CAPITULO 15

Diversidad y Gigantismo en los Cocodrilos
Fosiles

Torsten M. Scheyer

Casi cualquier nifio en edad escolar tiene muy buena idea de lo
que es un cocodrilo y es capaz de describirlo: un animal grande,
semiacuatico, a veces flojo, tomando sol por horas al lado del agua,
pero una vez en el agua muy buen nadador, agresivo y rapido ca-
zador. El hecho de que los cocodrilos se puedan identificar tan fa-
cilmente se explica indudablemente por su aspecto «arcaico», con
un cuerpo bajo y largo, placas (osteodermos) que cubren su cuer-
po, y un largo hocico lleno de dientes, apropiado para capturar
peces sobre todo en el caso de los cocodrilos gaviales del Sudeste
asiatico y en muchos otros casos, hasta grandes mamiferos, aves
u otros reptiles. Pero la forma del cuerpo experimenté muchos
cambios en la larga evolucion de los cocodrilos, y muchos fésiles
de Venezuela sirven para ilustrar algunos de esos cambios.

Entre los cocodrilos fosiles existen formas muy peculiares y
distintas de las especies vivientes, tales como las especies marinas
de aguas profundas del grupo de los Thalattosuchia del Jurasico y
formas pequenas de patas largas como Terrestrisuchus del Tridsico.
El hecho de que estas formas terrestres hayan sido los anteceso-
res mas antiguos de nuestros cocodrilos modernos se puede atin
apreciar por ejemplo cuando un caiman camina “elevado” (cuan-
do sus patas y pies estan directamente debajo del cuerpo en vez
de desplazarse reptando, que es el modo mas tipico) para sortear
ciertos obstaculos como troncos caidos o el pseudogalope del co-

codrilo australiano de agua dulce (Crocodylus johnsoni) cuando se
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escapa de un depredador mas grande, como por ejemplo un coco-
drilo de agua salada (Crocodylus porosus).

Cocodrilos actuales

Hoy en dia Crocodylia es un grupo de una amplia distribucion en
las zonas tropicales y subtropicales del mundo, incluyendo Vene-
zuela y otras partes de América del Sur. Los parientes evolutivos
vivientes mas cercanos de los cocodrilos son las aves. Los cocodri-
los se dividen en tres grupos principales, los cuales comprenden
24 especies en ocho géneros: los gariales (Gavialoidea: una sola
especie viviente, el garial verdadero Gavialis gangeticus), los coco-
drilos propiamente dichos (Crocodyloidea: 15 especies vivientes),
y los aligatoridos (Alligatoroidea: 8 especies vivientes).

En general en los cocodrilos propiamente dichos, la cabeza
tiene una silueta en forma de “V” y el cuarto diente de la mandji-
bula inferior encaja en una hendidura de la mandibula superior
de forma tal que es visible cuando el hocico esta cerrado. Es mas,
los dientes de la mandibula superior encajan entre los de la man-
dibula inferior. En los aligatores y caimanes la forma de la cabeza
es generalmente mas ancha y redondeada (en forma de “U”) y el
cuarto diente de la mandibula inferior encaja en una depresiéon
de la mandibula superior y por ello no es visible cuando la man-
dibula esta cerrada. En este grupo los dientes de las mandibulas
superior e inferior estan solapados unos con otros. En el gavialido,
la parte delantera del hocico (el rostro) es extremadamente angos-
to y alargado, con un mayor nimero de dientes de tamafio mds o
menos parejo en las mandibulas superior e inferior, lo cual es una
adaptacion a su dieta piscicola.

El mayor nimero de especies vivientes de cocodrilos se en-
cuentra en la parte norte del continente suramericano y en Améri-
ca Central, con seis especies presentes en Brasil y Colombia, cinco

en Bolivia, Pert1, Ecuador y Venezuela, seguidos por cuatro espe-
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cies en Guyana y en la Guayana Francesa, y tres especies en Suri-
nam, entre los paises que tienen mayor diversidad.

Las especies de cocodrilos que viven actualmente en Vene-
zuela son: 1) la baba comt o caimdn de anteojos, Caiman crocodilus,
2) el caiman enano, o babo negro o morichalero (Paleosuchus pal-
pebrosus), 3) el cachirre o babo negro (Paleosuchus trigonatus), 4) el
cocodrilo americano (Crocodylus acutus) y el 5) caiman del Orinoco
(Crocodylus intermedius).

