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Figura 69. Costa del sudeste bonaerense con diferentes localidades del Chapadmalalense superior y 

Marplatense. Escala = 500 km, 200 km y 10 km. 

 

 

Antecedentes 

 En el trabajo de Alberdi et al. (1995) se resumen las características de la fauna 

de la región Pampeana desde el Montehermosense al Holoceno, y se detallan los 

diferentes grupos de vertebrados representados (peces, aves y gran cantidad de 

mamíferos). Sin embargo, no se hace referencia de los reptiles, evidenciándose así la 

escasez de registros bien documentados, especialmente en cuanto a sus procedencias. 

Entre los Squamata reconocidos en el Chapadmalalense superior de la zona de 

Chapadmalal se han citado al teido Tupinambis merianae (citado como T. teguixin) y 

anfisbénidos indeterminados (Reig, 1958; Báez y Gasparini, 1977; Donadío, 1982; 

Gasparini et al., 1986; Albino, 1996a). Esta última cita corresponde a restos 

vertebrales recolectados por Lorenzo Parodi 1919 y depositados en la colección del 

Museo Nacional de Ciencias Naturales (MACN Pv 6878) como Ophidia. 

Posteriormente, Donadío (1982) los asigna a Amphisbaenia, sin describir ni figurar. A 
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continuación se describen restos de lagartos y anfisbenios citados por Reig (1958) y 

Donadío (1982) y que fueran referidos por otros autores, así como un fósil inédito 

(MACN Pv 19394). 

 

 

SQUAMATA Oppel 1811 

SCLEROGLOSSA Estes, de Queiroz y Gauthier 1988 

SCINCOMORPHA Camp 1923 

TEIIOIDEA Estes, de Queiroz y Gauthier 1988 

TEIIDAE Gray 1827 

TUPINAMBINAE Presch 1974a 

Tupinambis Daudin 1802 

Tupinambis sp 

(Fig. 70) 

 

Material referido: MACN Pv 10247, hemimandíbula muy fragmentada; MACN Pv 

19394 dentario derecho parcialmente conservado. 

Procedencia geográfica: Chapadmalal, Buenos Aires. 

Procedencia estratigráfica: “Fm.” Chapadmalal, Chapadmalalense superior, 

Plioceno temprano-medio (Cione et al., 2007). 

Descripción. El material consiste en una hemimandíbula derecha totalmente astillada. 

Se conservan tres fragmentos significativos, dos de los cuales corresponden a 

dentarios y otro a parte del coronoides. Uno de los fragmentos es la parte anterior de 

un dentario (MACN Pv 10247-1), que conserva cinco alvéolos con las bases de los 

respectivos dientes. El otro fragmento de dentario corresponde a la parte posterior 

(MACN Pv 10247-2) (Fig. 70 A) y presenta los últimos cinco alvéolos, anteriormente 

a los cuales, se observa un fragmento de la pared distal del diente anterior. Los dientes 

son de implantación subpleurodonte, ubicados en alvéolos delimitados por septos 

interdentales muy disimulados por el abundante depósito de cemento basal. 

Lingualmente a la serie dentaria, se observa un marcado sulcus dentalis. Los dientes 

(a) y (b) están fusionados, son robustos y romos, de sección transversal subcircular. El 

diente (c) es un típico diente robusto, romo y de sección oval. Centralmente, sobre la 

superficie oclusal, se observa un nítida protuberancia, pero no se advierte cresta 

mesodistal. El esmalte está finamente estriado, por estrías poco nítidas. El diente (d) 
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conserva sólo la base, que es similar a la del diente precedente. El último diente (e) 

también está roto; se conserva su base de sección circular y menor a la de los dientes 

anteriores. Lingualmente a los dientes (a), (b) y (c), hay someros alvéolos de 

reemplazo. El tercer fragmento (MACN Pv 10247-3) corresponde al proceso dorsal de 

un robusto coronoides derecho. Labialmente presenta una marcada cresta oblicua y 

lingualmente se conserva la parte proximal del proceso posteromedial, con una 

marcada cresta anterior, de disposición vertical. 

