ORIGENES Y EVOLUCION DE LOS ANFIBIOS Y REPTILES
DEL CENOZOICO DE AMERICA DEL SUR
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SUMMARY

Origins and ion of the C i and rep of
South America. — The earliest C ie record of amphibi and reptiles in South
Ameriea consists of remains of turtles and croeodiles from the Lower Paleocene. But
they do not, however, constitute a representative sample of the herpetofauna then
inhabiting that continent, for the deposits of that age that have hitherto yielded
fossils correspond to a peculiar facies, Fortunately a rich and diversified assemblage
of Late Paleocenc age gives a more complete pmtum of the groups living at that
time. Within this blage it is possible to 1 ts of different historieal
background that joined the S'outh American fanna heterochronously.

All the families recorded in the Lower Tertiary are represented inm the present-
day fauna, execept meiolaniids and sebeeids, both of which are extinct. Aecording
to paleontological data many of those groups were also present in Mesozoie time:
Pipidae, Iguanidae, Pelomedusidne, Meiolaniidae and possibly Leptodactylidae,
Sebecidae and Crocodylidae. The affinities, and past and present distribution of some
groups, seem to indieate that continental drift could have played a significant role
in their evelution. Pipids have been recorded in South Ameriea in the Cretaceous and
the relationships of the known Paleocene representatives with those from Afriea suggest
a former eonncetion of both continemts. This is in agreement with the Afriean
affinities of the caecilian from the Upper Paleocene of Brazil, authough this is the
only known record of the family.

Leptodactylids, chelids and iguanids are considered Gondwanian groups. Bu-
fonid, liylid and sebecid differentiation could have originally oceurred in South
Ameriea, alth ding to pal ] 1 evid alligatorids and crocodylids
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reached the continent .from the north. It is possible um the teiids are also of
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holarctic origin. The present record of boids, anilids and pelomedusids is still
inadequate to ascertain their geographiec eenter of origin.

At the beginning of Tertiary time the herpetofauna of South America seems
to have been different from that living mnorth of the Isthmus of Panama, despite
the continuity of mesic tropical emvironments. Different opinions on the connecticn
of both Americas existing at that time have been given. Available paleoherpetologi-
cal data are consistent with the lack of a direct eonnection, although the knowledge
of the fauna of the northern part of South America at that time is still poor. Some
groups, such as crocodylids and alligatorids and perhaps teiids, eame from the north
and could have been carried by mnatural rafts.

Prior to the comnection of the Americas in Plio-Pleistocene times other families
are recorded: Testudinidae Trionychidae, Colubridae, Nettosuchidae and possibly
Emydidae, according to the available data. Except nettosuchids, those groups reached
the continent from the north by waif fransport and their arrival was not synchronous.
Testudinids made their first appearance in Lower Miocene deposits of Patagonia
and it is supposed that they have arrived at least by Oligocene times. Colubrids
and possibly also emydids had probably arrived by Middle Miocene. An unsuccessful
entry was that of the triomichids which are recorded in the Pliocene of Venezuela,
but are not part of the present fauna. Among erocodiles a peculiar groupe diffe-
rentiated —the nettosuchids— which lived exelusively in South America sinee Mio-
cene to Pleistocene times. South American gavialids constitute a particular case as
their origin and relationships are still uncertain.

It is evident that many families comprising the present herpetofauna arc not
recorded as fossils. Some of them, such as Plethodontidae, Ranidae, Anguidae,
Chelydridae and Kinosternidae are late inmigrants that arrived through the
Isthmus of Panama. Other groups according to their degree of emdemism and phylo-
genetic relationships seem to be older members of the South American fauna, despite
their absence in the fossil record. That would be the case of Dendrobatidae, Pseudidae,
Seincidae and Mierohylidae.

Regarding the distribution of the differemt groups that constituted the South
American herpetofauna during Cenozoie times, it is most important to point out
that: 1) in genmeral, their range was more extensive, evidencing more generalized
climatic-ecological conditions; 2) the dispersal of ecertain groups at the beginning
of Cenozoie time indicates that a great portion of the continent had warm and humid
elimate, with a fundamentally low relief; 3) as a consequence of this pipids, chelids,
boids and crocodiles reached Patagonia, a region further south. from the southern
border of their present range; 4) throughout the Cenozoic geological events of
different magnifude provoked physiographic, and consecuently climatic and floristiz
changes, that although restrieting the dispersal of some groups, multiplied the
available environments promoting the appearance of mew adaptive types; 5) even in
Late Pleistocene times outstanding climate changes occurred; many areas now quife

dry had mesic climates aceording to the recorded herpetofaunas.
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INTRODUCCION

El propésito fundamental de esta revision ha sido considerar los
hallazgos paleoherpetolégicos del Cenozoico de América del Sur con el
interés de valorar el aporte que ellos hacen al conocimiento de la evo-
lucién de los grupos representados, asi como también la de los ambientes
en las dreas donde fueron registrados.

Distintos hechos han contribuido a que dicho aporte fuera escaso
en muchas oportunidades, quedando atin sin dilueidar numerosos proble-
mas planteados en la historia de la herpetofauna de ese continente. A
pesar que las menciones de anfibios y reptiles fésiles en la literatura son
abundantes, con frecuencia sélo se trata de fragmentos dificiles o impo-
sibles de ubicar taxonémicamente, En muchos casos el material perma-
nece todavia sin ser estudiado, y en otros los restos fueron coleccionados
y deseriptos a fines del siglo pasado, a veces con criterios muy diferentes
a los actuales, lo que hace necesaria su revisién. A diferencia de lo ocu-
rrido con los mamiferos, précticamente no se han efectuado bésquedas
sisteméticas de aquellos grupos, siendo su registro muy incompleto hasta
el momento,

En la primera parte del trabajo se mencionan los hallazgos ordena-
dos eronolégicamente, habiéndose puesto énfasis en su procedencia estra-
tigrafica y geogrifica. A continuacién se hace una puesta al dia de los
problemas sobre origenes y evolucién de los grupos registrados, tomando
. en consideracién las evidencias paleontolégicas. Finalmente el material
fue evaluado desde el punto de vista ecolégico, aportando datos comple-
mentarios al panorama ofrecido yd por los vegetales y los mamiferos.

I — LA HERPETOFAUNA DEL CENOZOICO SUDAMERICANO:
SU REGISTRO

Paleoceno.

Los mis antiguos restos del Cenozoico sudamericano, tortugas y co-
codrilos, provienen de las distintas facies de la transgresién marina de-
lominada “Salamanquense”, asignada al Paleoceno inferior (Méndez,
1966; Bertels, 1973) y que aflora en Patagonia, en el extremo austral
del continente. En las proximidades de Punta Peligro, al norte de Pico
Salama.nca, provineia del Chubut, Argentina, se han registrado fragmen-
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tos de coeodrilos y caparazones de tortugas. Los primeros fueron estu-
diados por Kuhn (1933) y recientemente revisados por Gasparini (1973)
quien los ha considerado como Eusuchia, indeterminables a niveles ta-
xonémicos inferiores. Por su parte Staesche (1929) determiné la presen-
cia de dos Pelomedusidae : Natadochelys patagonica y Naiadochelys maior,
y de dos Cryptodira: Osteopygis y cf. Gyremys. Segiin Wood (1972:8)
la validez del primer género es muy dudosa en vista de que el material
tipo, proveniente de América del Norte, no puede ser adecuadamente
caracterizado. Tanto es asi que considera a Natadochelys como momen
vanum. En cuanto a la presencia de Osteopygis y cf. Gyremys es des-
cartada por Romer (1966). KEs posible que cf. Gyremys represente al-
guna forma de Pelomedusidae y no un Emydidae (Wood, 1971). .
También en la provineia del Chubut, en las localidades de Punta
Peligro, Cerro Redondo, Hansen Oeste y Puerto Visser, se hallaron frag-
mentos de tortugas (atn sin determinar) y de cocodrilos (D’Erasmo,
1934; Rusconi, 1937; Gasparini, 1973) de la misma antigiiedad. Estos
filtimos son considerados por Gasparini como Eusuchia indeterminables.
Simpson (1937) ha deseripto un nruevo género y especie de coco-
drilo sobre la base de un dentario, siendo éste el resto méis completo de
esta antigiiedad de los hallados hasta el momento en la zona. El mismo
proviene de los alrededores de Malaspina, provincia del Chubut :

Eusuchia
_ Cfocod_y]idae

Necrosuchus tonensis Simpson, 1937

La presencia de tortugas se ha registrado también en la provincia
de Rio Negro, en la margen derecha del Rio Negro frente a General Ro-
ca, en sedimentos que Frenguelli asigné al ‘“Pehuenchense” (Simpson,
1941).

En Brasil, sedimentitas atribuidas al Paleoceno superior de la loca-
lidad de San José de Itaborai, estado de Rio de Janeiro, son portadoras
de numerosos restos de vertebrados (Price y Paula Couto, 1946; Paula
Couto, 1948, 1949, 1958, 1962, 1963, 1970). El estudio de los mamiferos
contemdos en esos .depdsitos indicarfa que los mismos pueden ser refe-
ridos a. ;lla_E.d_ad Riochiquense (Paleoceno superior). Cabe sefialar que los
restos han sido transportados y depositados hasta donde se los encuentra
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“...por distancias relativamente grandes a traves das galerias e semidou-
ros do calcareo...” (Paula Couto, 1949: 9). Se han hallado alli:

AMPHIBIA
Anura
Aglossa
Pipidae

Xenopus romer: Estes, 1975

Neobatrachia
Leptodactylidae (Estes, 1970)
Bufonidae (Estes, 1970)
Hylidae (Estes, 1970)

Gymnophiona
Cecilidae

Apodops pricei Estes y Wake, 1972

REPTILIA
Testudines
Pleurodira
Pelomedusidae
Podocnemis sp.
Gen. nov. (v. Paula Couto, 1970)

Squamata
Sauria
Iguanidae (Estes, 1970)
Teiidae (Paula Couto, 1970; Estes, 1970)
Gekkonidae (Estes, 1970)

Serpentes
Boidae (Paula Couto, 1970; Estes, 1970)
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Crocodilia
Mesosuchia
Sebecosuchia
Sebecidae
Sebecus sp. .
Cuatro formas nuevas (f. Paula Couto, 1970)

Eusuchia
Alligatoridae _
“Un caimén’’ (f. Paula Couto, 1970)

En la Argentina, en cambio, sélo unos pocos restos de reptiles se
han registrado en depésitos atribuidos al Riochiquense por sus mamife-
ros (Paleoceno superior, v. Simpson, 1935 @, b; Feruglio, 1949). Las se-
dimentitas portadoras provienen del este de la provincia de Chubut, de
las localidades de Bajo Palangana (coeodrilos indeterminados) y Cerro
Pan de Azecar (cocodrilos y tortugas indeterminadas; vértebras de un
ofidio que recuerdan a Madtsoia, v. Simpson, 1935a; Feruglio, 1949).
Proveniente de la misma localidad y mnivel estratigrafico, Hoffstetter
(1959) deseribié un fragmento del dentario de un ofidio:

Boidae
Madtsoia cf. M. bai Stmpson, 1933

En estratos continentales de Laguna del Hunco y Cerro Mirador,
Rio Chubut medio, han sido coleccionados restos de anuros, plantas, pe-
ces y tortugas. Dichos depdsitos, sobre la base de su posicién estratigra-
fica, fueron considerados del Paleoceno superior o Koceno inferior (Ca-
samiquela, 1961, 1965). Dataciones radimétricas recientes indicarian que
corresponden al Paleocenc superior (Archangelsky, 1974).

AMPHIBIA

Anura
Aglossa
Pipidae

Xenopus pascuali (Casamiquela) 1960
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Este material fue designado Shelania pascuali por Casamiquela (1960,
1961, 1965) y estd siendo revisado por A. M. B. y Richard Estes, coin-
cidiendo ambos en considerarlo una especie del género X EnoOPuUs.

También en Laguna del Hunco y presumiblemente en sedimentitas
de la misma antigiiedad se ha registrado la presencia de probables pleu-
rodiros. Este material estd siendo estudiado por Roger Wood.

La presencia de quelonios y cocodrilos también se ha registrado en el
noroeste de la Argentina, en sedimentitas atribuidas al Cretécico superior
o Terciario inferior. En la provinecia de Jujuy, en la zona del rio Casa
Grande, provenientes de la Formacién Maiz Gordo, se exhumaron reecien-
temente fragmentos de cocodrilos y dos caparazones de tortugas pleuro-
diras. La antigiiedad de esta Formacién es atn diseutida (v. Pascual ¥
Odreman Rivas, 1973). En una localidad cereana, también se cita la pre-
sencia de cocodrilos y tortugas pero en depésitos de la Formacién Lum-
brera atribuida al Terciario inferior (v. Pasecual y Odreman Rivas,
op. cit.).

En 1958 Cattoi y Freiberg describieren los restos de un Pelomedu-
sidae al que denominaron Podocnemis argentinensis, provenientes de las
“Margas Multicolores” de Quefioal, Quebrada de Humahuaeca, provineia
de Jujuy, desconociéndose el nivel estratigrafico preciso. Wood y Ga-
mero (1971) consideraron a este material como Pelomedusidae, gen. et
sp. andet. Restos mas completos depositados en el American Museum of
Natural History, de Estados Unidos, provenientes de la misma zona, pro-
bablemente eorrespendan a Podocnemis argentinensis y a un nuevo gé-
nero de pelomedisido (Wood, eom. epist.). También ha sido referido
como ecf. Podocnemis argentinensis material coleccionado en Rio Tala.
brovincia de Salta, en las “Margas Multicolores” (Wood, com. epist.).

Eoceno

Los depésitos portadores de anfibios y veptiles fésiles de esta época
en Argentina se encuentran en la provincia del Chubut (Patagonia),
segtn los datos disponibles hasta el presente.

En sedimentitas atribuidas a la Edad Casamayorense (Hoceno in-
ferior), en las proximidades de Paso Niemann, este de la provineia del

Chubut, han sido registrados varios taxa:
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AMPHIBIA

Anura
Neobatrachia
Leptodactylidae
Caudiverbera casamayorensis (Schaeffer) 1949

Schaeffer (1949) desecribi6 a la forma precedente como Eophractus
casamayorensis. En 1963 Hecht consideré que se trataba de un repre-
sentante del género Calyptocephalella, €l que, de acuerdo a Myers (1962),
debe ser designado Caudiverbera por prioridad. Posteriormente Lynch
(1971) acept6 esta Gltima denominacién, incluyendo a Eophractus en la
lista de sinonimia de Caudiverbera y reconociendo tentativamente a la
forma de Chubut como una especie vilida de ese género.

REPTILIA
Testudines
Amphichelydia
Meiolaniidae
C'rossochelys corniger Simpson, 1937
Pleurodira
Chelydae
Hydromedusa sp. (Wood, com. epist.)

Crocodilia
Mesosuchia
Sebecosuchia

Sebecidae

Sebecus icacorhinus Simpson, 1937

En cstratos asignados también al Casamayorense -(Simpson, 1933a),
en la localidad de Cafiadén Vaea, geograficamente proxima a la anterior,
se han hallado las siguientes formas:
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REPTILIA

Squamata
Serpentes
Boidae
Madtsoia bai Simpson, 1933

Simpson (op. cit.) hace referencia también a otros restos algo dife-
rentes del ejemplar tipo de la especie citada precedentemente, correspon-
dientes a un boido hallado en sedimentos mis viejos pero “clearly early
Tertiary” (op. cit.: 9). Esto concuerda con la informacién brindada por
Hoffstetter (1959).

Asimismo en aquel trabajo Simpson menciona la presencia de otro
género de boido, sin nominar por su conservaeciéon precaria, proveniente
de estratos coetaneos o probablemente algo més jévenes (capas con Pyro-
theritum = Edad Deseadense) y que fuéra registrado en Cabeza Blanea,
provineia del Chubut.

Crocodilia
Mesosuchia
Sebecosuchia

Sebecidae

Sebecus icacorhinus Simpson, 1937

Restos de otro cocodrilo de igual antigiiedad fueron registrados al
sur del Lago Colhué-Huapi, provineia del Chubut (Simpson, 1933 b):

Eusuchia
Alligatoridae

Eocaiman cavernensis Simpson, 1933

En Pera se ha citado la presencia de un quelonio en la localidad da
Mogollén al noreste de Negritos, departamento de Piura, en sedimentitas
de origen marino costanero del Grupo Salina, atribuidas al Eoceno medio
(Schmidt, 1931) :
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Pleurodira
Pelomedusidae

Taphrosphys olssoni (Schmidt) (v. Zangerl, 1947)

Sedimentitas de Edad Divisaderense (convencionalmente Eoceno su-
perior, Pascual ef al., 1965) en el departamento de Las Heras, provineia
de Mendoza, Argentina, son portadoras de restos de ofidios, tortugas y
cocodrilos (Simpson, Minoprio y Patterson, 1962), en gran parte inde-
terminables. Entre ellos: '

REPTILIA

Crocodilia
Mesosuchia
Sebecosuchia
Sebecidae?
Ilchunaia parca Rusconi, 1946 (v. Gasparini, 1972)

Recientemente, en los mismos depdsitos de Mendoza se exhumaron
restos de un lacertilio (Contreras, com. pers.).

En el departamento de Santander, Colombia, en sedimentitas de la
Formacién Mugrosa en las localidades de Tama y Campo Waldo se exhu-
maron restos de tortugas y cocodrilos respectivamente, La Formacién
Mugrosa ha sido considerada por Stirton (1953) como eocena (Fauna
Tama), por Olsson (1956) como oligocena, por Langston (1965) como
eocena superior? y por van der Hammen como oligocena inferior (v.
Biirgl, 1961). Sélo los cocodrilos fueron determinados:

Mesosuchia
Sebecosuchia

Sebecidae

Sebecus sp.

Eusuchia
Crocodylidae Incertae sedis
Crocodylidae gen. et sp. indet. (ir. Langston, 1965)
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En sedimentitas del Eoceno superior en las cercanias de Ancon,

provineia de Guayas, Ecuador, se ha constatado la presencia de un ofi-
dio marino:

Serpentes
Palaeophiidae -
Pterosphenus sheppardi Hoffstetter, 1958

. Romer (1956; 1966) considera a la familia Palaeophiidae ecomo un
grupo de lacertilios y la incluye en la superfamilia Varanoidea.

Oligoceno

Provenientes de sedimentitas de la Bdad Deseadense (Oligoceno in-
ferior) de la localidad de Secarritt Pocket, oeste de Sierra Canquel, pro-
vincia del Chubut, Argentina, han side deseriptos varios anuros fésiles:

Neobatrachia
Leptodactylidae

Caudiverbera caudiverbera (Linneo) (v. Lynch, 1971)

Esta forma fue deseripta originalmente como una nueva especie del
género Calyptocephalella: C. canqueli (Schaeffer, 1949).

Eupsophus sp. (v. Schaeffer, 1949)
Neoprocoela edentatus Schaeffer, 1949 (v. Parte 1I)

En el extremo sur del Lago Colhué-Huapi, provincia del Chubut,
en sedimentitas atribuidas al Colhuchuapense también se ha registrado
la presencia de Caudiverbera. Ese género persistiria entonees en el Oli-
goeeno superior en aproximadamente las mismas latitudes de Patagonia
(v. Schaeffer, op. cit.; Béez, en prensa).

Restos de Chelyidae han sido citados (Wood y Patterson, 1973) en
el Oligoceno inferior (Deseadense) de Tremembé, estado de San Pablo,
Brasil (v. Paula Couto y Mezzalira, 1971).

Conjuntamente con restos de mamiferos se ha coleccionado mate-
rial, en su mayor parte fragmentario, de anuros, tortugas y cocodrilos
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en los alrededores de Chaparral, departamento de Tolima, Colombia
(Stirton, 1953). Sélo los tltimos han sido estudiados (Langston, 1965).
Las sedimentitas portadoras corresponden a la Formacién Mugrosa (ex
Formacién Tuné, Stirton, 1946) del Grupo Gualanday. Segin aquel au-
tor (1953: 610) la fauna mamalifera permitiria su asignacién a la Edad
Deseadense de Argentina (Oligoeeno inferior).

