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RESUMEN

Los restos fésiles asignados a cf. Crocodylus sp. fueron reco-
lectados en la localidad Puente Ixcidn, municipio de Maravilla
Tenejapa, Chiapas, sureste de México. El material rescatado
comprende vértebras y dientes aislados. En la misma localidad
han sido recuperados restos del rinoceronte Teleoceras cf. T. hick-
si, Gomphotherium sp., fragmentos de tortugas, un Caimaninae
indeterminado y un Equidae indeterminado. La presencia de Te-
leoceras cf. T. hicksi indica que la asociacién faunistica pertenece
al Mioceno tardio. El reporte de Crocodylus en el Mioceno tardio
de Chiapas apoya la hipétesis de dispersién transatlntica del
género, desde Africa hacia el Nuevo Mundo. De igual manera, se
amplia el rango de distribucién de Crocodylus en México durante
el Mioceno tardio, extendiéndose desde la parte centro-oeste del
pais hasta el sur. Se infiere la existencia de un gran afluente de
agua en la zona de estudio, donde predominaba un ambiente tro-
pical, debido a que es el tipico habitat de Crocodylus.

Palabras clave: cocodrilo, inferencia ambiental, dispersién
transocednica

INTRODUCCION

Crocodylus es el género dentro del grupo-
corona Crocodylia con mdas especies, ya que
comprende casi la mitad de la diversidad de
cocodrilos vivientes, ademas de ser el mas eco-
légicamente diverso (Oaks, 2011). Crocodylus
junto con Osteolaemus y Mecistops conforman
la familia Crocodylidae (Brochu, 2009).

El género Crocodylus posee la distribucion
actual mas amplia y se encuentra en las zo-
nas tropicales de América, Africa, sur y este
de Asia, Paptua, Nueva Guinea y Australia
(Martin, 2008; Grigg & Kirshner, 2015). Doce
especies son reconocidas actualmente para el
género: Crocodylus acutus (cocodrilo america-
no), C. intermedius (cocodrilo del Orinoco), C.
moreletii (cocodrilo de pantano), C. rhombifer
(cocodrilo cubano), C. palustris (mugger), C.
stamensis (cocodrilo siamés), C. mindorensis
(cocodrilo filipino), C. novaeguineae (cocodrilo
de Nueva Guinea), C. johnstoni (cocodrilo de
agua dulce australiano), C. porosus (cocodrilo
de agua salada), C. niloticus (cocodrilo del Nilo)
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y C. suchus (cocodrilo del oeste de Africa) (Gri-
gg & Kirshner, 2015). Crocodylus raninus era
una especie valida hasta finales del siglo XX
(Ross, 1990; Ross, 1992), sin embargo, estudios
moleculares recientes demuestran que es la
misma especie que C. novaeguineae (Gratten,
2003). Por su parte, la especie C. cataphractus,
esta contenida ahora en el género monoespeci-
fico Mecistops (McAliley et al., 2006).

Estudios moleculares indican un bajo nivel
de divergencia entre las especies modernas de
Crocodylus, lo que sugiere que el género radid
recientemente (White y Densmore, 2001). Oaks
(2011) basandose en secuencias de ADN del
genoma mitocondrial y nuclear, estim6 que la
antigiiedad del ancestro comun de Crocodylus
data de entre 13.6 a 8.3 millones de afos.

Los fésiles mas antiguos determinados in-
equivocamente como Crocodylus se han en-
contrado en el Mioceno tardio. Pocas especies
validas han sido descritas para esa época, en-
tre las que se cuentan Crocodylus checchiai del
Mioceno superior-Plioceno inferior de la zona
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fosilifera de Sahabi, Libia (Delfino, Béhme,
& Rook, 2007), y posiblemente en el Mioceno
superior de Valencia, Espana (Montoya et al.,
2006); y Crocodylus palaeindicus del Mioceno
superior-Plioceno de Siwalik, India (Falconer,
1859). Otras especies del mismo rango tempo-
ral, antes incluidas en Crocodylus, estan ahora
contenidas en otros géneros (e.g. “Crocodylus”
pigotti ahora Brochuchus pigotti [Conrad et
al., 2013]), relegadas a nomen dubium (e.g.
Crocodylus bambolii) o en sinonimia con otras
especies (Brochu, 2000; Delfino et al., 2007;
Delfino y Rook, 2008).