Con respecto al fragmento MACN Pv 19394, corresponde a la parte anterior 

de un robusto dentario derecho (Fig. 70 B). Labialmente es liso y conserva cuatro 

forámenes mentales a la altura de los dientes II, IV, VII y IX. Lingualmente se 

observa una simple sínfisis, seguida posteriormente por el estante subdental, el cual en 

su extremo anterior presenta  forma de silla de montar desdibujada y posteriormente 

es plano-convexo. Ventralmente se observa la abertura anterior del canal de Meckel, 

que no presenta mayor constricción. La superficie de articulación del esplenial, 

ventralmente al el estante subdental, se infiere que llegaba a la VII posición dentaria. 

Dorsalmente se observa el surco dental con los diez alvéolos anteriores. Los dientes 

son de implantación subpleurodonte, se ubican en alvéolos delimitados por septos 

interdentales disimulados por el abundante depósito basal de cemento. Lingualmente a 

la serie dentaria se observa un marcado sulcus dentalis. Los primeros seis dientes son 

unicuspidados, cónicos, de punta punzante y distalmente orientada. Varían en tamaño, 

siendo el II y III mayores que el VI y éste mayor a los restantes. Del diente VII sólo se 

conserva la base. Los dientes VIII y IX son similares a los anteriores pero de mayor 

tamaño, mientras que el diente IX presenta una ligera compresión lateral de su 

extremo distal. El diente X es robusto y comprimido lateralmente en su parte distal. El 

contorno lateral muestra una incipiente protuberancia mesial. No se observan alvéolos 

de reemplazo. 

 



 247

 
 
Figura 70. Dentarios de Tupinambis sp. de la “Fm.” Chapadmalal (Plioceno temprano-medio). A, 

dentario MACN Pv 10247-2 en vista dorsal; B, dentario MACN Pv 19394 en vista lingual. Escala = 10 

mm.  

 

Comentarios taxonómicos. El abundante cemento basal (MACN Pv 10247-2, 

MACN Pv 19394), los alvéolos subcirculares y profundos (MACN Pv 10247-2) así 

como la presencia de un esplenial hipertrofiado, anteriormente desarrollado (inferido 

de MACN Pv 19394) permiten incluir estos fósiles en el clado Borioteiioidea-

Teiioidea, y a su vez, excluirlos de los Gymnophthalmidae (Nydam et al., 2007). Los 

alvéolos de reemplazo del fósil MACN Pv 10247-2 son someros, pero se interpreta 

que se debe al estado de desarrollo incipiente de los dientes de reemplazo. La 

implantación subpleurodonte coincide con su inclusión en los Teiidae ([C120]). 

 El tamaño de los fósiles, y el canal de Meckel abierto medialmente, que 

termina en la sínfisis ([C89]) y sin restricción anterior ([C88]) es como en los 

Tupinambinae. Dentro de éstos, el tipo particular de implantación dentaria, con el 

cemento disimulando los septos interdentales, se asemeja a la de Crocodilurus y 

Tupinambis. Sin embargo, Crocodilurus no presenta dientes posteriores expandidos 

como los observados en Tupinambis. Los dientes posteriores del fósil MACN Pv 

10247-2 no se diferencian de los de T. merianae, mientras que los del fósil MACN Pv 

19394 se ajustan al patrón de distribución de tipos morfológicos dentarios esperado en 

esta especie (Cap. III). Como se mencionara en el Capítulo III las diferencias 

específicas entre los dientes posteriores robustos de Tupinambis no son definitorias; 

motivo por el cual, los restos son asignados a Tupinambis sp. 
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? Tupinambis Daudin 1802 

(Fig. 71) 

 

Material referido: Varios elementos postcraneales del esqueleto axial y apendicular. 

MACN Pv 16831-1/2 vértebras sacras incompletas y desarticuladas; MACN Pv 

16831-3 húmero izquierdo incompleto; MACN Pv 16831-4 extremo distal de fémur 

izquierdo; MACN Pv 16831-5 tibia derecha; MACN Pv 16815, vértebra caudal; 

MACN Pv 17452, vértebra dorsal; MACN Pv 16791, vértebra lumbar. 

Procedencia geográfica: MACN Pv 16791, MACN Pv 16815 y MACN Pv 16831, 

Barranca de los Lobos, Chapadmalal, Buenos Aires. MACN Pv 17452 Chapadmalal, 

Buenos Aires. 

Procedencia estratigráfica: “Formación” Chapadmalal, Chapadmalalense superior, 

Plioceno temprano-medio (Cione et al., 2007). 

