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ABSTRACT: In reference to the discovery of new fossil xenarthrans that was made in the Curré Formation, a pale-
obiogeographical analysis of the early Hemphillian age vertebrates will be made for the fossiliferous location of San
Gerardo de Limoncito in southern Costa Rica. This vertebrate locality has a mixture is mainly formed by vertebrates
from the Palearctic, Nearctic and Neotropical regions and it records the early arrival of South American mammals to
the Southern Central America region, not known until now.

The arrival of South American mammals to the Panama Region was due to a series of factors such as the development
of the Costa Rica-Panama Island Arc by subduction processes, the collision and the deformation of the Island Arc with
the North-Western Colombia territories and the prevailing climate factors which stimulated the predominance of warm,
humid and basal forests, both in Colombia and in southern Central America. This permitted the xenarthrans, which are
considered strong swimmers and islands hoppers to migrate to the North.

These conditions on the other hand, limited the migration to the South of the North American mammals, whose arrival
in South America was postponed until the Blancan age with drier climatic conditions and the new land corridor that
was established in the region.

Additionally, the current state of the Great American Biotic Interchange in Central America (GABI) is analyzed

Key words: Early Hemphillian, herald mammals, xenarthrans, Pliometanastes, Scirrotherium, Trionychidae, GABI,
Costa Rica, Central America.
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de previo al gran intercambio biotico americano: Un vistazo al GABI en América Central.- Rev. Geol. Amér. Central, 46: 123-144.
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RESUMEN: A la luz de los nuevos registros fosiles de xenarthras en la Formacion Curré, se realiza un analisis pale-
obiogeografico de la fauna de vertebrados de la localidad fosilifera de San Gerardo de Limoncito en el sur de Costa
Rica de edad Hemphilliano temprano. Esta asociacion faunistica se caracteriza por la mezcla de vertebrados de origen
Paleartico, Neartico y Neotropical, a la vez que registra el arribo mas temprano, hasta ahora conocido, de mamiferos
suramericanos al sur de América Central. La llegada de mamiferos suramericanos al Istmo de Panama se debi6 al
acortamiento de los pasos oceanicos entre las islas, producto de la subduccion normal asociada al Arco de Islas, el
rapido levantamiento que experiment6 el sur de América Central debido a la colision del sur del Arco de Islas Costa
Rica-Panama con el noroeste de Colombia y por los elementos climaticos prevalecientes en esa época, que favorecieron
el predominio de bosques humedos, calidos y basales tanto en el noroeste de Colombia como en el sur de América
Central, lo que permitié a los xenarthras, considerados fuertes nadadores y saltadores de islas migrar al norte. Estas
condiciones climaticas por el contrario, limitaron la migracion al sur de los mamiferos norteamericanos, cuyo arribo
a América del Sur se postergo hasta el Blancano con la aparicion de condiciones mas secas y el establecimiento de un
corredor terrestre continuo. Adicionalmente se analiza el estado actual del Gran Intercambio Bidtico entre las Américas
en América Central.

Palabras clave: Hemphilliano temprano, mamiferos heraldos, Pliometanastes, Scirrotherium, Trionychidae, GABI,

Costa Rica, América Central.

ANTECEDENTES

Siempre se tuvo la idea de que para compren-
der la importancia de los xenarthras en el inter-
cambio faunistico entre las Américas y su patron
de distribucion, era necesario realizar trabajo de
campo en América Central a fin de buscar eviden-
cia que aclare su ecologia (McDonald, 2005).

Junto con los restos de gomphotherios, tayas-
suidos, camellos, caballos y reptiles encontrados
en la localidad de San Gerardo de Limoncito,
se recuperaron restos de Pampatheriidae,
Megalonychidae, Megatheriidae y Mylodontidae;
éste conjunto de xenarthras representan el “stock”
mas temprano de inmigrantes sudamericanos
hallado en América Central y esta localidad es
hasta el momento, la localidad fosilifera conti-
nental con la evidencia mas temprana Pre - Gran
Intercambio Bidtico entre las Américas via el
Istmo de Panama.

Hasta ahora todas las faunas del Mioceno de
Mesoamérica mostraban una estricta afinidad nor-
teamericana (Ferrusquia-Villafranca, 2003), la fauna
de San Gerardo de Limoncito (Apéndice) viene a
cambiar de manera radical esta situacion y para com-
prender la importancia que juega dicha fauna en el
Intercambio Bidtico entre las Américas, es necesario
entender los escenarios paleogeograficos y las su-

cesiones faunisticas de vertebrados del Mioceno de
América Central, teniendo como contexto a algunas
localidades fosiliferas de Sur y Norte América.
Recientemente Coates et al. (2004), han di-
lucidado parte del rompecabezas del desarrollo
paleogeografico del sur del Istmo de Panama,
fundamentados en el analisis de la historia sedi-
mentaria, las sucesiones faunisticas de foramini-
feros y otros invertebrados marinos, y los eventos
tectonicos relacionados con el arribo y choque del
Arco de Islas de América Central Meridional con
la Placa Suramericana. Dichos autores recono-
cen 3 épocas claves en el desarrollo de la historia
geologica de América Central Meridional (Fig.
1), identificadas como de Pre-colision (Cretacico
Superior, desde el inicio de la formacion del Arco
de Islas hasta el Mioceno Medio temprano, > 14,8
Ma), Colision temprana o Syn-colision (Mioceno
Medio temprano hasta el Mioceno tardio, <14,8
Ma a 7,1 Ma) y Post-colision (Mioceno tardio en
adelante, < 7,1 Ma). A cada una de esas épocas
de desarrollo paleogeografico del Arco de Islas
es posible asociarlas a un escenario paleobiogeo-
grafico determinado, fundamentados en la faunas
de tetrapodos terrestres e incluso es posible es-
tablecer una época correspondiente con el inicio
del establecimiento del corredor bioldgico inte-
ramericano de previo al GABI (< 4,8 — 4,5 Ma)
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Escenario de colisién temprana
20a 12,8 Ma

Escenario de post-colision
6 Ma

Fig. 1: Paleogeografia del area de estudio: Gr, Gracias; Co,
Corinto; SG, San Gerardo; GC, Gaillard Cut ; Ho, Grupo
Honda; Pa, Paraguana, CM, Cuenca del Magdalena; Ch,
Chortis y Ja, Jamaica.

de acuerdo con la sucesion de las faunas tempra-
nas registradas en el Valle de México (Carranza-
Castafieda & Miller, 2004).