En América los registros mas antiguos de
Crocodylus provienen de la Cuenca de Tecolot-
lan, en el estado de Jalisco (Carranza-Caste-
nada, 2006) y de Rancheria Zietla, en Hidalgo
(Castillo, Cabral, & Carranza, 1996), ambas
localidades de edad Mioceno tardio-Plioceno
temprano. Registros adicionales incluyen Cro-
codylus cf. C. moreletti del Plioceno de Baja
California (Miller, 1980); C. acutus del Plio-
ceno-Pleistoceno de El Salvador (Cisneros,
2005); Crocodylus sp. del Plioceno-Pleistoceno
de Costa Rica (Mead et al., 2006b); C. morele-
tii del Pleistoceno de Guatemala (Mook, 1959);
cf. Crocodylus acutus del Pleistoceno tardio
de Térapa, Sonora (Mead et al., 2006a); Cro-
codylus sp. del Pleistoceno tardio de Atoyac,
Veracruz (Pena-Serrano & Carbot-Chanona,
2010), y C. rhombifer del Pleistoceno-Holoceno
de Cuba, Las Bahamas e Islas Caiman (Varo-
na, 1984; Morgan & Albury, 2013).

Los registros de Crocodylus en América
son realmente escasos, principalmente los que
datan de final del Mioceno. Por tal motivo,
reportar nuevos ejemplares es de suma im-
portancia para entender mejor la paleodistri-
bucién del género, ya que las hipétesis sobre
la llegada y establecimiento en América son
aun controversiales. En consecuencia, el obje-
tivo del presente trabajo es describir y repor-
tar de manera formal el material de cocodrilos
proveniente de una localidad de edad Mioceno
tardio que se ubica en el este de Chiapas, asi
como discutir su relevancia paleobiogeografi-
ca e inferir el paleoambiente de la localidad
donde fue hallado el material.
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MATERIALES Y METODOS

Material estudiado

El material reportado en este trabajo compren-
de cinco elementos aislados: IHNFG-4758, oc-
tava o novena vértebra dorsal; IHNFG-5222,
segunda vértebra dorsal; IHNFG-5223, ter-
cera o cuarta vértebra dorsal, IHNFG-5224,
diente pre-maxilar o dentario; IHNFG-5225,
tercer o cuarto diente maxilar. El material
esta depositado en la coleccién paleontologica
que alberga el Museo de Paleontologia “Eliseo
Palacios Aguilera” de la Secretaria de Medio
Ambiente e Historia Natural. El acrénimo de
la coleccion paleontolégica es IHNFG (Institu-
to de Historia Natural, Fésil Geografico).

Procedencia de las muestras

Los restos fésiles de cocodrilos proceden de la
localidad fosilifera Puente Ixcan, municipio de
Maravilla Tenejapa, Chiapas (Figura 1). En la
localidad afloran sedimentos detriticos pobre-
mente consolidados y dispuestos en posicién
horizontal, que en total tienen 8 m de espesor.
La litologia esta compuesta principalmente de
arena de grano medio de color gris oscuro a
gris claro, en la que se entremezclan lentes de
arena gruesa y grava. Ademas del material de
cocodrilos, se han rescatado restos de tortugas
trioniquidas y dermatémidas, un Caimaninae
identerminado, un Equidae indeterminado, el
mastodonte Gomphotherium sp. y el rinoce-
ronte Teleoceras cf. T. hicksi (Carbot-Chanona,
2011; Brochu & Carbot-Chanona, 2015; Gémez-
Pérez & Carbot-Chanona, 2016). La presencia
de Teleoceras cf. T. hicksi indica una edad del
Mioceno tardio para la asociacién faunistica
(Prothero, 2005).

Recolecta, limpieza y uso de material

de comparacion

Todo el material fue recolectado superficial-
mente de manera manual. Posteriormente fue
rotulado y empaquetado para su traslado al
laboratorio del Museo de Paleontologia “Eli-
seo Palacios Aguilera”. Debido a que los res-
tos tenian sedimento adherido fue necesario
limpiarlos de manera mecanica usando un
airscribe y agujas odontologicas. Las partes
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Figura 1. Ubicacion de la localidad con restos de cf. Crocodylus sp. del Mioceno tardio de Chiapas, México.

fragmentadas se unieron usando un pegamen-
to comercial a base de cianocrilato.