Descripción. El húmero izquierdo (MACN Pv 16831-3) es un hueso robusto y largo 

que no conserva las epífisis (Fig. 71 A). Proximalmente se encuentra más desarrollado 

y ventralmente la fosa coracobranquial está delimitada en su parte anterior por la 

cresta deltopectoral. Distalmente está roto. La depresión sobre el área condilar está 

mal preservada, pero por su contorno se infiere que es circular. Se observa un débil 

proceso supinatorio. 

Se conserva el extremo distal, diáfisis y epífisis, de un fémur izquierdo 

(MACN Pv 16831-4) (Fig. 71 B). Ventralmente, en la fosa poplítea se observa el 

foramen homónimo. La epífisis se encuentra levemente desplazada pero completa, 

con los cóndilos anterior y posterior. 

La tibia derecha (MACN Pv 16831-5) se conserva completa (Fig. 71 C). La 

superficie de articulación proximal es ligeramente convexa, de contorno irregular, 

triangular, y de ápice posteriormente dirigido. Medialmente, se desarrolla una nítida 

cresta cnemial. Distalmente, sobre el borde posterior, se observa una segunda cresta 

(cresta innominada de Montero et al., 2004). 

Se conservan las dos vértebras sacras. La vértebra MACN Pv 16831-1, 

corresponde a una sacra anterior, en la cual no se conserva la parte dorsal izquierda ni 

posterodorsal (Fig. 71 D, E). El arco neural es corto y bajo. La espina neural no se 

conserva completa, pero llegaba anteriormente hasta el zigósfeno. El zigósfeno es 

relativamente grande y marcadamente escotado. La carilla de articulación derecha es 

grande, circular y levemente inclinada respecto al plano sagital. El arco neural es 
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triangular en vista anterior; tan ancho como el zigósfeno. Las prezigapófisis se 

originan a media altura del arco neural; son grandes, de orientación anterolateral e 

inclinadas sobre la horizontal. Los procesos transversos (pleurapófisis) son robustos y 

grandes; ventalmente, cerca del centro, son ligeramente cóncavos. El centro vertebral 

es corto, cilíndrico y débilmente convexo ventralmente. El cótilo es grande, levemente 

más ancho que el canal neural, circular y profundo. El cóndilo es de contorno circular 

y poco inclinado dorsalmente, precedido por un marcado cuello condilar. El fósil 

MACN Pv 16831-2 corresponde a una vértebra sacra posterior que no conserva el 

proceso transverso y la prezigapófisis izquierda (Fig. 71 D, E). El arco neural es alto y 

corto. El canal neural es grande, alto y subcircular. La espina neural es alta, con poca 

inclinación posterior, y no supera posteriormente a las postzigapófisis ni al cóndilo; 

presenta el mismo desarrollo anteroposterior a lo largo de toda su altura (i.e. no se 

aguza distalmente). El zigantro está apenas desarrollado. Las prezigapófisis son 

similares a las descriptas para la vértebra sacra anterior pero más pequeñas, de 

dimensiones similares a las postzigapófisis. El proceso transverso derecho es robusto, 

con un desarrollo menor al de la vértebra sacra anterior. En vista ventral, presenta una 

levemente concavidad, en la cual se encuentra el foramen mayor (Krause, 1978a). 

Sobre el proceso transverso se observan dos forámenes adicionales: el posterodorsal 

(Krause, 1978a) y uno pequeño en vista anterior. El centro vertebral es corto y 

cilíndrico; a la derecha se observa un pequeño foramen subcentral. El cótilo y el 

cóndilo son subcircular y circular respectivamente, sin mayor inclinación. 

La vértebra dorsal MACN Pv 17452 no conserva la espina neural (Fig. 71 H-

J). El arco neural es bajo y largo. Sobre el arco neural, la cicatriz de la espina neural 

se prolonga hasta el zigósfeno. Posterodistalmente, la espina neural aparenta 

ensancharse lateralmente (Fig. 71 H). El canal neural es moderado, tan ancho como el 

zigósfeno, y de contorno anterior triangular. El zigósfeno está pobremente 

conservado; es angosto y escotado en vista dorsal. Las prezigapófisis se desarrollan a 

media altura del canal neural; están orientadas lateralmente y presentan superficies de 

articulación ovales. Una moderada cresta interzigapofisiaria une la pre y la 

postzigapófisis del mismo lado. Las postzigapófisis se orientan lateralmente como las 

prezigapófisis pero son de menor tamaño, con carillas de articulación son 

subtriangulares. En la parte anterior de la vértebra, ventralmente a las prezigapófisis, 

se desarrollan los procesos transversos, que están orientados verticalmente, portando 

distalmente una sinapófisis oval. La cara anterior de los procesos transversos es 
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ligeramente cóncava. El centro vertebral es de contorno cónico, truncado 

posteriormente. Ventralmente es ligeramente convexo, por la débil cresta sagital (Fig. 