Escenario faunistico de Pre-colision > 14,8 Ma

No hay registro de vertebrados fosiles con-
tinentales en América Central Meridional para el
Paledgeno, ni de previo al Oligoceno tardio. Sin
embargo, cuando analizamos el Bloque Chortis,
merece la pena sefialar la presencia de dinosaurios
ornitopodos en el Cretacico Medio de Honduras
(Horne, 1994), que es muy anterior incluso al ini-
cio de la formacion del Arco de Islas Costa Rica
— Panama. Su ubicacion en América Central se
debid a la deriva del bloque Chortis que se des-
prendio de la Placa Norteamericana.

Otro registro fosil importante lo es el hallazgo
del Rhinocerotoidea Hyrachyus sp. en el Eoceno
temprano tardio o medio temprano de Jamaica

(Domning et al., 1997); lo que sugiere una co-
nexion terrestre dentro del Bloque Chortis, entre
Jamaica y América Central nuclear, que permi-
tid la colonizacion de la isla por estos rinoce-
rontes, conexion que empezo a desaparecer con
la progresiva inundacion del levantamiento de
Nicaragua durante el Eoceno temprano o medio
(Robinson, 1988).

Lucas (com. esc., 2012) comenta que “¢l
duda que los rinocerontes fueran muy diversos
y abundantes en esa época y que no alcanzaron
América Central hasta el Mioceno Medio, de
acuerdo al registro de Panama”. Sin embargo,
nuestro criterio es que independientemente de
que los rinocerontes fueran muy diversos o abun-
dantes en el Eoceno, se debe tomar en cuenta que
el Bloque Chortis conformé un terreno emer-
gido continuo que conectd el Bloque Maya con
Jamaica a través del Levantamiento de Nicaragua
en el Eoceno temprano y medio, y ello lo confir-
man diversos autores, entre ellos Pindell (1994),
Iturralde-Vinnent & MacPhee (1999) e incluso en
los modelos mas viejos como el de Sykes et al.
(1982), ya se visualizaba este tipo de conexion y
ello explicaria eventualmente la dispersion vica-
riante del género Hyrachyus en Jamaica.

Es importante destacar que para este perio-
do y tan pronto como en el Oligoceno tardio y el
Mioceno temprano, hace alrededor de 17,5-18,5
Ma, los xenarthras suramericanos colonizaron
las islas de Puerto Rico y Cuba, ello representa
el ingreso mas temprano de fauna suramericana
en el Caribe (MacPhee & Iturralde-Vinnent, 1994,
1995; MacPhee, 2005). Recientemente, se ha dado
a conocer el hallazgo del gavial Aktiogavialis
puertoricensis en el Oligoceno de Puerto Rico
por Vélez-Juarbe et al. (2007) y no hay duda que
esta especie derivo de los gaviales gryposuchinos
suramericanos, su arribo a las Antillas Mayores
sugiere algun grado de tolerancia al agua salada.

Por otro lado, solo se han identificado en el
sur de América Central tres localidades fosiliferas
portadoras de mamiferos terrestres, la fauna de
Las Cascadas en la formacioén del mismo nombre
y de edad Oligoceno tardio- Mioceno temprano
y las localidades de Centenario y Gaillard Cut,
pertenecientes a la Formacion La Cucaracha de
edad Mioceno Medio, todas afloran en la Zona del
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Canal de Panama y son consideradas las faunas
con registro de vertebrados terrestres mas anti-
guas de América Central.

Dichas faunas se caracterizan por elemen-
tos de estricto abolengo norteamericano (sensu
Reig, 1981), en general son formas del centro
de México, las planicies costeras del Golfo de
Meéxico, Florida, Dakota, Colorado, Maryland y
California.

La fauna de la Formacion Las Cascadas
es notable por el registro de los Camelidae
Aguascalientia panamaensis Rincon et al., 2012
y Aguascalientia minuta Rincon et al., 2012 de
edad NALMA Arikareeano tardio de acuerdo con
Rincon et al. (2012).

Entrelos fosiles de la Formacion La Cucaracha
se hallan restos de Rodentia con la especie Texomys
stewarti cf. Slaughter, 1981; Carnivora (Canidae
y Amphicyonidae), Artiodactyla (Tayassuidae,
Oreodontidae y Protoceratidae) y Perissodactyla
(Equidae y Rhinocerotidae) cf. MacFadden
(2006), MacFadden et al. (2010). También cuenta
con un registro importante de tortugas fosiles, des-
tacando los géneros Rhinoclemmys, Geochelone,
Staurotypus 'y  Trionychidae indeterminado
(Cadena, 2009; Cadena et al., 2012).

La edad Nalma de la fauna de Centenario, de
la cual se recuperaron tnicamente dos especies de
Tayassuidae “Cynorca ”occidentale junto con otro
Tayassuidae indeterminado, es Hemingfordiano
temprano (Hel) a Barstoviano temprano (Bal) y
la de Gaillard Cut es Arikareeano tardio (Ar4) —
Barstoviano temprano (Bal), ninguna cuenta con
elementos de origen sudamericano (Cuadro 1)
(MacFadden, 2006; MacFadden et al., 2010).

La naturaleza y el gran porte de los mami-
feros de esta fauna (a excepcion del roedor) asi
como los géneros de tortuga representados, con-
firma que son formas estrictamente continenta-
les y que su dispersion tan al sur como la Zona
del Canal de Panama solo fue posible mediante
la existencia de un territorio peninsular (Kirby
& MacFadden, 2005), es decir, el Arco de Islas
Costa Rica-Panama conformaba una peninsula
unida al bloque Chortis y este se conectaba a su
vez con la placa Norteamericana.

