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Resumen:

En los ambientes amazdnicos habitan hasta tres especies simpétricas de caimanes, pero
hace ~13 millones de afios (Mioceno medio) cohabitaron seis, en el “Sistema Pebas”, un
ecosistema acuatico dominado por lagos y pantanos. Entre ellas, Kuttanacaiman
iquitosensis, Caiman wannlangstoni y Gnatusuchus pebasensis, fueron caimanes de
tamafio pequefio (~2-3 m de largo) con mandibulas robustas y dientes posteriores
globulares con alto nivel de desgaste. Debido a esta anatomia y a la diversidad y
abundancia de moluscos con adaptaciones anti-depredadoras que habitaron el Sistema
Pebas, se postulo para ellos una dieta duréfaga, con Gnatusuchus usando la mandibula
para excavar los fondos fangosos, una estrategia de alimentacion novedosa entre los
cocodrilianos. Esta hipdtesis basada en evidencia cualitativa requiere ser examinada con
analisis que permitan inferencias ecoldgicas solidas con argumentos cuantitativos. Este
proyecto plantea analizar la hipétesis de la durofagia usando morfometria geométrica, una
herramienta aplicada en cocodrilianos extintos para establecer habitat y dieta. Puesto que
la mayoria de las especies vivientes tienen rostros de proporciones “intermedias”,
correspondientes con una ecologia de alimentacién generalista, este tipo de analisis
permitiria corroborar si estos tres caimanes realmente se alejan de este eco-morfotipo y
podrian representar uno propio, tipicamente duréfago. Si sus morfologias no se alejan de
la generalista, se podria asumir para ellos una dieta mas variada. Para Gnatusuchus, el
andlisis permitiria cuantificar sus diferencias morfoldgicas en asociacion con su posible
estrategia excavadora. Los analisis brindaran herramientas para evaluar la flexibilidad

ecoldgica de los crocodilianos frente a cambios ambientales en funcién de su morfologia.

Palabras clave: Caimaninae, Crocodylia, Sistema Pebas, durofagia, morfometria

geométrica.



Abstract:

Up to three sympatric species of caimanines inhabit Amazonian environments, but ~13
million years ago six species cohabited in the "Pebas System", an aquatic ecosystem
dominated by lakes and swamps. Among them, Kuttanacaiman iquitosensis, Caiman
wannlangstoni and Gnatusuchus pebasensis, were small-sized caimanines (~2-3 m long)
with robust jaws and globular posterior teeth with severe wear. Because of this anatomy
and the diversity and abundance of mollusks with anti-predatory adaptations that
inhabited the Pebas System, a durophagous diet was postulated for them, with
Gnatusuchus using the mandible to excavate muddy bottoms, a novel feeding strategy
among crocodylians. This hypothesis based on qualitative evidence needs to be examined
with analyses that allow solid ecological inferences with guantitative arguments. This
project proposes to analyze the durophagy hypothesis using geometric morphometrics, a
tool applied in extinct crocodilians to establish habitat and diet. Since most living species
have snouts of "intermediate” proportions, corresponding to a generalist feeding ecology,
this type of analysis would allow us to corroborate whether these three caimanines really
deviate from this eco-morphotype and could represent a typical durophagous one. If their
morphologies do not deviate from the generalist one, a more varied diet could be assumed
for them. For Gnatusuchus, the analysis would allow us to quantify their morphological
differences in association with their possible burrowing strategy. The analyses will
provide tools to evaluate the ecological flexibility of crocodilians in the face of

environmental changes as a function of their morphology.

Key words: Caimaninae, Crocodylia, Pebas System, durophagy, geometric

morphometrics.
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1. Estado del Arte

1. Generalidades sobre los Crocodylia

Crocodylia (cocodrilianos) es un clado monofilético que se compone por especies extintas
y vivientes pertenecientes a tres grupos principales: Crocodyloidea (cocodrilos),
Alligatoroidea (aligatores y caimanes) y Gavialoidea (gaviales) (1). A través de la forma
del rostro es posible diferenciarlos de manera general, pues los cocodrilos poseen un
rostro relativamente largo y en forma de “V”’, mientras que los aligatores y caimanes uno
maés ancho y romo (2,3). En el caso de los gaviales, el rostro es extremadamente largo y
fino (1,3).

Se distribuyen en habitats con clima célido, alrededor de los trépicos (en el pasado su
rango de distribucion era mas amplio) y habitan generalmente rios y pantanos (4,5). La
mayoria de las especies vivientes tiene una alimentacion generalista, que esta
directamente influenciada por el tamario corporal (5,6), y en general cazan por emboscada
a orillas de un cuerpo de agua o dentro de él (5,6,7). Los caimanes debido a limitantes
fisiologicas para cruzar aguas oceanicas (no presentan adaptaciones para la
osmorregulacion en agua salada) se encuentran restringidos en Centro y Sudamérica

(1,5,8).