De todas las especies presentes en América del Sur, la baba,
Caiman crocodylus, puede que sea el mas abundante y Melanosu-
chus niger, el caiman amazdnico negro (el cual no habita en terri-
torio venezolano, pero esta cerca de la frontera en la region ama-
zonica), con mas de cinco metros de largo, es la especie de caiman
mas grande, mientras que los babos negros (caimanes enanos y los
cachirres) rara vez alcanzan mas de 1.5 metros. Las especies del
género Caiman y las otras dos especies de Melanosuchus pueden
diferenciarse facilmente de Paleosuchus gracias a la presencia de
crestas 6seas alrededor y atravesando el craneo justo delante de

los ojos, lo que le da aspecto de tener anteojos puestos. Estos estan

Figura 15.1. Vista dorsal del crdneo de Siquisiquesuchus venezuelensis, del Mioceno
temprano de la Formacion Castillo en el Estado Lara. Este ejemplar, el MBLUZ-P-5050,
estd depositado en el Museo de Biologia de la Universidad del Zulia. Nétese el largo y
angosto hocico, caracteristico de los gariales. La longitud alcanza casi el metro y medio.
Las especies actuales de gariales, que habitan en el Sudeste asidtico, se alimentan de peces,
como muy probablemente lo hiciera Siquisiquesuchus, el representante mds antiguo de
este grupo en América del Sur.
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generalmente mas desarrollados en Caiman que en Melanosuchus.
A diferencia de los caimanes, los cocodrilos propiamente dichos
que viven en Venezuela hoy dia, el cocodrilo americano Croco-
dylus acutus, y el cocodrilo del Orinoco Crocodylus intermedius, son

escasos y éste tltimo incluso esta en peligro critico de extincién.

Crocodilianos fosiles

Ademas de esta riqueza extrema que vemos hoy dia, la zona sep-
tentrional y central de América del Sur tiene ademas un muy buen
registro fosil de crocodilianos. Especialmente durante el Nedge-
no, el periodo de tiempo que abarca de 23 a 2.5 millones de afios
atras (Mioceno: 23 a 25 Ma y Plioceno: 5 a 2.5 Ma), el registro fosil
crocodiliano es especialmente rico y sus restos incluso estan en-
tre los fosiles mas comunes que se encuentran en las localidades
principales del Mioceno (Acre en Brasil, Urumaco en Venezuela y
La Venta en Colombia). A pesar de que se encuentran fdsiles ais-
lados, como por ejemplo huesos largos, huesos del craneo, dientes
y placas dérmicas de la armadura (=osteodermos) con frecuencia,
los fosiles completos o incluso los hallazgos de huesos articulados
son menos comunes. Como podemos apreciar gracias a estos res-
tos fdsiles, los crocodilianos de América del Sur eran notablemen-
te diversos en esa época; algunos de ellos pertenecian a grupos
que viven hoy dia mientras que otros aparentemente se extinguie-
ron completamente.

A continuacion me concentraré en el registro y la evolucion
de crocodilianos fosiles en Venezuela, especialmente de la For-
macion Urumaco del Estado Falcén, que es extremadamente fo-
silifera. También se incluiran otras localidades importantes en la

discusion.
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Marco geolégico

El registro geoldgico de los crocodilianos, especialmente los cai-
maninos, casi llega hasta la época de los dinosaurios en América
del Sur. Los restos de los parientes mds antiguos de los caimanes
modernos fueron hallados en sedimentos del Paleoceno temprano
de Argentina, segtin la descripcion del experto en cocodrilos fési-
les Chris Brochu, de la Universidad de lowa. Sin embargo, no fue
hasta tiempos mas recientes, principalmente durante el Mioceno y
Plioceno, que Crocodylia realmente se diversifico.

En esa edad, la secuencia de Urumaco, una gruesa serie de
sedimentos que llega a tener varios miles de metros de grosor en
el Estado Falcon, es rica en restos fosiles crocodrilianos. La se-
cuencia completa incluye el Mioceno Medio de la Formacién So-
corro, la Formacién Urumaco del Mioceno Tardio, la Formacion
Codore del Mioceno Superior a Plioceno Inferior, y la Formaciéon
San Gregorio que es mas joven (del Plioceno). La Formacién Casti-
llo es mas vieja (Oligoceno a Mioceno temprano) que la secuencia
de Urumaco y sus rocas estan bien expuestas en los estados Lara
y Falcon.