En este mismo periodo de Pre-colision, se
tiene la evidencia mas temprana del arribo de un

elemento nortefio en América del Sur, el hallaz-
go se ubica en Venezuela en el estado de Lara,
en la localidad fosilifera de Cerro La Cruz en la
Formacion Castillo de edad Mioceno Inferior (23,0
a 16,0 Ma). Se trata de la tortuga de caparazon
blando 4palone sp. (Sanchez-Villagra et al., 2004)
que es contemporaneo con el registro panamefio
de un Trionychidae indeterminado muy similar a
Apalone (Cadena, 2009; Cadena et al., 2012).

La ruta de dispersion de los Trionychidae
en general es bastante incierta y algunos auto-
res han asumido una posible migracion desde la
peninsula de La Florida al norte de Sudamérica
via las Antillas Mayores y Menores (Pritchard,
1984; Head et al., 2006). Pero, desde un inicio
Wood & Paterson (1973), sugirieron América
Central como la ruta de dispersion mas proba-
ble, ya que no hay evidencia de dispersion al-
guna via las Antillas; ello se vino a confirmar
con los registros fosiles de Trionychidae en el
Mioceno Inferior de Panama (Cadena, 2009;
Cadena et al., 2012) y el Mioceno Superior
(Hemphilliano Temprano, Hh1-Hh2) de Costa
Rica (Laurito et al., 2005a).

La anterior evidencia, a excepcion del
Trionychidae, confirma que al menos entre los
20,0 y 14,0 Ma, el territorio emergido mas aus-
tral del istmo de Panama, constituia una peninsula
(Kirby & MacFadden, 2005) que se encontraba
bastante lejos del noroeste continental de América
del Sur, separada por un canal interoceanico pro-
fundo denominado Estrecho de Bolivar (sensu
Withmore & Stewart, 1965), de alli que el hallaz-
go suramericano del Trionychidae Apalone, su-
giere alglin grado de tolerancia al agua salada por
parte de las tortugas de caparazon blando.

Escenario de Syn-colisién o colisién temprana
<14,8 Ma a 7,1 Ma

Durante esta etapa de colision temprana cabe
destacar el continuo registro de Trionychidae
suramericanos procedentes de la formaciones
Urumaco de edad Mioceno tardio (Wood &
Paterson, 1973) y Cubagua del Mioceno tardio y
Plioceno temprano de la isla Margarita (Head et
al., 2006), ambas localidades de Venezuela.
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Cuadro 1

Cuadro sindptico cronologico de ocurrencia de diversos taxa para América del Sur, América Central y América del Norte

. - Tecto- [ Inter- - ‘e
Ma | Epoca SALMA Américadel Sur [ nica [ Bio América Central América del Norte NALMA
Hol. Platenseano Hominidae Hydrochoerus
% Tardio Lujaneano Leporidae - Sciuridae, Mammuthus i —
03| 8 Bonaereano o, Clyptotherium o
2 Pachyarmatherium g Eremotherium **—Megalonyx —
& | Temp. Felidae = o Leporidae-Cervidae -Canidae Irvingtoniano
18 3 Ursidae § é Paleolama - Equus
1,88 Tapiridae £ Holmesina Pach, therium-D
Cervidae g Mixotoxodon **- Glyptotherium achy "'E;':mﬂm,: sypus Tardio
2,7 Tardio |2 anandresiano Gomphotheriidae Pachyarmatherium
ardio £ [Vorohueneano Canidae - Equidae Ursidae Arctotherium sp.
° = [Barrancalobiano Camelidae Medio
32 | § T
g ° Neochoerus Blancano
36 | o 2|3 Glyptotherium
39 | & cl 0.0 < Glossotherium
SE| & Plaina
Temp. SE| E Temprano
x £ =
45 | e Glossotherium
48 Montehermosano . 2| =
53 E" Megalonyx
56 Mustelidae - Cricetidae | O | 2 @
59 2 S| =
o I}
¢ |8 g
= ini 2
6,7 . 173 3 Ri Juchipila- MX =
Tardio | Huavaueriano S|e g"f;:xig‘:::' Gerardo Pliometanastes £ g
71 Procyonidae S | 5 gideyi Calippus hondurensis £ ] x
", Cyonasua o T - gidleyi £l Salvador| Dinohi i T g
c i c i
Megatheriidae . £ =]
© . .
Trionychidae s Hemiauchenia spp. Hippotherium P/lo;nf.’tanas_tes ULSJA, MX e | £
° — € C. hondurensis
2 c A umé? | g T idaeAp
%0 | 8 Ll — 2
103 £ ‘g Teleoceras Clarendoniano T
1,2 Levantiano ‘B
11,5 = Panamd . Ba
Medio Friasiano 8 Cynorca —Tomarctus Barstoviano
14,38 Merychochoerus Ba2
16,0 C i Paratoceras
166 Anchitherium Archaeohippus Hemingfordiano He2
’ c Menoceras- Floridaceras g Hel
© Texomys
19,0 2
© o
o <
237 Desead <
50 o a Arikareeano [
2
$ . o
S, | Tardio *: Migraci6n inversa de . <
297 5 xenarthras **: Abolengo suramericano

Aunque los Trionychidae actuales presen-
tan intolerancia a los ambientes marinos y son
eminentemente dulceacuicolas, por lo que se
asume que tuvieron una capacidad de disper-
sion restringida en estos ambientes, la eviden-
cia fosil indica que de una u otra manera los
Trionychidae miocénicos fueron tolerantes a
los ambientes marinos por el tipo de sedimen-
to donde se han hallado, un ejemplo de ello
son los Trionychidae del Mioceno tardio de la
Formacion Urumaco en Venezuela, todos ha-
llados en depdsitos costeros (Head et al., 1999,
2006; Sanchez-Villagra & Scheyer, 2010), lo
mismo sucede con el ejemplar panamefio aso-
ciado a ambientes deltaicos (Cadena, 2009;
Cadena et al., 2012) y el costarricense proce-
dente de la Fauna de San Gerardo de Limoncito
de la Formacion Curré (Laurito et al., 2005a),
ligeramente mas tardio.