2. La durofagia en los cocodrilianos

Hace 13 millones de afios (Ma), en el Sistema Pebas (Amazonia Occidental), vivieron
Kuttanacaiman iquitosensis, Caiman wannlangstoni y Gnatusuchus pebasensis,
caimanes con caracteristicas anatomicas atribuidas a la durofagia, dieta que no se observa

en los taxa vivientes de cocodrilianos (9).



2.1. Anatomia atribuida a la durofagia

La durofagia es la alimentaciéon a base de organismos con partes duras (9,10), como
animales con conchas o caparazones (2). Debido a que las presas son resistentes, se
presume que los depredadores presentaran caracteristicas morfolégicas apropiadas para
triturarlas, como una mandibula robusta en seccidn transversal, mayor espacio para la
insercién de musculos, una articulacion mandibular fuerte, y dientes romos, aplanados o
globulares, mayormente en la zona posterior mandibular (2,9,10,11).

En la actualidad pocos animales poseen una dieta dur6faga. El lagarto Teiidae del género
Dracaena es un ejemplo de un duréfago que se alimenta de moluscos (malacéfago) (10).
Presenta modificaciones en la denticion y en el sistema musculo-esquelético, como una
mayor superficie en el cuadrado para la insercién del musculo aductor y la mayoria de los

dientes expandidos y globulares, formando “superficies trituradoras” (10).

2.2. Evidencia de durofagia en cocodrilianos en el registro fosil

Se conocen taxa de cocodrilianos en el registro fosil con caracteristicas que sugieren
habitos durdfagos.

Uno de ellos es Brachychampsa montana, un alligatoroide de la formacion Hell Creek de
Montana (Cretécico tardio de Norteameérica) (2). Presenta un corto hueso dentario y
dientes méas robustos que en cualquier especie viva, su sinfisis mandibular es muy larga,
en la cual participa el hueso esplenial (2). Su rostro es corto y posee dientes mandibulares
con coronas romas y con crenulaciones (estrias en el esmalte), la mayoria de ellos con
una seccion transversal oval o suboval (2). Debido a que sus dientes no eran amplios y
planos como en los malac6fagos y los restos de tortugas hallados en la formacion Hell

Creek presentaban signos de depredacion, se sugirio que se alimentaba de tortugas (2).



Otro ejemplo es el aligatorino Allognathosuchus mooki, una especie documentada del
Paleoceno de la Formacién Puerco, Nuevo México (12,13). Presenta una mandibula
robusta, con cicatrices dseas para fijacion de musculos grandes, y una sinfisis mandibular
gruesa que incluye al dentario y al esplenial (11,13). Los dientes posteriores se encuentran
distribuidos mas juntos y extendidos anteroposteriormente. Se sugirié en primer momento
para Allognathosuchus una dieta duréfaga (11,13). Finalmente, se sugirié que el aparato
mandibular anterior era una herramienta para agarrar y rasgar, y el posterior para aplastar,
y que por consiguiente habria tenido una dieta mas variada (13).

Otro taxa es Globidentosuchus brachyrostris de la formacion Urumaco de Venezuela
(Mioceno tardio) (14). En esta especie, la principal caracteristica que sugiere una dieta
durdfaga son los 8 dientes posteriores mandibulares, los cuales son globulares y estan

muy juntos, formando una unidad de trituracion (14,15).

2.2.1. Los caimanes con dientes globulares de Pebas

En el 2015 se publico el hallazgo de una comunidad hiperdiversa de cocodrilianos que
habito6 en el Sistema Pebas hace 13 Ma y que estaba dominada por tres pequefios caimanes
endémicos de la Formacién Pebas (Mioceno temprano - tardio): K. iquitosensis, C.
wannlangstoni y G. pebasensis (9). Estos caimanes presentan una morfologia que no se
habia documentado previamente en la Amazonia Occidental y que sugiere una dieta
duréfaga (9).

Kuttanacaiman iquitosensis presenta un rostro robusto, romo y corto; dientes posteriores
maxilares y dentarios muy juntos, bajos, globulares y comprimidos lateralmente; una
sinfisis que llega al nivel del sexto alveolo dentario y sin participacion del esplenial; los
margenes rostrales laterales convexos y un indice de la longitud del rostro respecto del

craneo de 0.52, ademas una longitud corporal aproximada de entre 171.2-189.1 cm (9).