La identificacién se realizé mediante com-
paracién directa con craneos y esqueletos de
Crocodylus acutus (tres ejemplares), C. more-
letii (un ejemplar) y Caiman crocodilus (dos
ejemplares), pertenecientes a la coleccion os-
teologica del Museo del Cocodrilo del Zoologico
Regional Miguel Alvarez del Toro y a la colec-
cién de referencia del Museo de Paleontologia
“Eliseo Palacios Aguilera”. La comparacion
de taxones dentro de la familia Gavialidae se
hizo a través de descripciones presentadas en
la literatura, asi como mediante fotografias de
Piscogaviales jugaliperforatus (SMNK 1282
PAL, del Staatliches Museum fiir Naturkun-
de, Karlsruhe, Alemania), Gryposuchus co-
lombianus (IGM 250712, del Museo Geoldgico,
Instituto Nacional de Investigaciones en Geo-
ciencias, Mineria y Quimica, Bogota, Colom-
bia) y Gavialis gangeticus (ejemplares M-5485,
del Texas Memorial Museum, Universidad de
Texas; UF 118998, del Florida Museum of Na-
tural History, Universidad de Florida, y 585
del Peabody Museum Yale University).

Obtencion de medidas y fotografias

Las medidas se obtuvieron utilizando un ca-
librador digital, con un rango de error de 0.01
mm. Las medidas se expresan en milimetros.

Para las vértebras, las medidas se obtuvieron
siguiendo a Buscalioni, Sanz, Casanovas, y San-
tafe (1986), como se muestra en la Figura 2. Las
medidas de los dientes se tomaron de la siguien-
te forma: largo total, tomado longitudinalmente
desde la base hasta el apice; diAmetro maximo
de la base, tomada en sentido lateral-medial o
antero-posterior, segun fuera el caso.

Las fotografias se tomaron con una cama-
ra digital y posteriormente fueron editadas
usando Corel-Photopaint X8.

Nomenclatura morfologica

Para la nomenclatura de las diferentes estruc-
turas morfoldgicas en las vértebras se sigui6
a Salisbury y Frey (2001), y se usaron las si-
guientes abreviaturas: aiprz, area inter-pre-
cigapofisial; aiptz, area inter-postcigapofisial;
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Figura 2. Esquema que muestra como se tomaron las medidas para las vértebras. Abreviaturas:

AM, altura méxima (incluyendo el proceso espinoso); AMCV, altura maxima del cuerpo vertebral;

DTCo, didmetro transverso del condilo; DTFV, didmetro transverso del foramen vertebral; DVCo,

diametro vertical del céndilo; DVFV, didmetro vertical del foramen vertebral; LMCV, longitud
maxima del cuerpo vertebral. Medidas en milimetros.
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co, condilo articular; cv, cuerpo vertebral; fv,
fosa vertebral; fov, foramen vertebral; hi, hi-
papofisis; pan, pedinculo del arco neural; pe,
proceso espinoso; prz, precigapofisis; ptz, post-
cigapéfisis; pt, proceso transverso; ra, rugosi-
dad anular; st, sutura vertebral.

Arreglo taxonomico

El arreglo taxon6mico empleado en el apartado
de Sistematica Paleontolégica fue siguiendo el
criterio del Codigo Internacional de Nomencla-
tura Filogenética (PhyloCode version 4C; Can-
tino y Queiroz, 2010). El PhyloCode se basé en
el principio de que el sistema filogenético es
independiente del rango taxondémico. Aunque
los taxones estan jerarquicamente relaciona-
dos, la asignacién de rangos taxonémicos no
es parte del proceso de nombramiento y no
tiene relacién con la escritura o la aplicacién
de nombres de taxones. Como consecuencia,
el sistema filogenético no requiere de rangos
taxonémicos (Cantino y Queiroz, 2010).

RESULTADOS

Sistematica paleontolégica
Crocodyliformes Benton y Clark, 1988
Eusuchia Huxley, 1875

Crocodylia Gmelin, 1789
Crocodylidae Laurenti, 1769
Crocodylus Laurenti, 1769

cf. Crocodylus sp.