Dentro de la secuencia de Urumaco, en la Formacién Uruma-
co solamente, se encontraron 14 especies distintas de crocodilia-
nos fosiles, aunque también se conocen unos fdsiles mas antiguos
de la Formacién Socorro que es subyacente. Entre esas 14 especies
fosiles, se han encontrado los tres grupos de crocodilianos: los ali-
gatores y los caimanes, los gariales, y los cocodrilos propiamente
dichos. Muchas de estas especies fosiles alcanzaron un tamario
gigantesco de mas de diez metros de largo, por lo tanto represen-
taban depredadores de maximo nivel en el ecosistema antiguo. A
modo de comparacion, los crocodilianos vivientes mas grandes, el
cocodrilo marino (Crocodylus porosus) de Australia y el cocodrilo

del Nilo (Crocodylus niloticus) de Africa, rara vez alcanzan los seis
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metros de largo y muchos supuestos “gigantes” son en realidad
sobreestimaciones.

Entre las localidades comparativamente ricas en fosiles, con
mas de 10 especies de crocodilianos, se cuentan la fauna de Mioce-
no Medio de La Venta (Grupo Honda) de Colombia y la fauna de
Acre del Mioceno Superior de Brasil. Muchos de los crocodilianos
reconocidos para las faunas de Colombia y Brasil se encuentran
también en el registro de Venezuela.

Figura. 15.2. Reconstrucion del caimanino de tamario gigantesco Purussaurus. Dibujo de
Jorge Gonzilez, reproducido con gentil permiso de la Indiana University Press (Sanchez-
Villagra y colaboradores 2010).
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Resumen de la sistematica

Alligatoroidea (aligatores y caimanes)

Los aligatores y los caimanes constituyen la mitad de los taxones
crocodilianos fosiles de la Formacién Urumaco. Entre éstos hay
algunas formas de hocico corto y ancho (dos especies de Caiman y
dos de Melanosuchus), dos de las cuales (C. brevirostris y una espe-
cie nueva aun por describir de caimaninos basales) tienen dientes
fuertes y triturantes en la parte trasera del craneo. También hay
formas de tamanos grande a gigantesco que tienen un craneo de
forma mas generalizada similar a la de los aligatores modernos y

los caimanes, como por ejemplo Purussaurus mirandai, descrito por

Figura. 15.3. Reconstrucion del crocodiliano netostichido con pico de pato Mourasuchus.
Dibujo de Jorge Gonzilez, reproducido con gentil permiso de la Indiana University Press
(Sdnchez-Villagra y colaboradores 2010).
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Orangel Aguilera y colaboradores en el 2006, y por ultimo, aunque
no menos importantes, también hay formas grandes con hocico de
pato del género Mourasuchus. Estos tltimos, que pertenecen a los
Nettosuchidae, tienen un craneo extremadamente achatado y en
forma de U, similar al pico de un pato lleno de dientes uniformes,
muy distinto del de cualquier crocodiliano viviente.

En el 2012 Daniel Fortier y Ascanio Rincon describieron una
especie de caiman nueva y mas reciente, Caiman venezuelensis, del
Pleistoceno de la Formacién Mesa en Venezuela, de unos 1 a 0.5
Ma. El fésil consiste de sélo una parte anterior del rostro y fue
encontrado en la Brea de Orocual, cerca de la ciudad de Maturin,
en el Estado Monagas, una localidad semejante a Rancho La Brea
de la ciudad de Los Angeles.

Gavialoidea (gariales)

Con cuatro especies reconocidas actualmente, los gariales son el
segundo grupo crocodiliano en abundancia de la Formacién Uru-
maco. Ciertas formas de hocico extremadamente largo y angosto,
como lkanogavialis gameroi y Hesperogavialis cruxenti (de los cuales
solo se conoce la parte anterior del hocico), tienen un aspecto muy
similar al del garial actual, de manera que en general se supone
que deben haber tenido una dieta similar que consistia en peces.
El craneo del gigantesco Gryposuchus croizati (Riff y Aguilera 2008)
es mas robusto, asi que es posible que su dieta incluyera una ma-
yor variedad de presas.