Caiman wannlangstoni se caracteriza por tener un rostro alto pero romo, corto y robusto;
los dientes posteriores globulares en el maxilar y el dentario, muy juntos y redondeados
en seccion transversal; una sinfisis que llega al sexto alveolo y una longitud corporal
aproximada de 210.5-226.7 cm (9). Se diferencia de K. iquitosensis en que posee bordes
orbitales evertidos, alveolos circulares en seccion transversal, crestas rostrales, entre otros
caracteres (9).

Gnatusuchus pebasensis presenta un rostro redondeado, tan corto (indice de 0.49) que las
Orbitas quedan entre la punta anterior y el margen posterior del craneo; los dientes
anteriores en forma de clavijas procumbentes, y los posteriores globulares; el hueso
dentario con un diastema por la pérdida evolutiva de al menos tres alvéolos; una
mandibula muy corta y ancha en forma de pala, con una denticion muy reducida (11
dientes); una sinfisis larga y aplanada que incluye al esplenial; una articulacién
mandibular del cuadrado que es proporcionalmente mas grande que la observada en otros
caimanes; un desgaste apical en los dientes y una longitud corporal aproximada de 148.9-

167.7 cm (9).

3. Caracteristicas del Sistema Pebas

El Sistema de Pebas fue un enorme ecosistema acuatico de gran dinamica ambiental que
surgié aproximadamente hace 23 Ma en la Amazonia Occidental. Alcanz6 su maximo
desarrollo hace 13 Ma, momento en que albergd una excepcional comunidad endémica

de cocodrilianos, asi como una alta diversidad y abundancia de moluscos (9,16).

3.1. Geologia y paleontologia de la Formacion Pebas

Una de las principales fuentes de informacion sobre los ambientes y procesos geoldgicos

pasados de la region amazénica es la Formacion Pebas (16), una unidad litoestratigrafica



que se extiende por el noreste de Peru, el sureste de Colombia y la zona adyacente de
Brasil (17,18), y que se observa con interrupciones como afloramientos rocosos a lo largo
de rios (16,17,19). La bioestratigrafia basada en polen y moluscos (17,20) indica que la
formacion abarca desde el Mioceno temprano al tardio temprano (23-10 Ma
aproximadamente) (16,21).

La parte inferior de la formacion se caracteriza por tener areniscas amarillas, capas
alternadas de roca arcillosa roja y azul, limolita, zonas ricas en material organico y baja
diversidad de fauna de invertebrados (16). La parte superior (Mioceno medio - tardio
temprano) se diferencia por tener capas de roca arcillosa azul-gris rica en esmectita,
arenisca gris, zonas ricas en material organico, capas de lignita y abundante fauna acuética
muy bien preservada (16-18). La abundancia de facies sedimentarias dominadas por
arenisca y lignitas superpuestas reflejan un ambiente inundado y empozado, y las arcillas
azul-gris junto con lignitas, un ambiente de deposicion lacustre (18,22). La evidencia
sugiere que los Andes eran la principal fuente de sedimentos y agua del Sistema Pebas
(18).

En esta formacion se han encontrado abundantes fosiles de invertebrados, como
ostracodos y moluscos (18,19). También se han encontrado fosiles de vertebrados como
peces, anfibios y reptiles (18,19,22). Pero la mayor evidencia paleontoldgica fue el
hallazgo de restos de hasta siete crocodilianos, mostrando que hace 13 Ma la diversidad

de estos animales en este sistema era muy alta (9).

3.2. De Pebas a la Amazonia actual: ambientes y diversidad de cocodrilos

Hace unos 23 Ma se empez6 a establecer el Sistema Pebas. Los Andes del norte
(Colombia, Venezuela) se elevaron y las cuencas subandinas se hundieron e inundaron

endireccién sur y este, formando un sistema acuatico conectado por el norte a condiciones



marinas procedentes del Caribe (21,22,23). Para el Mioceno medio, el crecimiento
significativo de los Andes incremento las lluvias hacia el este, el hundimiento de las
cuencas fue mayor que el ingreso de sedimento, y los ambientes lacustres se extendieron
por toda la Amazonia Occidental (16,21,22).