Eusuchia

Alligatoridae nsertae sedis
Balanerodus logimus Langston, 1965

Gavialidae

gen. et sp. indet. (v. Langston, 1965)

Varias localidades fosiliferas se han ecitado en las proximidades de
Coyaima, departamento de Tolima, Colombia, de donde se han extraido
numerosos restos de vertebrados constituyendo lo que Stirton (1953:
610) denominé Fauna Coyaima y asigné al Oligoceno superior. Esta
opinién ha sido aceptada por Langston (1965) y Hoffstetter (1970 a),
no asi por Estes y Sill (1966: 311) quicnes la asignaron al Mioceno so-
bre la base de la presencia de “scleromyid rodents” y de gaviales. La
asignacién cronolégica atribuida a estos tltimos se basé en que en Bra-
sil en sedimentitas de edad supuestamente mio-pliocena se hallaron res-
tos de Mourasuchus (=Nettosuchus) v de gaviales. Sin embargo la an-
tigiiedad de esos sedimentos oscilarfa entre Mioceno superior y Pleisto-
ceno (Price, 1956) o bien Plio-Pleistoceno (Paula Couto, 1970).

REPTILIA
Squamata
Sauria
Teiidae
ef. Tupinambis (v. Bstes, 1961)
Crocodilia
Mesosuchia
Sebecosuchia
Sebecidae
Sebecus sp. (v. Langston, 1965)
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Eusuchia
Alligatoridae
gen. et sp. indet. (v. Langston, 1965)

Crocodylidae
gen. et sp. indet. (v. Langston, 1965)

Gavialidae

Gavialis colombianus Langston, 1965

Stirton (1953) cité la presencia de fragmentos de tortugas, afin sin
determinar,

Mroceno

Son muy escasos los depdsitos del Mioceno inferior de América del
Sur que han brindado restos de anfibios o reptiles.

Provenientes de la parte meridional del valle del rio Chubut, pro-
vineia del Chubut, Argentina, se han estudiado restos de un Testudini-
dae hallados en sedimentitas de origen marino, asignadas al “Patagonien-

se”, convencionalmente Mioceno inferior u Oligoceno superior (v. Pascual
y Odreman Rivas, 1971, 1973) :

REPTILIA
Testudines
Cryptodira
Testudinidae

Geoachelone gringorum (Simpson) 1942 (v. William, 1950; Auffen.
berg, 1971)

En sedimentitas marinas de la Formacién Pirabas, muy probable-
mente Mioceno inferior (Paula Couto, 1970), en el litoral atlantico de
los estados de Para y Maranhao, Brasil, fueron hallados restos de tortu-
gas y cocodrilos (Camargo Mendes y Petri, 1971). Segin Paula Couto
(op. cit: 919) los quelonios fueron posiblemente acarreados a la costa
marina, habiéndose citado la presencia de:
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Pleurodira
Pelomedusidae

Podocnemis sp.

Hasta el presente sblo se conocen reptiles del Mioeeno inferior en
sedimentitas provenientes de la parte mds austral del continente, pro-
vineia de Santa Cruz, Argentina, pert ienteg a la For i6n Santa
Cruz. Han sido deseriptos restos de ignénidos, desconoeiéndose su proce-
dencia geogrifiea precisa (Ameghino, 1899):

Sauria
Iguanidae
Evichosaurus debilis Ameghino, 1899
Evrich us bombi ila Ameghino, 1899
Erichosaurus diminufus Ameghino, 1899 (v. Parte II)

Asimismo en esa Formacién fue registrada la presencia de otros la-
certilios, deseriptos sobre la base de material muy fragmentario. Diase-
mosaurus occidentalis Ameghino 1893, eunsiderado originalmente un agi-
mido, fue referido a la familia Teiidae (Romer, 1966). Es atn incier-
ta la ubicacién taxondmica de Dibolosodon typicus Ameghino, 1893 ¥
la presencia del género Sendwa, del que se describié 8. australis Ameghine,
1899 (v, Parte II). También Ameghino (1899) menciona la existencia
de vértebras pertenecientes a un ofidio de la talla de una gran boa.

Provenientes de sedimentitas de la Serie Zaraza en el estado de
Guirico, Venerzuela, asignadas al Mioceno medio, Simpson (1943 b) des-
eribié una nueva cspecie de Pelomedusidae: Podocnemis geologorum
que, en opinién de Wood y Gamero (1971), debe ser considerada como
Pleurodira incertae sedis.

La mayor parte de los registros de anfibios y reptiles del Miccena
superior provienen de Colombia, de sedimentitas del Grupo Honda (Fields,
1959). Dos faunas contemporineas fueron reecomocidas: Carmen de Api-
cald y La Venta (Stirton, 1953), las que incluyen numerosos mamiferos.
La primera de ellas brindé fragmentos de tortugas v cocodrilos:

Testudines
Pleurcdira
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Pelomedusidae (v. Stirton, op. eit.)
Podocnemis sp. (v. Royo y Gémez, 1945-1946)
Crocodilia
FEusuchia
Alligatoridae
Eocaiman sp. (v. Langston, 1965)
Caiman neivensis (Mook) 1941 (v. Langston, 1965)

Los haliazgos herpetolégieos corresoondientes a la Fauna La Venta
son, en eambio, abundantes y provienen de diversas localidades del de-
partamento de Huila. Los restos de anfibios son eseasos, limitados a anu-
ros que originalmente fueron mencionades como leptodactilidos eon du-
das (Stirton, 1953; Savage D., 1951) y posteriormente determinadoes co-
mo bufénidos (Estes, 1961, 1963) :

Neobatrachia
Bufonidae

Bufo marinus (Linneo)
Los veptiles son comparativamente numerosos:

Testudines
Pleurodira
Pelomedusidae
Podocnemis cxpansa (Schweigger) 1912 (v. Medem, 1966, 1968)
Chelyidae
Chelus sp. nov. (Wood, comp. pers.)

Cryptodira
Testudinidae
Geochelone (Chelonoides) hesterna Aunffemberg, 1971

Emydidae
gen. et sp. indet. (v. Medem, 1968)
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Restos de tortugas de igual procedencia y atn no estudiadas, fueron
mencionados por Royo y Gomez (1945-1946), Stirton (1953) y Biirgl
(1961). Gran variedad de Squamata han sido registrados también en
esos depolsitos:

Sauria
Iguanidae (v. Estes, 1961)
Teiidae
Tupinambis cf. T. teguizin (v. Estes, 1961)
Dracaena colombiana Estes, 1961

Serpentes
Aniliidae (v. Hoffstetter, 1967 a; b)

Boidae
Eunectes sp. (v. Hoffstetter, 1967 b)
Colubridae (v. Hoffstetter, 1971 b)

Es interesante destacar que en la fauna Lia Venta coexistieron co-
codrilos Sebecosuchia con Eusuchia. Todo el material citado a continua-
¢ién ha sido estudiado por Langston (1965)

Mesosuchia
Sebecosuchia
Sebecidae
Sebecus huilensis Langston, 1965
Sebecus sp.
Eusuchia
Crocodylidae
Charactosuchus fieldsi Langston, 1965
Alligatoridae
Eocaiman sp.
Caiman newensis (Mook) 1941
Caiman sp.
Caiman cf. C. lutescens (Rovereto) 1912
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Una de las autoras (Gasparini, 1973) considera a C. lutescens Rove-
reto, 1912 como sinénimo de C. latirostris.

Nettosuchidae
Mourasuchus atopus (Langston) 1965
Originalmente Langston deseribi6 a la especie precedente como Netto-
suchus atopus (v. Langston, 1966),
Gavialidae

cf. Rhamphostomopsis

En depésitos del Mioceno superior (Edad Friasense), en las pro-
vincias de Santa Cruz y Rio Negro, Argentina, se han hallado restos de
anures (Casamiquela, 1958, 1963) :

Neobatrachia
Leptodactylidae

Caudiverbera caudiverbera (Linneo) (v. Lynch, 1971)

Kl material anteriormente citado, proveniente del norte del lago Bue-
nos Aires, provineia de Santa Cruz, fue deseripto originalmente como
Gigantobatrachus parodii por Casamiquela (1956). La misma especie fue
registrada en Barranea de los Loros, costa meridional del rio Colorado,
provincia de Rio Negro (Casamiquela, 1963). También en la provineia
de Rio Negro, al sudoeste de Ingeniero Jacobacei, se ha hallade otro
leptodactilido:

Wawelia gerholdi Casamiquela, 1963

En depésitos del Mioceno superior (Colluncurense), en la parte oeci-
dental de la provincia del Chubut, se ha exhumado un resto de quelonio
que, segtin Wood (com. epist.), podria considerarse como cf. Geochelone
gringorum. En sedimentitas de la misma antigiiedad de la provincia da
Rio Negro, en la zona de Pileaniyeu Viejo, se registré la presencia da
testudines.

Otros quelonios han sido eitados en Ecuador en la regién amazdénica
en la cuenca del Curaray (Hoffstetter, 1970 b). Segtn Tschopp (1953),
los depésitos portadores pertenecen a la Formaeién Curaray (Mioceno).



166 ACTA GEOLOGICA LILLOANA, XIV (1977)

Recientemente, en sedimentitas del Mioceno, probablemente superior,
en la cuenca del rio Inuya, tributario del Urubamba, Perd, ha sido regis-
trada la presencia de Sebecus (News Bull. Soc. Vert. Paleont., 106; 49,
1976).

Plioceno

Los reptiles més antiguos registrados en el Plioceno provienen de
sedimentitas asignadas al Plioceno medio de Venezuela y Argentina. Del
miembro superior de la Formacién Urumaco, al noroeste de Venezuela
(Royo y Goémez, 1960; Gonzalez de Juan et al., 1970), se han exhumado
restos de numerosos vertebrados. Lios depdsitos portadores podrian refe-
rirse a la Edad Huayqueriense (Plioceno medio) segiin Pascual y Ga-
mero (1969). '

Se han citado:

REPTILIA
Testudines
Pleurodira
Pelomedusidae

gen. nov. (Wood, com. pers.)

Chelyidae
Chelus sp. (v. Wood y Patterson, 1973)

_Trionychidae.
gen. et sp. indet. (v. Wood y Patterson, 1973)
Testudininae indet. (v. Wood y Patterson, 1973)
Testudinae

Crocodilia
Eusuchia

Gavialidae

Ikanogavialis gamerot Sill, 1970

Otro material de Croecodilia proveniente de la Formacion Urumaco
recientemente coleccionado y afin inédito estd siendo estudiado por Bryan
Patterson. En forma preliminar, se han registrado (com. pers.):
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_ Eusuchia
Crocodylidae?
Gryposuchus sp.
Alligatoridae
Balanerodus sp.

Dinosuchus sp.
Melanosuchus fisheri Medina, 1976

Nettosuchidae
Mourasuchus amazonensis Price, 1964

Proveniente de depdsitos referidos a la Edad Huayqueriense (Plio-
ceno medio) del valle de Santa Maria, provineia de Catamarca, Argen-
tina, Rovereto (1914) deseribi6 un Testudinidae que denominé Testudo
gallardoi. El material tipo es fragmentario y ha sido estudiado posterior-
mente por Auffenberg (1974), quien la consideré una especie vilida del
género Geochelone: G. gallardoi, Asimismo ese autor incluyd a Testudo
praestans (Rovereto, 1914) en la sinonimia de esa especie.

Abundante material de vertebrados fésiles ha sido exhumado de la
margen izquierda del Rio Parani, provincia de Entre Rivs Argentina,
desde fines del siglo pasado. Muchos de ellos, evidentemente redeposita-
dos, provienen de un complejo conjunto de sedimentos terrestres, fluvia-
les y marinos, habiendo variado notablcmente el reconocimieniv de uni-
dades litolégicas segiin los diversos autores (v. Frenguelli, 1920, 1922,
1937, 1950; Reig, 1957; Pascual y Odreman Rivas, 1973). La incierta
proveniencia estratigrafica del materiai complica esta situacion.

Las formas mencionadas a continuacién provendrian del denomina-
do “Mesopotamiense” (Plioceno medio-superior, fide Pascual y Bonde-
sio, 1961). En la mayor parte de los casos se requeriria una revisién de
las mismas a la luz de los conocimientos actuales. Lia presencia de tortu-
gas estd documentada por el hallazgo de gran cantidad de fragmentos
aislados. Algunas de ellas fueron determinadas especificamente (Bra-
vard, 1858; Burmeister, 1883; 1885; Ambrosetti, 1893; Ameghino, 1898).
Sin embargo lo fragmentario del material sélo permite asegurar. la exis-
tencia de pleurodiros indeterminados y, entre los criptodiros, de Geoche-
lone sp. Wieland (1923) estudié un fragmento de caparazén de un pleu-
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rodiro y lo denominé Parehydraspis paranensis (Chelyidae). Este mate-
rial no ha sido revisado.

Squamata
Sauria
Teiidae
Tupinambis? (v. Parte II)
Serpentes
Boidae
gen. indet. (v. Bravard, 1858 ; Burmeister, 1883, 1885)

La mayor parte de los cocodrilos del Terciario de Argentina provie-
nen del “Mesopotamiense”. Ellos fueron dados a conocer por Bravard
(1858), Burmeister (1883, 1885), Ambrosetti (1890), Scalabrini (1887},
Rovereto (1912), Saez (1928), Rusconi (1933, 1935), Gasparini (1968)
y revisados por Patterson (1936), Langston (1965) y Gasparini (1973).
Seglin esta ultima autora pueden reconocerse:

Alligatoridae
Caiman latirostris (Daudin)
Catman australis (Burmeister)
Caiman ef. C. yacare Daudin
Caiman sp.

Gavialidae

Rhamphostomopsis neogaeus (Burmeister) Rusconi 1933

Del Conglomerado Basal del Rio Carapari (Conglomerado de Ga-
larza), en la provincia de Salta, Argentina, fueron extraidos restos de
cocodrilos indeterminados y de Rhamphostomopsis sp. (Gasparini, 1968).
La antigiiedad de estos estratos es meierta, habiéndoselos correla-
cionado econ el “Mesopotamiense” por sus fésiles. Otras evidencias indi-
carfan, sin embargo, mayor edad (v. Pascual y Odreman Rivas, 1973:
314-315). :

La presencia de varios reptiles ha sido citada en sedimentitas de
Edad Montehermosense en su localidad tipo en el sur de la provincia de
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Buenos Aires. Esa Edad fue asignada al Plioceno superior (v. Pascual
et al, 1966). Con igual procedencia geogrifica y estratigrifica fueron
deseriptos restos de anuros (Ameghino, 1899; Rovereto, 1914). Asimis-
mo nuevo material coleccionado se halla en estudio (A.M.B.).

AMPHIBTA

Anura
Neobatrachia
Leptodactylidae
Ceratophrys prisca Ameghino, 1899

REPTILIA

Testudines
Cryptodira
Testudinidae
Geochelone gallardoi (Rovereto) (v. Auffenberg, 1974)

Esta especie fue originalmente referida como Testudo praestans por
Rovereto (1914),

Squamata
Sauria
Teiidae
Tupinambis preteguizin Rovereto, 1914
Tupinambis prerufescens Rovereto, 1914
Tupinambis brevirestris Rovereto, 1914
Tupinambis multidentatus Rovereto, 1914

En una revisién de los fésiles de la Formacién Chapadmalal, Reig
(1958) acota que el material precedente de lacertilios fue examinado,
poniéndose en duda la validez de dichas especies (v. Parte II).

Material asignado a una nueva especie del génerc Callopistes (Teii-
dae), procede también de Monte Hermoso (Chani, 1976).
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En dos localidades de la provincia de Buenos Aires, en formaciones
referibles a la Edad Montehermosense: Formacion Irene y Formacion
Chapadmalal (v. Pascual ef. al., 1966), se han hallado restos de una es-
pecie de bufénido. La Formaeién Chapadmalal ha sido referida tentati-
vamente por Reig y Simpson (1972) a la Edad Chapadmalense, a la que
diferencian de la Montehermosense y asignan al limite Plio-Pleistoceno.

Bufonidae

Bufo pisanot Casamiquela, 1967

En la localidad de Sincelejo, departamento de Bolivar, Colombia,
se exhumaron placas pertenccientes a una pequefia tortuga (Royo y Goé-
mez, 1945-1946). Segtin Porta (1961) las areniscas de Sincelejo, son
atribuibles al Plioceno.

Restos de tortugas indeterminadas provienen de Arvazati, departa-
mento de San José, Uruguay, de sedimentos del Pliceeno superior, For-
maeién Kiya? (Mones, com. epist.).

Paula Couto (1970) hizo mencién de varios reptiles provenientes de
sedimentitas plio-pleistocénicas de la cuenca del rfo Jurud, estado de
Acre, Brasil:

Testudines
Pleurodira
Pelomedusidae
Podocnemis sp.
Chelyidae
Chelus sp.
gen. nov.
Cryptodira
Testudinidae
Geochelone sp.
Squamata
Serpentes
Mat. indet. -
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Crocodilia
Eusuchia
Crocodylidae?
Gryposuchus sp.

Gavialidae
Gavialis (v. Parte II)

Alligatoridae
Brachygnathosuchus brasiliensis Mook, 1921

Purussaurus Barbosa (v. Price, 1967)

Nettosuchidae
Mourasuchus (v. Price, 1964; Langston, 1966)

En sedimentitas del Grupo Contamena, en la zona del rio Aguay-
tia, al oeste del rio Ueayali, Perfi, se ha registrado la presencia de tor-
tugas (Kummel, 1948), que fueron vosteriormente estudiadas por Wi-
lliams (1956) :

Testudines
Pleurodira
Pelomedusidae

Podocenemas basslert Williams, 1956

La falta de datos exactos sobre la procedencia estratigrafica de la
especie anteriormente citada y la amplitud temporal que abarca el Gru-
po Contamana (Eoceno-Plioceno) hacs muy incierta su asignacién ero-
nolégica. Bassler (v. Kummel, 1948) consideré a esa forma del Mioce-
10, Simpson (1943) del Terciario medio y Williams (1956) del Plioceno
superior o tal vez Pleistoceno. Esta tltima asignacién se ve apoyada por
la descripeién litolégica de Bassler de los estratos portadores, segfin la
cual provendrian de la parte més alta del Grupo, y por estar estrecha-
mente relacionada con la actual Podocnemis expanse (Williams, op. cit.).

Spillman (1949) ‘cita en depésitos plio-pleistocénicos del rio Uto-
quinea, afluente del Yavari, Perf,, la presencia de placas de una tortuga
terrestre, Al respecto dice que... ‘“‘es posible que se trate de una cspe-
cie de gran tamafio del género Testudo...” (op. ctt.: 37). También ese
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autor meneciona para la misma zona (op. ¢it.: 36-37) lo que a su parecer
serfa un Gavialidae: “...es muy posible que estos restos pertenezean a
una especie del género Gryposuchus...” y un Alligatoridae “parecido
al género Caiman”.

Asimismo en Perd, en la regién oriental o amazdnica, en los yaci-
mientos del rio Amazonas, se cita la presencia de Crocodilia y Testudines
(Hoffstetter, 1970 c¢).

Hoffstetter (1970 ) mencioné la presencia de tortugas y cocodrilos
en el Terciario de la regién andina (zona de Biblidn) de Heuador. Los
cocodrilos serian Alligatoridae en opinién de de Broin (v. Hoffstetter-
op. cit.).

En la regién subandina de Bolivia, en sedimentitas euya antigiiedad
v ubieacién exacta se desconocen, Ortega (1970) hace mencién de eoco-
drilos.

Rusconi (1931: 5) determiné como Brachygnathosuchus brasiliensis
un diente de cocodrilo proveniente de terrenos de la zona denominada
Acre Boliviano. Es probable que los depésitos sean plio-pleistoeénicos;
el diente es indeterminable.

Restos de un gigantesco Testudinidae fueron halledos en la zona
de Huachipampa, en la provincia de San Juan, oeste de Argentina. Su
antigiiedad es incierta.

Pleistoceno

En la region costanera de Ecuador, en la peninsula de Santa Klena,
en depdsitos atribuidos al Pleistoceno superior o terminal se exhumaron
restos de vertebrados que constituyen la llamada fauna carolinense (v.
Hoffstetter, 1970 b). Entre ellos:

REPTILIA
Testudines
Cryptodira
Testudinidae
Geochelone sp.
Emydidae
Geoemyda sp.
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Squamata
Sauria
Tguanidae

Dicrodon sp.

Teiidae

Dicodron sp.

Crocodilia
Eusuchia
Alligatoridae

““Caiman’ s.l.

También en Perti se han registrado anfibios y reptiles fosiles del
Cuartario. Al sudeste de Talara, en impregnaciones de betin que apa-
recen en el tablazo marino de Mancora, se han registrado numerosos res-
tos de anuros, tortugas, lagartos v cocodrilos que se encuentran en se-
dimentitas atribuidas al Pleistoceno superior (Lemon y Churcher, 1961;
Hoffstetter, 1970 ¢).

Anfibios y reptiles pleistocénicos también han sido hallados en la
localidad de Tarija, Bolivia (Hoffstetter, 1963). Los anfibios han sido
estudiados por Vergnaud-Grazzini (1968).