71 J). El cótilo es oval, comprimido dorsoventralmente, profundo y ventralmente 

inclinado. El cóndilo es oval e inclinado dorsalmente; se proyecta posteriormente 

superando la extensión posterior de la espina neural y postzigapófisis. El cóndilo es 

precedido por un marcado cuello condilar. 

La vértebra MACN Pv 16791 no conserva completa la espina neural, la 

prezigapófisis ni el proceso transverso izquierdo. En general esta vértebra es similar a 

la vértebra MACN Pv 17452, de la cual difiere sólo en el menor desarrollo del 

proceso transverso, que distalmente presentan una pequeña sinapófisis de contorno 

circular. Esta característica permite afirmar que este fósil corresponde a una vértebra 

lumbar. 

La vértebra caudal MACN Pv 16815 no conserva la espina neural ni los 

extremos distales de los procesos transversos (Fig. 71 K-Ñ). El arco neural es bajo y 

corto. El canal neural es de tamaño moderado y triangular en vista anterior. La espina 

neural se prolonga anteriormente hasta el zigósfeno, el cual es angosto y 

marcadamente escotado, con las carillas de articulación poco inclinadas respecto al 

plano sagital. Las prezigapófisis se originan cerca del nivel dorsal del canal neural; se 

orientan más lateralmente que anterolateralmente y se inclinan 45° (aprox.) sobre la 

horizontal. Lateralmente, se observa una nítida cresta interzigapofisiaria. Las 

prezigapófisis son de mayor tamaño que las postzigapófisis, las cuales están 

orientadas lateralmente, con las carillas de articulación inclinadas sobre la horizontal 

de forma similar a en las prezigapófisis. Entre las postzigapófisis se destaca el 

zigantro (Fig. 71 N). Sobre el centro vertebral, en vista lateral, se conservan las partes 

proximales de los procesos transversos, que presentan compresión dorsoventral y 

desarrollo anteroposterior (Fig. 71 M). El centro vertebral es cilíndrico, más estrecho 

en su parte media. El cótilo es grande, circular, profundo e inclinado ventralmente. El 

cóndilo, precedido por un marcado cuello condilar, es circular y dorsalmente 

inclinado.  
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Figura 71. Restos de ?Tupinambis de la “Fm.” Chapadmalal (Plioceno temprano-medio). A, húmero 

izquierdo MACN Pv 16791-3 en vista dorsal; B, fémur izquierdo MACN Pv 16831-4 en vista ventral; C, 

tibia derecha MACN Pv 16831-5 en vista posterior; D, E, vértebra sacra anterior MACN Pv 16831-1, en 

vista frontal (D) y dorsal (E); F, G, vértebra sacra posterior MACN Pv 16831-2, en vista frontal (F) y 

ventral (G); H-J, vértebra dorsal MACN Pv 17452 en vistas dorsal (H), frontal (I) y ventral (J); K-Ñ, 

vértebra caudal MACN Pv 16815 en vistas dorsal (K), frontal (L), lateral (M), posterior (N) y ventral (Ñ). 

Abreviaturas: f.f.p, foramen de la fosa poplítea. Escala = 10 mm. 

 

 

Comentarios taxonómicos. El trabajo de Krause (1990) permite una comparación de 

los fósiles con los elementos apendiculares de los diferentes géneros de la familia 

Teiidae. Esta autora sostienen que el área excavada sobre el extremo distal-ventral de 

la diapófisis del húmero es de contorno circular en Tupinambis, Callopistes, 
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Dicrodon, “Ameiva” y Kentropyx, mientras que en los restantes Teiidae es triangular. 