El representante gavialoideo mas antiguo de América del
Sur, Siquisiquesuchus venezuelensis, también fue descrito para Ve-
nezuela y proviene de sedimentos del Mioceno Inferior de la For-
macién Castillo en el Estado Lara (Brochu y Rincén 2004).
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Figura. 15.4. Reconstrucién
de el gavialoideo gigantesco
Gryposuchus, en una esce-
na (improbable, y con mucha
licensia artistica) de ataque
a un ave. Dibujo de Jorge
Gonzdlez, reproducido con
gentil permiso de la Indiana
University Press (Sdanchez-
Villagra et al. 2010).

Figura 15.5. El Ikanogavialis, una especie de hocico largo, del tipo de los gariales. Di-
bujo de Jorge Gonzilez, reproducido con gentil permiso de la Indiana University Press
(Sdnchez-Villagra y colaboradores 2010).
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Crocodyloidea (cocodrilos)

Se han descrito tres especies de crocodiloideos provenientes de
la Formacion Urumaco (dos especies de Thecachampsa 'y Characto-
suchus mendesi). Debido a la indole fragmentaria del material, se
sabe muy poco de estas especies en comparacion con el registro
mas rico de gavialoideos y aligatoroideos.

El craneo y la mandibula de un crocodiliano atin no descrito,
fueron encontrados en los sedimentos mas recientes del Plioce-
no, de la Formacién San Gregorio, del Estado Falcon. Este fdsil,
en comparacion con los crocodilianos de la Formacion Urumaco
que es mas antigua, tiene afinidades con el género moderno Cro-
codylus.

Histologia dsea — un vistazo del interior de los huesos

Las estructuras mineralizadas del esqueleto tienen el potencial
mas alto de fosilizarse, mientras que las estructuras blandas como
la piel o los 6rganos internos en general no se conservan. Debi-
do a su alto grado de mineralizacién, no es sorprendente que los
huesos y los dientes sean los restos de vertebrados mas comunes
en el registro fosil. Esto también es verdad en el caso de los croco-
dilianos fosiles de Venezuela. Si uno examina la microestructura
interna de estos huesos y dientes mineralizados y fosilizados, uno
puede descubrir detalles de la historia de la vida de estos animales
que de otra forma permanecerian ocultos si uno sélo estudiara la
forma externa de los fosiles. Debido a que los dientes son menos
comunes y en general no estan tan bien preservados en la Forma-
cién Urumaco, en lo que sigue nos concentraremos en los restos
0seos de los animales.

Usando las mismas técnicas que los gedlogos utilizan para
estudiar a secciones finas de roca, se pueden examinar secciones

de hueso fosilizado, y de esta manera estudiar la histologia (el
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hueso a nivel de tejido) o microestructura. Si uno corta una del-
gada seccién de hueso, se la puede pegar a una seccion de vidrio
y luego pulir hasta que tenga un espesor de unos 0.1 milimetros,
que es aproximadamente el espesor de un pelo humano. Al re-
bajarlo de esta manera, el hueso se hace traslicido y se lo pue-
de estudiar con un microscopio. A pesar de que las muestras de
hueso fosilizado pueden tener millones de afios de antigiiedad,
en general auin se pueden apreciar sus estructuras detalladas in-
ternas y lo que es mas importante, las mismas son comparables
con la microestructura dsea de los animales vivientes. Usando este
método comparativo, podemos aplicar nuestras observaciones de
los animales vivientes a los fosiles. Si no fuera por ello, sabriamos
muy poco acerca de como vivian, cdémo envejecian o como crecian.

Hemos estudiado la histologia de las placas dérmicas de los
crocodilianos. Estas placas estan sobre la piel y cubren la espalda
(ademas del abdomen en algunas especies) y estan a su vez cu-
biertas por una escama cornea que es una capa queratinosa grue-
sa como nuestras ufias. Actualmente estamos estudiando también
varios otros huesos de distintos crocodilianos de la Formacién
Urumaco, incluyendo por ejemplo un hueso grande del muslo (fé-
mur) del gigantesco Purussaurus y la vértebra de un caimanino
pequeno, Melanosuchus. A pesar de la edad de la estructura ori-
ginal del hueso, la estructura atn es visible en ambos ejemplos.
En la seccion transversal del hueso del muslo, el interior circular
que solia ser la cavidad original para la médula del hueso se ha
rellenado con sedimento castafio oscuro durante el proceso de fo-
silizacidn. La capa compacta de la diafisis original del hueso rodea
al sedimento un color castafio claro. En la seccion longitudinal de
la vértebra se ven el cuerpo y el arco neural. En este caso el hueso
tiene una coloracion mas clara y el agujero vertebral entre el cuer-
po y el arco neural estd relleno también con sedimento castafio
oscuro. Dentro del cuerpo se ven unas estructuras dseas delgadas