AMPITIBIA
Anura
Neobatrachia
Bufonidae

Bufo ef. B. marinus horribilis Wiegmann
Leptodactylidae

Ceratophrys sp.

REPTILIA

Squamata

Sauria



174 ACTA GEOLOGICA LILLOANA, XIV (1977)

Teiidae

#Tupinambis teguizin (Linneo)

Otro yacimiento del Pleistoceno de Bolivia que ha brindado restos
de anfibios y reptiles es el de Nuapua, situado al sudeste de ese pais, en-
tre las localidades de Capirenda y Carandaiti (Hoffstetter, 1968 «). En
el nivel inferior (Nuapua 1) se han hallado quelonios:

Testudines
Cryptodira
Testudinidae

Geochelone sp.

Del nivel 2 (Nuapua 2) provienen restos de anuros (deseriptos por
Vergnaud-Grazzini, 1968), tortugas, saurios y ofidios:

AMPHIBIA

Anura
Neobatrachia
Leptedactylidae
Ceratophrys cf. C. ornata (Bell)
Leptodactylus ef. L. ocellatus (Linneo)
Bufonidae
Bufo cf. B. paracnemis A. Lutz, 1926

REPTILIA

Testudines
Mat. indet.
Squamata,
Sauria
Teiidae

Tupinambis teguizin (Linneo)



A. M. BiEZ v Z. B. DE GASPARINI, Origenes y evolucién de los... 175

Serpentes
Boidae
Colubridae

Colubrinae

Viperidae
Crotalinae

Amphisbaenia
Amphishaenidae

En Argentina son numerosas las menciones de depdsitos fosiliferos
del Pleistoceno. Proveniente del este de la provincia de Salta, de la par-
te superior del Grupo Chaco, ha sido deseripto un resto de cocodrilo,
determinado por Patterson (1936) como Caimdn latirostris. Sin embargo
la antigiiedad de las sedimentitas portadoras es dudosa, pudiendo ser
pliocénicas (v. Paseual y Odreman Rivas, 1973). En el Pleistoceno
inferior (Uquiense, v. Pascual, 1970) de las cercanias de Buenos Aires
fueron registrados restos de tortugas. Baséndose en un fragmento de
placa, Rusconi (1934) deseribié una nueva especie: ?Hydraspis arena-
rius, que fue posteriormente considerada Phrynops sp. (Pascual, 1970).
Sin embargo, de acuerdo a la ilustracién de Rusconi (op. cit.), el mate-
rial serfa insuficiente para una asignacién genérica. También en los al-
rededores de Buenos Aires, en sedimentos atribuidos a la Edad Ensena-
dense (Mesopleistoceno, v. Pascual et al. 1965) se ha citado la presencia
de anfibios y reptiles. Restos de la columna vertebral de un pequefio
saurio fueron referidos a una nueva cspecie de Letosaurus: L. marellii
(Rusconi, 1937, no vista). Posiblemente carezca de validez Ceratophrys
ensenadensis n. sp. (Rusconi, 1932), de igual procedencia, y se trate de
C. ornata (Bell). La presencia de esta Gltima especie fue citada por Ame-
ghino (1899) en el ‘‘Lujanense’’ y “Bonaerense’’ (Edad Lujanense sensu
Pascual et al., 1965) de la provincia de Buenos Aires (Neopleistoceno, v.
Pascual et al., op. cit.). Asimismo, segiin Ameghino (1898), vivié en la
“Epoca Pampeana’’ (v. Pascual y Odreman Rivas, 1973) Testudo elata
Gervais, 1877 y las especies por él definidas: Platemys lacvius P. robusta
¥ P. antiqua. En sedimentos atin més modernos (‘‘Postpampeano”) cita
la presencia de P. fossilis Ameghino. Todo este material de Testudines no
ha sido atin revisado. En depésitos atribuidos al ‘‘Pampeano superior’’
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en el sur de la provineia de Santa Fe se ha hallado parte de un capara-
#6n de un Testudinidae de grandes dimensiones.

En el Pleistoeeno de Brasil se ha registrado la presencia de anuros
procedentes de Lagoa Santa, estado de Minas Gerais (Giinther, 1859,
Lyneh, 1971):

Anura
Neobatrachia
Leptodactylidae
Ceratophrys aurita
Leptodactylus ocellatus (Linneo)
Leptodactylus pentadactylus (Laurenti)

Leptodactylus sp.

Paula Couto (1970) menciond los siguientes repliles, registrados en
la cuenca de Paraiba, en el estado de San Pablo, Brasil:

Testudines
Pleurodira
Chelyidae
Posiblemente dos géneros
Crocodilia
Eusuchia
Alligatoridae

Un caimin

La presencia de Geochelone (= Testudo) en yacimientos del Pleis-
toeeno superior de distintas localidades del Uruguay fue detestacada por
Berro (1927). Mones (1972) eitd los autores gue mencionaron la pre-
sencia del género en ese pafs. Weiss (1830) deseribié los restos de un
quelonio que denominé Testudinites sellowii, proveniente del rio Que-
quay, departamento de Paysandd. Posteriormente Paula Couto (1948)
los reestudis, designindoselos Testudo sellowii. Recientemente Auffenberg
(1974) los asigné al género Geochelone: G. sellowii.
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IT — CONSIDERACIONES SOBRE SU ORIGEN Y EVOLUCION
Amphibia

El registro de los anfibios en el Cenozoico de Amériea del Sur estd
integrado, hasta el momento, easi exclusivamente por anuves. Sin em-
bargo la presencia de cecilidos en depdsitos del Paleoceno de Brasil (Es-
tes ¥ Wake, 1972) atestigua que son anliguos integrantes de la fauna
de ese continente, Lios urodelos, en eambio, serian invasores recientes
{Darlington, 1957: 163 ; Wake, 1966). Pocas familias de las que integran
la batracofauna actual se hallan representadas en el registro fésil, no
obstante es evidente que la antigiiedad en esas tiervas de los distintos
grupos es diferente, difiriendo también su ovigen e historia biogeogrifica.

La familia Pipidae, cuyo registro es eomparativamente abundante en
razén de su habitat aeuitico, ha sido considerada eomo un grupo de
anures diferenciado tempranamente del stoek ancestral (p. ej. Noble,
1931; Orton, 1957; Griffiths, 1963; Kluge y Farris, 1969; Savage, 1973;
Moresealehi, 1973; Lyneh, 1973). Se la ha registrado en el Creticico
inferior de Israel (Nevo, 1968), Creticico superior de Niger (Vergnaud-
Grazzini in Broin et al, 1974), Creticieo superior de Argentina (Reig,
1959; Parvodi Bustos ef al., 1960; Bdez, 1975), Creticico superior? de
Bud Afriea (Haughton, 1931), Paleoceno superior de Brasil (Hstes v
Reig, 1973; Estes, 1975 a, b), Paleoceno superior de Argentina (Casa-
miquela, 1960, 1961, 1965), Mioeeno de Africa del sudoeste (Ahl, 1926)
¥ Mioeeno de Marrueeos (Vergnaud-Grazzini, 1965). La localizacion geo-
grifica de los restos fosiles a ella atribuidos y su distribuciin actual,
Amériea del sur y Afriea, sugieren su prosapia gondwiniea.

En América del Suw el registro mis antiguo corresponde al Cretd-
«ieo superior de la provineia de Salta, en el noroeste de Argentina, Este
material fue sucintamente deseripto por Reig (1959), quien lo designé
Saltenia ibaiiezi, y por Parodi Bustos ¢f al (1960 ; estos Gltimos lo atri-
buyeron al género Eorenopoides, gue fuera definido para una especie
del Cretieico superior? de Africa (Haughton, 1931). Reeientemente
ha sido vevisado (Bdez, 1975) considerdndose gque no corresponde su
asignacién a Eoxenopoides, de aenerdo también al reestudio de E. reunin.
gi realizado por R. Estes (M. 8.).

La presencia del género Xenopus en los depdsitos paleocenos de
Ttaborai, Brasil, (Estes y Reig, 1973; Estes, 1975 a, ) plantea intere-
santes problemas paleobiogeograficos, ya que en la actualidad sélo se
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encuentra en Afriea al sur del Desierto de Sahara, representado por
varias espeeies, ¥ habia sido sefialado {nicamente en sedimentitas seno-
nianas y mioecenas de esc continente. Las evidencias disponibles sugie-
ren que el pipido de Ttaboraf es un relicto de la fauna que vivié posi-
blemente en la parte occidental del Gondwana, aislado luego de la se-
paracién de las placas africana y sudamerieana. La datacién de este lti-
mo evento difiere segln los autores ¥ la indole de los argumentos utili-
zados. Datos geofisicos recientes relativos al ordenamiento cronoldgico de
los paleo polos magnéticos mesozoicos sugerivian que hasta el Cretéeico
inferior tardio dichas placas estaban unidas por sus litorales atlinticos.
criginindose posteriormente el Océano Atlintico Sur, tal vez en el Cre-
ticico Superior (Valencio y Vilas, en prensa). Segin datos de ia pro-
pagacidn del fondo ocednico la separaciin de aquellas placas habria eo-
menzado en el Jurdsico superior (Le Pichon y Hayes, 1971), concluyen-
do hacia el Turoniano inferior segin evidencias geoldgicas (Wright.
1968). No obstante ya desde el Aptiano en las cuencas de Sergipe-Alagoas,
Brasil, y Gabén, Congo, Afriea, aparecen complejas fluctnaciones regre-
sivo-transgresivas, asociadas con deposicidn de evaporitas (Reyment v
Tait, 1972).

Cabe sefialar, por otra parte, que también la inclusién de Shelanic
pascuali en el género Xenopus (Parte I) v las similitudes de Saltenio
ibafiezi con ese mismo género, especialmente en el esqueleto post-eranea-
ro, indican que el intercambio faunistico entre esos continentes fue més
activo de lo que permitiria su aetnal posieién (Bdez, 1976).

La existencia ya en el Senoniano de Niger de representantes del gé-
nero Xenopus implica una gran antigiiedad del mismo. Al respeeto con-
viene recordar que una de las formas procedentes de los depdsitos de
Maktesh Ramon, Israel, asignados al Cretieico inferior, ha sido conside-
rada préxima a Xenopus (Nevo, 1968).

La distribucién geogrifica de los pipidos en el Terciavio fue dife-
rente y posiblemente més amplia que la presente, tanto en América de!
Sur como en Africa. En este Giltimo eontinente en el Mioceno se los re-
gistra en Marruecos y en Afriea del Sudoeste. Lia expansién alli del eli-
ma érido y la vegetacién correspondiente en dreas del norte y del sudoes-
te desde el Mioceno en adelante (Axelrod, 1960, fide Savage, 1973) sin
duda estuve relacionada con su retraceitn geogréfica. En América del
Sur la existencia de climas eélidos y héimedos en la regién austral du-
rante el Terciario temprano (v. Parte III) posibilitd que la dispersién
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de los pipidos se extendiera hasta Chubut (actualmente alrededor da
43° 8), de acuerdo al registro. Fsa situacién contrasta fuertemente eon
la actual, ya que el limite meridional de su distribucién aleanza apro-
ximadamente los 20° 8 (Estado de Espiritu Santo, Brasil). No obstan-
te, es preciso advertir gue el género Xenopus, de acuerdo a su distri-
bueién presente, parece tolerar un rango mis amplio de temperaturas
que las especies sudamericanas vivientes. Estas tiltimas constituyen los
representantes actuales de una linea tempranamente separada, la que
sobrevivié en ese continente a los mds generalizados xenopines. Hasta
€] momento la historia de ese grupo no esti doeumentada en el registro
fosil.

Como se ha mencicnado, los pipidos han sido considerados como
una familia de neto abolengo gondwinico (Reig, 1968; Estes y Reig,
1973) ¥ cuya evolucidn comenzd en el Jurdsico (Orton, 1957; Nevo,
1968). No asi por otros autores como Noble (1922}, quien sugirié el
ingreso del grupo a Amériea del Sur desde el norte en el Mesozoico
tardio o Cenozoieo temprano, También Schaeffer (1949) postuld un
genocentrs holirtieo desconoeido y Darlington (1957: 158) propuso su
entrada al continente en el Cretdcico tardio proveniente de las regiones
tropicales del Viejo Mundo. La posible atribucidn a esta familia de un
fragmento de himero procedente de depidsitos del Jurisico superior de
Wyoming, Estados Unidos (v. Estes y Reig, 1973), debié de influir sin
duda para que Savage (1973), aun reconceiendo su probable origen gond-
winieo, considerara que haeia el Jurisieo los pipidos ocupaban las re-
miones tropieales de Laurasia ¥y Gondwana y los ineluyera, eonseeuen-
temente, en su unidad histériea Tropical Antigua. Hasta el momento,
las evidencias paleontoldgieas disponibles no permiten suponer la exis-
teneia de la familia en los continentes del Norte, Si la separacién de
Afriea ¥ Madagascar constituydé un evento oenrrido en el Cretieico tar-
dio (Smith y Hallam, 1970; Cracraft, 1973) y la de esta fltima y la
India se produjo en ese tiempo o en el limite Cretieico-Tereiario (Me
Elhinny, 1970; Fisher of al., 1971; Me, Kenzie y Seclater, 1973) los pi-
pidos pudieron haber aleanzado esas fireas gondwinicas (Savage, 1973),
dado que las evidencias paleontologiens sugerirfan la existencia enton-
ees de un elima por lo menos templade-cilido y hiimedo. No obstante,
no han sido registrados hasta ahora en esas regiones ni se encuentran
alli en nuestros dias. Hay que sefialar que otros datos indiearian, en
cambio, una mayor antigiiedad del ecanal de Mozambique, el que podria
haber actuado ecomo filtro, Asimismo ciros autores han sugerido una
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situacién de Madagascar relativa a Africa semejante a la actual desde
¢l Paleozoieo superior (Firster, 1975).

Los leptodactilidos, en sentido estrieto, habitan en la actualidad
en América desde el extremo austral hasta el sur del territorio de los
Estados Urides. Esa distribucién y la de eclertos miobatriquidos eon
ellos relacionados sugiere un centro de origen y dispersién en el He-
misferio Sur (Lyneh, 1971), opinion que ha sido vertida por varios
autores (Metealf, 1923; Laurent, 1942; Reig, 1960 a; 1968; Savage,
1973; ete.). Hasta el momento el registro paleontolégico parece confir-
mar esa hipotesis: con excepeién del diseutido Indobairachus pusillus
(Owen) Noble, 1930 del Boceno de India peninsular (v. Heeht, 1963;
Reig, 196&; Lynch, 1971; Savage, 1973) los fisiles atribuidos a esta
familia sc han hallado dentro de su drea de distribucién actual. Ade-
mis de habérsela registrado repetidamente en Amériea del Sur, se la
ha citado en Amériea Septentrional pero su presencia alli estaria feha-
cientemente documentada rvecién en el Pleistoeeno (Lyneh, 1971), lo
que eoncordarfa con la sugerencia de Istes (1970) de que la entrada
de los leptodactilidos a cse eontinente no se produjo antes del Plioeeno.
La atribueién a la familia Leptodaetylidae de formas del Creticico in-
ferior de Texas ha sido puesta en dunda (Hecht, 1963), descartindose
la de aquéllas del Creticico superior de Wyoming (Estes, 1964; 1969).
Tampoco seria correeta la asignacién familiar de Eorubeta nevadensis
del Foeeno inferior de Nevada, Estados Unidos, deseripto por Heeht
(1960) (v. Reig, 1968; Lynch, 1971).

La presencia de leptodactilidos en el territorio sudamericano se re-
montaria, en cambio, al Mesozoico. Bl registro mds antiguo proviene del
Paleoceno superior de Ttaboraf, Brasil (Hstes, 1970) y es posible que
esté representado un género viviente (Estes y Reig, 1973). Sin embargo,
se ha sugerido su presencia en depdsitos del Cretieico medio de Brasil
(Estes v Reig, op. cit.) y Cretdeico superior de Perii (Sigé, 1968), lo
que indiearia la gran antigiiedad del stock leptodactiloideo en Amériea
del Sur. Hsto estarfa también sugerido por la existeneia de hilides y bu-
fénidos (véase mis adelante) en los depdsitos paleocenos de Itaborai,
evidenciando una extensiva radiacién mesozoica.

Diversas opiniones se han vertido sobre el origen de los leptodactili-
dos, si bien son afin escasos los aportes de la paleontologia al problema.
Lynch (1971, 1973) postulé como grupo ancestral un stock miobatraqui-
do, actualmente representado por los Cieloraninae y Heleophryninae (in-
cluidos primeramente en la familia Leptodaetylidae y Iunego exeluidos),
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cuya penetracién en América del Sur se habria producido desde Austra-
lia via Antdrtida hacia el Jurdsico tardfo o Cretieico temprano. La re-
lacién sostenida por ese autor entre los primitivos leptodactiloideos y
ciertos pelobdtidos holirticos le hizo postular una migraeién de estos fil-
timos a través del este de Afriea para cxplicar el poblamiento del terri-
torio australiano. Datos cavioldgicos sugeririan, sin embargo, que las for-
mas australianas pudieron haber derivado de otras cuyo cariotipo era
semejante al que presentan el género africano Heleophryne v varios lep-
todactilidos sudamervicanos (Moresealehi, 1973). Por su parte, Savage
(1973) los considera derivados de leptodaectiloideos primitivos, originados
de un stock central de acosmanures (semsu Starrett, 1973) tropicales, y
que se habrian asoeiado eon la vegetacidn extratropical del eonlinente
gondwinico antes de su separacién en dos masas continentales. Conse-
euencia de ese fltimo evento, que dicho autor considera del Jurisico me-
dio, habria sido la separacién de tres grupos en Amériea del Sur, Africa
v Australia. Tanto Lyneh como Savage, asi como otros autores (v. gr.
Vuilleumier, 1968; Heyer, 1975), coinciden en suponer que los leptodae-
tilidos se originaron en las regiones templadas, dada la distribueidn de
las formas vivientes mds primitivas; cu penetracién en las dreas tropi-
cales habria ocurride posteriormente.

La eonsideracién de la evolucion temprana de los leptodactiloideos
en el territorio sudamericano requiere tener en cuenta los marcados cam-
bios elimiticos acaeeidos en el Mesozoico, espeeialmente en el sector aus-
tral, asi como la paleogeografia de esas regiones. Indicadores paleoclimé-
ticos bioldgicos sugieren gue durante el Jurdsico medio al Creticieo tem-
prano la zona de clima edlido se habria extendido hasta la Patago-
nia eentral (Volkheimer, 1967, 1969, 1972). Inclusive estudios litolégi-
cos realizados en la Cuenca Austral indicarian condiciones climéticas
cilidas y hiimedas a fines del Jurdsico (Riggi, 1969). En ese tiempo,
haecia el norte, una franja drida atravesaba el continente, incluyendo el
paleodesierto més extenso que se conoee en el registro geoldgico (v. Vol-
kheimer, ops. ¢it.), lo que debié eonstituir una importante barrera ecold-
gica para los anuros y al mismo tiempo pudo estimular la aparicién de
tendencias progresivas hacia una existencia mis terrestre, El desierto
meneionado oeupaba parte del norte del actual territorio argentino y se
extendia hacia lo que es hoy Uruguay y Brasil, llegando hasta el estado
de Minas (lerais. A comienzos del Creticico, en la regién austral una
ingresién marina cubria el extremo sur de Patagonia, contenida hacia el
norte y el este por dreas de relieve fuertemente positivo (Russo y Fle-
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res, 1972). Ello implicaria que, si el stock leptodactiloideo ingresé al
continente desde el sur, en el Jurdsico tardio o Cretacico temprano es
probable que lo haya hecho utilizando medios de dispersion accidental,
como lo sugiriera Lynech (1971).

Diversas evidencias indicarian que en el Cretieico superior las dreas
calidas se extendian hasta el sur del continente (Volkeimer, 1967, 1969;
Cecioni y Charrier, 1974; Cazau y Uliana, 1973). Las condiciones cli-
maéticas mesozoicas pudieron posibilitar una relativamente precoz expan-
sién del grupo hacia las zonas subtropical o tropical. El posible registro
de leptodactiloideos en el Cretiacico medio en Brasil y en el Cretéeico
superior en Per sugeriria que en ese tiempo ya habitaban zonas cédlidas
del territorio sudamericano.

No puede dejar de sefialarse que algunas especies parccen haber vi-
vido en econdiciones ambientales diferentes a aquéllas en que habitan las
especies proximas vivientes. Tal seria el caso del telmatobino Caudiver-
bera casamayorensis que se registra en el Foceno de Patagonia conjun-
tamente con restos de cocodrilos, tortugas y grandes boidos (v. Parte Ij.
Ello hace suponer que el elima en esa zona era bastante mas calido que
en la presente drea de distribucién del género, circunseripto al eentro y
sur de Chile entre los 30° y 42¢ 8. Esto estaria también corroborado por
estudios de la mierofauna del mar eoceno (Malumiin y Masiuk, 1973).