En la revisión del material de referencia se observa que estas diferencias son muy 

sutiles, y no siempre se respeta la distribución planteada por Krause (1990) (e.g. T. 

teyou UNMdP-O 22). El foramen epicondilar del húmero es nítido en el fósil MACN 

Pv 16831-3, como en la mayoría de los Teiidae, excepto Dracaena (Krause, 1990). El 

surco intercondilar del fémur fósil MACN Pv 16831-4 es marcado, como en la 

mayoría de los Teiidae, contrastando con el débilmente macado observado en 

Crocodilurus y Dracaena guianensis (Krause, 1990). La cresta cnemial del la tibia 

fósil MACN Pv 16831-5 es marcada, como se observa en Tupinambis, Crocodilurus, 

Callopistes, Teius y Cnemidophorus (Krause, 1990). La región sacra de los Teiidae es 

morfológicamente homogénea (Veronese y Krause, 1997) observándose sutiles 

diferencia en el grado de fusión entre los procesos transversales (pleurapófisis) siendo 

la misma más acentuada en Callopistes, Dicrodon y Tupinambis. Sin embargo, ésto 

no siempre se verifica (e.g. “A”. ameiva UNMdP-O 27). Las vértebras dorsal (MACN 

Pv 17452), lumbar (MACN Pv 16791), sacras (MACN Pv 16831-1/2) y caudal 

(MACN Pv 16831-1) presentan las características observadas en las vértebras de los 

Teiidae (Cap. III). El tamaño, el arco neural triangular en vista anterior y la cresta 

subcentral débilmente desarrollada indican afinidad con los Tupinambinae. Teniendo 

presente la variabilidad observada en los estados de carácter notados por Krause 

(1990) y Veronese y Krause (1997), el conjunto de elementos aquí descriptos no se 

diferencia de los Tupinambinae Callopistes y Tupinambis. Tanto Callopistes como 

Tupinambis están representados en el Montehermosense de Farola Monte Hermoso, 

pero sólo Tupinambis ha sido registrado en sedimentos del Chapadmalalense inferior 

(Albino et al., 2009) y superior (MACN Pv 10247, MACN Pv 19394), por lo cual 

parece más probable que se trate de este último. 

 

 

 

SQUAMATA Oppel, 1811 

AMPHISBAENIA Gray, 1844 

Amphisbaenoidea Gray, 1865 

Amphisbaenidae Gray, 1865 

Género y especie indeterminados 

(Fig. 72) 
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Material referido: MACN Pv 6878. Dos vértebras articuladas, (MACN Pv 6878-1); 

dos vértebras articuladas pobremente conservadas (MACN Pv 6878-2); vértebra 

parcialmente conservada (MACN Pv 6878-3); varios fragmentos, mayoritariamente 

de costillas y en menor medida vértebras (MACN Pv 6878-misceláneas). 

Procedencia geográfica: Acantilados costeros cercanos a la ciudad de Miramar, 

provincia de Buenos Aires. 

Procedencia estratigráfica: “Formación” Chapadmalal, Chapadmalalense superior, 

Plioceno temprano-medio (Cione et al., 2007). 

Descripción. Todas las vértebras son similares en cuanto a sus dimensiones y 

morfología. Se trata de vértebras cortas, anchas y bajas. Anteriormente, el arco neural 

es tan alto como el centro vertebral, mientras que posteriormente es más alto. 

Dorsalmente, en la parte anterior del arco neural se desarrolla el proceso medial, 

mientras que la parte media-posterior es recorrida por una baja espina neural. Las 

prezigapófisis y postzigapófisis se encuentran bien desarrolladas, se originan a media 

altura del arco neural, se orientan lateralmente y se encuentran inclinadas sobre la 

horizontal. En la parte anterior de las prezigapófisis (MACN Pv 6878-1) se encuentra 

un pobremente desarrollado proceso prezigapofisiario. Ventralmente a las 

prezigapófisis se observan desarrolladas sinapófisis semiesféricas. Posteriormente a la 

sinapófisis, la superficie lateral de la vértebra se encuentra ligeramente excavada. El 

centro vertebral es corto, ancho y plano ventralmente. En vista ventral es rectangular 

de bordes paralelos. El cótilo y cóndilo son ovales, comprimidos dorsoventralmente, 

profundos y sin mayor inclinación. El cóndilo no se encuentra diferenciado del cuerpo 

vertebral. 
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Figura 72. Amphisbaeidae (MACN Pv 6878) de la “Fm” Chapadmalal (Plioceno temprano-medio), entre 

Mar del Plata y Miramar, provincia de Buenos Aires. A, vértebras articuladas (MACN Pv 6878-1) en vistas 

dorsal; B, vértebra desarticulada (MACN Pv 6878-3) en vista lateral. Escala = 1 mm. 