Fuera de los reptiles, el intercambio Pre-
GABI esta marcado por el arribo temprano tanto a
América del Norte y del Sur de los primeros orga-
nismos Heraldos. Fue David Webb (1976, 1985),
quién propuso el término “Heralds” o Heraldos en
espafiol, para identificar aquellos mamiferos pre-
cursores del Gran Intercambio Biotico entre las
Américas, por comparacion con aquellos hombres
que portaban los estandartes de los ejércitos du-
rante las batallas y que normalmente marchaban
delante de estos, asi €l identifica a los mamiferos
terrestres que han cumplido con la condicion de
Heraldos Norte y Suramericanos.

Entre los Heraldos del Norte se encuentra el
hallazgo mas temprano de un proboscideo tretra-
belodonto en América del Sur correspondiente a
la especie Amahuacatherium peruvium Romero-
Pittman, 1996, un Gomphotheriidae del Mioceno
tardio de la Amazonia peruana, su edad radiométrica
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de 9,0 Ma (Campbell et al., 2001), lo convierte
en el mastodonte tetrabelodonte mas antiguo de
América del Sur, sin embargo existe reserva sobre
la edad y taxonomia de este mastodonte, cuyos
molares recuerdan mas a los mastodontes dibe-
lodontes mas tardios, como Stegomastodon (=
Haplomastodon), que a los tetrabeledontes mio-
cénicos de América del Norte (Cuadro 1). Por
ejemplo, Ferretti (2008) argumenta que las unicas
caracteristicas de 4. peruvium Romero-Pittman,
1996 que permitirian la distincion especifica se-
rian las defensas mandibulares y una muy baja
mandibula, pero el mismo autor, considera que
solo se trata de una mala interpretacion de ma-
terial muy fragmentado y Alberdi et al. (2004)
consideran que las defensas inferiores no estan
del todo presentes en la mandibula. Su edad su-
giere una aproximacion paleogeografica entre el
sur de América Central y el norte de América del
Sur. No hay duda que los mastodontes en general
fueron buenos saltadores de islas y sus parientes
actuales los elefantes se ha comprobado que son
fuertes nadadores, con registros de hasta 48 km
de la costa en el océano abierto (Johnson, 1980).

Laedaddelregistro fosil de Amahuacatherium
peruvium es casi 2,0 Ma mas antiguo que el ran-
go de ingreso a América del Sur de otros ma-
miferos inmigrantes norteamericanos como los
Procyonidae del género Cyonasua, alrededor de
los 7,0 a 7,5 Ma o edad Huayqueriano (sensu
Patterson & Pascual, 1972).

En relacion con los inmigrantes surame-
ricanos mas tempranos a América del Norte, A4.
peruvium muestra contemporaneidad con los
Xenarthra Pliometanastes (Megalonychidae) y
Thinobadistes (Mylodontidae), ambos entre 8,0-
9,0 Ma (Hemphilliano temprano —Hh1), halla-
dos en la localidad fosilifera de McGehee en la
peninsula de La Florida sensu Morgan (2005).
También, se han registrado en otras localidades de
Estados Unidos, Pliometanastes se registra en el
Hemphilliano temprano de California de acuerdo
con Hirschfeld (1981), Hirschfeld & Webb (1968),
Webb (2006) y Thinobadistes en Texas (Webb,
1989) con edades similares. Recientemente,
Carranza-Castafieda & Miller (2004) registran el
hallazgo de Pliometanastes en el estado de Nuevo
Leodn con una edad de alrededor de 8,0 Ma y el

registro costarricense de Pliometanastes cf. pro-
tistus de edad Hemphilliano temprano (Cuadro 1)

Normalmente se aceptaba que la migracion
de estos Xenarthra a La Florida siguié una ruta
de dispersion a través de las Antillas Menores
y Mayores (Webb, 1985), ello parecia validarse
por el notable registro de xenarthras fosiles en
las Antillas. De hecho los registros mas antiguos
de xenarthras en las Antillas Mayores datan del
Oligoceno temprano de Puerto Rico y Mioceno
temprano de Cuba con alrededor de 17,5-18,5 Ma
(cf. MacPhee & Iturralde-Vinnent, 1994; White &
MacPhee, 2001; MacPhee et al., 2003), se acep-
ta que arribaron durante el Oligoceno cuando el
nivel del mar era extraordinariamente bajo y la
configuracién paleogeografica de las Antillas
Mayores permitio la conexion de estas con el le-
vantamiento de Aves (Aves Ridge) y el norte de
Sudamérica (MacPhee & Iturralde-Vinnent, 1994,
1995; MacPhee, 2005). Pero no hay evidencia
faunistica de que las Antillas en general hayan
estado alguna vez conectadas con las areas conti-
nentales adyacentes en el Cenozoico mediante un
territorio emergido continuo (Patterson & Pascual,
1968) y es claro que la colonizacion de estas islas
se dio por migracion accidental (Simpson, 1956)
de organismos saltadores de islas (Pascual, 2006).
Ademas, este hecho confirma que los perezosos
se pudieron dispersar a través de amplias barre-
ras acuaticas y como la misma Hirschfeld (1985)
concluy6, la dispersion por el Caribe de estos
xenarthras los ubica como saltadores de islas, ya
sea como fuertes nadadores o por medio de balsas
naturales (= funerales vikingos).

Hirschfeld (1981) habia concluido que exis-
ten diferencias taxondmicas entre las formas de
las Antillas y las de América del Norte, de alli
que la ruta de dispersion de las formas norteame-
ricanas fue probablemente via América Central,
misma conclusion a la que llegaron Carranza-
Castafieda & Miller (2004). Ello fue demostrado
por el registro de Pliometanastes cf. protistus en
el Hemphilliano temprano de Costa Rica.

Por otra parte, cabe acotar en relacion con
los Procyonidae que no se han hallado fosiles en
las Antillas Mayores y que los Procyonidae que
han habitado las Antillas Menores, como la sub-
especie o especie Procyon gloveralleni, fueron
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introducidos por los humanos cuando estos arri-
baron a las islas (Helgen & Wilson, 2003), lo que
sugiere que probablemente la ruta de dispersion
de los primeros procyonidos a América del Sur
fue via el Istmo de Panama.