llamados trabéculas.
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cavidad
medular

hueso cortical

arco neural

Figura 15.6. A) Hueso del muslo (fémur) del gigantesco Purussaurus. B) Seccién del-
gada del hueso del muslo. EI hueso cortical estd lleno de fisuras (que se ven como una red
de lineas delgadas blancas) rellenas de cristales de yeso. La cavidad medular y los huecos
mds grandes estdn llenos de un sedimento color castafio. C) Vértebra de Melanosuchus
después de ser rodeada de una resina sintética (bloque pldstico) y cortada por la mitad. D)
Corte fino de uno de los bloques mostrando el arco neural y el cuerpo vertebral. El foramen
vertebral en el medio estd en este caso también relleno con un sedimento oscuro. Se notan
las trabéculas en la parte interna del cuerpo y del arco de la vértebra. Preparacion de seccio-
nes histoldgicas por Fiona Straehl y Sarah Bolliger, Ziirich.
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Un tipo muy especial de cocodrilo:
el sebécido Barinasuchus arveloi

Se conocen restos de sebécidos tanto de Colombia como de Vene-
zuela. Estos constituyen un tipo de cocodrilo lejanamente empa-
rentado con las formas vivientes y aquellas tratadas anteriormen-
te. Eran cocodrilos terrestres con craneos muy alargados, altos,
con una forma y un tipo de denticién muy semejante a aquella de
los dinosaurios terépodos entre los cuales se cuenta Tyranosaurus
rex. Paolillo y Linares describieron en 2007 la especie Barinasuchus
arveloi en base a un craneo proveniente de la Formacion Parangu-

la, del Estado Barinas.

Conclusiones

El registro fosil de lo crocodilianos de Venezuela, especialmente
del Mioceno Superior de la Formacién Urumaco, es un tesoro para
los paleontodlogos. De las 14 especies identificadas en estos sedi-
mentos, hasta siete especies parecen haber vivido cerca unas de
otras en la misma zona geografica, como sugiere la mera variedad
de restos 6seos hallados en algunas localidades. Esto es mucho
mas de lo que se puede encontrar en cualquier comunidad actual.
Relacionado con esta gran diversidad es la variedad de formas
en el hocico y la denticién, asi también como la amplia gama de
tamarfios de los crocodilianos fdsiles. Mientras que los generalistas
mas grandes como Purussaurus probablemente cazaban animales
terrestres mas grandes como los roedores gigantes o los xenartros,
las formas de hocico largo del tipo de los gariales estaban mas
especializadas en consumir peces, y las formas caimaninas mas
chicas de hocico mocho se alimentaban de presas mas chicas, ya
sea en el agua o cerca de las orillas de los rios.

Mourasuchus con su hocico en forma de pico de pato, por otro

lado, de quijadas achatadas, débiles y anchas y dientes relativa-
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mente pequefios, es posible que haya cazado presas pequefias y
lentas en el fondo de ambientes acuaticos de baja energia, como
sugirié Wann Langston en 2008. De esta forma, la competencia en-
tre los crocodilianos que vivian en la misma zona habria sido limi-
tada y podrian haber aprovechado los recursos de forma eficiente.

Llegar a un entendimiento de la gran disparidad y diversi-
dad de las especies crocodilianas fésiles de Venezuela es uno de
los temas de investigacion cientifica actuales del equipo de Marce-
lo Sanchez en la Universidad de Ziirich.

Figura 15.7. El gigantesco Purussaurus cazando al roedor gigante Phoberomys. Dibujo
de Jorge Gonzilez, reproducido con gentil permiso de la Indiana University Press (Sdanchez-
Villagra y colaboradores 2010).
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