Descripcion

THNFG-4758 es una octava o novena vértebra
dorsal en muy buen estado de conservacion
(Figura 3A-D). El cuerpo vertebral es mas pe-
quenio y menos robusto que en IHNFG-5222
e THNFG-5223. La parte ventral del cuerpo
vertebral esta ligeramente curvada proximal-
mente. El condilo articular no se encuentra
preservado. La fosa vertebral es profunda y
de contorno semioval. Los pedunculos del arco
neural son robustos. En vista posterior, se ob-
serva una invaginaciéon en ambos pedinculos
en la zona de donde nacen los procesos trans-
versos. El proceso transverso izquierdo esta
incompleto, ya que le falta la mitad distal. El
proceso transverso derecho estda conservado
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casl en su totalidad, faltando el extremo dis-
tal. Ambos procesos transversos son anchos
anterolateralmente, pero delgados dorsoven-
tralmente. En vista anterior, ambos procesos
transversos se orientan ligeramente hacia arri-
ba de un eje horizontal imaginario. El proceso
espinoso esta incompleto faltando la mitad dis-
tal. Ambas postcigapofisis estan presentes, y se
orientan posteriormente y hacia afuera desde
el eje central de la vértebra. Las precigapdfisis
estan muy bien conservadas y se orientan an-
teriormente y hacia arriba; ambas presentan
la superficie articular para las postcigapofisis.
El area interprecigapofisial presenta un proce-
so proyectado anteriormente que esta dividido
por un pequefio surco, mientras que en el area
interpostcigapofisial inicamente hay un surco
profundo que separa ambas postcigapéfisis.

ITHNFG-5222 conserva el cuerpo vertebral y
parte del arco neural; el proceso neural esta
ausente y sélo esta presente la base del proce-
so transverso izquierdo (Figura 3E-H). Ambos
pedunculos del arco neural estan conservados.
En el extremo distal del pedunculo izquier-
do se aprecia parte de la postcigapdfisis del
mismo lado. El cuerpo vertebral es robusto y
ligeramente mas alto que ancho; tiene una lon-
gitud anteroposterior de 55.2 mm y su anchu-
ra maxima es de 36.8 mm (Cuadro 1). La fosa
vertebral es profunda. El condilo articular es
prominente y de forma semiesférica. La hipa-
pofisis esta rota desde su base, pero se aprecia
que era incipiente; la presencia de una hipa-
poéfisis pequena y ausencia de diapofisis indica
que se trata de una segunda vértebra dorsal
(Brochu, 1997). La rugosidad anular posterior
es muy marcada y presenta las cicatrices de
unién con el cartilago que forma la capsula ar-
ticular.

ITHNFG-5223 es una vértebra moderada-
mente conservada; sblo estda presente el cuer-
po vertebral, el arco neural y parte del proceso
transverso derecho (Figura 3I-L). El cuerpo neu-

Cuadro 1. Medidas de las vértebras de cf. Crocodylus sp. del Mioceno tardio de Chiapas, México.

Vértebra LMcv AMCV AM DTCo DVCo DTFV DVFV

IHNFG-4758 43.5* 25.9 75% 20* 21* 15 14
IHNFG-5222 55.2 36.8 - 21.6 30.3 19 15.7

IHNFG-5223 51.4 27.2 - 24.1 23.2 13.9 18

Abreviaturas como en la figura 2. Medidas marcadas con un asterisco (*) son estimadas.
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Figura 3. Vértebras de cf. Crocodylus sp. del Mioceno tardio de Chiapas, México. IHNFG-4758, sexta vértebra doral en vista A) anterior, B) lateral, C), posterior y D) dorsal; IHNFG-5222, segunda vérte-
bra tordcica en vista E) anterior, F) lateral, G), posterior y H) dorsal; IHNFG-5223, octava vértebra tordcica en vista I) anterior, J) lateral, K), posterior y L) dorsal. Barra de escala = 2 cm.

ral es mas largo que ancho, mide 51.4 mm de
longitud anteroposterior y 27.2 mm de anchura
maxima. El céndilo articular es prominente y
de forma esférica. La fosa vertebral es profunda
y de contorno semioval. Ambos pedinculos del
arco neural estan presentes, estos son robustos
y junto con la lamina del arco neural encierran
el foramen vertebral. El foramen vertebral es
amplio y en vista posterior y anterior el contorno
presenta forma acorazonada. El proceso espino-
so presenta la parte basal. El proceso transver-
S0 Unicamente conserva la parte proximal; este
es ancho y se orienta ligeramente hacia arriba
del plano horizontal. Se conservaron las bases
de ambas postcigapdfisis, que se orientan hacia
afuera del eje central. La rugosidad anular pos-
terior es poco marcada. La sutura neurocentral
est4 cerrada completamente.