En depésitos del Oligoeceno inferior y superior de las mismas lati-
tudes patagénicas se ha registrado también el género Coudiverbera, po-
siblemente la especie viviente C. ceudiverbera, atin cuando en todo el
lapso que media desde el FHoeceno (unos 25 millones de afios) hay mar-
cados cambios fisiogrificos y elimiticos en esas regiones, lo que se refleja
en las faunas (v. Pascual y Odreman Rivas, 1971). En sedimentitas asig-
nadas a la Edad Friasense (Mioceno superior) vuelve a ser registrada
la misma espeeie en Patagonia, en las provineias de Rio Negro y Santa
Cruz (aproximadamente en los 39? y 46° S), a pesar de que el clima
durante esa Tdad se hace méas frio, desapareciendo practicamente los
indicadores de clima cilido que aparecian en esas latitudes en depdsitos
de la anterior Edad Santacrucense, asignada al Mioceno inferior (Pas-
eual y Odreman Rivas, 1971; 1973). Probablemente la fuerte actividad
voledniea v los ambientes dridos o semiaridos que comenzaron a preva-
lecer en esas regiones al oriente de los Andes afectaron su persistencia
alli, quedando restringida al oceidente donde atin se la eneuentra.

Las evidencias paleontologicas sefizlan la gran antigiiedad de Cou-
diverbera. Tn ese sentido, resultados de reacciones interespecificas de
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preeipitinas indicarfan la temprana derivacion de csta forma de un stock
prototelmatobino o protoleptodactilino comfn, justificando su atribucién
a una tribu aparte dentro de la subfamilia Telmatobinae (Cei, 1970).
Reig (1960 b) habia considerado su inclusién en una subfamilia aparte.
Sus habitos acudticos, si ellos fueron tempranamente adquiridos, y su
persistencia en Patagonia durante millones de afios bajo variadas tem-
peraturas sugeririan que su distribucién se vio afeetada fundamental-
mente por el desarrollo de condiciones xéricas en esa parte del eontinen-
te a fines del Mioceno.

Integrante también de la batracofauna terciaria de Patagonia fue
otro telmatobino: Eupsophus (Schaeffer, 1949), representado actualmen-
te por especies distribuidas en dos dreas disyuntas, una en la meseta cen-
tral de Perti v otra desde los 33° a 47¢ S, a ambos lados de la Cordillera
en Chile y en Argentina. El material procede de depésitos del Oligoceno
inferior del sector eentral de Chubut (aproximadamente 43° S) y docu-
menta una anterior expapsién mayor de! género hacia el oriente, sin du-
da permitida por las condiciones paleociiméticas existentes en esas re-
giones, muy diferentes de las actuales. En 4reas relativamente préximas,
sedimentitas de la misma antigiiedad contienen abundantes restos de
troncos petrificados certificando la presencia de bosques (Pascual y Odre-
man Rivas, 1971). Tisto sugiere la existencia de un tipo semejante de
habitats a aquél preferido, al menos, por las especies vivientes chilenas:
la hojarasca de los bosques htimedos y sombrios (Cei, 1962). Lyneh (1771)
sefialé que la forma oligocena podria tratarse de Telmatobius por lo que,
no obstante las consideraciones anteriores, seria interesante una revisién
del material.

De los mismos niveles que Caudiverbera caudiverbera y Eupsophus
proviene otro anuro, considerado un nuevo género y especie: Neoprocoele
edentatus (Schaeffer, 1949) de la familia Leptodactylidae. Originalmen-
te Schaeffer (op. cit.) sefial las afinidades de esa forma con Telmato-
bius y Batracophrynus pero noté al mismo tiempo un marcado parecide
en la estructura eraneana con la de Bufo. Posteriormente Tihen (1962) la
asigné con dudas a este ltimo género, sefialando en él carvacteristicas
del grupe B. celamite del Viejo Mundo. Segin Lynch (1971) se trata
de un leptodactilido préximo a Batracophrynus, género de los altiplanos
peruanos. La presencia del grupo B. calamita, no obstante, estaria do-
cumentada por nuevo material de la misma proeedenma, (Estes vy Reig,
1973; Estes, com. pers.).
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Lios Ceratophryinae constituyen un grupo diferenciado precozmente
del stock leptodactilido neotropical (Griffiths, 1963; Reig, 1960 a; Lynch,
1971), mereciendo el rango de familia segin algunos autores (Barrio,
1963; Cei, 1970; Reig, 1972). Hasta el momento el registro mas antiguo
corresponde a la Edad Colluncurense-Friasense (Mioceno superior), en
el sector norte de la Patagonia. Sin embargo, el grado de diferenciacién
morfolégica y especializacién etolégica que exhiben supone una més anti-
gua separaciéon del stock ancestral. Ese material friasense fue denomi-
nado Wawelia gerhold: (Casamiquela, 1963) y consiste en la impresién
dorsal de un esqueleto incompleto. Segin Lynech (1971) no puede dis-
tinguirse de Lepidobatrachus o Ceratophys. Formas de este grupo mno
vuelven a registrarse sino en sedimentitas atribuidas a la Edad Monteher-
mosense (Plioceno superior), fuera del dmbito de la Patagonia. Ameghi-
no (1899) designé como Ceratophrys prisca, nueva especie, restos pro-
venientes del sur de la provineia de Buenos Aires, Argentina, sobre la
base de insuficientes caracteres. Esa especie volvié a ser definida por
Rovereto (1914), quien examind otros ecuatro ejemplares procedentes de
la misma localidad y nivel estratigrafico, distinguiendo tres variedades
que carecen de validez. Segtin Reig (1958, 1972) Ceratophrys prisca es
inseparable de C. ornate, que habita actualmente en esas latitudes. Hay
que sefialar que el material de Monte Hermoso es excelente y merece su
revisién. También en la Formaecién Chapadmalal (Plioceno superior),
€en la provincia de Buenos Aires, se han hallado restos de Ceratophrys,
algunos de los cuales son asignables a C. ornate (Reig, 1958). Es posible
que C. ensenadensis, procedente de depdsitos del Pleistoceno medio de
los alrededores de la ciudad de Buenos Aires, también se trate de C. or-
nata cuya presencia fuera sefialada por Ameghino (1899) en sedimenti-
tas del Pleistoceno superior de la misma zona, si bien no se ha localizado
€l materiai para su examen.

Kl género Ceratophrys ha sido registrado también en depésifos del
Pleistoceno superior de Bolivia (Vergnaud-Grazzini, ]968j, tanto al orien-
te como al oceidente de las Cadenas Subandinas. Asimismo, en el Pleis-
tocerio terminal del estado de Minas Gerais, Brasil, se ha sefialado la
presencia de la especie viviente C. aurite (Ginther, 1959; Liynch, 1971).

Barrio y Rinaldi de Chieri (1970) hallaron dos formas vivientes de
C. ornate en el territorio argentino: una octoploide con distribucién bo-
naerense-mesopotamica y otra diploide en la regién central y chaquefia.
Hasta ahora no se han establecido las diferencias morfolégicas o biolégi-
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cas que las caracterizan ni su status taxonémico, por lo que no es posibie
atribuir a una u otra el material del Plioceno y Pleistoceno,

Hasta el momento el registro de Leptodactylus se limita a hallazgos.
pleistocénicos en Bolivia y Brasil (v. Parte I), pero su origen debe ser
mas antiguo.

La familia Bufonidae constituye un grupo cosmopolita, exeluido de
la regién australiana y de Madagascar, posiblemente diferenciado del
stock leptodactiloideo (Darlington, 1957; Griffiths, 1963; Reig, 1960 a;
1972). Morescalehi (1973) sugirié la posible derivacién de los bufénidos.
a partir de un stock cariolégicamente semejante a los miobatraquinos,.
especialmente a los Cicloranini (1), baséndose en la similitud de la mor-
fologia cromosémica de ambos grupos. Liyvnch (1973), de acuerdo a evi-
dencias fundamentalmente anatémicas, consideré a los leptodactilidos,
derivados del stock actualmente representado por los ecicloraninos (3) v
heleofrininos, como los antecesores de aquella familia y también de los
Hylidae. Por su parte, Reig (1972) sugirié que el grupo bufonidae an-
cestral pudo haberse originado a partir de primitivos leptodactilidos te-
rrestres; ese stock bufonoide estaria hoy representado por Macrogenio-
glottus, un raro género monotipico quec habita en el este de Brasil y de
discutida posicién taxondémica (v. Carvalho, 1946; Barrio y Rinaldi de
Chieri, 171; Lynch, 1971; Reig, 1972; Heyer, 1975). Savage (1973), en
cambio, consideré a los bufénidos como una linea independientemente
derivada de un stock de acosmanuros tropicales establecidos en el conti-
nente gondwénico. Su derivaeién habria ocurrido con posterioridad a la
primera fragmentacion de ese continente.

Darlington (1957: 167) ubieé su origen en las regiones tropicales
del Viejo Mundo, una opinién en conflicto con recientes estudios sobre
el género Bufo (Blair, Ed., 1972), el que se hallaria en la base de la
radiacién de los bufénidos (Tihen, 1960). Esos trabajos, de diversa in-
dole, sugieren el Nuevo Mundo, y posiblemente América del Sur, como
lugar de origen de ese género (Blair, 1872 a: 329). Por otra parte, re-
cientes hallazgos paleontol6gicos corroborarian esas conclusiones. Material
proveniente de Itaborai, Brasil, indica la presencia en el Paleoceno su-
perior de integrantes de grupos de especies vivientes del génerc Bufo

(1) Ese autor los considera una tribu de la subfamilia Myobatrachinae, fami-
lia Leptodactilidae.

(2) En ese trabajo Lynch se refiere a ellos como una subfamilia de la fami-
lia Myobatrachidae.
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(IBstes y Reig, 1973). En cambio, fucra de¢ América del Sur los mis an-
tiguos incuestionables bufénides, hasta ¢l momento, han sido citados en
Estados Unidos, provenientes de depésitos asignados al Mioceno inferior
(Tihen, 1972). La entrada de la familia en América del Norte debié de
producirse desde el sur (Estes y Tihen, 1964; Savage, 1973; Laurent,
1975).

Una de las formas presentes en el Paleoceno de Itaborai seria muy
proxima a Bufo spinulosus (Estes, com, pers.), especiec que integra un
complejo con distribueién fundamentalmente andina en la actualidad.
Dicho grupo exhibe gran resistencia a la altura y a la sequedad; tanto es
asi que sus integrantes son los tinicos miembros del género que habitan
la Cordillera al sur de los 7 S (Cei, 1972). Como lo sefialara Cei (op.
cit), su evelueién ha estado estrechamente ligada a la orogenia andina
cenozoica que provoed la separacién de poblaciones eon un alto grado de
aislamiento, favorcciendo asi los meeanismos de especiacién. De tratarse
de B. spinulosus, su presencia en Itaborai indicaria una distribucién pa-
sada mas amplia y en condiciones climftico-ecolégicas diferentes de aque-
llas en que vive actualmente (v. Parte 111). Lia adaptacién a condiciones
montanas v relativamente frias de muchas de las formas de crineco an-
gosto de América del Sur, representadas por el grupo spinulosus (Blair,
1972 a), pudo ocurrir algo posteriormente. Si el stock primitivo de Bufo
estaba constituido por formas de eraneo ancho (Reig, 1972), la cxistencia
en el Paleoceno superior de una especie de eraneo angosto indicaria una
temprana dicotomia del género.

La gran afinidad bioguimiea, por cjemplo, en las secreciones de la
piel, que exhiben algunas formas de eridneo ancho que actualmente viven
en América del Sur (grupo gutfalus) con especies africanas (B. super-
ciliaris, B. mauritanicus y miembros del grupo regularis) (Low, 1972),
podria indicar una antigua dispersién en virtud de las conexiones o ma-
yor proximidad entre ese continente v Africa a fines del Mesozoico. Esa
hipétesis fue considerada también por Tandy y Keith (1972), en su ana-
lisis del género Bufo en Africa, y por Blair (1972 b), sobre la base dz
datos de hibridizacién. s posible que otra linea, derivada de ecse mismo
stock primitivo sudamericano de formas de erdneo ancho, haya alcanza-
do América del Norte y de alli haya pasado a Eurasia, a través del cs-
trecho de Bering, donde estd hoy representada por B. malanostictus (Blair
1972 a; Bogart, 1972). Mientras que esas especies africanas y eurasidti-
cas han retenido un grado de compatibilidad genética relativamente alto
con las sudamerieanas, no evidencian afinidades entre si (Blair, 1972 a).
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En el Mioceno superior de La Venta, Colombia, se registra la pre-
sencia de Bufo marinus (Estes y Wassersug, 1963). Esa especie es in-
tegrante de un grupo que en la actualidad habita en las regiones tropieal
v subtropical de América del Sur, extendiéndose hasta el sur del territo-
rio de los Estados Unidos como resultado del establecimiento de las co-
nexiones terrestres en el Plio-pleistoceno (Tihen, 1962). Bufo marinus
habria constituido el tipo ancestral del cual derivaron tanto formas adap-
tadas a condiciones xéricas, como otras que viven en &areas htimedas de
la regién costanera oriental del continente (Estes y Wassersug, op. cit.;
Cei, 1972). Asimismo se ha citado una forma préxima o coespecifica con
el actnal Bufo marinus horribilis, proveniente de sedimentitas del Pleis-
toceno superior de Bolivia (Vergnaud-Grazzini, 1968). Este registro do-
cumentaria una expansién de esa especic mas al sur de su presente drea
de distribucién (v. Parte I1I).

Restos hallados en depésitos plioeénicos de la provineia de Buenos
Aires, Argentina, también fueron asignados al género Bufo. Segtin Ca-
samiquela (1967) se trata de una nueva cepecie afin a B. arenarum v B.
paracnemas, a la que designé B. pisanoi. Posteriormente Reig (1972}
sefialé que podria atribuirse a B. paracnemis, pero el estudio de material
recientemente coleecionade permitird contar con méas elementos de juicio
para su adecuada ubicacién especifica. Ejemplares de la eoleccidn del
American Museum of Natural History de Nueva York, que provienen de
sedimentitas del Pleistoceno de Argentingz, presentan earacteristicas pro-
pias del complejo marinus; tentativamente han sido referidos a B. are-
narum sobre la base de su procedencia geografica (Tihen, 1962).

Los hilidos constituyen un grupo eminentemente sudamericano, eon
numerosos géneros exclusivos de la fauna de ese continente. El género
Hyle ha alecanzado una distribucidn easi eosmopolita, no hallandose en
la mayor parte de las regiones tropicales del Viejo Mundo donde tampoco
estd representada la familia. En eambio, muchas son las especies de di-
cho género que viven en América del Sur y América Central, disminu-
vendo su ntmero en América del Norte y en las regiones templadas de
Eurasia. También se conoce un gran ntmero de especies en la region
australiana. Darlington (1957: 141) planteé la posibilidad de que esa
distribucién fuese resultado de una primitiva radiacién en las regiones
tropicales del Nuevo Mundo, desde donde se extendié el género Hyla,
0 bien consecuencia de radiaciones secundarias en América y en la regién
australiana a partir de un genoecentro en los trépicos del Viejo Mundo.
Su desaparicién en esa filtima regién, segiin ese autor, estaria relaciona-
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da con la presencia alli de los Rhacophcridae (op. cit.). En cambio, la
hipétesis de un origen austral fue sostenida por otros autores, entre ellos
Laurent (1942, 1975) y Reig (1968). Recientemente ha sido postulado
el origen polifilético de los hilidos (Tyler, 1968, fide Morescalchi, 1973);
segfin Savage (1973) las formas de la regién australopaptia constituyen
una familia aparte.

El hallazgo de hilidos en el Paleoceno superior de Brasil (Estes,
1970) evidencia la antigiiedad de esa familia en el continente sudameri-
cano. Ello corroboraria las sugerencias que, en tal sentido, hiciera Cei
(1968) basindose en el grado de diferenciacion y el gran ntimero de li-
neas filogenéticas especializadas que alli habitan actualmente. Por otra
parte, este registro constituye hasta ahora el méas antiguo en el orden
mundial y concordaria con la derivacién de los hilidos, en sentido es-
tricto al menos, a partir de un stock leptodactilido neotropical (Savage,
1973). Asimismo Gallardo (1972) habia sefialado su estirpe brasilefia. La
presencia del género Hyla en el Oligoeceno inferior de Canadéd (Holman,
1968) podria sugerir en ese caso una migracién hacia el norte del grupo
(Estes, 1970). No obstante, el magro registro fésil de esta familia impi-
de conjeturar sobre su historia biogeogrifica considerando esa evidencia.

Altamente significativo es el hallazgo de cecilidos en los depdsitos
paleocenos de Itaborai, Brasil. En la actualidad los representantes de
ese grupo de discutidas afinidades se distribuyen en las regiones tropi-
cales de América, Africa y Asia y algunas islas del Océano Indico. Dar-
lington (1957 : 158) postulé un genocentro en los trépicos del Viejo Mun-
do, mientras que Savage (1973) los consideré un grupo gondwiénico. El
material de Ttaborai fue designado Apodops pricei (Estes y Wake, 1972)
y, ademis de certificar la antigiiedad d2 los apodos que son registrados .
por primera vez, evidenciarfa vinculaciones con un género africano vi-
viente, lo que podria interpretarse como relicto de las pasadas conexiones
entre Africa y América del Sur (Estes y Wake, op. cit.).

Testudines

Durante el Terciario vivieron en América del Sur los representantes
de tres subdrdenes: Amphichelydia, Pleurodira y Cryptodira.

Los Amphichelydia, que incluyen formas primitivas-donde la retrac-
cién del cuello es escasa o nula, vivieron fundamentalmente durante el:
Mesozoico superior, si bien perduraron pobremente representados hastd |
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¢l Pleistoceno. Los primeros registros provienen del Jurasico de Europa,
Asia, América del Norte y del Sur. Hasta el momento la aparicién de
restos en América del Sur se limita geograficamente al sector eentro-oc-
cidental de la Argentina, siendo precisamente el mas antiguo uno pro-
veniente del Jurésico superior? de Neuquén (Wood, com. pers.). Si bien
la asignacién familiar de esta forma no ha sido atin determinada se des-
carta que sea un Meiolaniidae, familia a la que pertenecen los demés
Amphichelydia registrados en América del Sur. Indudables Meiolaniidae
han sido regisirados en el Cretéicico y Eoeceno de Patagonia y en el Pleis-
toceno de Australia. Ellos son: Niolamia patagénica Ameghino, 1699 (v.
Moreno, 1899; Smith Woodward, 1901; Ameghino, 1906; Simpson, 1938),
C'rossochelys corniger Simpson, 1937 (v. Simpson, 1937 a; 1938), y Meio-
lamia Owen, 1886 (v. Owen, 1889; Baus, 1889; Regan, 1914; Anderson,
1925). El origen de los Meiolaniidae es desconocido afin. Iia distribucién
geografica marcadamente disyunta que exhiben los Meiolaniidae, Argen.-
1ina y Australia, fue explicada por distintos autores. Algunos de ellos
(v. Regan, op. c¢it., Anderson, op. eit.; Simpson, 1943 @) echaron mano a
presuntos antecesores mesozoicos de distribucién holartica (hasta el mo-
mento no registrados); otros a probables conexiones de los continentes
del Sur (Reig, 1968).

Datos provenientes de la propagacién del fondo del Océano Indico
sugeriran una conexién entre los subcontinentes gondwénicos Antartida
y Australia hasta el Eoceno (Le Pichon, 1968). Otros autores, sin em-
bargo, consideran que la separacion entre ambos ocurrié en el Creticico
(Dietz y Holden, 1970). Si a la probable proximidad continental se agre-
ga la posibilidad que pudieran flotar (segln Simpson, 1938, fueron bue-
mos nadadores opinién que no comparten las autoras), obtendriamos una
explicacion a su distribucién disyunta. Por supuesto que ello es sélo una
hipétesis y en ese plano quedars hasta tanto se obtenga mds material y
se reestudie el coleccionado. '

Los actuales Pleurodira (Pelomedusidae y Chelyidae) estin geogra-
ficamente limitados a los continentes del Hemisferio Sur. Los Pelome-
dusidae viven en América del Sur, Africa y Madagascar, mientras que
los Chelyidae habitan América del Sur, Australia y Nueva Guinea (Prit-
<hard, 1967). El hecho de que tanto los Felomedusidae como los Chelyidae
sean fundamentalmente duleeacuicolas ha sido el prineipal obstideulo pa-
ra explicar la distribucidn geografica disyunta que exhiben actualmente.
Sin embargo, en el caso de los Pelomedusidae se debe tener en cuenta su
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distribucién mundial durante el Creticico y Terciario y las recientes
sugerencias de probables antecesores marinos (Wood, 1972). Los Chelyi-
dae, en cambio, de acuerdo al registro, siempre tuvieron una distribucién
notogeica.

