa Cruz, contienen numerosos res-
tos de anuros pero los mismos no han sido descrip-
tos. Asimismo, niveles santacrucenses (Mioceno
Temprano-medio) de diversas localidades de la pro-
vincia de Santa Cruz han brindado una serie de
ejemplares asignables a Calyptocephalella (Baez,
2000), algunos de gran tamafio. La posible presencia
de Ceratophrys fue dada a conocer recientemente en
base a material fragmentario procedente de aflora-
mientos de la Formacién Santa Cruz, en la costa
atlantica entre los rios Coyle y Gallegos (Fernicola y
Vizcaino, 2006). Por otra parte, Casamiquela (1958)
describi6 huesos aislados coleccionados por Roth de
capas mayoenses (Mioceno Medio tardio) en las cer-
canias de Laguna Blanca y rio Guenguel, al norte
del lago Buenos Aires en la provincia de Santa Cruz.
Ese autor consider6 que representaban un nuevo ta-
x6n, Gigantobatrachus parodii, al que también asigné
restos provenientes de capas “friasenses” de la
Formacién Los Loros, en Barranca de los Loros, no-
roeste de la provincia de Rio Negro (Casamiquela,
1963). Sin embargo, Lynch (1971) entendié que, fue-
ra de su gran tamafo, esos restos eran indistingui-
bles de la especie viviente C. gayi, aunque Sanchiz
(1998) la lista como una especie valida del género
viviente.

Se conocen también neobatracios ceratofrideos de
niveles diatomiticos lacustres colluncurenses (Mioceno
Medio) que afloran en las cercanias de Ingeniero
Jacobacci, provincia de Rio Negro. De estas capas pro-
viene Wawelia gerholdi originalmente descripta por
Casamiquela (1963) como una forma afin al viviente
Ceratophrys (figura 7.3). La revision posterior del tnico
ejemplar conocido, preservado como una impresién
del esqueleto postcraneano, mostré caracteres que in-
dican que se trata de un juvenil con una combinacién
de caracteres presentes en los géneros Ceratophrys y
Lepidobatrachus, por lo que tentativamente se mantiene
la validez del género (Béez y Peri, 1990).

Plioceno

Una nueva especie de sapo del género casi cos-
mopolita Bufo, B. pisanoi, fue descripta por Casami-
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quela (1967) basada en restos craneanos y postcra-
neanos provenientes de la Formacién Irene en las
barrancas del rio Quequén Salado, provincia de
Buenos Aires. Los sedimentos portadores fueron
considerados montehermosenses y por lo tanto de
una antigiiedad en el entorno del limite Mioceno-
Plioceno. Esta especie tiene similitudes con la vi-
viente Bufo schneideri (=B. paracnemis fide Frost,
2004) e incluso se sugiri6 que podria tratarse de es-
te taxén sudamericano (Sanchiz, 1998). Ciertos ca-
racteres osteologicos (p. €j., la recta sutura de arti-
culacién entre nasales y frontoparietales y los no
muy expandidas diapoéfisis sacras) parecen corro-
borar su pertenencia al grupo de B. marinus. Restos
de un Bufo de gran tamafio, provenientes de capas
montermosenses en los acantilados marinos cerca-
nos a Bahia Blanca, provincia de Buenos Aires, fue-
ron asignados con dudas a B. paracnemis (Gasparini
y Béez, 1975). También de las cercanias de Pehuen-
Co, provincia de Buenos Aires, proviene el material
asignado a Ceratophrys prisca por Ameghino (1899).
Nuevo material coleccionado en la misma localidad
fue descripto por Rovereto (1914), quien estableci
tres variedades de esa especie (subcornuta, inter-
media y gigantea), posiblemente carentes de vali-
dez. En capas de edad equivalente, pero en el noro-
este del pafs, se cit6 la presencia de un escuerzo del
género Ceratophrys. Este material proviene de la
Formaciéon Corral Quemado, en la provincia de
Catamarca (Patterson y Marshall, 1981).

La presencia de Bufo pisanoi fue también citada en
capas chapadmalalenses de la costa atantica, proce-
dentes de Punta Loberia, Mar del Plata (Casa-
miquela, 1967), mientras que Reig (1958) menciono la
presencia de Ceratophrys en Chapadmalal.

Pleistoceno

Rusconi (1932) refiri6 a una nueva especie de
Ceratophrys, C. ensenadensis, restos hallados en capas
ensenadenses en los alrededores de la ciudad de
Buenos Aires. Ese género fue también citado por
Ameghino (1899) en capas lujanenses.