En América Central septentrional solo se re-
gistran 2 localidades fosiliferas correspondientes
a la época de colision temprana del arco de islas
Costa Rica-Panama. Las localidades de Corinto
en El Salvador y el conjunto Afio Nuevo, Rancho
Lobo y Tepusuna o el Mangual de la Formacion
Gracias en Honduras que se caracterizan por una
fauna continental estrictamente norteamericana,
sin ningin elemento de origen suramericano,
con edades del Mioceno Superior (sensu Webb &
Perrigo, 1984), mas estrictamente Clarendoniano
tardio a Hemphilliano temprano entre 9,0-7,0 Ma
por la asociacion de Hipparion plicatile (Leidy),
Cormohipparion cf. occidentale y Calippus hon-
durensis (Olson & McGrew, 1941) [CI2 a Hhl],
es decir, son ligeramente mas viejas que la locali-
dad fosilifera de San Gerardo de Limoncito en el
sur de Costa Rica de edad Hemphilliano temprano
(Hh 1 - Hh2) (Cuadro 1). A diferencia de las lo-
calidades de Honduras y El Salvador, la localidad
costarricense cuenta con el registro tanto de ele-
mentos sudamericanos como norteamericanos.

Escenario faunistico de Post-colision <7,1 Ma

La fauna de San Gerardo de Limoncito de
edad Hemphilliano temprano (8,5 a 6,5 Ma), se
ubica en el final del escenario de Syn-colision
y al inicio del escenario de Post-colision del
sur del arco de islas Costa Rica-Panama con el
noroeste de Colombia y se enmarca justo en la
época del Pre-Gran Intercambio Bidtico entre
las Américas o Pre-GABI (Cuadro 1). La sedi-
mentologia de esta localidad de la Formacion
Curré, sugiere un rapido levantamiento del fon-
do oceanico donde los sedimentos finos de la
plataforma interna del Mioceno Medio, luego
de una disconformidad erosiva, gradan rapida-
mente a sedimentos de abanico deltaico suba-
cuatico e infralitorales mas gruesos del Mioceno
Superior, conglomerados finos y areniscas me-
dias respectivamente. Ello es coherente con el

rapido levantamiento que experimentod el sur
de América Central, producto de la colision del
sur del Arco de Islas Costa Rica -Panama con el
noroeste de Colombia (Kellogg & Vega, 1995),
evento que quedo registrado en multiples for-
maciones sedimentarias del area (Duque-Caro,
1990a, b), como una discordancia erosiva en las
cuencas de Chucunaque-Tuira y Sambu en la re-
gion del Darién sensu Coates et al. (2004). De
acuerdo con dichos autores la discordancia se re-
gistr6 como un hiato erosivo que abarcé entre 8,6
y 7,1 Ma.

La localidad de San Gerardo, es la tinica lo-
calidad del pais cuya fauna muestra una mezcla
de mamiferos acuaticos y terrestres. Con respec-
to a los mamiferos acuaticos, destacan los ceta-
ceos de agua dulce como el /niidae Goniodelphis
sp. y las formas marinas como Hadrodelphis
sp., Orycterocetus sp. y Eurhinodelphis sp. que
denotan afinidades epicontinentales paleoca-
ribefias con la peninsula de Florida, Atlantico
Norte y Mediterraneo (Valerio & Laurito, en
prensa), en tanto que los mamiferos terrestres
a su vez constituyen una mezcla de ordenes
de abolengo Norteamericano y Suramericano
(Cuadro 1), siendo los xenarthras el unico or-
den suramericano, representado por 4 familias:
Megalonychidae, Mylodontidae, Megatheriidae
y Pampatheriidae (Fig. 2). Tal inmigracion sure-
fia refuerza la idea de que los xenarthras fueron
fuertes nadadores (De Muizon et al., 2004) y sal-
tadores de islas que superaron los pasos marinos
del archipiélago del sur del istmo de Panama. Al
parecer este archipié¢lago fue un efectivo filtro
para la mayoria de los mamiferos norteamerica-
nos a excepcion de los Procyonidae, retardando
su ingreso a Sudamérica.

La unica posible explicacion para la migra-
cion adelantada por parte de los xenarthras seria la
adaptabilidad a las condiciones de vida presentes
en el archipiélago que conformaba el Arco de Islas
Costa Rica-Panama; constituidos basicamente por
sabanas arboladas y vegetacion mixta en una zona
basal relativamente calida y hiimeda (Valerio,
2010; Laurito & Valerio, 2010). Una zona de vida
muy similar a la que se supone existio en el cen-
tro de Colombia durante el Mioceno Medio en la
localidad de La Venta del Grupo Honda (Fig. 1),
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con predominio de tierras himedas bajas y tropi-
cales (Kay & Madden, 1997) y donde se registra
también el género Scirrotherium. En el caso de
los Procyonidae, se asume que su ventaja fue el
ser organismos oportunistas altamente adaptables
a diferentes ambientes, no limitados por las con-
diciones climaticas, ni de vegetacion.

Fuera de América Central es importante men-
cionar el hallazgo de otros xenarthras Pre-GABI
en América del Norte, como lo son el registro
de Megalonyx en el Mioceno de Estados Unidos
en las localidades de Draw Fauna, Rattelsnake
Formation, Oregon, Hemphilliano temprano
(7,05-7,3 Ma sensu Streck & Grunder, 1995;
Protero et al., 2006) y en el Hemphilliano tardio de
Optima, Oklahoma (Hirschfeld & Webb, 1968);
Coffe Ranch Local Fauna en Texas con edades
de entre 5,0-6,0 Ma (sensu Tedford et al., 1987);
o el registro de la especie Megalonyx mathisi en
California, hallazgo correlacionado con las capas
de Pinole Tuff de edad 5,2 Ma (Hh 3; Tedford et
al. [1987, 2004]) y contemporaneas con el re-
gistro de Megalonyx de la fauna de Palmetto en
Florida (Morgan, 2005). Ademas, del registro de
Megalonyx en las localidades de La Plegaria en el
limite entre los estados de Hidalgo y México con
una edad Hemphilliano tardio, mayor a los 4,8 Ma
(Carranza-Castafieda & Miller, 2004) y Rancho
El Ocote en San Miguel Allende, Guanajuato
(Montellano & Carranza-Castafieda, 1986).