Dos dientes estan en moderado estado de
preservacion, de los cuales ninguno presenta la
raiz. Los dientes estan altamente perminerali-
zados y conservan esbozos del esmalte.

IHNFG-5224 es un diente largo y delgado,
roto en su extremo apical y en la base; por su
morfologia se infiere que pertenece a los dien-
tes mas anteriores del pre-maxilar o dentario
(Figura 4A). Presenta estriaciones ligeramen-
te marcadas que corren longitudinalmente
desde el apice hasta cerca de la base. En corte
transversal el contorno es circular. No presen-
ta carenas.

IHNFG-5225 es un pequeno diente aisla-
do, ligeramente comprimido lateralmente; su
longitud es de 15.7 mm, su anchura antero-
posterior es de 11.5 mm y la transversal es de
8.6 mm (Figura 4B). En corte transversal el
contorno es semioval. Por su morfologia se in-
fiere que es un tercer o cuarto diente maxilar.
En los bordes mesodistal y mesoproximal se
observa la carena bien desarrollada. Posee es-
triaciones que corren longitudinalmente desde
la base hasta el apice de la corona. Las dimen-
siones del diente indican que perteneci6é a un
ejemplar de entre 1.80 a 2.0 m de longitud.
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Figura 4. Dientes aislados de cf. Crocodylus sp. del Mioceno tardio de Chiapas, México. A) IHNFG-
5224, diente anterior premaxilar o dentario; B) IHNFG-5225, tercer o cuarto diente maxilar. Barra
de escala=1cm.

DISCUSION

Identificacion del material fosil

Dentro del linaje de los Crocodyliformes, so-
lamente Eusuchia y los taxones cercanamen-
te relacionados poseen vértebras procélicas
(Huxley, 1875; Pol, Turner, & Norell, 2009).
En los Eusuchia basales, la fosa vertebral no
es tan profunda y el céndilo articular no es
muy prominente (Salisbury, Molnar, Frey, &
Willis, 2006; Buscalioni, Piras, Vullo, Signore,
& Barbera, 2011). Por el contrario, una fosa
profunda y un céndilo articular prominente de
forma esférica es caracteristico en las formas
avanzadas incluidas en Crocodylia (Brochu,
1997). En las vértebras IHNFG-4758, IHN-
FG-5222 e IHNFG-5223, la fosa vertebral es
profunda y el céndilo articular es prominente
y esférico, caracteristicas que indican que se
trata de un taxén dentro de Crocodylia. Sola-
mente dos grupos dentro de Crocodylia tienen
representantes en el Mioceno tardio de Amé-
rica del Norte, Crocodylidae y Caimaninae,
este ultimo taxén esta representado hasta el
momento Unicamente en Chiapas (Brochu &
Carbot-Chanona, 2015). Gavialidae, la otra
familia dentro de Crocodylidae, se conoce
para el Mioceno y Plioceno de América del
Sur (Langstone & Gasparini, 1997), pero su
presencia en América del Norte podria ser po-
sible. En consecuencia, se realizé una compa-
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racién detallada con representantes actuales
de Crocodylidae y Caimaninae, asi como con
ejemplares fésiles incluidos en Gavialidae.

La comparaciéon entre las vértebras de Cro-
codylus acutus, C. moreletti (Crocodylidae) y
Caiman crocodilus (Caimaninae) permiti re-
conocer que existen diferencias morfologicas
entre las vértebras de los géneros Crocodylus 'y
Caiman. Tales diferencias son: 1) las vértebras
de Crocodylus son de mayor tamafo y mas ro-
bustas que las de Caiman; i1) en vista anterior,
los procesos transversos en Crocodylus se in-
clinan ligeramente hacia arriba en relacién al
plano horizontal, mientras que en Caiman son
rectas al plano horizontal o ligeramente por de-
bajo de este; 111) en Crocodylus el proceso del
area interpostcigapofisial es mas prominente
que en Caiman. Contrariamente, fue dificil
determinar diferencias entre las vértebras de
Crocodylus y las de taxones incluidos en Gavia-
lidae. La tnica diferencia observada se da en el
axis, ya que en Gavialidae la hipapdfisis se bi-
furca profundamente, y las laminas se unen en
direccién anterior y se proyectan lateralmente,
extendiéndose casi a la mitad de la longitud del
centrum (Brochu, 1997).