En su maxima extension, el Sistema de Pebas ocup6 alrededor de 1 millon de km
cuadrados, y debié mantener grandes lagos y humedales entre hace 17 a 10 Ma (18,21,22).
La predominancia de bivalvos in situ, adaptados a bajas condiciones de oxigeno, sugiere
que los fondos de los cuerpos de agua eran disoxicos (18), y la estructuracién de las facies
sedimentarias sugiere que en el sistema existia un flujo bajo o moderado, y que habia
influencia de mareas (16,23). En este ambiente la diversidad de cocodrilianos, entre
caimanes y un gavial, fue inmensa (9). Los géneros Caiman y Paleosuchus ya existian
(9,24). Pero lo resaltante es que por lo menos siete especies habitaron este sistema de
manera simpatrica, el gavialoide Gryposuchus pachakamue; y los caimanes, Purussaurus
neivensis, Mourasuchus atopus, Paleosuchus sp., K. iquitosensis, C. wannlangstoni, y G.
pebasensis (9).

Pero hace 12 Ma la diversidad de moluscos decayo (17,21). Hace 10-9 Ma los sedimentos
andinos llegaron al Atlantico y hace 7 Ma el rio Amazonas estaba totalmente establecido
(21,25). En la Amazonia Occidental actual encontramos cuatro especies que rara vez
habitan simpétricamente, Caiman crocodylus, Melanosuchus niger, Paleosuchus
palpebrosus y P. trigonatus (26). Esta diversidad contrasta notablemente con la que habia

en Pebas, posiblemente por la configuracién de los ambientes y la abundancia de recursos.

3.3. Abundancia y diversidad de moluscos

En el Sistema Pebas los moluscos experimentaron una gran radiacion adaptativa,

dominando los ambientes de lagos y pantanos hace 16 a 11 Ma (16). De las 160 especies
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descritas cerca del 90% son endémicas del sistema y alrededor del 54% pertenecen a
gasteropodos Cachliopidae (16,18,27). Sin embargo, los bivalvos Pachydontinae
(Corbulidae), numerosos en las arcillas ricas en materia organica, representan el 66% de
la abundancia de moluscos (18).

Estos bivalvos presentan cicatrices de regeneracion y valvas rotas por depredacion (27).
Inicialmente se pens6 que eran depredados por peces y aves (27), pero a partir del hallazgo
de tres pequefios caimanes con mandibulas robustas y dientes globulares con alto nivel
de desgaste (K. iquitosensis, C. wannlangstoni, G. pebasensis), se sugirié que la alta
depredacion observada en los moluscos se debia a estos caimanes endémicos de Pebas
(9). Cuando las condiciones fluviales aumentaron hace 10 Ma, la fauna endémica de

moluscos y caimanes de Pebas se redujo notablemente y se extingui6 (9,17,21,25).

4. Diversidad y filogenia de cocodrilianos

Los estudios filogenéticos sugieren que durante el Cretacico tardio (pre-campaniense)
divergen Crocodyloidea y Alligatoroidea (1,28). De este ultimo clado a su vez diverge
Globidonta, posiblemente hace 83-72 Ma (1,8). Dentro de Globidonta, el grupo corona
Alligatoridae divergid posiblemente hace 71-64 Ma en Alligatorinae, donde encontramos
a los aligatores, y en Caimaninae, donde encontramos a los caimanes actuales y los tres
caimanes de Pebas con dientes globulares (8,28-30).

En la actualidad existen 26 especies de cocodrilianos (4,5), aunque podrian ser mas (5),
de las que por lo menos siete son Alligatoroidea, incluyendo dos aligatores (Alligator
mississippiensis y A. sinensis) y cinco caimanes (Melanosuchus niger, Paleosuchus
palpebrosus, Paleosuchus trigonatus, Caiman latirostris y Caiman crocodilus) (8,31).
En su historia evolutiva, los cocodrilianos alcanzaron picos de diversidad durante el

Eoceno temprano y durante el Mioceno, este Gltimo en Sudamérica (1,14,24). El Sistema
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Pebas es un claro ejemplo, en ese ambiente por lo menos siete especies cohabitaron
durante millones de afios. Por otro lado, en la Amazonia actual, uno de los centros de
diversidad de cocodrilianos en el mundo, es improbable encontrar debido a la

competencia mas de tres especies de caimanes en un mismo lugar y momento (14,32,33).

5. Evolucion de la morfologia del craneo y su relacion con la ecologia

En la morfologia craneal las mayores diferencias estan relacionadas con la forma del
rostro, el cual comprende la porcion del craneo anterior a las orbitas y cumple funciones
troficas (34).

A lo largo de su historia evolutiva, los cocodrilianos sufrieron cambios significativos en
el rostro, asociados a su funcionalidad (34). Las caracteristicas principales relacionadas a
su aplanamiento y a la forma de alimentarse son 1) el desarrollo de un paladar secundario
y 2) contactos suturados (3,34).