 

Comentarios taxonómicos. La coexistencia en las vértebras de proceso medial, 

proceso prezigapofisiario y centro vertebral ventralmente plano sólo se encuentra en 

Amphisbaenia (Hoffstetter y Gasc, 1969). El borde posterior del arco neural liso, 

permite excluir a los Rhineuroidae cuyo borde es denticulado (Kearney, 2003). En el 

análisis cladístico de Amphisbaenia realizado por Kearney (2003), los integrantes de 

Amphisbaenoidea, grupo hermano de los Rhineuroidae, no pueden ser diferenciados 

por caracteres vertebrales. Los Amphisbaenoidea son un grupo diverso, que incluye 

una gran cantidad de  especies (Kearney, 2003); sin embargo, se pueden hacer algunas 

comparaciones con algunas de las especies del grupo distribuidas en Argentina. El 

cuerpo vertebral ancho y arco neural relativamente alto de las vértebras fósiles difiere 

del cuerpo vertebral elongado y arco neural bajo de Amphisbaena heterozonata, 

Amphisbaena bolivica y Anops kingii (Torres y Montero, 1998b). Amphisbaena alba y 

Amphisbaena fuliginosa difieren de las vértebras fósiles por presentar procesos 

prezigapofisarios desarrollados y digitiformes (Torres y Montero, 1998b), mientras 

que Amphisbaena marellii y Amphisbaena angustifrons no sólo poseen cuerpo 

vertebrales cortos y anchos, sino que además sus procesos prezigapofisarios son 

cortos (Torres y Montero, 1998b), como en el material fósil. La longitud de los 

centros vertebrales completos varía entre 2,6 - 2,67 mm de manera que es similar a la 

observada en A. marellii y A. angustifrons (Torres y Montero, 1998b). De esta 
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manera, entre las especies confrontadas, los fósiles no se diferencian de A. 

angustifrons y A. marellii. 

 

Comentarios biogeográficos sobre los lagartos de Mar del Plata - Miramar 

 Los fósiles de Tupinambis aquí descriptos son los únicos registrados para el 

Plioceno temprano – medio (Chapadmalalense) de América del Sur (Tabla 2) y, en 

conjunto con una hemimandíbula recuperada de sedimentos del Vorohuense, 

constituye todo el registro fósil conocido del género para el Plioceno. La pobre 

presencia de Tupinambis durante el Plioceno probablemente sea aparente, ya que en el 

Pleistoceno se observa una amplia distribución geográfica del género, 

encontrándoselo en Bolivia, Brasil y Uruguay (Hoffstetter, 1963; Estes, 1983a; Ubilla 

y Perea, 1999; Hsiou, 2007). Se observa así que el registro conocido de Tupinambis 

para el Plioceno está restringido a Argentina, mientras que en el Pleistoceno el género 

está ausente de este territorio, excepto por la cita de Rusconi (1937) para el 

Pleistoceno tardío – Holoceno, pero se trata de un material que está perdido. 

Con respecto al Amphisbaenia, estos restos corresponden al más antiguo 

registro del grupo en América del Sur (Albino, 1996a; Torres y Montero 1998b; de la 

Fuente, 1999); aunque, como se ha mencionado previamente, podrían existir registros 

más antiguos a partir de un centro vertebral del Mioceno temprano de Patagonia 

(Colhuehuapense, este trabajo) y restos preliminarmente dados a conocer en Hsiou et 

al. (2007) del Mioceno de Brasil. Las vértebras de anfisbenas de la “Fm” 

Chapadmalal se asemejan a las de la especie fósil A. marellii y a la actual A. 

angustifrons. Amphisbaena marellii se registra en el Ensenadense (Pleistoceno medio) 

de la provincia de Buenos Aires (Torres y Montero, 1998b), mientras que A. 