Con base en la comparacion directa entre los
ejemplares de Crocodylus acutus, C. moreletii
y Caiman crocodilus examinados de primera
mano, se puede inferir que los dientes ITHNFG-
5224 y THNFG-5225 pueden ser asignados a
Crocodylus y no a Caiman, debido a que la co-
rona de los dientes en Crocodylus presenta es-
triaciones marcadas, mientras que los dientes
en Caiman son lisos, y si presentan estriacio-
nes estas son apenas notorias. Tampoco pueden
ser referidos a Gavialidae, ya que en Gryposu-
chus colombianus de la Formacion La Victoria
(Oligoceno-Mioceno), Colombia (Langstone y
Gasparini, 1997); Piscogavialis jugaliperfora-
tus, de la Formaciéon Pisco (Mioceno medio),
Peru (Kraus, 1998) v Gavialis gangeticus (Re-
ciente), los dientes son delgados y largos, con
estriaciones muy profundas y poseen carenas
poco prominentes, contrariamente al ejemplar
ITHNFG-5225 que es un diente ancho con care-
nas muy marcadas y al ejemplar IHNFG-5224,
que aunque es largo y delgado, no posee estria-
ciones tan profundas como en esos taxones.
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Por otra parte, en las vértebras IHNFG-
4758, IHNFG-5222 e IHNFG-5223, se puede
observar que el cuerpo vertebral es grande y
robusto, los procesos transversos se orientan
ligeramente hacia arriba por encima del plano
horizontal y el proceso del area interpostciga-
pofisial es prominente. Todas estas caracteris-
ticas permiten inferir que las vértebras fosiles
descritas en este estudio son mas similares a
Crocodylus que a Caiman. Aunque no fue po-
sible encontrar diferencias entre las vértebras
aqui estudiadas y las de Gavialidae, la asocia-
cién de estas con los dientes permite suponer
que todo el material pertenece a Crocodylus.
En consecuencia, el material es referido como
cf. Crocodylus sp., en espera de encontrar ele-
mentos mas diagndsticos que permitan hacer
la determinacion especifica.

Paleobiogeografia

Actualmente, Crocodylus tiene una amplia
distribucion mundial (Grigg & Kirshner,
2015); sin embargo, no es claro el modo en el
que el género se dispersd. Antiguamente se
consideraba a Crocodylus como un “f6sil vi-
viente” y por lo tanto ejemplares que datan
del Cretacico y Paledgeno eran referidos a
este género (e.g. Mook, 1933; Sill, 1968; Steel,
1973). Debido a esto, entre las primeras ex-
plicaciones biogeograficas para la distribucion
de Crocodylus se incluian modelos vicariantes
que se atribuian a la fragmentacién de Pan-
gea (Brooks y O’Grady, 1989). No obstante, los
estudios moleculares demuestran que el géne-
ro se originé a finales del Mioceno (Densmore,
1983; White y Densmore, 2001; Oaks, 2011),
mucho después de que los continentes adqui-
rieran su posicién actual, por lo que el modelo
vicariante no es viable. Hoy en dia la hipéte-
sis mas robusta es la dispersién transoceani-
ca (Brochu, 2000, 2001; Delfino et al., 2007;
Oaks, 2011), ya que el mar no representa una
barrera geografica para Crocodylus, pues es
tolerante al agua salada debido a que posee
un sistema de osmorregulaciéon en la lengua
y cloaca (Taplin y Grigg, 1981; Taplin, Grigg,
Harlow, Ellis y Dunson, 1982; Taplin, 1988).
En la actualidad, la dispersién transoceanica
sigue siendo un mecanismo eficiente, ya que

existen datos documentados sobre C. porosus
de desplazamientos en el mar de mas de 1300
km (Allen, 1974).