Holoceno

En los términos superiores de la Formacién La
Postrera (Pleistoceno- Tardio-Holoceno) fue citada
la presencia de Ceratophrys, representado por una
forma comparable a la especie viviente C. ornata
(Peri, 1993). El material, consistente en restos crane-
anos bien preservados, proviene de Laguna Los
Tres Reyes, en el noreste de la provincia de Buenos
Aires.
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Figura 8. Hipétesis de interrelaciones de los peces ateriniformes
de la Tribu Sorgentini y su distribucién geografica. Modificado de
Dyer (2000) / hypothesis of interrelationships of the atheriniform fish-
es of the Tribe Sorgentini. Modified from Dyer (2000).

Comentarios sobre el registro de anfibios
cenozoicos de Argentina

Caracteristicas generales del registro

El registro cenozoico de anuros muestra un fuerte
sesgo tafonémico con una sobrerepresentacion de in-
dividuos no metamorfoseados, juveniles y adultos de
vida mayormente acudtica fundamentalmente en el
Paledgeno y Mioceno. Estos registros provienen de
depositos lacustres originados en ambientes con dife-
rentes regimenes depositacionales y, en consecuen-
cia, exhiben diferentes y caracteristicos modos de
preservacion. Desde este punto de vista, los materia-
les tridimensionales paleoceno-tempranos de Punta
Peligro provienen de depositos originados en am-
bientes costeros desarrollados en condiciones de re-
traccion de la influencia marina (“mar Sala-
manquense”) (Legarreta y Uliana, 1994). Por otra
parte, una serie de materiales bidimensionales arti-
culados provienen de sitios asociados con ambientes
volcanigénicos (sensu Behresmeyer y Hook, 1992)
cercanos a los centros eruptivos, como los del Eoceno
de Pampa de Jones y Confluencia (figura 1). En algu-
nos casos los depdsitos lacustres han sido interpreta-
dos como originados en cuerpos de agua emplazados

en calderas (“crater-lake”, “caldera-lake”) como los de
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Laguna del Hunco (Gosses et al., 2006) y Scarritt
Pocket (Chaffee, 1952). Los registros del Ne6geno
mas tardio ocurren frecuentemente en ambientes pa-
lustres y edlicos (sensu Behresmeyer y Hook, 1992) y
documentan formas con alguna capacidad fosorial,
una condicién que les permite sobrellevar periodos
de estrés ambiental, como los escuerzos en el
Lujanense de los alrededores de Buenos Aires y
Laguna Los Tres Reyes respectivamente.

Por otra parte, la gran mayoria de los taxones do-
cumentados (Calyptocephallelidae, Ceratophryidae,
Bufonidae) se caracterizan por la frecuente presencia
de un créneo hiperosificado y con ornamentacion
exostosica, obviamente con un alto potencial de pre-
servacion.

Composicion

El registro cenozoico estd concentrado en la mitad
austral del pais y testimonia la presencia de repre-
sentantes cinco grandes clados (convencionalmente
de rango familiar siguiendo el esquema filogenético
de Frost et al., 2006 y Grant et al., 2006), de los cuales
los cuatro incluidos en Neobatrachia (Calyp-
tocephallelidae, Ceratophrydae, Bufonidae, Cyclor-
hamphidae) forman parte de la batracofauna vivien-
te, mientras que el restante (Pipidae) tiene una distri-
bucién que no alcanza el territorio argentino. Entre
los componentes actuales, no hay registro fésil de
leptodactilidos s.s., hilidos y centrolénidos, ni de mi-
crohilidos.

El marco temporal de los registros ha variado con-
siderablemente en tiempos recientes como conse-
cuencia de un mayor refinamiento de los métodos de
datacion absoluta y un mayor control estratigrafico
de la proveniencia de taxones potencialmente crono-
indicadores, aunque subsisten problemas irresueltos
y falta de consenso (p. ej., Pascual y Ortiz
Jaureguizar, 2007; Vucetich ef al., este volumen). Sin
embargo, la comprensién de la evolucién de la batra-
cofauna no sélo requiere la consideracién de los pa-
trones de distribucién temporal y espacial, sino tam-
bién de los datos filogenéticos que aportan un com-
ponente histérico. En los altimos afios ha habido una
disminucién en la resolucion de las relaciones entre
taxones vivientes a través de andlisis de parsimonia
basados en caracteres morfolégicos y un incremento
de los analisis de secuencias de ADN, los que estan
siendo aplicados a conjuntos de taxones cada vez
mas amplios (Frost et al., 2006; Grant et al., 2006;
Roelants et al., 2007) y han brindado significativos
avances en la sistematica de los anuros, en particular
de alto rango. Subsisten, sin embargo, hipétesis alter-
nativas con respecto a la secuencia de ramificaciéon y
relaciones de muchos linajes (p. ej. pipidos, hyloides)
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y una enorme disparidad entre las evidencias morfo-
l6gicas y las proporcionadas por los datos molecula-
res. Esto ultimo afecta especialmente la interpreta-
cién del registro al no permitir la inclusién de los £6-
siles conocidos en las hipétesis filogenéticas disponi-
bles.