Resulta evidente seglin lo anunciado que la actual distribucién de
los pelomedtisidos representan un relicto de una més amplia distribuecién
geografica durante el Cretdcico y Terciario (Romer, 1966; Jiménez Fuen-
tes, 1971). La ma4s extensa distribucién habria sido facilitada por la adap-
tacién a la vida marina de ciertas formas primitivas. Asi, por ejemplo,
el mas antiguo pelomedasido conocido: Apodochelys lucianot Price, 1954,
proviene de sedimentos costaneros del Creticico superior (Turoniano) del
noreste de Brasil; ¥y no es éste el tinico, por cuanto Wood (1971) ha
comprobado la oeurrencia de Taphrosphis en sedimentitas de origen cos-
tanero en Africa, América del Norte y del Sur.

Ademéas de Apodochelys se registraron otros Pelomedusidae en e
Creticico de América del Sur. Ellos son: Rozochelys wanderleyi Price,
1953 y Podocnemis elegans Suarez, 1969, ambos de la Formacién Baurt
de Brasil; y ?Roxochelys vilavilensis Broin, 1971 proveniente del Grupo
Puca de Bolivia. Es importante destacar que, de los citados, Podocnemss:
es el linico género con representantes actuales en América del Sur, sien-
do la especie mis antigua conocida P. elegans procedente de sedimentos
depositados en aguas continentales y “strikingly modern in aspect” (Wood,
1971).

Varias han sido las especies reconocidas del Cretdcico y Terciario
de América del Sur que fueron asignadas a Podocnemis: P. harrisi Pa-
checo, 1913; P. olssoni Schmidt, 1931; P. brasiliensis Staesche, 1937; P.
geologorum Simpson, 1943; P. bassleri Williams, 1956; P. argentinensis
Cattoi y Freiberg, 1958, P. elegans Suérez, 1969 y P. venezuelensis Wood.
y Gamero, 1971. Sin embargo, en una revisién del género en América del
Sur, Wood y Gamero (op. eif.) concluyen que sélo tres de ellas tienem
validez: P. bassleri, P. elegans y P. venezuelensis. Material coleccionado
recientemente indicaria que P. vemezuelensis debe ser referida a un gé-
nero nuevo (Wood, com. pers.). Nuevos restos provenientes del Terciarie
inferior de la provincia de Jujuy, Argentina, sugerirfan la validez de
P. argentinensis (Wood, com. epist.).

La distribucién de Podocnemis en América del Sur en la actualidad
difiere de la que tuvo durante el Cenozoico. Paula Couto (1970) cité la

presencia de ese género en el Paleoceno de Itaborai, registro que conjun-
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tamente con el proveniente del Terciario inferior de Jujuy, Argen-
tina, se halla mas al sur de su distribucién actual, cuyo limite austral
es la cuenca del Amazonas. La desaparicion de Podocnemis de la zona
andina se explica por los cambios ambientales acaccidos durante la oro-
genia de la cordillera. Otro ejemplo es la presencia de la actual Po-
docnemis expansa en el Mioceno superior de La Venta, Colombia. Esta
especie no vive al norte de la Cordillera Oriental, su presencia alli fue
afectada por la elevacion final de esa cordillera en el Plioceno superior
v Pleistoceno (Medem, 1966, 1968).

Otro pelomedisido del Terciario sudamericano es Taphrosphys olssont
{Schmidt) Zangerl, 1947, proveniente del Eoeeno medio de Pertt (Schmidt,
1931), habiéndose registrado el género también en el Creticico de Amé-
rica del Norte (Gaffney, 1975). La escasez de los registros torna impo-
sible, por el momento, Ia interpretacién de su origen y evolucién,

En América del Sur los Cheiyidae han sido registrados desde el
Eoceno. Lios restos mas antiguos provienen del Eoeeno inferior de Chu-
but, Argentina (Wood, com. epist.). liste hallazgo tiene espeeial signi-
ficacién no sblo por ser el quélido de mayor antigiiedad, sino por tra-
tarse de Hydromedusae un género con representantes actuales. Este re-
gistro, sin embargo, se encuentra fuera del irea de distribucién geogra-
fica presente. Nétese que habitaba territorios ahora en latitudes préxi-
mas a los 46° S, mientras que en la actualidad su limite mas austral es
la cuenca del rio de la Plata, aproximadamente 35° S (Freiberg, 1967).
Esta diferencia en la distribueién latitudinal es explicable por la per-
sistencia en el Eoeeno en la provineia del Chubut de un clima célido y
htimedo, que permitié la coexistencia de leptodactilidos, quélidos, sebé-
cidos y aligatérides (v. Eoceno en Partes I y III).

Otros quélidos sudamericanos han sido citados en el Oligoceno en
Tremembé, Brasil (Wood, com. epist.), Mioceno de Colombia (Medem,
1966, 196%), Plioceno de Venezuela (Wood y Patterson, 1973) y Pleis-
toceno de Brasil (Paula Couto, 1970). Cabe destacar que numerosas es-
Pecies asignadas a esta familia y provenientes del Cenozoico superior de
Argentina fueron descriptas o simplemente citadas por Bravard {1858),
Burmeister (1883, 1885), Ameghino (1899), Ambrosetti (1893). Wie-
land (1923) y Ruseoni (1934). Lia mayor parte de cllas fueron determi-
mnadas sobre la base de placas aisladas, no diagndsticas, de manera que
€8s muy probable que carezcan de validez.
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Los Chelyidae habitaron América del Sur y Australia desde el Ter-
ciario medio a la actualidad. Durante el Oligoceno o Mioceno vivieron
en Tasmania (Warren, 1969), mientras que actualmente se los encuentra
en Nueva Guinea (Pritchard, 1967). Simpson intent explicar esa dis-
tribueién disyunta, sugiriendo que la familia se habria diferenciado en
América del Sur y de alli habria derivado a Australia a través de Asia
(Simpson, 1943 a). Sin embargo, hasta el momento no se ha comprobado
el hallazgo de ningfin quélido fuera de las dreas mencionadas, ya que los
pretendidos Hydraspis leithii del Eoceno de India y Paleaspis conybearii
del Eoceno de Inglaterra han sido reestudiados y determinados por Wi-
lliams (1953, 1954) como Pelomedusidae Otra hipétesis propone consi-
derar que su dispersién ocurrié a través del mar desde América del Sur
a Australia (Darlington, 1957). En este caso habria que admitir una
mayor proximidad de esos continentes durante el Terciario inferior (Ra-
ven y Axelrod, 1972). La escasez de los registros y de los conocimientos
sobre esta familia limitan la interpretacién de las causas de su distribu-
¢ién notogeica.

Las tortugas Cryptodira aparecen registradas con seguridad en Amé-
rica del Sur desde el Mioceno. Otras méis antiguas tales como cf, Gyremys
(Staesche, 1929) y Trionyx argentina (Ameghino, 1890) han sido des-
cartadas o puestas en duda (Wood y Patterson, 1973).

El mas antiguo Testudinidae conocido en América del Sur es Geo-
chelone gringorum (Simpson) 1942 y proviene de sedimentitas atribuidas
al Mioceno inferior de Patagonia. Cuindo y por qué vias llegé a Améri-
ca del Sur es afin un enigma. Segin Simpson (1943 @) las especies de
Geochelone (Testudo en su trabajo), incluyendo las de las islas Galépa-
gos, habrian derivado de un tnico stock geografico que migré desde el
Hemisferio Norte a mediados del Tereiario, cuando América del Norte
y del Sur estaban separadas. Ellas habrfan eruzado la barrera marina,
hecho factible por cuanto las formas actuales pueden sobrevivir largos
periodos en agua de mar. En opinién de Auffenberg (1971) el antecesor
de Chelonoides (subgénero de Geochelome) debié alcanzar América del
Sur durante o antes del Oligoceno. En el Oligoceno o Mioceno de Costa
Rica se hall6 una especie designada Geochelone costaricensis (Segura)
1944. Probablemente este grupo arribé a América del Sur por disper-
sién al azar, saltando una barrera marina (Auffenberg, op. cit.). La am-
plia distribucién geografica de Geochelone desde el Mioceno apoyaria
la opinién de un ingreso més temprano.
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La persistencia de Geochelone en América del Sur estd confirmada
por los hallazgos en sedimentitas referidas al Plioceno medio y superior
y Pleistoeeno en distintas localidades de Argentina (v. Parte I). Una de
ellas, Geochelone praestans, seria la més cercanamente relacionada a las
vivientes G. chilensis, G. denticulata y G. elephantopus, segin Williams.
(1950). Para este autor (op. cit.) Geochelone praesians (Rovereto) 1914
no es “certainly distinet” de @. gringorum. Williams (op. c¢it.) usé el
nombre Testudo en lugar de Geochelome; posteriormente Loveridge y
‘Williams (1957) consideraron que todo el material {6sil y actual proece-
dente de América del Sur asignado a Testudo debia referirse a Geoche-
lone. Por su parte Auffenberg (1974) inecluyé a T. praestans en la sino-
nimia de Geochelone gallardoi (Rovereto) 1914,

Auffenberg (1971, 1974) ha sugerido que la actual Geochelone chi-
lensis derivaria del grupo @. gringorum habiéndose adaptado a condicio-
nes de mayor aridez; por su parte G. carbonaria y G. denticulato habrian
tenido como antecesor a . hesterna.

Otros restos de pretendidos Testudo fueron citados por Ameghine
(1880-1881, 1898). En este tltimo trabajo hace referencia a Testudo
australis y Testudo formose Moreno ‘‘desgraciadamente no descriptas’,
provenientes de Monte Hermoso (Plioceno superior) del sur de la pro-
vincia de Buenos Aires, Argentina, v de Testudo paranensis Scalabrint
“hasta ahora no deseripta”, proveniente de Parani (Plioceno medio-su-
.perior) sudoeste de la provineia de Entre Rios, Argentina. Todo este
material ha sido considerado por Williams (1950) como nomina nuda.

Los Testudinidae registrados en el Pleistoceno de América del Sur
han sido pobremente estudiados, lo que impide hacer consideraciones so-
bre sus relaciones filogenéticas. Se los ha exhumado en Brasil (Gervais,
1877; Paula Couto, 1970), en Venezuela (Swinton, 1928), en Argentina
(Ameghino, 1898), en Ecuador (Hoffstetter, 1970) y en Uruguay (Be-
rro, 1927; Paula Couto, 1948; Mones, 1972).

La presencia de los Emydidae durante el Terciario en América del
Sur no ha sido probada hasta el momento. Staesche (1929) asigné a esta
familia material proveniente del Paleocenc de la provincia del Chubut,
Argentina. Sin embargo Wood (com. epist.) lo supcne un probable pe-
lomedtsido. También Medem cité la presencia de la familia en el Mio-
ceno superior de La Venta, Colombia (Medem, 1968). El conocimiento
de este material reviste especial importancia porque resolveria si los Emy-
didae estuvieron presentes desde el Terciario o si fueron invasores holér-
ticos tardios llegados en el Plioceno superior o Pleistoceno, como lo ha
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sugerido Estes (1970). Bravard (1858) (v. Burmeister, 1883-1885) citd
una nueva especie: Emys paranensis de las cercanias de Paranid, Argen-
tina, cuyas sedimentitas portadoras son actualmente asignadas al Plioce-
no medio-superior. Esta determinacién es altamente dudosa, no habiendo
sido revisado el material. Bl actual Geoemyda ha sido registrado en de-
positos pleistocénicos de la regién pacifica de Eeuador (Hoffstetter, 1970).

Los Trionychidae no integran la herpetofauna sudamericana, sin
embargo su presencia durante el Terciario fue sefialada en dos oportu-
nidades. Ameghino (1899) cité una nueva especie: Trionyxr argentina,
proveniente de sedimentitas de su Formacién Guaranitica y en el Sehue-
niano? Cabe destacar que segtin la nomenclatura usada por Ameghino
las formaciones incluian a los pisos, y que la Formaecién Guaranitica in-
cluia el Piso Sehueniano. Para ese anfor dicha formacién representaba
el Cretacico en tanto que las unidades estratigraficas que ineluye mo-
dernamente abarcan el lapso Cretacico superior-Oligoceno superior. El
material mencionado no ha sido hallads hasta el momento y se desconoes
tanto su procedencia geografica como estratigrifica precisas. Simpson
(1943) resolvid eonsiderar a T'. argenting nomen mudum; Wood y Patter-
son (1973), en cambio, nomen dubium; su presencia en el Creticico 2
Terciario inferior no ha guedado demostrada.

Recientemente Wood ¥ Patterson (op. cit.) han deseripto un resto
de un aparente trioniquido, procedente de la Formacion Urumaco de Ve-
nezuela asignada al Plioeceno medio. Segfin esos autores su presencia alli
podria explicarse por un arribo accidental a través de corrientes oceé-
nicas, ya que frecuentemente estas tortugas duleeacuicolas sufren trans-
portes de ese tipo.

Resta considerar dos familias de criptodiros con representantes ac-
tuales en América del Sur: Chelydridac y Kinosthernidae (Donoso Ba-
rros, 1965). Ninguna de ellas ha sido registrada en depdsitos cenozoicos
de esta parte del continente, siendo probable que ingresaran tardiamente
por via terrestre enando se produjo la conexién de ambas Américas en
€l Plioceno superior o Pleistoceno.

Squamata

Muy exiguo es el registro £6sil de este orden, hallindose representa-
dos sus tres subdrdenes: Sauria, Serpentes y Amphishaenia.



A. M. BiEz v Z. B. DE GASPARINI, Origenes y evolucién de los... 195

Entre los saurios quc actualmente viven en América del Sur se ha
reconocido la presencia en el Cenozoico de igudnidoes, téidos y geednidos,
careciéndose, en cambio, de registro de &nguidos v sineidos.

Lia familia Tguanidae, a pesar de constituir un grupo importante en
la herpetofauna sudamericana actual, comprendiendo cientos de especies
v exhibiendo una gran plasticidad ecoldgica, se halla muy mal represen-
tada en el registro fésil. Lia revisiéon de varias formas que originalmente
{fueron asignadas a esta familia ha demestrado que !z presencia de igua-
nidos en América del Norte es indudable recién desde el Eoeeno {Jistes,
1970), habiéndose puesto en duda su existencia en Europa (Hoffstetter,
1955: 607; 1962), Asimismo se ha descartado la atribucién a los Tguani-
dae de Isodontossaurus del Cretacico superior de Mongolia de manera
que, por el momento, no hay registro en Asia (Estes, 1970},

Hoffstetter, ya en 1962, sefiald que las evidencias paleontolégicas
eran ineompatibles con el sugerido origen norteamericano de la familia,
indicandc otros avtores que su evolucién pudo tener lugar principalmen-
fe en América del Sur (Tihen, 1964; Estes, 1970). Iisia opinidn estd ape-
vada por recientes hallazgos que demmestran que su existencia en esas
tierras es de antigua data, como lo sugiriera Reig (1902) al considerar
a los iguanidos posibles integrantes de su cenoerdn meso y neomesozoico,
si bien como un grupo de abolengo boreal. También Darlington (1957 :
563) los mencioné como formas incorporadas tempranamente a la fauna
neotropical. En este sentido, es de gran significacion la presencia de
Pristiguanus brasiliensis (Estes y Price, 1973), en dendsitos del Cretdecico
superior del Brasil, constituyendo el registro mas antiguo de la familia
y exhibiendo algunos caracteres que lo sindiearian como el mas primitivo
iguédnido conocido (Estes y Price, 1973). A ello se agrega la existencis
de varias especies en el Paleoceno superior de Itaborai, Brasil, evidencia
del grado de diversificacion aleanzado por el grupo en el territoric sud-
amerieano va en el Terciario temprano. Iias caracteristicas v afinidades
de ese material, en estudio atin por R. Bstes, constituyen importantes
clementos para valorar e! sugerido origen gondwénico de los Iguanidae.
De comprobarse, esta hipétesis podria centribuir a dilucidar el proble-
ma de su distribucién: América del Norte, América Central, América del
Sur, Madagascar e Islas Fidji.

Muy exiguo es el registro en América del Sur en el resto de la co-
mmna estratigraficas lo que no permite, por ahora, diseurrir sobre su
evolucién ulterior teniendo en cuenta loz aportes paleontolégicos. Hasta
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el momento, recién en depdsitos miocénicos vuelven a hallarse restos asig-
nados a esta familia, certificando que en ese tiempo habian alcanzado
una amplia distribucién en el continente, Ameghino (1899) deseribié
sucintamente tres especies de igudnidos que asigné a un género nuevo:
Erichosaurus, por él definido. El material proviene de la Formacién
Santa Cruz (Mioceno inferior), aflorante en la parte austral de la Pa-
tagonia, Argentina, sin datos precisos de su procedencia geografica. El
género, basado en fragmentos mandibulares con dientes, esti insuficien-
temente caracterizado: la condicién pleurodonte de la denticién es ecomin
a toda la familia, en tanto que la presencia de dientes tricuspidados, eon
Lase eliptica ¥ corona comprimida lateralmente es frecuente. El material
tipo de Erichosaurus bombimazila y de E. debilis fue localizado en las
colecciones del Museo Argentino de Ciencias Naturules Bernardino Ri-
vadavia de Buenos Aires, El mismo se halla en estudio por una de las
autoras (A. M. B.) y su asignacién genérica y consideracién de sus afi-
nidades deben aguardar a que se cuente con suficiente material de com-
paracién, sin que se descarte su posible atribuecién a algin género con
representantes vivientes. Lia presencia de la familia ha sido constatada
en el Miceeno superior en Colombia (Estes, 1961),

El género Iguana, euya distribucién actual se extiende desde México
al sur de Brasil y Paraguay, islas de 1a costa de la regién del Caribe e
Indias Occidentales (Peters y Donoso Barros, 1970), ha sido registrado
en el Pleistoceno superior de la peninsula de Santa Elena, Ecuador,
donde existian condiciones ambientales muy diferentes de las de hoy dia
(v. Parte III). Segin Savage (1966) ciertos grupos de iguanidos, los
bascilicinos e iguaninos, habrian evolucionado al norte del portal pana-
mefio. El género Iguana de acuerdo a ese autor, habria entrado secunda-
riamente a América del Sur luego del establecimiento de las conexiones
con América del Norte en el Plio-Pleistoceno.

La familia Teiidae constituye actualmente un grupo de saurios res-
tringido practicamente a América del Sur, con unos pocos géneros en
América Central y alecanzando sdélo Crnemidophorus el territorio de los
Estados Unidos. Incluye dos grupos naturales a los que se les ha dado
rango de sub-familia: maecrotéidos, subfamilia Teiinae y los mierotéidos,
subfamilia Gymnophthalminae (Mac Lean, 1974).

Numerosos restos atestiguan la presencia de una riea y variada fauna
de téidos en el Cretacico tardio en Estados Unidos y Canada, evidencian-
do algunos de ellos relaciones con diferentes macrotéidos vivientes sud-
americanos (Estes, 1964; 1969). De acuerdo a este autor existian formas
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probablemente vineuladas a los grupos Tesus-Dicrodon, Ameiva-Keniro-
pyx v a Callopistes. Los téidos, considerablemente abundantes en las re-
giones tropicales, estaban posiblemente asociados con la vegetacion de
clima mésico subtropical o templado calido que se desarrollaba en aque-
llas areas (Estes, 1970). A comienzos del Terciario la disminucién del
equilibrio climitico o “equability” (sensu Axelrod y Bailey, 1968) y
los cambios floristicos subsecuentes (Axelrod y Bailey, op. cit.; Dorf,
1970) pudieron ser responsables de su climinacién en esas latitudes, asi
como también de su posible migracién hacia el sur. En el Mio-Plioceno
de Nebraska, Estados Unidos, se registra una forma semejante a Cne-
midophorus (Bstes y Tihen, 1964) que podria haber reingresado desde
1un centro de diversificacién en América Central o del Sur (Tihen, 1964).
Tsto estarfa sugerido también por su presencia en el Mioceno de Florida
(Estes, 1963). .

Desde el Cenozoico inferior los téides fueron integrantes de la her-
petofauna sudamericana sin que, hasta el momento, se los haya registra-
do en sedimentitas més antiguas. El material més antiguo proviene del
Paleoceno superior de Itaborai, Brasil, y se halla ain en estudio, adelan-
tando Estes (1970) que presenta similitudes con los primitivos géneros
vivientes.