Las relaciones filogenéticas basadas en da-
tos morfoldgicos y moleculares que soportan
la relacién dentro de Crocodylidae, ubican a
los géneros africanos Mecistops y Osteolaemus
como los taxones basales mas cercanos con
Crocodylus (Brochu, 2000; 2001; McAliley et
al., 2006; Meganathan, Dubey, Batzer, Ray
y Haque (2010). En consecuencia, Africa ha
sido considerado como el centro de origen de
Crocodylus (Brochu, 2000, 2001; Delfino et al.,
2007). Contrariamente, Oaks (2011), basado
en sus resultados rechaza la hipétesis del ori-
gen africano y propone como centro de origen
la zona de Australasia.

El centro de origen de Crocodylus es incier-
to y no esta claro qué ruta uso el género para
llegar al continente americano. Diversas hi-
potesis han sido propuestas para explicar la
llegada de Crocodylus hacia el Nuevo Mundo.
Una de ellas plantea que el género llegé a tra-
vés del Atlantico (Brochu, 2000; 2001). Esta
hipétesis es congruente si el centro de origen
es Africa (especificamente el norte de Africa),
ya que la ruta de dispersion mas parsimoniosa
es cruzando el Atlantico (Figura 5A), ruta que
es favorecida por las corrientes del Caribe, del
Golfo o Ecuatorial Norte.

Los estudios morfolégicos y moleculares
indican que las especies americanas de Cro-
codylus son monofiléticas y que su taxon
hermano es la especie africana C. niloticus
(Brochu, 2000, 2001; Brochu, Njau, Blumens-
chine y Densmore, 2010; Meganathan et al.,
2010; Meredith, Hekkala, Amato y Gatesy,
2011). Esto indica que las especies del Nuevo
Mundo y C. niloticus descienden de un ances-
tro comun. Esto le da a la hipétesis del origen
africano un fuerte soporte filogenético y por
ende, apoya la ruta de dispersién transatlan-
tica. La existencia de un antecesor africano
comun para C. niloticus y las especies ame-
ricanas también es apoyado por la existencia
de fésiles referidos a C. niloticus procedentes
de la Cuenca Great Rudolf (Plioceno tardio) al
este de Africa (Tchernov, 1986), lo que sugie-
re que esta especie aparecié en Africa poste-
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riormente a las formas americanas que datan
del Mioceno tardio. Un punto en contra para
la dispersion transatlantica hacia América es
que no existen registros de Crocodylus en ro-
cas del Mioceno tardio o Plioceno en las islas
del Caribe, incluyendo Cuba (Varona, 1984;
Morgan y Albury, 2013), aunque la falta de
evidencias puede ser atribuido al sesgo en el
registro fosil.

El reporte de Crocodylus en el Mioceno tar-
dio de Chiapas apoya la hipdtesis transatlan-
tica, ya que la zona norte del estado aun se
encontraba bajo el océano Atlantico durante
esa época. La localidad Puente Ixcan pudo
haber sido parte de la zona litoral, donde se
desarrollaron esteros o pantanos, que son el
habitat ideal para los cocodrilos. La ruta de
dispersiéon transatlantica también ha sido
propuesta para la llegada de otros taxones
de crocodyliformes desde Africa hacia Améri-
ca, como Dyrosauridae, durante el Cretacico
tardio (Barbosa, Armin-Kellner y Sales-Viana
2008; Hastings, Bloch, Cadena y Jaramillo,
2010) y Gavialoidea, en el Oligoceno tardio-
Mioceno temprano (Langston y Gasparini,
1997; Hua y Jouve, 2004; Jouve et al., 2008).

Por otro lado, si el origen de Crocodylus es
la zona de Australasia, tal como lo plantea
Oaks (2011), la ruta mas parsimoniosa es a
través del Océano Pacifico (Figura 5B). Oaks
(2011), también argumenta que la mejor via de
dispersion desde Australasia hacia el Nuevo
Mundo es cruzando el océano. El registro fosil
de C. porosus en la Formacion Allingham, de
edad Plioceno temprano, al norte de Queens-
land, Australia (Molnar, 1979), es un punto a
favor de esta hipétesis; sin embargo, como ya
se mencion6 anteriormente, las especies ame-
ricanas son monofiléticas y tienen como taxén
hermano a C. niloticus, no a C. porosus o algu-
na de las otras especies que habitan en Indo-
nesia y Australia.