En lo que concierne al registro conocido de
Argentina, uno de los resultados maés interesantes de
los analisis de secuencias moleculares recientes es la
estimacion de las relaciones de Calyptocephalella. Este
género, restringido hoy a una sola especie de los bos-
ques australes de Chile, constituye con el también en-
démico chileno Telmatobufo un clado que tiene una re-
lacién de grupos hermanos con los miobatracoideos
(miobatraquidos+limnodinastidos) australianos (San
Mauro et al., 2005; Frost et al., 2006; Roelants et al.,
2007). La presencia de este linaje en Sudameérica se re-
montaria al Cretacico (Baez, 1988, 1991), con registros
en Patagonia que llegan hasta fines del Mioceno
Medio. La retraccién en Patagonia de los ambientes
lacustres 1énticos y abiertos, de alturas generalmente
en el entorno de los 300 metros, en los que habitan lar-
vas y adultos, acelerada por un pulso de ascenso de la
Cordillera Patagoénica y Principal y con evidencias de
un incremento de la vegetacion xerdfila, debi6 contri-
buir a su desaparicion al este de los Andes. A su vez,
su extension al occidente de la cadena andina debi6
preceder su ascenso principal, al menos dada la tole-
rancia ecolégica de la especie viviente.

La batracofauna patagénica del Paleoceno y
Eoceno esta caracterizada por una fuerte impronta
gondwdnica, con persistencia de elementos ya pre-
sentes en el Cretacico y con afinidades biogeograficas
producto de las conexiones de Sudamérica con otros
bloques de ese megacontinente. La combinacién de
elementos no tiene analoga en la fauna moderna. Los
pipidos, ausentes en la batracofauna actual, constitu-
yen el tinico grupo de no-neobatracios presente en el
Cenozoico y denotan la vinculacién con Africa (Baez,
1996). La divergencia entre las formas sudamericanas
y africanas de este grupo se ha estimado reciente-
mente en unos 130 Ma con datos moleculares cali-
brados (Roelants et al., 2007), lo que implicaria que
ambos linajes pudieron estar representados en el
continente dado que una conexién marina perma-
nente se inici6 mas tarde (Pletsch et al., 2001; alrede-
dor de 118-106 Ma; Gradstein et al.,, 2004).
Actualmente el anico género sudamericano, Pipa, ha-
bita la parte norte del continente al este de los Andes
y se ha extendido hacia Panama4; se conoce una forma
posiblemente relacionada en el Oligoceno de Brasil
(Bedani, 2002). Las formas patagonicas, en cambio,
han resultado emparentadas con el linaje representa-
do hoy por el género africano Xenopus en recientes
analisis filogenéticos (Baez y Pagener, 2001), si bien
una revisiéon considerando nuevos hallazgos se halla
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en preparacién por uno de los autores (AMB). La pre-
sencia de este grupo en Patagonia en el Eoceno pudo
haber sido favorecida por las excepcionales condicio-
nes climatico-ambientales en este intervalo (Wilf et
al., 2005) y su desaparicion del registro en esta region
parece coincidir con los drasticos cambios ambienta-
les de fines del Eoceno o comienzos del Oligoceno
(Flynn et al., 2003). Como se sefial6 precedentemente,
en el Paleoceno y Eoceno de Patagonia se registra
también Calyptocephalella, un elemento de la
Batracofauna Andino-Antartica de Cei (1980) cuyo li-
naje pudo haber incluido en su distribucién por lo
menos a la Peninsula Antértica en virtud de las co-
nexiones geograficas y condiciones climatico-am-
bientales que existieron alli hasta el Eoceno medio
(Gandolfo et al., 1998). Mas atn, Antéartida pudo ha-
ber constituido un centro de diferenciacion de este li-
naje, como se ha propuesto para algunos grupos de
mamiferos (Vizcaino et al., 1998). Tanto los adultos
de la tinica especie viviente de Calyptocephalella como
los de los pipidos son de hébitos acuaticos, aunque
estos dltimos constituyen aparentemente el grupo
maés especializado para la vida acuatica entre los anu-
ros. Las similares preferencias ecolégicas generales y
habitos dietarios de ambos grupos pudieron haber
conducido a cierto grado de superposiciéon en sus
distribuciones y competencia, aunque la disminucién
de los ambientes forestados y calidos hacia el limite
Eoceno-Oligoceno probablemente contribuy6 a la de-
saparicién de los pipidos en Patagonia (Baez y
Pugener, 2003).