Aunque el género Megalonyx en Norte
América habia sido comunmente considerado
como un inmigrante temprano de América del Sur
(Hirschfeld, 1981), ahora se acepta que es endé-
mico de ese subcontinente (Morgan, 2005) y que
evoluciono a partir de Pliometanastes (McDonald
& Naples, 2007).

Por otro lado, en América del Sur hi-
cieron su aparicion dos grupos holarticos de
Heraldos, la familia Mustelidae y los roedores
Sigmodontinae, en el Huayqueriano tardio (al-
rededor de 5,8 Ma) de la Formacion Cerro Azul,
provincia de La Pampa en Argentina (Verzi &
Montalvo, 2008; Verzi et al., 2008). Antes de
estos hallazgos, el registro mas antiguo de un

Mustelidae se dio en el Plioceno tardio de la
Formacion Vorohué (Marplatense) de acuerdo a
Reig (1957) y el de un Cricetidae en el Plioceno
temprano de la Formaciéon Monte Hermoso,
ambos en Argentina Central (Cuadro 1) (Reig,
1978; Pardinas et al., 2002).

Intercambio faunistico e Intermitencia
temprana del Istmo de Panama 4,8-4,5 a
3,5-3,0 Ma

Todos los anteriores registros permiten con-
firmar que durante el Clarendoniano tardio (CI2=
9.0 Ma aprox.) y el Hemphilliano temprano
(Hh1-Hh2 = 8,5 a 6,5 Ma aprox.), arribaron los
primeros Heraldos de América del Sur a Norte
América y viceversa via América Central. La evi-
dencia sugiere que ese proceso se dio entre los 9,0
a 5,8 Ma y luego de alguna manera la conexion
terrestre entre América del Sur y del Norte, que
debe entenderse se dio a lo largo de un antiguo
archipiélago, se interrumpié durante casi todo el
Hemphilliano tardio (Hh3).

El limite Hemphilliano tardio — Blancano
temprano (Bl1 alrededor de 4,8/4,7 Ma), marca
el inicio del cierre o el cierre parcial del istmo
de Panama por el levantamiento continuo del
Arco de Islas Costa Rica-Panama. La circula-
cion de las aguas profundas se mantuvo hasta el
Mioceno Superior (Jackson & Budd, 1996), pero
el incremento en la actividad tectonica al final del
Mioceno aceler6 el proceso de cierre, permitiendo
solamente una conexion somera del Pacifico Este
con el Caribe, conexiones que permanecieron
abiertas hasta alrededor de los 3,5 Ma (Keigwin,
1982; Duque-Caro, 1990a, b).

Ello parece reflejarse en el registro fo-
sil de las localidades de Rancho El Ocote
en San Miguel Allende, Guanajuato en el
centro de México, donde se citan los géne-
ros Glossotherium (Montellano & Carranza-
Castafieda, 1986), con edades radiométricas cer-
canas al limite Hemphilliano tardio — Blancano
temprano (Hh3-Bll o 4,8/4,7 Ma sensu Flynn

Revista Geologica de América Central, 46: 123-144, 2012 / ISSN: 0256-7024



LAURITO & VALERIO: Paleobiogeografia del arribo de mamiferos suramericanos... 131

Fig. 2: Xenarthras de la localidad de San Gerardo de Limoncito, Fm. Curré, sur de Costa Rica. a. Megalonychidae correspondiente
a Pliometanastes cf. protistus (a, vista mesial, a’, vista oclusal); b. Mylodontidae indeterminado; c-d. Megatheriidae indeterminado
y Scirrotherium sp., e-f. placas moviles (escala visual 1 cm).
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et al., 2005); mas tardiamente el Pampatheriidae
Plaina (;?) con edad ligeramente superior a los
3,9 Ma (BI1), el Glyptodontidae Glyptotherium
,?y el roedor caviomorfo Neochoerus (alrededor
de 3,6 Ma), todos organismos de abolengo sura-
mericano (a excepcion del registro Glyptotherium
(? , un género norteamericano que evolucion6 a
partir de un ancestro suramericano y que luego
migré de manera inversa hacia América del Sur
hace 2,7 Ma, sensu Carlini et al., 2008) (Cuadro
1). Hallazgos todos caracterizados por un regis-
tro muy fragmentario de restos, mayoritariamente
escudos dérmicos o dientes aislados (Carranza-
Castaiieda & Miller, 2004), mismo fendémeno
que se observa en la localidad de San Gerardo de
Limoncito en la Formacion Curré.

El arribo de xenarthras y caviomorfos en-
tre los 4,8 y 3,5 Ma que Carranza-Castafieda &
Miller (2004) comparan con un patrén de inmi-
gracion intermitente o una serie de oleadas de
arribo y que cabe destacar no parece haberse
dado en sentido contrario, es decir de América del
Norte hacia América del Sur; este patron de arribo
en oleadas se asocia a un simple acortamiento de
los pasos oceanicos por incremento de las super-
ficies de las islas, producto de la conjugacion de
la elevacion del territorio del istmo por el choque
del Arco de Islas Costa Rica —Panama con el no-
roeste de América del Sur y las caidas del nivel
del mar durante el Plioceno, en especial una caida
muy fuerte en el Plioceno temprano (Haq et al.,
1988) que ha quedado registrada como una dis-
cordancia erosiva presente en practicamente todas
las cuencas sedimentarias de Costa Rica durante
el Plioceno temprano (Sprechmann et al., 1994).

El componente climatico fue crucial para que
se diera dicho patrén de intercambio durante el
Mioceno tardio y el Plioceno temprano, cuan-
do las asociaciones paleofloristicas del sur de
América Central sugieren ambientes tropicales
calidos y hiimedos, bosques lluviosos de zonas
bajas sin evidencia de vegetacion de altura, arida o
seca (Graham & Dilcher, 1998), condiciones mas
afines a las existentes en el noroeste de América
del Sur (Kay & Madden, 1997), de alli que facili-
tara a los saltadores de islas suramericanos arribar
al archipié¢lago de América Central meridional y
establecerse. Por el contrario, la vegetacion del

norte de América Central (Formacion Herreria
del Plioceno de Guatemala) en esa época, sugiere
climas mas frios, vegetacion de altura, bosques de
pinos y robles con zacates y no esta representa-
do el bosque lluvioso de tierras bajas (Grahan &
Dilcher, 1998). A partir de estos datos, se puede
deducir que la fauna de Mesoamérica durante el
Plioceno Inferior (Blancano temprano) se vio im-
pedida de migrar ante las condiciones climaticas
imperantes en el arco de islas Costa Rica-Panama
y el noroeste de América del Sur, condiciones que
en definitiva favorecieron a los xenarthras y roe-
dores caviomorfos de América del Sur.