El paladar secundario separa las cavidades oral y nasal, creando un pasaje que termina en
las narinas internas, denominadas choanas (4). Se pensoé que la aparicion de esta estructura
anatomica ocurrio en relacion con dar una ventaja respiratoria (34). Pero nueva evidencia
sugiere que surgio para dar soporte al rostro, que al tender al aplanamiento tenia menos
resistencia al estrés generado al momento de la alimentacion (26,34,35). La evidencia
también parece indicar que los contactos suturados aparecieron para dar soporte adicional
al rostro plano ante esfuerzos mecanicos de compresion (34).

Solia agruparse a los cocodrilianos en amplias formas rostrales como longirostros (formas
largas y tubulares) y brevirostros (las formas restantes); también en oreinirostros (rostro
alto y profundo) y platirostros (rostro aplanado), diferenciando rostros tubulares, anchos
y angostos, y la longitud relativa del rostro respecto a la del craneo (34). A pesar de ser

Gtiles estas descripciones, no son suficientes para definir todas las formas rostrales (34);
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por eso, los estudios cuantitativos son necesarios. Uno de esos estudios (6), encontr6 que
la categorizacion de Crocodyliformes en dos grupos: taxa de rostro ancho y taxa de rostro
delgado, se dividia en cuatro: longirostrino, estenorostrino, macro-generalista y
generalista, lo que sugeria que la diversidad morfoldgica rostral habia estado opacada
historicamente (6,36).

Los cocodrilianos “generalistas” son aquellos con la tipica forma rostral aplanada
dorsoventralmente que se estrecha gradualmente hacia la zona anterior (6,36), y que de
adultos consumen una alta variedad de presas (36), Drumheller y colaboradores (6) los
diferencian de los macro-generalistas debido a que estos ultimos pueden cazar presas por
encima de su peso. Por lo general, al resto de formas se las considera especializadas, como
el rostro largo y fino de un gavialoideo, que se asocia generalmente a una dieta piscivora
(26) y el rostro romo, corto y ancho, morfotipo observado en los Globidonta y Caimaninae
basales, por lo que podria ser ancestral (9,36).

La composicion de morfologias tan disimiles en la comunidad de crocodilianos de Pebas
sigue las caracteristicas que segun Brochu (36) tendrian las comunidades fosiles,
incluyendo uno o dos crocodilianos “generalistas”, de rostro corto, de rostro alargado y
fino, y algiin morfotipo que no existe en la actualidad. Esta divergencia y alta disparidad
en la morfologia rostral se relacionaria con la ocupacion de nichos ecoldgicos diferentes

(32,36).

6. Hipotesis de durofagia para Kuttanacaiman iquitosensis, Caiman wannlangstoni

y Gnatusuchus pebasensis

Salas-Gismondi y colaboradores (9) sugirieron que K. iquitosensis, C. wannlangstoni y
G. pebasensis fueron caimanes dur6fagos gque se alimentaron principalmente de moluscos

bivalvos Pachydontinae, cuyos restos son muy abundantes en la Formacion Pebas.
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Soportaron su hipétesis en analisis de morfometria tradicional; en que los dientes
posteriores de estos tres caimanes se asemejan a los dientes redondeados del lagarto
malac6fago Dracaena (9,10); en que los tres taxa comparten caracteristicas como rostros
cortos y fuertes mandibulas; en la presencia de adaptaciones anatdmicas contra la
depredacion por aplastamiento en los moluscos, como conchas gruesas, convexas y
sobrelapamiento de las valvas; en el alto desgaste presente en los dientes de los caimanes,
que sugiere que los usaban constantemente para moler o aplastar; y en el contexto del
Sistema Pebas, ambiente lleno de lagos y pantanos.

Se propuso que estos caimanes durdfagos co-evolucionaron con los moluscos en Pebas
(9). Similar a lo que habria ocurrido en las Grandes Llanuras de Norteamérica durante el
Cretacico y Paleoceno, de donde se conocen pequefios Globidonta con caracteristicas
asociadas a la durofagia (Allognathosuchus y Brachychampsa) (2,9,11) y tres géneros de
bivalvos que también habitaron el Sistema Pebas (Pachydon, Ostomya, y Anticorbula)
(37).

Por ultimo, se sugirié que G. pebasensis tenia una estrategia de alimentacion excavadora
con la mandibula, removiendo los fondos lacustres y aplastando los moluscos con los
dientes posteriores (9). Esta actividad habria sido facilitada por su mandibula en forma
de pala, musculos aductores fuertes y una articulacion mandibular robusta (9). Debido a
que Gnatusuchus y G. brachyrostris son los caimanes mas basales y tienen denticion
globular y mandibulas robustas, se ha propuesto que la durofagia es la condicion ancestral
del grupo (9).