Los datos paleontolégicos atin no son concluyentes en lo que respecta
al origen geogrifico de los téidos. El imperfecto conocimiento de las fau-
nas terrestres del Cretdcico de América del Sur constituye un serio in-
conveniente para demostrar cualquiera de la hipétesis que se formulen
en ese sentido. De todas maneras, las evidencias indican que la evolucién
del grupo tuve lugar principalmente en ese continente, sin que se des-
carte su origen holértico.

Restos morfolégicamente semejantes al actual género Tupinambis
aparecen en el Oligoceno de Colombia, registrindose en el Mioceno su-
perior de la misma regién el género Tupinambis y el especializado Dra-
caena (BEstes, 1961). Estas formas aleanzaron una dispersién septentrio-
nal mis amplia que la actual, posibilitada por las diferentes condiciones
ambientales que existian en esas fdreas antes de que se produjeran los
movimientos erogénicos culminantes de fines del Terciario, como lo se-
fialara Estes (op. cif.). La presencia de zonas bajas, pantanosas, en las
cuencas pericraténicas de Los Llanos, Iquitos, Acre, Beni y Chaco
(Harrington, 1962) pudo haber servido como excelente ruta de mi-
gracién o restringida area de poblamiento para formas de habitos
semiacudticos como Dracaena, la que en la actualidad vive en el noroeste
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de América del Sur, cuenca del rio Amazonas, regiéon de Matto Grosso
v del Chaco.

En el Mioceno temprano la distribucién de los macrotéidos hacia el
sur fue también més extensa que la actual, en que alcanzan aproximada-
mente los 40? S, favorecidos por el clima cdlido y humedo que entonces
reinaba en la parte mas austral del continente. Material proveniente del
gur de Argentina, en estudio por A. M. B., evidencia similitudes con
Tupinambis. El mismo fue deseripto oviginalmente por Ameghino (1893)
v designado Diasemosaurus occidentalis, siendo atribuide a los Agami-
dae por su aerodonecia. Posteriormente Romer (1966) lo refirié a los.
Teiidae.

Tupinambis habria formado parte también de la herpetofauna del
“Mesopotamiense” de acuerdo a la deseripeién que Ambrosetti (1890)
hace de la especie Propodinemae parenensis Scalabrini. Romer (1956
1966) incluyé el género Propodinema en la sinonimia de Teius, pero la
morfologia dentaria de P. paranensis no concuerda con la de Teius. Asi,
por ejemplo, la compresiéon lateral de los dientes, la presencia en los
dientes posteriores de la mandibula de un tubérculo central del que par-
ten estrias, la existencia en ellos de un repliecgue cireular a donde van
a parar las estrias, la disminueién progresiva del tamafio de los “mola-
res” haecia la parte posterior, son caracieres que sugeririan su referencia
al género Tupinambis. La deseripeién de Propodinema oligocena Awmbro-
setti, 1890 también del “Mesopotamiense” es menos explicita, llamando
la atencién la presencia de una “exeavacién algo profunda, como un
surco” (Ambrosetti, op. cit.: 413) en los dientes posteriores de la man-
dibula. En ambos casos las dimensiones de los ejemplares superan las
que aleanza actualmente Teius. Tanto Ameghino (1898) como Hoffstetter
(1955) sefialaron la proximidad eon Tupinambis del material provenien-
te de los alrededores de la cindad de Parani. Lamentablemente los ejem-
plares no fueron figurados y no se han podido localizar hasta el mo-
mento, por lo que sélo es posible basarse en las poco claras descripciones
originales.

A fines del Plioceno, lagartos del género Tupinambis habitaban al
sur de la provineia de Buenos Aires (alrededor de 39¢ S) donde el clima
reinante era posiblemente algo mas cilido que hoy dia. Tal como lo se-
falara Reig (1958) es probable que las especies de Tupinambis de alli
provenientes y descriptas por Rovereto (1941): T'. preteguixin, T. preru-
fescens, T. multidentatus y T. brevirostris no tengan validez. Muchos de
los caracteres considerados por ese autor presentan una gran variabilidad
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intraespecifica, de modo que es necesaria una revision de ese material
tomando en cuenta una amplia muestra de ejemplares actuales, especial-
mente de 7. teguizin y T, rufescens que viven aproximadamente en esas
latitudes. Tampoco tendria validez (Reig, op. cil.), la especie Tupinambis
onyoxodon que J. L. Kraglievich (1947) deseribicra como proveniente
de sedimentitas referibles a la Edad Chapadmalense (Plioceno tardio)
de la provinecia de Buenos Aires, Argentina. Segfin cse autor el material
se habria exhumado en realidad de la Formacion Vorohué, asignada al
Pleistoceno inferior y referida a la Edad Uguiense (Pascual ef. al., 1966).
Posiblemente se trate de 7. teguizin. La presencia de esa especie vivien-
te fue sefialada en depdsitos del Pleistoceno superior de Bolivia (Hoffs-
tetter, 1968 @) al este de las Cadenas Subandinas y sugerida al oeei-
dente (Hoffstetter, 1963). La restriceién de su distribueién hacia el este
en esta regidn, de acuerdo a los datos de Peters y Donoso Barros (1970),
pudo haber sido consecuencia de cambios climatico-ecoldgicos acaecidos
posteriormente. Sin duda, el desarrollo de condiciones xéricas pudo in-
fluir en la modificacion que alli se verifica en la fauna.

Si bien gran parte del material ewribuido a Twupinambis debe ser
revisado para asegurar su asignacion especifica, es cevidente la antigiie-
dad del género en América del Sur y la amplitud que aleanzé su distri-
bucién, Posiblemente los eventos geoldgicos ocurridos en el Plioceno y
Pleistoceno fueron restringiendo ¢l drea por él oeupada.

Bl género Dicrodon se ha registrado en el Plioceno superior de Xena-
dor (Hoffstetter, 1970). En la actualidad habita la zona costera de Perit
v Keuador, con especies adaptadas al clima desértico que impera en par-
te de esas drveas. Ya en el Cretdcico superior se registran en América del
Norte téidos probablemente relacionados con la linca Teius-Dicrodon (Xs-
tes, 1969}, lo que sugeriria la presencia del género o de formas préximas
en el continente sudamericano mucho antes del Pleistoeeno tardio. En
los depésitos de Santa Elena, Ecuador, se halla acompafiado de elementos
indicadores de la existencia de un ambiente mésico y que se encuentran
ausentes hoy dfa de esa regién, sugiriecndo que las condiciones aridas
pudieron producirse atin en tiempos post-pleistoeénicos (v. Parte T1I).

Hay que sefialar que el hallazgo de una especie nueva de Callopistes
en el Plioceno superior del sudeste de la provineia de Buenos Aires, Ar-
gentina (J. Chani, 1976), indica una distribucién pasada muy dis-
tinta de la actual, limitada exclusivamente al occidente de los Andes,
cn Chile, Perti y sur de Ecuador (Peters y Donoso Barros, 1970).
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La familia Gekkonidae constituye un grupo de lagartos distribuide
ampliamente entre las latitudes de 50° N y 50° S en la actualidad (Klu-
ge, 1967). Comprende cuatro subfamilias, de las euales sdlo Gekkoninae
v Sphaerodactylinae habitan en el tervritorio sudamericano, esta fltima
exclusivamente. Hasta el momento, el tnico registro fisil de la familia
en América del Sur corresponde a material proveniente del Paleoceno
superior de Itaborai, Brasil, el que por ahora eonstituye el mds antiguo
resto conoeido de ese taxdn. Estes (1970) ha sefialado que el mismo es
muy fragmentario para su identifieacion genériea. La presencia de ge-
eénidos ha sido registrada también en depdsitos terciarios de Europa:
eocenos, oligoeenos y mioeenos (Hoffstetter, 1946), asi como en América
del Norte en el Mioceno (Estes, 1963) v en el norte de Afriea en el
Mioceno superior (Hoffstetter, 1961 a).

Algunas formas del Jurdsico de Europa y Asia han sido considera-
dos geconoideos ancestrales (Hoffstetter, 1955, 1962; Kluge, op. cif.}.
Sobre la base de sus relaciones con los Gekkonidae, Kluge eonsiderd que
el origen de la familia sc remontaria a! Jurdsico superior-Creticico in-
ferior, postulando ademds un genocentro en el sudeste asiitico de acuer-
do a la distribucién geogrifiea de las formas vivientes mis primitivas
(op. cit.).

Los representantes sudamericanos actuales pertenecen a varios gru-
pos, posiblemente de distinto origen (Vanzolini, 1968). Las afinidades
de algunos de ellos con ciertas formas africanas ha sido explicada por
migraciones transatlinticas (Kluge, op. cit,; Vanzolini, op. eit.). Estes
(1970) no descarta la posibilidad de que se trate de relictos de antiguas
conexiones con Afriea.

Ameghino (1893) describié los restos de un pequefio saurio, al que
denominég Dibolosodon typicus, procedente de la Formaecién Santa Cruz
(Mioeeno inferior) de la provineia de Santa Cruz, Argentina, ¥ que
atribuyé erréneamente a los Champsosauridae (Ameghino, 1898). La ubi-
caecibn taxondmica de este material es aiin inecierta. De igual proeedencia
{op. cit.) deseribié unas vértebras que asigné a Sendiwa australis, nueva
especie. El género habité América del Norte, donde se lo ha registrado
desde el Paleoceno al Oligoeeno medio (Hoffstetter, 1968 b), v corres-
ponde a un grupo de varinidos (Subfamilia Saniwinae) econoeido tam-
bién en depdsitos ereticicos de Mongolia ¥ del Tereiario inferior de Eurc-
pa. Serfa, por consiguiente, la finiea mencifn en América del Sur ex
donde no habita actualmente la familia. La referencia es dudosa, no ha-
biéndose revisado el material hasta el momento,
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Tal como acontece en el Terciario temprano en América del Norte
v Europa (Hoffstetter, 1962; Tihen, 1964; Holman, 1964) la fauna ofi-
diana de América del Sur de ese tiempo estaba integrada fundamental-
mente por anilidos y béides, de acuerdo a las evidencias paleontoligicas.

En el Creticieo superior de Patagonia, Argentina, se ha registrado
la presencia de Dinilysia patagonice Woodward, 1901, forma que perte-
neee a una linea evolutiva divergente enire los Booidea prixima a su
stock aneestral, exhibiendo algunos cavacteres lacertiformes generaliza-
dos, junto con otres que indican su relucién eon los anilidos modernos:
especialmente Anilius ¥ Cylindrophis (Estes, Frazzeta y Williams, 1970).

Los anilidos se hallaban presentes ¢n Amériea del Norte durante
¢l Creticico, aleanzando en el Tereiario temprano una distribueién geo-
grifica bastante extensa (Heeht, 1959; Hoffstetter, 1962), En la actua-
lidad ocupan dos dreas disyuntas en América del Sur y Asia. Su presen-
cia en el Paleoceno superior de Brasil (Estes, 1970) y en el Mioceno
superior de Colombia (Hoffstetter, 1967 a) indican que en el Terciario
va formaban parte de la fauna sudamericana. El grupo pudo arribar
en tiempos preterciarios pero no se desearta la posibilidad de que se
hubiera originado en Amériea del Sur {Hoffstetter, op. ¢il.). Sin em-
bargo la forma mioeena de Colombia evideneiaria similitudes con Cylin-
drophis de Asia mis que con Anilius que vive actualmente al este de los
Andes (Hoffstetter, 1967 b).

Los Boidae han sido registrados eon mayor freeuencia, habiendo
aleanzado latitudes més australes que en la actualidad en virtud de las
condiciones ambientales més benignas existentes en la parte meridional
de América del Sur. En el Paleoceno v Eoeeno de Patagonia, donde se
desarrollaba un ambiente mésico en lo que hoy son zonas dridas, habita-
ban las grandes boas del género Madtsoia, Este género ha sido registrado
también en Madagasear en sedimentitas del Creticieo superior (Hoffs-
tetter, 1961 b), hecho que tiene interesantes implicaneias paleogeogrifi-
eas. Asimismo algunas vértebras provenientes de depidsitos asignadas al
Senoniano inferior de Niger podrian ser atribuidas a dicho género (Broin,
&t al., 1974). Es posible que este grupo particular de bdidos, que eons-
tituye la subfamilia Madtsoiinae (Hoffstetter, op. cit.) ¥ en el que tam-
bién se ineluye Gigantophis del Hoeeno de Libia y Egipto, haya alean-
zado anteriormente una amplia distribueién en la parte oceidental del
Gondwana. Datos paleomagnéticos sugieren que América del Sur y Afri-
ea han estado unidas por sus litorales stlinticos, habiendo ocurrido su
separacién con posterioridad al Cretdeico inferior tardio (Valeneio y
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Vilas, en prensa). Por otra parte, tanto Simpson (1933 ¢) como Hoffs-
tetter, (1961 b, 1962) sefialaron las diferencias de estas formas con aqué-
Has del Hemisferio Norte de antigiiedad comparable,

Por lo menos un género actual perteneciente a Ja subfamilia Boinae

se registra ya en el Mioceno superior. En Colombia se ha constatado la
presencia de Eunectes, forma exclusivamente sudamericana, si bien al
oceidente de la Cordillera Oriental en donde hoy esta ausente (Hoffstet-
ter, 1967 b). Burmeister (1885) sefalé las afinidades de un resto de ofi-
dio procedente de los alrededores de la ciudad de Parana, provincia de
Entre Rios, Argentina, con Eunectes murinus (denominada Boa aquatica
en ese trabajo). Bse material fue deseripto originalmente por Bravard
(1858) como “Ophidium incertum” y no ha sido revisado recientemente.
Es probable que representantes del género Eunectes hayan formado par-
te de la fauna de la “Xdad Mesopofamiense” de Argentina (Plioceno
‘medio-superior, Pascual y Bondesio, 1961), va que las evidencias paleon-
tolégicas sugieren la presencia en el noreste de ese pais de una regién
con caracteristicas climitico ecolégicas propias del Dominio Subtropical
(v. Parte IIT). La penetracion hacia el sur posiblemente tuvo lugar si-
guiendo las planicies marginales a los eratones.

La familia Colubridae presenta una distribucién casi cosmopolita en
nuestros dias, comprendiendo alrededor del 80 9% de los géneros de ofi
dios vivientes (Hoffstetter, 1962). En América del Sur los ecolibridos
exhiben en la actualidad una gran variedad de formas y una amplia dis-
tribucién, si bien se incorporaron relativamente tarde a la herpetofauna
de este continente. Su llegada no debe haber precedido mucho a su ha-
llazgo en la Fauna La Venta dcl Mioceno superior de Colombia, ya que
es recién en el Mioceno en que se instalan en América del Norte desde
donde arribaron (Hoffstetter, 1967 b). Reig (1962) habia incluido a esto
grupo en su cenoerén mesocenozoico, integrado por formas que alecanza-
ron el territorio sudamericano durante su aislamiento utilizando medios
de dispersién accidental.

Los vipéridos, de antiguo origen, comprenden dos subfamilias: Vi-
perinae y Crotalinae. La primera habita actualmente en el Viejo Mundo,
la segunda en las Américas y en Asia. Poco se conoce de Ia primera parte
de su historia, si bien se ha postulado por su distribucién moderna que
podrian haberse originado en Africa (Hoffstetter, 1955, 1962). Hasta
ahora, Gnicamente en Amériea del Sur se ha constatado la presencia de
crotalinos en depdsitos pleistocénicos de Bolivia (Hoffstetter, 1968 a).
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Ellos han sido registrados en América Septentrional en el Mioceno y es
posible que su entrada al eontinente sudamericano haya sido relativa-
mente tardia.

Hasta el momento el Ginico regisiro de Amphisbaenia en América
del Sur proviene de sedimentitas del Pleistoceno superior de Bolivia, en
la region del Chaco (Ioffstetter, 1968 ). Este autor (op. cit.) sefiald
que podria tratarse del género Leposternon, que habita actualmente en
la parte oriental del continente sudamericano, alcanzando Ja regién ama-
zéniea al norte v la provincia de Entre Rios, Argentina, al sur (Gans,
1971). Su distribueién v el grado de diversificacion aleanzado por el
grupo en aquel continente, sugieren una presencia mas antigua que la
documentada. Lios anfishénidos han sidn registrados en Amériea del Nor-
te desde el Paleoceno (Iistes, 1970) y se ha constatado su presencia en
Europa Occidental desde el Koeeno inferior hasta el Mioceno superior
(Hoffstetter, 1955; 1962), pero es probable que su diferenciacién haya
tenido lugar en el Mesozoico (Hstes, op. ¢it.). Su presencia en el Oligo-
ceno de Mongolia ha sido puesta en duda (Hoffstetter, 1962).

Crocodilic

Los cocodrilos son los reptiles mejov eonocidos del Cenozoico sud-
americano. Ello se debe a la frecuencia de sus registros y fundamental-
mente a que han merceido su estudio por parte de distintos autores.

Las cspecies actuales son sélo un velicto de la gran variedad mor-
folégica. (Sebecidae, Alligatoridae, Crocodylidae, Nettosuchidae, Gavia-
lidae) alcanzada durante el Tereiario. Asimismo la extensa distribu-
cién geografica estuvo favorecida por las condiciones mésicas amplia-
mente difundidas en América del Sur especialmente en el Tereiario tem-
prano. Los grupos presentes durante ese perfodo pertenecen a los subor-
denes Mesosuchia y Fusuchia.

Los Mesosuchia constituyen un grupo heterogéneo de cocodrilos ex-
tinguidos, ampliamente diversificados durante el Jurdsico y Cretacico.
De acuerdo al registro en América del Sur, la tnica familia de este
suborden que vivio durante parte del Terciario (Paleoceno-Mioceno tar-
dio) es la de los Sebecidae (infraorden Sebecosuchia, v. Gasparini, 1972).
Representantes de ella han sido registrados en el Paleoceno de Brasil
(Paula .Couto, 1970), Eoceno de Argentina (Simpson, 1937 a; Colbert,
1946 ; Gasp'eig}xi, op. ¢it.), Eoeeno superior a Mioceno superior de Cr-
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lombia (Lagston, 1965) y Mioceno superior (?) de Pert (v. Parte I).
Restos de un dudoso Scbecidae fueron ercontrados en el Eoceno de Mes-
sel, Alemania, (v. Berg, 1966; Kuhn, 1968). Es precisamente este mate-
rial, determinado como una nueva especie: Bergisuchus dietrichbergsi
Kuhn, 1968, y dientes aislados hallados cn sedimentitas ereticicas y ter-
ciarias de América del Norte, Europa y Africa los que plantean el pro-
blema del origen y grado de dispersién aleanzado por los Sebecosuchia
(Baurusuchidae y Sebecidae). Uno de los caracteres anatémicos usados
convencionalmente para distinguir a los integrantes de ese infraorden
es su morfologia dentaria (dientes comprimidos con bordes aserrados).
Cuando dientes de estas caracteristicas aparecen aislados en sedimentitas
cretacicas es difieil diferenciarlos de aquéllos de los dinosaurios Thero-
poda (v. Langston, 1956; Sahni, 1972). Como se advertird, establecer la
correcta determinacién de estos elementos tiene una especial importan-
cia porque, si bien no modifica el biocreno de esos cocodrilos (los Bau-
rusuchidae son creticicos), modificaran en cambio la distribucién geo-
grafica. En cuanto a los registrados en sedimentitas terciarias también
son de difieil determinacién por cuanto Berg (1966) ha demostrado que
el Crocodylidae Pristichampsus rollinati poseys dientes de caracteristi-
cas muy similares. Véase Addenda.

El origen de los Sebecosuchia es atn inecierto. Al respecto Langston
(1956) consideré a Hisisosuchus chunkingensis Young y Chow, 1953, del
Jurésico de China, como un probable Sebecosuchia ancestral. A nivel fa-
miliar es altamente probable que el ancestro, al menos estructural, de los
Sebecidae, se encuentre entre las Baurusuchidae.