En el Oligoceno tardio, la tinica asociacién conoci-
da de esta edad (Scarritt Pocket) muestra un cambio
en su composicién con respecto a las paledgenas, ya
que estd integrada exclusivamente por neobatracios
hiloides y se registran elementos caracteristicos de
los bosques australes (Batracofauna Andino-
Antartica). A la persistencia de Calyptocephalella se
une algun ciclorranfido, tal vez Eupsophus, actual-
mente de distribucion restringida a Argentina y
Chile. Otros materiales coleccionados posteriormen-
te ratifican la presencia de alguno de los géneros a los
que Lynch (1978) llamé “telmatobinos inferiores”
(Baez y Fernicola, 1999), aunque este agrupamiento
no constituye un grupo monofilético de acuerdo a las
topologias obtenidas en recientes filogenias molecu-
lares sin que haya acuerdo con respecto a la relacion
de esas entidades. Se trata de un grupo de taxones
poco diversificados, si bien con especializaciones re-
productivas y que se halla distribuido en las pen-
dientes andinas, con algunas extensiones en la estepa
patagoénica (Cei, 1980). Si bien las afinidades de las
formas registradas deben ser valoradas en el contex-
to de las nuevas interpretaciones de las relaciones de
los taxones vivientes, es posible que ese cambio re-
fleje la multiplicaciéon de ambientes ligada con un
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episodio tecténico en el margen occidental de
Sudamérica en el Eoceno Tardio (p. €j. Riccardi y
Rolleri, 1980; Charrier et al., 2002) acoplada a un
evento de deterioro climatico (Zachos et al., 2001).

En el Mioceno Temprano y Medio atn se regis-
tran calyptocefalélidos en regiones extrandinas de
Patagonia, alcanzando el extremo austral del conti-
nente. A esto se suma la presencia de ceratofrideos
ceratofrinos, un clado bien soportado tanto desde el
punto de vista morfoldgico (Fabrezi, 2006) como mo-
lecular (Frost et al., 2007), en areas mucho maés al sur
de su limite austral de distribuciéon (aproximada-
mente 39° S). Esta confluencia de elementos de orige-
nes biogeograficos distintos es posiblemente produc-
to de una fase climética célida que alcanzé un 6ptimo
en el Mioceno Medio tardio (Zachos et al., 2001). Los
altimos registros de calyptocefalélidos en territorio
argentino provienen de niveles mayoenses atribui-
dos al Mioceno Tardio. El incremento de la estacio-
nalidad y aridez que se desarroll6 hacia el Mioceno
Tardio afect6 la distribucién y contribuy6 a la extin-
cion de varios linajes de vertebrados (Ortiz
Jaureguizar y Cladera, 2006), como debié de ocurrir
con las poblaciones de Calyptocephalella en la vertien-
te oriental de los Andes.

Los registros pliocenos conocidos provienen de lo-
calidades al norte de Patagonia., incorporandose la
presencia del muy especioso género Bufo, cuya distri-
bucién actual es una de las més amplias de todos los
géneros de vertebrados. Esta amplitud y su morfolo-
gia y ecologia relativamente conservadoras han cons-
pirado contra la compresiéon de sus relaciones.
Recientes andlisis usando datos moleculares (Pauly et
al., 2004) e incluyendo también informacién morfols-
gica (Pramuk, 2006) han mostrado la polifilia de las es-
pecies sudamericanas y sefialado la posibilidad de que
el origen del género haya precedido la fragmentacién
de Gondwana. El material plioceno de la localidad de
Quequén Salado ha sido relacionado con una especie
del grupo B. marinus, un clado de amplia distribucion
en Sudamérica al este de los Andes, aunque alcanza el
sur de América del Norte (Pramuk, 2006), con el regis-
tro mds temprano en el Oligoceno de Bolivia (Baez y
Nicoli, 2004). Los registros del género mds antiguos
(Estes y Reig, 1973), con la supuesta presencia de gru-
pos de especies sudamericanos, provienen de Brasil y
se basan en caracteres del ilién, aunque se ha cuestio-
nado la posibilidad de identificar, por lo menos a nivel
especifico entre las formas norteamericanas, fragmen-
tos aislados de este hueso (Bever, 2005). De acuerdo a
la informacién molecular, el ancestro del clado que in-
cluye las formas norteamericanas de Bufo podria haber
provenido de Sudamérica, pero ese evento migratorio
tuvo que haber ocurrido antes del establecimiento del
puente panamefo (Pauly et al., 2004).

Uno de los pocos elementos que han sido consi-
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derados ingresantes tardios a través del istmo de
Panama es el de los Raninae, restringidos a la porcién
septentrional de Sudamérica sin que se registren f6-
siles en el continente (Savage, 1973).
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