Sin embargo, la presencia de K. iquitosensis en la formacién La Victoria, La Venta,
Colombia (Mioceno medio 13 Ma) podria sugerir que tenia una dieta mas variada, pues
alli no se han encontrado moluscos Corbulidae (38). Por su parte, la presencia de C.

wannlangstoni y G. brachyrostris, en Urumaco, Venezuela (Mioceno tardio), donde los
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fosiles de moluscos son abundantes, sugeriria que la dindmica trofica de Pebas persistio

en el norte de Sudamérica durante el Mioceno tardio (9,15).

7. Principios de morfometria geométrica aplicados al estudio de la ecologia de los

cocodrilianos

La morfometria geométrica es un conjunto de analisis que buscan explorar las variaciones
de la forma de manera cuantitativa a partir de la posicion relativa de puntos morfol6gicos
(landmarks) que uno puede establecer con precision en imagenes digitalizadas (6,26,39).
Ademas, hace posible observar la disparidad morfologica en o entre los grupos de estudio
en un espacio morfolégico (morfoespacio) e interpretar la paleoecologia de especies
extintas de manera cuantitativa (6,26,30,39).

Esto se ha usado en estudios con crocodilianos. Por ejemplo, al explorar patrones de
longirrostria en gavialoideos y otros cocodrilos longirrostros, se encontré que el rostro
gavialoideo habia permanecido practicamente invariable en su historia evolutiva, en
contraste con lo observado en cocodrilos longirrostros, en los que la variacion ha sido
constante a lo largo del tiempo (31). En otro estudio, se evaluo la relacidn entre la forma
y funcion del craneo (6). Obtuvieron un morfoespacio con siete morfotipos rostrales
(macrogeneralista, generalista, longirostrino delgado, estenorostrino, zifodonte, rostro de
pato, y brevirostrino heterodonto), de los cuales solo tres eran ocupados por taxa vivientes

(macrogeneralista, generalista y longirostrino delgado).

7.1. Landmarks en el estudio de la morfologia de cocodrilianos

Los landmarks son puntos anatémicos que se establecen en imagenes digitalizadas, por
ejemplo, de cocodrilianos (6,26,30,40). Capturan la informacion relevante de la forma,

deben ser homologos en todos los individuos a analizar, estar en un mismo plano en las
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estructuras, y usualmente se establecen en la interseccion de tres huesos y puntos finales
extremos de estos (26,40). Sin embargo, no llegan a captar toda la informacién biolégica
relevante que las curvas proporcionan, por lo que se usan los semilandmarks, que son una
cantidad de puntos equidistantes entre dos landmarks que permiten captar dicha
informacion (6,40). Tanto el uso de landmarks como de semilandmarks es comdn en el
estudio de la morfologia del rostro de cocodrilianos (6).

La variacion de la forma del rostro, mandibula y crdneo son mucho mas complejos de lo
que parecen, por lo que es una sobresimplificacion separar a los crocodilianos en amplias
categorias cualitativas. Por eso, para revelar la diversidad morfologica, son necesarios

acercamientos como la morfometria geométrica (6,26).
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I1. Problema de Investigacion

E12015 se publico el hallazgo de una comunidad hiperdiversa de crocodilianos que habitd
en el Sistema de Pebas hace 13 Ma y que estaba dominada por taxa de pequefios caimanes,
nombrados Kuttanacaiman iquitosensis, Caiman wannglangstoni y Gnatusuchus
pebasensis (9). Salas-Gismondi y colaboradores (9) plantearon la hipotesis de que estos
tres taxa de caimanes tenian una dieta duréfaga, a base de bivalvos. Las evidencias en las
que se apoyaron fueron sus caracteristicas morfolégicas como sinfisis mandibulares
largas, dientes posteriores globulares con alto nivel de desgaste, y mandibulas robustas;
las caracteristicas del Sistema de Pebas; y la abundancia de moluscos bivalvos en los
mismos estratos, con marcas de depredacion y adaptaciones contra la depredacion por
aplastamiento (16,27). Asimismo, plantearon que G. pebasensis excavaba con su
mandibula en forma de pala los fondos lacustres en busca de moluscos, una estrategia de
alimentacion nunca documentada entre los crocodilianos (9).