Al parecer el archipiélago del Arco de Islas
Costa Rica-Panama resultd ser un filtro efectivo
durante el Plioceno temprano para los migrantes
norteamericanos, producto del masivo reajuste am-
biental al que eran sometidos y es por ello que su
registro en América del Sur no se da hasta el final
del Marplatenseano e inicio del Ensenadeano de
América del Sur hace unos 2,7 Ma, cuando las con-
diciones ambientales permitieron el arribo de los pri-
meros tayasuideos, camélidos, caballos y carnivoros.
De hecho la flora del sur de América Central para el
Plioceno Medio denota una marcada estacionalidad
con una estacion seca importante; un desarrollado,
mejor definido y extenso bosque tropical seco, pro-
ducto de la elevacion y cierre del portal marino entre
Norte y Suramérica (Graham, 1991).

De ahi en adelante, podemos asumir que el
cierre efectivo del istmo se da alrededor de los 3,5
a 3,0 Ma en el Blancano medio—tardio y ello es
concordante con los datos bioestratigraficos, las
sucesiones faunisticas de invertebrados marinos y
las secuencias sedimentologicas observadas para
el sur de América Central, que permiten estable-
cer que el Istmo de Panama constituy6 un terri-
torio emergido continuo entre 3,5 Ma a 3,1 Ma
(Duque-Caro, 1990b; Coates & Obando, 1996).

El aislamiento de los dos océanos producto
del cierre de paso marino centroamericano o estre-
cho de Bolivar, llevo al sistema climatico global
hacia una condicion calida, denominada Periodo
Plioceno Calido entre los 4,7- 3,1 Ma (Budyko et
al., 1985; Cronin & Dowsett, 1996) y a un incre-
mento en la salinidad de las aguas superficiales
del Caribe entre los 4,7-4,2 Ma segiin Haug et al.
(2001), fundamentados en el analisis comparativo
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de isotopos de oxigeno en foraminiferos plantoni-
cos entre localidades del Pacifico Este (sitio 851
ODP) y el Caribe (sitio 999 ODP), ver también
Gussone et al. (2004); condicioén que se ha mante-
nido hasta la actualidad. Esta situacion produjo la
posterior extincion de algunos grupos de inverte-
brados y la migracion de otros organismos, como
lo son el caso del género Crassostrea en el Caribe
(Kirby & Jackson, 2004) y obligd a la emigracion
del género Squalus (un grupo de tiburones muy
sensibles a los cambios de salinidad y temperatu-
ra) fuera del Caribe posterior al Plioceno tempra-
no (Laurito, 1999).

Coates et al. (1992), concluyeron que la di-
vergencia evolutiva entre las faunas marino coste-
ras del Pacifico y el Caribe, acaecieron alrededor
de los 3,8 -3,6 Ma, lo que sugiere que el Istmo de
Panama result6 una barrera oceanica efectiva para
esa época y que el cierre fue completo de mane-
ra adecuada para permitir el amplio intercambio
de mamiferos terrestres alrededor de los 2,7 Ma
(sensu Webb, 1997).

Algunos casos acerca del GABI en América
Central (Cuadro 1)

En América Central el Gran Intercambio
Bidtico Americano se caracteriza por una cierta
homogeneidad de la fauna, si se le comprara con
las faunas Blancano tardio de América del Norte
y del Ensenadeano de América del Sur.

En el Blancano tardio de la localidad del rio
Tomayate, cabe destacar el registro de la familia
Ursidae cf. Arctotherium sp. descrito y datado
por Soibelzon et al. (2008) y que constituye el
registro probablemente mas temprano del géne-
ro en el hemisferio norte de previo al registro
Ensenadeano de América del Sur que también
es el mas antiguo de Argentina (Soibelzon et al.,
2005); este registro cambia la suposicion previa
de que el género Arctotherium era endémico de
América del Sur; pero lo cierto es que este gé-
nero experimentd una cladogénesis importan-
te en el Pleistoceno tardio de América del Sur
(Soibelzon et al., 2005).

Para el Irvingtoniano de América Central des-
tacan las localidades de Tomayate (parte superior)

en El Salvador (Cisneros, 2005) y la locali-
dad de Bajo de los Barrantes de San Ramon,
en Costa Rica, que comparten los registros del
Notoungulado suramericano Mixotoxodon la-
rensis van Frank, 1957 (Laurito, 1993; Lucas
et al., 1997) descrito inicialmente en Venezuela
y poco después en Colombia (van Frank, 1957;
De Porta, 1959; Rincoén, 2011), muy comun en
América Central (Leidy, 1886; Gazin, 1957;
McGrew, 1942; Stirton & Gealey, 1949; Webb
& Perrigo, 1984; Espinoza, 1976; Woodburne,
1969) y que se creia restricto a esta area hasta
que recientemente Polaco et al. (2004), descri-
ben restos de Mixotoxodon sp. en el Pleistoceno
de los estados de Michoacan y Veracruz, y mas
recientemente en el Municipio de Panuco, tam-
bién en el Estado de Veracruz (Rodriguez-de la
Rosa, 2011), todos en México. Por otro lado,
Rodrigues do Nascimento (2008) y Rincon
(2011), recopilan los registros de Mixotoxodon
larensis en los estados de Acre y Rondonia en
Brasil y en el departamento de Beni en Bolivia.
Recientemente se ha descrito en la provincia
de Santiago del Estero en Argentina (Chimento
& Agnolin, 2011) y Rincon (2011) considera a
Mixotoxodon larensis una especie intertropical
que de acuerdo a los ultimos registros se distri-
buyo entre los 18° N y 28°S de latitud.