Al momento, los registros de Crocodylus mas
antiguos en América datan del Mioceno tardio,
y todos provienen de localidades en México.
Esto sugiere que el punto de radiacién de las
especies americanas pudo ser el actual territo-
rio mexicano, desde donde colonizé Centroamé-
rica y la parte norte de América del Sur.

En México se localizan dos especies de Cro-
codylus, C. acutus, confinado a la costa del Pa-
cifico y a los afluentes hidrol6gicos en la parte

Figura 5. Paleomapa del Mioceno final que muestra los posibles centros de origen de Crocodylus, las rutas de dispersion hacia América (flechas negras) y las posibles posteriores rutas de dispersion hacia
el resto de las zonas donde habita el género (flechas blancas). A) Hipdtesis que sefiala un origen africano (1), desde donde cruzé usando la ruta transatlantica hasta llegar a la costa oeste del Atlantico,
representadas por las localidades miocénicas de Chiapas e Hidalgo (2). B) Hipdtesis que sefiala un origen en Australasia (3), desde donde cruzé usando una ruta transpacifica, hasta llegar a la costa este
del Océano Pacifico, representada por la localidad miocénica en Jalisco (4). Paleomapa generado en http://portal.gplates.org/map/ y modificado en CorelDraw X8.
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central de Chiapas, y C. moreletii, que habita
principalmente pequenos rios intermitentes y
pantanos en las zonas bajas de C}}iapas, Ta-
basco, Yucatan y Quintana Roo (Alvarez del
Toro y Sigler, 2001). Sin embargo, a pesar de
la extensa distribucién del género en el palis,
no esta claro cémo y cuando se establecieron
las poblaciones mexicanas.

Paleoambiente
Actualmente todas las especies de cocodrilos
estan restringidos a regiones tropicales con
temperatura media anual entre 14.2 °C y tem-
peraturas minimas de 5.5 °C; esas condiciones
estan limitadas entre los 30° y -30° de latitud
(Markwick, 1998). En consecuencia, es posible
usar a los cocodrilos como indicadores para la
reconstruccién de climas del pasado.
Crocodylus habita cuerpos de agua dulce,
asi como lagunas costeras y esteros donde
predomina el agua salobre (Fergusson, 2010;
Simpson y Bezuijen, 2010; Thorbjarnarson,
2010; Webb y Manolis, 2010; Webb, Manolis
y Brien, 2010), aunque C. porosus ocasional-
mente se adentra en el mar y es capaz de reco-
rrer grandes distancias (Allen, 1974; Bustard
y Choudhury, 1980). La presencia de Croco-
dylus en la localidad Puente Ixcan permite
inferir la presencia de grandes cuerpos de
agua dulce (rios o lagunas) y/o agua salobre
(esteros, manglares o lagunas costeras), don-
de predominaba un clima tropical, al final del
Mioceno. En la actualidad el rio Ixcan corre
aproximadamente a 300 m de distancia de la
localidad fosilifera Puente Ixcan, por lo que es
posible que este mismo rio exista desde hace
mas de cinco millones de afos y Unicamente
ha modificado su cauce, desarrollandose en un
ambiente diferente al actual en la zona.

CONCLUSIONES

Se reporta de manera formal la presencia
de cf. Crocodylus sp. en el Mioceno tardio de
Chiapas, y amplia el rango de distribucién de
este género en América durante el Mioceno.
El registro de Crocodylus en el Mioceno tar-
dio de Chiapas es un fuerte soporte para la
hipétesis de dispersion transatlantica hacia el
Nuevo Mundo, ya que la zona norte del estado

aun se encontraba bajo el océano Atlantico du-
rante esa época. Por otra parte, la presencia
de Crocodylus permite inferir la existencia de
cuerpos de agua dulce (rios o lagunas), ligados
a zonas de estero, donde predominaba un cli-
ma tropical.

Sin duda alguna, el descubrimiento de mas,
y mejor conservados restos fosiles atribuibles a
Crocodylus, que permitan su inclusion en ana-
lisis filogenéticos, ayudara a entender como y
cuando se establecieron las especies en el con-
tinente americano, especialmente en México.
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