Esta hipdtesis de la durofagia tiene argumentos sélidos en base a evidencia cualitativa,
pero nunca ha sido puesta a prueba con analisis cuantitativos. Estos analisis buscan
identificar morfotipos ecoldgicos y establecer con cierta precision sus limites a fin de
evaluar la posible versatilidad en el tipo de dieta (6,26,31). Si bien los caracteres
morfoldgicos cualitativos se pueden relacionar con caracteristicas en la dieta, dificilmente
permiten reconocer rangos potenciales en los tipos de presas (6,7). Por consiguiente, es
necesario establecer el morfotipo de alimentacion de los caimanes del Sistema Pebas para
poder explorar la versatilidad en su dieta. Por ejemplo, Kuttanacaiman y Caiman
wannlangstoni poseen caniniformes grandes y un patrén dentario cercano al de los
caimanes modernos. Se diferencian de estos Gltimos en que presentan dientes posteriores
globulares, rostros romos, sinfisis largas y mandibulas robustas (9). No esta claro si estas

diferencias son sustanciales como para que su dieta haya sido exclusivamente de
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moluscos o si sus morfotipos no difieren tanto del “generalista” como para que su dieta
haya sido mas versatil.

Asimismo, histéricamente los cocodrilianos han sido agrupados por caracteres
cualitativos en ecomorfotipos que no fueron capaces de distinguir disparidades
morfoldgicas que los estudios cuantitativos si encontraron (6,26,31). Estas disparidades
morfoldgicas pueden ser sutiles pero sustanciales para la ecologia (31). Por ejemplo,
gaviales y cocodrilos poseen formas longirrostras, pero con estudios de morfometria
geométrica se ha comprobado que ocupan diferentes ecomorfotipos (26,31). Los
cocodrilos longirrostros poseen un premaxilar alargado, dos regiones en la maxila con
dientes prominentes cerca de la articulacion cuadrado-articular y una poderosa fuerza de
mordida que les permitiria acceder a distintas presas y de diferente tamafio (26,31). Por
el contrario, los gaviales tienen un premaxilar corto con dientes agrandados Unicamente
en ese hueso, y una fuerza de mordida baja pero que permite un rapido cierre de las
mandibulas (31). Estas caracteristicas indican que capturan a sus presas con la punta del
rostro y que se alimentan de presas pequerfias y agiles (26,31).

En este proyecto se propone poner a prueba la hipotesis de la durofagia en Kuttanacaiman
iquitosensis, Caiman wannglangstoni y Gnatusuchus pebasensis mediante analisis
cuantitativos de morfometria geométrica. Esto lleva a plantearnos si los caimanes con
dientes globulares del Sistema de Pebas representan un ecomorfotipo propio duréfago
alejado del generalista.

El ecomorfotipo durdéfago en los crocodilianos nunca ha sido explorado ni definido a
partir de analisis cuantitativos. Se ha establecido que existen ecomorfotipos como el
generalista, macro-generalista, longirostro, zifodonto, rostro de pato, brevirostro y
estenorostro (6); pero hay crocodilianos, como los caimanes de Pebas, que poseen

caracteristicas anatomicas que podrian corresponder a un ecomorfotipo diferente. A
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través de estos analisis podremos establecer qué caracteristicas asociadas definen el
morfotipo dur6fago y qué caracteristicas se relacionan a la posible estrategia de
alimentacion de G. pebasensis, el caimdn con mandibula en forma de pala. Si estas
morfologias no son tan distantes de aquellas presentes en formas generalistas, esto
implicaria asumir para ellos una mayor flexibilidad y una dieta mas variada, en funcion
de la disponibilidad de recursos. Al comparar el espacio morfolégico que ocupan los
caimanes dur6fagos del sistema Pebas y los actuales se podra evaluar cuanto ha cambiado
la comunidad de cocodrilos en la Amazonia a través del tiempo. Estos datos son una
medida de los cambios ecologicos, la dinamica de los ecosistemas y sus recursos, por lo
que proporcionaran informacion de la adaptabilidad de los cocodrilos a cambios dréasticos

en sus ambientes.
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I11. Estrategia de abordaje

Para responder si los caimanes con dientes globulares del Sistema de Pebas representan
un ecomorfotipo propio duréfago alejado del generalista o por el contrario no difieren
sustancialmente de este, proponemos realizar un andlisis cuantitativo por morfometria
geométrica de dos dimensiones. Esta técnica se encuentra aplicada ampliamente en la
literatura (6,26,31,39). Aplicaremos el uso de landmarks y semilandmarks en puntos
anatomicos que proporcionen informacion relevante sobre la forma de la estructura y que
puedan establecerse en todos los especimenes (6,26).