Otro registro Irvingtoniano importante es el
Pampatheriidae Holmesina septentrionalis en El
Salvador (Aguilar & Laurito, 2009), se acepta
que las especies norteamericanas de Holmesina,
evolucionaron de una Holmesina ancestral que
en el Plioceno Superior arribé a América del
Norte y origind varias especies por cladogénesis
(Downing & White, 1995), para luego reingresar
a América del Sur en el Pleistoceno Superior por
migracion inversa (Scillato-Yané et al., 2005).
También es notable en esta época el registro del
murciélago Pteronotus cf. parnelli junto con la
unica evidencia de xenarthras endémicos para
América Central conocida hasta ahora, las espe-
cies Megalonyx obtusidens Webb & Perrigo, 1985
y Meizonyx salvadorensis Webb & Perrigo, 1985
procedentes de la La Barranca del Sisimico.

Un caso interesante lo es el registro del gé-
nero Pachyarmatherium en el Plioceno tardio y
Pleistoceno temprano de la localidad de Buenos
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Aires de Palmares en Costa Rica (Laurito et al.,
2005b; Valerio & Laurito, 2011), previamen-
te descrito en La Florida y Carolina del Norte
(Downing & White, 1995) en esa misma época.
Pachyarmatherium se creyd endémico de América
del Norte y se acepta que se origindé alli a partir de
un Glyptatelinae suramericano ancestral (Valerio
& Laurito, 2011), pero al igual que en el caso del
género Glyptotherium migra a América del Sur en
el Pleistoceno tardio, registrandose en Venezuela
y Brasil (Rincon & White, 2007; Porpino et al.,
2008a, b, 2009; Oliveira et al., 2009).

En relacion a los proboscideos de América
Central, sobresale el registro mas austral del géne-
ro Mammut en el Pleistoceno de Honduras (Lucas
& Alvarado, 1991); el género Mammuthus con la
especie Mammuthus columbi que corresponde al
Pacifico Central de Costa Rica (Alvarado, 1986;
Lucas et al.,, 1997) y de edad Rancholabreano
(Laurito & Aguilar, 2006).

Por tultimo, cabe sefialar la ausencia del re-
gistro fosil del género Stegomastodon que aunque
comun en el Pleistoceno tardio de Norte América
(incluido México) y América del Sur, no se registra
en el sur de México, ni en América Central, a pesar
que los registros de mastodontes son muy comu-
nes y obvios por el gran tamafio de sus restos; por
lo que existe la posibilidad de que el género sea
parafilético (cf. Laurito en Arroyo et al., 2007);
ésta posicion viene a ser reforzada por Mothé et
al., (en prensa) y Cozzuol et al. (2012) quienes
concluyen que el género “Stegomastodon” de
América del Sur esta cercanamente relacionado a
los géneros Cuvieronius y Rhynchotherium, pero
no al género Stegomastodon de Norteamérica.
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APENDICE

Fauna local de San Gerardo de Limoncito,

Formacion Curré, Costa Rica

Clase CHONDRICTHYES [tiburones y rayas]
Subclase ELASMOBRANCHII
Orden LAMNIFORMES

Familia LAMNIDAE
Isurus desori (Agassiz, 1843) (Sismonda, 1849)
Orden CARCHARHINIFORMES
Familia HEMIGALEIDAE
Hemipristis serra Agassiz, 1843
Familia CARCHARHINIDAE
Carcharhinus priscus (Agassiz, 1843)
Carcharhinus longimanus (Poey, 1861)
Isogomphodon acuarius (Probst, 1879)
Isogomphodon caunellensis (Cappetta, 1970)

Familia SPHYRNIDAE
Sphyrna arambourgi Cappetta, 1970

Orden MYLIOBATIFORMES
Familia DASYATIDAE

Dasyatis cavernosa (Probst, 1877)
Familia RHINOPTERIDAE

Rhinoptera sp.

Mpyliobatis sp.

Aetobatus arcuatus Agassiz (1843)

Clase OSTEICHTHYES [peces 6seos]
Subclase ACTINOPTERYGII
Orden SILURIFORMES

Familia ARIIDAE
Arius sp.

Orden PERCIFORMES

Familia SPARIDAE
Sparus sp.

Clase SARCOPTERYGII [peces de aletas lo-

buladas y tetrapodos]

Subclase TETRAPODA
Orden TESTUDINES (=CHELONIA)

Familia TRIONYCHIDAE

Apalone sp.
Familia EMYDIDAE
Subfamilia EMYDINAE

Género y especies indet.

Subfamilia DEIROCHELYINAE
Género y especies indet.

Familia TESTUDINIDAE

Subfamilia XEROBATINAE
Género y especies indet.

Orden CROCODYLIA
Familia CROCODYLIDAE
Crocodylus sp.
Gavialosuchus americanus (Sellards, 1915)

Orden CINGULATA
Familia PAMPATHERIIDAE
Scirrotherium sp.

Orden PILOSA

Familia MYLODONTIDAE
Género y especie indet.

Familia MEGATHERIIDAE
Género y especie indet.

Familia MEGALONYCHIDAE
Pliometanastes cf. P. protistus Hirschfeld

& Webb 1968

Orden ARTIODACTYLA
Familia TAYASSUIDAE
Género y especie indet.
Familia CAMELIDAE
Hemiauchenia sp. 1
Hemiauchenia sp. 2
Orden CETACEA
Familia EURHINODELPHINIDAE
Eurhinodelphis sp.
Familia INIIDAE
Goniodelphis sp.
Familia PHYSETERIDAE
Orycterocetus sp.
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Familia KENTRIODONTIDAE (Olson & McGrew, 1941)
Hadrodelphis sp. Dinohippus mexicanus (Lance, 1950)
Orden PERISSODACTYLA Orden URANOTHERIA
Familia EQUIDAE Familia GOMPHOTHERIIDAE
Protohippus gidleyi Hulbert, 1988 Gomphotherium  hondurensis  (Frick

Calippus (Grammohippus) hondurensis 1933) Lucas & Morgan, 2008
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