Sebecus es el Sebéeido mejor conocido (Colbert, 1946; Langston,
1965; Molnar, 1969; Gasparini, 1972), con un registro cronolégico que
abarca desde el Paleoceno tardio al Mioceno tardio y una distribucién
geografica que se extiende desde el norte de América del Sur hasta los
45° 8. De acuerdo al registro resulta evidente que durante el Terciario
temprano estuvo presente en la mayor parte de América del Sur (v
Partes I y III). Al cambiar, al menos en la parte austral del continente,
las condiciones mésicas reinantes en ese lapso el drea de distribucién de
los cocodrilos, en general, se retrajo hacia el norte. En sedimentitas mas
modernas los sebéeidos sélo se han registrado en Colombia (Sebecus sp.
en el Oligoceno y Sebecus huilensis en el Mioeceno superior, v. Langston,
1965) y en Pert (Sebecus sp. en el Mioeceno superior?). Evidentemente
las eondiciones ecolégicas que rodeaban a Sebecus durante el Mioceno
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superior en la zona del Huila fueron Gptimas, ya que alcanzé el doble
del tamafio de aquéllos registrados durante el Eoceno en Patagonia.

Los sebéeidos han sido reiteradamente sefialados como cocodrilos fun-
damentalmente terrestres, altamente predadores, que habitaron las fo-
restas tropicales (Langston, 1965 ; Neill, 1971 ; Gasparini, op. cit.). Molnar
(1969) realizé un detallado estudio de la meecénica masticatoria de Sebe-
cus icaeorhinus y arribé a la eonclusién de que se trata de un predador
terrestre cuyas presas predilectas habrian sido fundamentalmente mami-
feros. Precisamente una de las explicaciones dadas al problema de la
extineion de la familia ha sido la eompetencia con los mamiferos carni-
voros euterios ingresados a América del Sur durante el Plio-Pleistoceno.
Aparentemente esa hipétesis simplifica en demasia el problema, si biern,
en parte, no es descartable.

E1 reciente hallazgo de vértebras procélicas de cocodrilos en el Cre-
tieico superior del noroeste de Argentina confirma la presencia de re-
presentantes del Suborden Eusuchia en América del Sur desde fines
del Mesozoico. A pesar de que el material coleecionado es fragmentario
y estd atGn siendo objeto de estudio, se puede adelantar que pertenecié
a un grupo de cocodrilos sumamente especializados y diferente de los
Fusuchia registrados hasta el momento. El grado de especializacion:
formas pequefias marcadamente longirrostras con dientes ubicados en
alvéolos evertidos de posicién medio-lateral, impide relacionarlos con se-
guridad a alguno de los grupos de Eusuchia conocidos. Tentativamente
se postulé una relacién con los Crocodylidae longirrostros (Gasparini,
1973).

Kl Crocodylidae méas antiguo que ha sido registrado en América del
Sur es Necrosuchus ionensis del Paleoceno inferior del sur de Argentina.
Si bien el material descripto originalmente (Simpson, 1937 b) es sélo una
mandibula, permite considerarlo moderno en estructura, muy diferente
del proveniente del Creticico superior recientemente citado y, eoincidien-
do con Langston (1965), no necesariamente relacionado a Leidyosuchus
del Cretacico de América del Norte, como lo sugiriera Simpson (op. cit.).
Langston (op. ¢it.) ha seflalado a Necrosuchus como un inmigrante. Elle
es probable, pero resulta imposible asegurar si proviene del norte o del
este (Africa), no disponiéndose de elementos de juicio para determinar
con seguridad el origen filogenético y geogrifico de la familia. Casi si-
multineamente aparecen en el registro en el Cretécico superior de Amé-
rica del Norte, Europa, Africa y Asia.
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Aparentemente los Crocodylidac fueron mis sensibles que los Alli-
gatoridae a los cambios elimiticos acaecidos durante el Edgeno en la parte
austral de América del Sur, registrandoselos a partir del Oligoceno a:
norte de la cuenca amazénica eomo en la actualidad, si bicn en distintas
dreas (una exeepcién serfa Gryposuchus de dudosa ubicacion familiar
registrado en la zona de Aecre, Brasil, y que fuera considerado por Sill,
1970, como un probable gavial). Supuestos Crocodylidae se han registra-
do en el Eoeceno y Oligoceno de Colombia y otros indudables se han ha-
llado en el Mioceno superior de ese pais (Charactosuchus).

Significativamente, en América del Sur los Crocodylidae desarrolla-
ron formas comparativamente longirrosiras (Charactosuchus, Gryposu-
chus? v el actual Crocodylus acutus, v. Donoso Barros, 1965 b). Ello es-
iaria vineulado al nicho de “pescadores” que ocuparon. De acuerdo ai
registro, tal tipo adaptativo habria sido altamente exitoso en compara-
cién eon los relativamente brevirrostros caimanes (Langston, 1965; Neill,
1971). Excepto un muy dudoso Crocodylus proveniente del Plioceno de
Maranhao, Brasil (Maury, 1924), no se conoce ningtn Crocodylidae sud-
americano terciario con representantes actuales, por lo que es de suponer
que C. acutus y C. intermedius se diferenciaron recientemente de ante-
cesores norteamerieanos. Sill (196&) supone que los Crocodylidae en Amé-
rica del Sur fueron, y son, producto de periddieas migraciones desde
América del Norte mas que derivados de los que arribaron tempranamen
te. El peculiar Charactosuchus podria ser una exeepeion.

Los Alligatoridae sudamericanos de mayor antigiiedad en el registre
provienen de Brasil (Paleoceno superior) y Argentina (Eoeeno infe-
rior); en América del Norte y China se los conoce desde el Creta-
cico superior. De acuerdo al registro se podria aceptar que las for-
mas sudamericanas han derivado de otras nortefias que habrian ingre-
sado a fines del Creticico o prineipios del Terciario. Liamentable-
mente muy poco es lo que se conoce de las formas registradas en
el Terciario temprano de América del Sur. El material provenients
de Itaborai, Brasil, no ha sido ain estudiado y el ecoleccionado en
las cereanfas del golfo de San Jorge, Argentina, es tan fragmentario
que en la mayor parte de los casos resulta imposible determinarlo a
nivel familiar, Una de las autoras (Gasparini, 1973) descarté la valide
de Notocaiman stromeri Rusconi, 1937 v lo consideré un Eusuchia inde-
terminable. S6lo- unos dientes encontrados en sedimentitas atribuidas al
Paleoceno superior de similares caracteristicas que los posteriores de
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Eocaiman sugieren la presencia de los Alligatoridae en ese momento. En
resumen, las formas registradas en el Paleoceno de América del Sur no
aportan datos al conocimiento del origen de la familia en ese continente.

Eocaiman cavernensis Simpson, 1933, proveniente del Eoceno infe-
rior de Patagonia es la tunica especie de esa antigiiedad cuyo material
asignado es bien econocido. Simpson (op. eit.) sugirid vinculaciones
entre esta forma vy Allognathosuchus del Palcoceno y Hoceno de América
del Norte de manera que habrian constituido un grupo caracteristico
de origen geografico v zoolégico eomin. Por su parte Langston (1965)

sefiald el aspecto “moderno” de Eocaiman, que bien pudo ser ancestrai
a Catman, Melanosuchus v quizis al peculiar Balanerodus.

Es de destacar que recién a partiv del Mioceno tardio se tienen re-
gistros més ilustrativos del desarrollo de los cocodrilos en América del
Sur. Pero es también en ese momento cuando se registran géneros, ¥y muy
probablemente especies, eon representantes actuales, Tal es el caso de
Caimdn: €. netvensis (Mook) 1941 y C. ef. C. latirostris. En opinién de
Gasparini (1973) C. lutescens seria sindnimo de C. latirostris de manera
que si el material registrado en el Mioceno de Colombia asignado por
Langston (op. eit.) a C. ¢f C. lutescens es (. latirostris o su antecesor
directo, su distribueién geogrifica en el Mioceno fue muy diferente de
la que esa especie exhibe en nuestros dias.

En el Plioceno medio del noroeste de Venezuela se ha localizado un
riguisimo yaeimiento portador de los siguientes aligatéridos: Balanero-
dus Langston, poseedor de dientes posteriores esféricos; Dinosuchus, un
gigantesco “caimin” (v. Langston, op. eif.: 118-119; 124-125) y una nue-
va especie de Melanosuchus (Medina, 1976). Parte del material cita-
do estd en estudio por B. Patterson y seguramente su mejor conoci-

miento clarificard algunos aspectos sobre origen y relaciones de las for-

mas actuales,
Otro interesante yacimiento que aporté abundante material de co-
codrilos longirrostros y especialmente aligatéridos es el localizado en las

cercanias de Parand, Argentina, y referido al Plioceno medio-superior.

El material coleceionado a partir de mediados del siglo pasado se
fue estudiando oportunamente (Bravard, 185&; Burmeister, 1883; 1885;
Rovereto, 1912; Saez, 1928; Ruseconi, 1933; Paterson, 1936) y la lista de
pretendidas nuevas especies creeié en iorma notable (v. Gasparini y
Béez, 1975, Parte I). Recientemente dicho material fue revisado (Gas-

parini, 1973) pudiéndose confirmar la presencia de C. latirostris, C. cf.
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. yacaré, C. australis (muy préximo a C. sclerops) y Caiman sp. Al-
gunos restos demuestran la presencia de formas gigantes comparables
2 las registradas en Urumaco y Acre.

En el suroeste de Brasil, en sedimentitas asignadas al Plio-Pleisto-
ceno s¢ registran los Ultimos aligatéridos gigantes: Brachygnathosuchus
brasiliensis Mook, 1921 y Purussarus brasiliensis Rodriguez, 1892 (v.
Price, 1967).

Lo referido para los Alligatoridac en América del Sur puede sinte-
tizarse en los siguientes puntos: 1) las formas registradas durante el
Terciario temprano provendrian de antecesores norteflos arribados a fi-
nes del Cretécico o principios del Terciario; 2) la mayor diversificacién
debi6 de producirse fundamentalmente durante el Oligoceno; 3) desde
el Mioceno superior se reconoce la presencia de Caiman y desde el Plioce-
no medio la de Melanosuchus; no se conocen fosiles de Paleosuchus; 4)
en ¢l Plioceno medio-superior estaban presentes dos especies actuales:
O. latirostris y C. yacare, ocupando dreas proximas a las que habitan hoy
dia; 5) algunas formas alcanzaron durante el Plioceno un gigantismo
notable.

Integrantes de la familia Nettosuchidae, exclusivamente sudamerica-
na, fueron registrados en el Mioeeno superior, de Tia Venta, Colombia,
Plioceno medio de Urumaco, Venezuela, y Plio-Pleistoceno de Acre, Bra-
sil. Se reconocen dos espeecies: Mourasuchus atopus (Langston) 1965 (v.
Langston, 1966) procedente de Colombia y Mourasuchus amazonensis
Price, 1964, de Venezuela y Brasil. Sus origenes son desconocidos y nin-
guna de las formas actuales podria haber tenido un antecesor de las ca-
racteristicas de estos peculiares cocodrilos. Atn su posicién a nivel fami-
liar es puesta en duda por Hoffstetter (1970), quien sugirié que puede
{ratarse de una nueva subfamilia. Por su parte Price (1964) incluyé a
Mourasuchus en la subfamilia Alligatorinae. De acuerdo al registro se
infiere que esta formas lograron una amplia distribucién geogrifieca,
siempre en dreas de clima tropieal. Del estudio de su anatomia se deduce
que fueron de gran tamafio, adaptadas especialmente al medio acuético
continental y poseedoras de un rostro muy prolongado y sorprendente-
mente ancho que le confirié el aspecto de “pico de pato” al que alude la
donominacién familiar (Langston, 1965). En opinién de Langston (op.
cit.) Mourasuchus (=Nettosuchus) presumiblemente habité charcas inae-
tivas, subsistiendo a base de pequefios peces o artrépodos atrapados en
forma pasiva o bien se nutrié de los productos del fango. A pesar que
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ningtn cocodrilo actual posee las earacteristicas de los Nettosuchidae se
ha observado este filtimo comportamiento en algunos caimanes (Medem,
com. pers. a Langston).

El problema de los longirrostrinos de América del Sur sigue siendo
en nuestros dias objeto de discusién. Reconocidos como integrantes de la
familia Gavialidae (Langston, 1965; Sill, 1968; 1970; Gasparini, 1968)
o puestos en duda (Hoffstetter, 1970), las formas sudamericanas refinen
ciertos earacteres, tales como los tubera endulosos del basiooceipital, que
comparten con log indudables Gavialidae asidticos (Mioceno-Actualidad),
con otros, como la falta de contacto entre premaxilares y nasales, que
los acerca a los Tomistominae. Sill (1970) ha sugerido como una posibi-
lidad que en la familia Gavialidae se dieran formas donde no existe
contacto entre premaxilares y nasales (las asiaticas) y otras donde se
produjo el contacto de los mencionados elementos (las sudamericanas).
Esta opinién estaria apoyada por Hecht y Malone (1972) quienes re-
conocen a los longirrostrinos Gawvialis colombianus e Ikanogavialis vene-
zuelensts como pertenecientes a la familia citada.

Cémo ingresaron los supuestos gaviales es otro enigma. Heeht vy Ma-
lone (op. cit.) han reconocido la presencia de gaviales en el Hoceno de
Fayun, Egipto, pero hasta el momento se desconocen registros mas an-
tiguos. Evidentemente son necesarios nuevos y mas antiguos registros
para comprender si las formas de América del Sur son realmente Ga-
vialidae, ¥ en este caso como se explica su distribucién disyunta respecto
a Africa y Asia, o si son producto de una convergencia como resultado
de la invasién a una zona adaptativa comun.

Gavialis colombiomus Langston, 1965 es la especie de mayor antigiie-
dad en el registro sudamericano (Oligoceno superior), aunque restos in-
determinados a nivel genérico fueron citados en el Oligoceno inferior de
Colombia (Langston, 1965). Atn aceptando que aquélla fuera un Ga-
vialidae es improbable que fuera congenérica con la forma actual. Otros
longirrostros provienen del Mioceno superior de Colombia (Rhamphosto-
sis sp., v. Langston, op. cit.), Plioceno medio de Venezuela (Ikanogavialis
venezuelensis, Sill, 1970), Plioceno medio-superior de Argentina (Rham-
phostomopsis neogaeus (Burm) Rusconi, 1933, v. Rusconi, 1965) y Plio-
Pleistoceno de Brasil (Gavialis sp., v. Paula Couto, 1970). La signacion
a Gavialis del material de Brasil no seria correcta por cuanto existe con-
tacto entre premaxilares y nasales.
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11l — CONSIDERACIONES PALEOECOLOGICAS

Paleoceno

Pricticamente todas las loealidades que han brindado hasta ahora
restos de reptiles del denominado “Salamanguense’” de Argentina estin
restringidas a una franja proxima a la costa del aetual golfo de San
Jorge, aproximadamente a 45-46° 8. Reconstrueciones paleogeogrificas
para ese momento sobre la base de datos paleomagnéticos y propagacion
de fondos oecdnicos indiearian que dicha zona se hallaba alvededor de
los 40° 8, es decir algo mis al norte de sn aetual posieion (v. Valencio,
et al 1971), En esa comarea la regresion del mar salamanguense dejé
una regiin costanera baja con albuferas y abundante vegetaeidn. Este
tipo de ambiente estaria sugerido por datos tanto sedimentoligicos {An-
dreis, ef al., 1975) como palecbotinieos (Petriella y Archangelsky, 1975).

Los hallazgoes paleoherpetologicos zitados previamente (v. Parte 1)
no contradicen dicha hipétesis, La preseneia de un Crocodylidae (Ne-
crosuchus) es sugerente en ese sentido dado que en esta familia se dan con
freeneneia tipos adaptados al ambiente eostero. La consideracidn de los
aportes que desde el punto de vista eeoldgico pueden brindar las tortugas
deberia estar basada en una revisidn del material,

Los eocodrilos serian, por el momento, los Gnicos indicadores climd-
ticos. En general, su presencia denota la existencia de un elima por lo
menos templado v himedo de aenerdo a las eondiciones existentes en las
regiones donde viven actualmente (aprozimadamente 30° al norte y ab
sur del Keunador). Sin embargo, el hecho de haberse hallado un Croeody-
lidae supene, aplicando el actualismo, que la temperatura debid ser ain
mis elevada ya que esta familia exhibe una distribueion latitudinal més
restringida, Los hallazgos floristicos corrcboran esta presuncidn (Rome-
ro, 1968; Petriella, 1969). El registro de estos cocodrilos, eonjuntamente
con los del Foeeno provenientes de loealidades ecereanas, indicaria la
existeneia en esas dreas de condiciones ambientales propielas para estos
reptiles, los que no vuelven a ocupar posteriormente regiones tan aus-
trales.

Las condiciones elimftieas reinantes en el drea de depositacion de
la transgresion denominada “Salamanquense” parvecieron persistir hasta
fines del Paleoceno. Asi lo sugiere la presencia, durante la inm
Edad Riochiquense, de restos de eocodvilos, tortugas y grandes biidoes
en sedimentitas continentales de similarves latitudes.
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Solamente Brasil, en la localidad de San José de Itaborai, ha
sido registrado material coetineo de anfibios y reptiles; sin embargo es
difieil establecer relaciones zoogeogrificas dado lo exiguo del material
proveniente de Argentina. Las caracteristicas climiticas de Itaboral pue-
den inferirse por la presencia de ciertos grupos. Es sugestivo el registro
de pipidos, que actualmente viven en general en dreas de clima tropical

templado célido. Asimismo la existencia de eeeilidos ¥ gekkiénidos, for-
mas tropicales, y de Pod , pelomedisido euyo limite
de distribueién actnal es la del rio A eorrobora que el
clima era de tipo tropical. Mientras que pipidos, gekkinidos y cecilidos
se registraron aproximadamente dentro de sus Areas de distribucién ac-
tual, los pelomedisidos se hallaron a mis de 2.500 kilémetros al sur, El
registro paleontoldgico evidencia que la distribucién de esta familia du-
rante ¢l Creticico superior-Terciario ha sidoe notoriamente mis amplia
que en nuestros dias.

En el noroeste argentino el hallazgo de coeodrilos y tortugas pleu-
rodiras indica condiciones climdticas y ambientales muy diferentes de
las actuales, En esa zona, entonces baja, edlida y hfimeda, debieron exis-
tir cursos de agua antes que comenzara, en el Eoceno, el levantamiento
de la Cordillera Oriental (Turner, 1972). La presencia de lepidosiréni-
dos en los mismos niveles hacen suponer un régimen elimdtico estacional
{Fernéndez at al., 1973).

Eoceno

Los anfibios y reptiles de la Edad Casamayorense de Patagonia in-
diean, en general, un eclima templado-cilido. En una zona restringida,
por lo menos, al este de la provineia del Chubut, de donde proviene todo
el material mencionado y de donde se han citado también restos de pe-
ces y vegetales (Simpson, 1935 a), las condiciones ambientales pudieron
ser algo diferentes a aquéllas sugeridas por las evidencias provistas por
los mamiferos para otras dreas veeinas (Pasenal y Odreman Rivas, 1971).
La presencia de Caudiverbera casamayorensis, forma muy afin a la actual
C. caudiverbera de Chile Central (30°-42* 8, segiin Lynch, 1971}, que se
registra en depdsitos algo més modernos en la misma drea, podria indiear
alta humedad ambiental y la existencia de cursos o euerpos de agua per-
manentes, Persistia alli Madisoia, un béido de grandes dimensiones, el
que junto a un coeodrilo tan peculiar como Sebecus. waéorhmua y tin ali-
gatdrido corroboran las caracteristicas ambientales das, -atén-
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diendo a sus requerimientos ecolégicos. Se ha sugerido que Sebecus ha-
bitaba zonas boscosas préximas a cuerpos de agua, lo que concordaria
con el hecho de encontrarse en la misma zona el béido citado.

Las amplias y bajas planicies predominantes durante la Kdad Ca-
samayorense en Patagonia se habrian interrumpido més tarde por efecto
de levantamientos regionales. Los afloramientos de la Edad Mustersense
son aislados y ha sido postulado un hiato en dicha regién durante el
Eoceno superior (v. Simpson et al., 1962; Pascual y Odreman Rivas, 1973).
Cabe sefialar que, hasta ¢l momento, no se ha registrado la presencia de
peces, anfibios, reptiles o aves en depdsitos de Edad Mustersense, los que
por sus mamiferos representarian un ambiente tipo estepa herbicea (v.
Pascual y Odreman Rivas, 1971). Hsto estaria corroborado por la abun-
dancia de nidos de escarabajos en algunos niveles (en Andreis, 1972).

A fines del Eoceno los cocodrilos sebécidos exhibian una am-
plia distribueién en América del Sur, de acuerdo a su registro en Co-
lombia. y Argentina. Sin embargo, es evidente que fenémenos diastréficos
v cambios climiticos comenzaron a manifestarse, siendo responsables de
su extincion en la parte mis austral del continente. En Argentina se los
registra en depésitos asignados convencionalmente al Eoeeno superior en
latitudes més bajas (en la actualidad 33° S) con respecto a los yacimien-
tos del Eoceno inferior. En territorio argentino, hasta el momento, no
han sido hallados en sedimentitas méis modernas.