El objeto de estudio lo constituiran las mandibulas y la denticion de los tres taxa de interés
(Kuttanacaiman iquitosensis, Caiman wannlangstoni y Gnatusuchus pebasensis), ya que
son estas estructuras anatomicas donde se presentan la mayoria de caracteres que los
diferencian de otros caimanes vivientes, tales como la zona sinfisaria, extension y altura,
nivel de procumbencia de los dientes anteriores, los alvéolos y dientes de la serie dentaria
posterior, la region articular, la cavidad aductora, la presencia y proporciones de los
caniniformes (9). Asimismo, los restos fosiles de los tres caimanes permiten el analisis en
estas estructuras, pues presentan elementos mandibulares relativamente completos. Esto
posibilita la comparacion en los analisis con taxa vivientes y, sobre todo con taxa extintos
presumiblemente duréfagos como Brachychampsa y Allognathosuchus (2,12), que
también cuentan con material mandibular, asi como con otros caimanes con morfotipos
disimiles.

Se trabajara a partir de fotos digitales en vistas dorsal y lateral de los especimenes (Tabla
I) donde se ubicaran landmarks y semilandmarks en puntos anatomicos que proporcionen
informacion relevante sobre la forma de la estructura y que puedan establecerse en todos
los especimenes (6,26). La forma se obtendra a partir de la informacién geométrica dada

por los landmarks, que se extrae a través de un procedimiento llamado la superposicién
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de Procrustes, el cual elimina la influencia del tamafio, orientacion y posicion (6,26,39).
Las coordenadas que se obtienen son usadas para aplicar andlisis estadisticos
multivariados como anélisis de componentes principales (PCA) que permiten observar la
disparidad morfoldgica en o entre los grupos de estudio en un espacio morfolégico
(morfoespacio) y posibilitan interpretar la paleoecologia de especies extintas de manera
cuantitativa (6,26,39).

Es posible realizar el ajuste de Procrustes y analisis multivariados como PCA mediante
programas como MorphoJ, con una interfaz amigable (39), que se puede descargar y
trabajar en una computadora. Al analizar los tres caimanes del Sistema de Pebas junto
con taxa extintos y vivientes (Tabla 1) de diferentes morfotipos sera posible interpretar y
establecer o no, si hay diferencias sustanciales en su morfologia respecto a otros. Los
resultados podran ser visualizados en un morfoespacio ecoldgico a través de un PCA y
puestos a prueba con andlisis estadisticos adicionales como el analisis de regresion
multivariada, que permite ver si existe una influencia del tamafio en la forma (31,39).
Adicionalmente, mediante un analisis candnico, podremos ver si estadisticamente existe
soporte para las agrupaciones ecoldgicas (39). También, se podra mapear una filogenia
(9,31) en el espacio morfoldégico del PCA, que permitira conocer la tendencia
morfologica-ecolégica del clado Caimaninae. Finalmente, aplicando analisis de
permutacion se podra ver si hay sefial filogenética en los resultados, lo cual es importante
porque la morfologia es el resultado combinado de componentes adaptativos vy

filogenéticos.
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V. Anexos

Tabla 1. Lista de especies a usar en el estudio

Lista de 37 especies a incluir en el analisis. Formas potencialmente dur6fagas indicadas

con un (*). Especies vivas en rojo.

Grupo Externo 11.
12.
1. Iharkutosuchus
.. 13.
makadii *
14.

Alligatoroidea

Caiman latirostris
Caiman wannlangstoni *
Caiman yacare

Diplocynodon hantoniensis

15.  Eocaiman cavernensis
1. Acresuchus 16.  Gnatusuchus pebasensis *
pachytemporalis 17.  Kuttanacaiman iquitosensis
2. Alligator megrewi *
3. Alligator mefferdi 18.  Leidyosuchus canadensis
4, Alligator 19. Melanosuchus niger
mississippiensis 20.  Navajosuchus mooki*
5. Alligator prenasalis* 21.  Paleosuchus palpebrosus
6. Alligator sinensis 22.  Paleosuchus trigonatus
7. Allognatusuchus ~ ft 23.  Procaimanoidea utahensis
union*
8. Allognatusuchus Crocodyloidea
wartheni 1. Crocodylus acutus
S Borealosuchus 2. Crocodylus intermedius
formidabilis 3. Crocodylus niloticus
10 Caiman crocodylus 4. Crocodylus palustris
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5. Crocodylus porosus
6. Crocodylus siamensis
7. Crocodylus suchus
8. Mecistops
cataphractus
9. Osteolaemus tetraspis
10.  Tomistoma schlegelii
11.  Voay

Gavialoidea
1. Gavialis gangeticus
2. Gryposuchus
pachakamue
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