En la parte septentrional de América del Sur el comienzo de los
movimientos andinos provoeé la retirada del mar que durante el Cretd-
cico habia cubierto el norte y oeste de lo que es hoy Colombia. En el
actual valle del rio Magdalena existia cntonces una zona fluvio-lacustre
con clima tropical donde pululaban peces, tortugas, cocodrilos y nume-
rosos mamiferos (Royo y Gémez, 1945-46). Restos correspondientes a es-
ta fauna son los registrados en la Formacién Mugrosa del Eoceno supe-
rior y Oligoeeno inferior.

Hacia el sur el mar se extendia hasta Ecuador, donde se han en-
contrado restos de una serpiente marina: Plerosphenus; ese género ha
g¢ido citado en sedimentos coetdneos de Estados Unidos, Libia y Egipto
evidenciando las conexiones pacifico-atlanticas. ‘

Oligoceno

En base a las evidencias aportadas por los mamiferos de la Edad
Deseadense, Pascual y Odreman Rivas (1971: 385) suponen que hacia
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el Oligoceno el clima de la regién patagdénica debié hacerse ‘‘notoriamen-
te més eilido”, con respecto al que reinaba en el Eoceno medio. Si esto
fue asi, la falta de registro de cocodrilos y tortugas, tan llamativa, po-
dria explicarse por la presencia de barreras que se interpusieron entre
la regién patagénica y las regiones intertropicales, segiin lo sefialan los
mismos autores. Pero también es posible que a pesar que la temperatura
se hizo més elevada, las condiciones ambientales no fueron las requeridas
por esos reptiles. Cabe sefialar que los elementos floristicos indiecan que
al final del Eoceno y comienzos del Oligoceno hubo un aumento de for-
mas de clima templado en detrimento de aquéllas de clima cilido (Me-
néndez, 1971). En esa 4rea de la provineia del Chubut (actualmente
alredor de los 43° S) se encontraban Jeptodactilidos, incluyendo posible-
mente la especie viviente acuitica Caudiverbera ceoudiverbera. A pesar
de las probables oscilaciones de la temperatura, es posible que la altura
alecanzada por la incipiente Cordillera ain permitia que la humedad am-
biental fuese bastante alta. Es interesante sefialar que también en el
Oligoceno superior en 4reas cercanas de la misma provincia vuelve a ser
registrada probablemente Caudiverbera caudiverbera, a pesar que en el
lapso transcurrido entre las Edades Deseadense y Colhuehuapense se
habrian producido plegamientos locales y extensos fallamientos, como asi
también actividad voleanica en esa zona {Pascual y Odreman Rivas, 1973).

En la parte occidental de Colombia, en el valle del rio Magdalena,
se mantuvieron las condiciones existentes durante el Eoceno superior, si
bien se van acentuando los movimientos de ascenso de las futuras cordi-
lleras. Tales perturbaciones no aleanzaron a modificar substancialmente
las caracteristicas ambientales generales y en cambio favorecieron la
evolucién de ciertos grupos, fundamentalmente de los cocodrilos, Estos
tltimos presentaron entonces variados tipos adaptativos coexistiendo for-
mas de régimen piseivoro, fundamentalmente acuiticos como ?Gavialis
colombianus, con otras anfibias como Balanerodus y més terrestres co-
mo Sebecus.

Mioceno

A fines del Oligoceno y comienzos del Mioceno parte-de la porcién
austral del continente fue invadida por el mar Atlintico. En sedimenti-
tas marinas correspondientes a esta ingresién se ha hallado un fragmen-
to de caparazén de quelonio determinado como Geochelone gringorum.
Si bien las especies de Geochelone son terrestres, su presencia en sedi-
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mentos marinos es factible dado que algunas suelen hacer incursiones ae-
cidentales al mar. Efectivamente, los sedimentos portadores han sido con-
siderados como depositados en zonas préximas a la costa (Simpson, 1942).
La distribucién actual del género abarca 4reas desde francamente tropi-
cales a templadas, de alli que no sea un indicador climético tan preciso.

1 mar “patagoniense’” se retiré y sobre las llanuras emergentes del
continente al sur del macizo de Deseado se depositaron los sedimentos
continentales de la Formacién Santa Cruz. Seglin evidencias aportadas
por los mamiferos el clima en esa zona de praderas habria sido “hasta
muy ecalido” con precipitaciones relativamente abundantes (Pascual ¥
Odreman Rivas, 1971). Esto podria concordar con la presencia de restos
de una gran boa (Ameghino, 1899). Los restantes rveptiles no son con-
siderados pues debe eompletarse su revision.

Hacia fines del Mioeeno se produjo una fase importante de la eroge-
nia andina, con alecanee continental y que tuvo en Patagonia consecuen-
cias notables. Fl analisis de las faunas fésiles revela una migracién ha-
cia el norte de las formas adaptadas a las condiciones mésicas que habian
existido en Patagonia hasta ese momento. Comienza entonces un periodo
de aridez ereciente como consecuencia del levantamiento de la barrera
andina que impidié el paso de los vientos himedos del Pacifico. Ciertas
formas ecomo Caudiverbera continuaron viviendo alli hasta fines del Mio-
ceno, persistiendo en cambio hasta la actualidad sélo del Jado occidental
de la Cordillera donde las condiciones ambientales permitieron su so-
brevivencia.

En Colombia estos movimientos oregénicos acentuaron la clevacion
de las incipientes cordilleras, reduciendo las dreas ocupadas por el mar
Pacifico y hay evidencias de intensa actividad volcdnica. En el valle del
io Magdalena se depositaron sedimentos de origen fluvio-lacustre y es
alli donde se registré una fauna especialmente rica en reptiles. ls im-
portante sefialar la presencia de géneros modernos, con representantes
actuales (Dracaena, Tupinambis, Eunectes, Caiman y Chelus), vy aun
de especies vivientes (Bufo marinus, Podocnemis expansa), con otros que
se extinguen (Sebecus, Charactosuchus, Evcaiman, cte.), Bl levantamien-
to final de los Andes colombianos durante el Plioeceno superior y Pleis-
toeeno inferior provoeé cambios ambientales de magnitud, conduciends
2 la desaparicién de esas formas en las dreas donde fueron registradas
en depdsitos del Mioeeno. E
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Plioceno

La presencia de un Testudinidae de gran tamafio, corrobora las ca-
racteristicas ambientales inferidas en base a los mamiferos de Edad Huay-
queriense en el valle de Santa Maria, provineia de Catamarea, Argentina.
Segtn Pascual y Odreman Rivas (1971), la franja occidental que abar-
ca desde la provinecia de Rio Negro a la provineia de Salta econstituyo
desde el Mioeceno una importante via de poblamiento, en la que se dicron
condicicnes diferentes a las existentes en el Dominio Pampésico. En esa
zona prevalecié un clima ecilido con la presencia de Areas boscosas, lo
que permitié su conexiéon con los dominios subtropicales.

En el scetor noreste de la Argentina se definfa, mientras tanto, un
distrito zoogeogrifico distinto, con caracteristicas ambientales propias,
como un apéndice del Dominio Subtropical. El mismo puede rceonocerse
actualmente, si bien restringido geogrificamente v con sus condiciones
climéticas atemperadas. A pesar de no haberse registrado anfibios y ser
muy poebre el material de lagartos y ofidios, es evidente que el clima era
de tipo tropical, la vegetacién abundante y existian numerosos cursos v
cuerpos de agua en la zona. Asi lo atestigua la gran variedad de tortugas
v fundamentalmente cocodrilos, los que alcanzaron desusado tamafio. Es
importante seflalar que ya se encontraban presentes algunas formas que
integran la actual herpetofauna local tales ecomo Caiman latirostris v
muy probablemente C. yacare.

Los restos de anuros y testudines hallados en sedimentos atribuidos a la
Edad Montehermosense sugieren que en el Plioeeno superior, en el sur
de la provincia de Buenos Aires, Argentina, se daba un clima algo mas
cilido que el actual en un ambiente de llanura. Hay que destacar las
grandes dimensiones alecanzadas por los quelonios, comparables a las de
aquellos que actualmente viven en el norte de América del Sur e Islas
Galdpagos. Los anuros, si bien en estudio, sugeririan condiciones seme-
jantes al actual distrito chaquefio.

Condiciones climitico-ecolgicas éptimas en la zona de Acre, Bra-
sil, durante el Plio-Pleistoccno permitieron que los reptiles que alli vi-
vian aleanzaran una notable variedad morfolégica, siendo algunos de
tamafio gigantesco. Esta asociacién es eomparable, e incluso en algunos
casos similar a nivel genérico, a aquella registrada en el Plioceno medis
de Urumaco, Venezuela; si bien es impcrtante sefialar que ésta, a dife-
rencia de la de Aecre, vivid6 en un ambiente deltaico, de aguas salobres.
Las condiciones ambientales debieron variar en ambos casos en el Pleis-
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toceno de tal manera que se produjo la extincién de la mayor parte de
esas formas, especialmente de las gigantes.

Pleistoceno

Las condiciones ambientales existentes en la Peninsula de Santa Ele-
na, en el sur de Ecuador, en el Pleistoceno superior diferian notable-
mente de las actuales. Lia llamada fauna Carolinense, de la cual son inte-
grantes numerosos reptiles, habitaba entonces una zona cilida y hameda
surcada por rios. Segiin Hoffstetter (1948), a fines del Cuaternario se
habria modificado el régimen de las ecorrientes marinas, especialmente
de la de Humboldt cuya influencia se fue extendiendo progresivamente
hacia el norte desde el Perti, tornando desértico el paisaje de dicha re-
gi6n. Esto explicarfa la ausencia alli, en la actualidad, de aligatéridos
v de los quelonios Geochelone vy Geoemyds. También se encuentra repre-
sentado en esa fauna pleistocénica el téido Dicrodon, pero el material
atn no estd determinado a nivel espeeifico. La especie de ese género:
D. guttulatwm habita esa regién, adaptada a las condiciones xéricas exis-
tentes hoy en dfa. Idénticas razones a las expuestas anteriormente expli-
carfan la presencia de anuros, quelonios y cocodrilos durante el Pleis-
toceno en la 4rida zona de Talara, al noroeste de Perfi.

Cambios notables también se produjeron durante el Pleistoceno ter-
minal en ciertas regiones de Bolivia, segtin lo sugieren las evidencias
paleontolégicas. Asi, en la localidad de Tarija en el sur de Bolivia y
al este de las Cadenas subandinas, se ha registrado la presencia de Bufo
¢f. B. marinus horribilis, el que actualmente tiene un area de distribu-
¢ién cuyo limite austral aleanza la cuenca amazénica. HEsta especie se
halla adaptada a condiciones ambientales muy diferentes de los terrenos
secos, aridos v estériles que existen en gran parte de esa zona (Ahlfeld,
1946). Al occidente de las Cadenas Subandinas, dentro del dominio cha-
quefio, también los elementos faunisticos registrados en la localidad de
Ruapua permiten inferir el deterioro de las condiciones ambientales, En
el yacimiento citado se han reconoeido tres miveles, de los cuales los dos
inferiores son fosiliferos (Hoffstetter, 1968 a). En el nivel Nuapa 1 la
presencia de un Geochelone de dimensiones excepeionales no seria com-
patible con las earacteristicas ecolégicas actuales de la regién: clima muy
seco durante gran parte del afio, vegetacién xerofitica con cactus arbo-
rescentes v arbustos espinosos (Hoffstetter, op. cit.). En el nivel Nuapua
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2 se detectan algunos elementos ligados a un hébitat algo méas arido, tal
es el easo de Bufo paracnemss,

La mayor parte del material nlelstoeenlco proveniente de Argentina
es muy fragmentario, no ha sido revisado recientemente, y por lo tanto
es minimo su aporte desde el punto de vista ecolégico. En su mayoria
procede del actual Dominio Pampasico, especialmente de la provineia
de Buenos Aires.

En Brasil, los anfibios registrados hasta el momento en los depdsitos
pleistocénicos de Lagoa Santa corresponden a especies modernas que ha-
bitan actualmente la regién.

CONCLUSIONES

Los registros mas antiguos de anfibios o reptiles del Cenozoico de
América de! Sur corresponden al Paleoceno inferior, tratandose de restos
de tortugas y cocodrilos. Evidentemente, ellos no constituyen una mues-
tra representativa de la totalidad de la herpetofauna que existia en ese
continente puesto que, los depésitos de esa antigliedad que hasta el mo-
mento han brindado fésiles, provienen de la regién més austral (Pata-
gonia) y pertenecen a una facies particular (costanera). Es, en cambio,
en sedimentitas del Paleoceno superior de Brasil donde se halla una rica
v variada fauna, lo que permite tener una idea mas completa de los gru-
pos que habitaban esas tierras. Entre ellos es posible distinguir elemen-
tos de distinto abolengo e historia, euya incorporacién al elenco faunis-
tico de la América Meridional debié de producirse aloerénicamente.

Practicamente todas las familias euya presencia se registra en el
Terciario inferior son integrantes de la herpetofauna neotropical actual,
siendo excepeiones los sebécidos y mioldnidos, ambos extinguidos. Asi-
mismo muchos de esos grupos va se encontraban presentes en tiempos
mesozoicos, sefialando su antigiiedad en el continente. De acuerdo a las
evidencias paleontolégicas tal es el caso de Pipidae, Iguanidae, Pelome-
dusidae, Meiolaniidae, y posiblemente Leptodactilidae, Sebecidae y Cro-
codylidae.

Las afinidades, la distribucién geografica pasada y presente y la
antigiiedad de ciertos grupos parecerian indicar que la deriva continental
pudo jugar un rol importante en su evolucién. Los pipidos han sido re-
gistrados en América del Sur desde el Creticico y las relaciones de las
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formas conocidas del Paleoceno sudamericano con aquellas de Afriea
sugiecren que hubo una mayor proximidad entre ambos continentes. Lo
mismo oeurriria econ el cecilido del Paleoceno de Brasil, que evidencia
similitudes con formas africanas (Hstes y Wake, 1972), aunque consti-
tuye el Gnico registro del grupo hasta ahora. Los leptodactilidos (Liynch,
1971), quélidos e iguénidos (Estes, 1970; Estes y Price, 1973) serfan
grupos de estirpe gondwanica. La diferenciacién de los bufénidos (Blair,
Fd. 1972), de los hilidos (Savage, 1973) de los schécidos habria teni-
do lugar en América del Sur, en tanto gue, segln las evideneias paleon-
tolégicas, los aligatéridos y los erocodilidos provendrian de América del
Norte y no es descartable que los téidos scan también de origen holdrti-
co. Iin el easo de los boidos, los anilidos y los pelomedusidos el registre
2ctual es insuficiente para dilucidar su 4drea de origen.

La herpetofauna de América del Sur parece haber sido diferente
de la que existia al norte del Istmo de Panami a comienzos del Tercia-
rio, a despecho de la continuidad del ambiente mésico tropical. Distintas
opiniones han sido vertidas sobre las conexiones entonces existentes con
América del Norte. Savage (1966; 1973) sugiere la existencia de amplias
conexiones entre ambas Américas durante el Paleceeno, es decir a lo
largo de aproximadamente once millones de afios. Esos continentes se
hallan separados en la reconstruccién paleogeogrifica para el Cretécico
superior de Dictz y Holden (1970). Asimismo sobre la basc de las di-
ferencias de los elencos mamaliferos existentes a un lado y a otro del
portal panamefio, ha sido descartada la posibilidad de una conexién
terrestre directa en el limite Creticico-Terciario (Patterson y Paseual,
1972). Los datos paleoherpetolégicos sugeririan, a su vez, la incxisten-
e¢ia de una franea conexién, si bien es cierto que atin es poco lo que se
conoce sobre las faunas que habitaron por ese tiempo la parte norte de
América del Sur. No obstante, no hay cvideneias de una herpetofauna
americana tropical generalizada como lo postulara Savage (1966). Algu-
nos grupos provenientes del norte, tales como crocodilidos, aligatéridos
y tal vez téidos podrian haber arribado utilizando medios de dispersion
accidental.

Durante el resto del Terciario, y previamente a la conexién de las
Américas en el Plio-Pleistoceno, se incorporan al elenco faunistico nuc-
vas familias de acuerdo al registro paleontolégico: Testudinidae, Triony-
chidae, Colubridae, Nettosuchidac y posiblemente Emydidac. Todas las
évidencias indican que esos grupos, con excepeién de los netostquidos,



A. M. Biez v Z. B. pE GASPARINI, Origenes. .y evolucidn de los... 219

provinieron de América Septentrional habiendo utilizado medios de dis-
persién al azar.y por lo tanto su arribo no se produjo sinerénicamente.
Los testudinidos aparecen en el registro en el Mioceno inferior de Pata-
gonia, lo que haece suponer que su llegada al continente ocurris, por lo
menos, durante el Oligoceno temprano. Por su parte, los coltbridos ha-
brian arribado en el Mioceno medio (Hoffstetter, 1967 b). Un ingreso
poco exitoso fue el de los trionigquidos, cuya presencia se registra en ol
norte de Venezuela en depdsitos del Plioceno, pero que actualmente no
constituyen parte de la fauna neotropical. Entre los cocodrilos se dife-
rencié un grupo peculiar: el de los netosiquidos, que vivié exelusiva-
mente en América del Sur desde el Mioceno al Pleistoceno. Los gaviali-
de constituyen un caso particular por cuanto afn son inciertos los ori-
genes y las relaciones de las formas sudamericanas.

De la confrontacién con la herpetofauna actual se desprende que
numerosas familias no se hallan representadas en el registro paleontolé-
gico. Algunas de ellas, tales como Plethodontidae, Ranidae, Chelydridae,
Kinosternidae y Viperidae, habrian sido invasoras tardias posiblemente
llegadas a través del Istmo de Panam. Otras, en cambio, de acuerdo a
su grado de endemismo y relaciones filogenéticas serian antiguas inte-
grantes de la fauna del continente, no chstante no habérseles registrado
fésiles hasta el momento. Tal seria el caso, por ejemplo, de Dendrobatidae.
Pseudidae, Microhylidae y Scincidae.

Con respecto a la distribuecién de los distintos grupos que integraron
la herpetofauna sudamericana durante el Cenozoico resulta importante
scfialar: 1) que, en general, fue mas extensa que la actual, evidencian-
do condiciones climético ecolégicas méis generalizadas; 2) que la disper-
sién de ciertos grupos a comienzos del Cenozoico indica que en gran par-
te del continente reinaba un clima eilido, con un relieve fundamental-
mente bajo; 3) que como conseeuencia de esto dltimo pipidos, quélidos,
béidos y cocodrilos habitaban la actual regién patagénica extrandina,
4rea ésta distante del limite austral de su distribucién en nuestros dias;
4) que acontecimientos geolégicos de distinta magnitud a lo largo del
Cenozoico fueron eliminando el cardcter mis uniforme sefialado anterior-
mente. Ellos provocaron ecambios fisiograficos y, en consecuencia, elimi-
ticos y floristicos, que si bien restringieron la dispersién de algunos gru-
pos, multiplicaron la variedad de ambientes disponibles promoviendo la
aparicién de nuevos tipos adaptativos; 5) que aiin en el Pleistoceno ter-
minal produjéronse cambios climéticos notables. Muchas 4reas de mar-
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cada aridez en la actualidad gozaron de condiciones mésicas como lo
atestigua el eardcter de la herpetofauna que alli habitaba.
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ADDENDA

Después de entregado el manuserito de este trabajo se recibié nueva
informacién que modifica dos aspectos importantes. El primero se refie-
re a la antigliedad de las rocas portadoras de tortugas y cocodrilos en
el noroeste de Argentina. Carbajal ef al. (en prensa) y Pascual, Vuce-
tich y Fernandez (en prensa), sobre la base del estudio de los mamiferos
registrados en las Formaciones Mealla y Lumbrera, han demostrado que
todo el Subgrupo Santa Barbara (Formaciones Mealla, Maiz Gordo y
Lumbrera) representa el Terciario temprano (Paleoceno tardio-Eoceno
temprano). El segundo se refiere a la distribucién geografica de los
Sebecosuchia. Antunes (1975) deseribié un nuevo Sebecosuchia. Iberosu-
chus macrodon, proveniente del Eoceno medio-superior de Portugal. Antu
nes (op. cit.) supone que el grupo europeo proviene de antecesores sud-
americanos que pasaron durante el Paleoceno a América del Norte y de
alli al continente euroasiatico a través de Groenlandia, durante el Foce-

. no inferior. Otros Sebecosuchia han sido registrados en el Mioceno y
Pleistoceno de Australia (L. Marshall, com. pers.).
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