angustifrons, junto con Anops kingii y Amphisbaena heterozonata, conforman la 

fauna actual de anfisbenas de la provincia de Buenos Aires (Montero, 1996). Por lo 

tanto, la presencia de Amphisbaenia con estas afinidades es concordante con el 

registro fósil y la distribución actual del grupo. 
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2.2.8. “Formación” Vorohué 

Geología 

Florentino Ameghino (1908) reconoció entre el Chapalmalense y 

Ensenadense, expuestos en los acantilados costeros al sur de la ciudad de Mar del 

Plata, un hiato postchapalmalense. Carlos Ameghino correlaciona este hiato con 

sedimentos aflorantes en la localidad de Uquía (o Senador Perez; 23°18'S, 65°21'O), 

Quebrada de Humahuaca (Cione y Tonni, 1995c). La fauna de las tres “Formaciones” 

pre Ensenadenses (“Fm.” Barranca de los Lobos, “Fm.” Vorohué y “Fm.” San Andrés 

de Kraglievich (1952, 1953, 1959), corresponde a este hiato postchapadmalense 

(Pascual et al., 1996). Kraglievich (1952) correlacionó sólo la “Fm.” Barranca de los 

Lobos con la Fm. Uquía, mientras que Pascual et al. (1965) refirieron la fauna de la 

Fm. Uquía a la Edad Mamífero Uquiense, cuya localidad tipo es la localidad 

homónima (Marshall et al., 1982a). Cione y Tonni (1995c) proponen reemplazar al 

Uquiense por una nueva edad/piso, denominada Marplatense, que está definida 

estratigráficamente en los acantilados costeros entre Punta Mogotes (Mar del Plata) y 

Miramar. Estos autores definen tres biozonas que sirven de base estratigráfica para las 

“Formaciones” de Kraglievich (1952, 1953, 1959) y que definen los subpisos 

Barrancalobense, Vorohuense y Sanandresense. 

 

Antecedentes 

Si bien la fauna de vertebrados del Montehermosense al Holoceno es abundante y 

bien conocida para la zona costera de Buenos Aires (e.g. Alberti et al., 1995), no 

ocurre lo mismo con los reptiles de este período. En 1947, Kraglievich describe una 

nueva especie extinta del género Tupinambis a la cual nomina “T. onyxodon”, 

basándose en una hemimandíbula recuperada en sedimentitas aflorantes en la 

Barranca Parodi, Miramar (Fig. 69). Kraglievich (1947) considera a estos sedimentos 

como Chapadmalalense, pero Reig (1958) sostiene que dicho fósil proviene de la 

“Fm.” Vorohué, correspondiendo al subpiso medio (Vorohuense). Este material se 

redescribe a continuación. 
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SQUAMATA Oppel 1811 

SCLEROGLOSSA Estes, de Queiroz y Gauthier 1988 

SCINCOMORPHA Camp 1923 

TEIIOIDEA Estes, de Queiroz y Gauthier 1988 

TEIIDAE Gray 1827 

Tupinambis Daudin, 1802 

Tupinambis sp.  

(Fig. 73 A-C) 

 

Material referido: MACN Pv 17136 (ex 735 Colección Reig). Hemimandíbula 

izquierda parcialmente completa. Originalmente descripto como “Tupinambis 

onyxodon” Kraglievich, 1947. Conserva el dentario con toda la serie dentaria y el 

esplenial completos. El coronoides, el suprangular y el angular se conservan 

parcialmente. 

Procedencia geográfica: Barranca Parodi, entre Baliza Chica y Arroyo Las 

Brusquitas, Miramar, provincia de Buenos Aires (Kraglievich, 1947). 

Procedencia estratigráfica: Nivel I (inferior) de la “Formación” Vorohué (Reig, 

1958), piso/edad Marplatense medio, subpiso/subedad Vorohuense (Cione y Tonni, 

1995c), Plioceno medio (Cione et al., 2007).  

Re-descripción: Se conserva el dentario y el esplenial completos, y restos del 

coronoides, suprangular y angular. Todos los elementos se encuentran articulados. 

 El dentario es alto, carece de ornamentación y presenta cinco forámenes 

mentales, el último de los cuales está a la altura del IX diente. En vista labial, su 

contorno dorsal es cóncavo, especialmente en su parte posterior (Fig. 73 A). El 

proceso posterodorsal del dentario recibe labialmente al proceso anterolateral del 

coronoides, que alcanza el nivel de los dos últimos dientes. El borde posterior del 

dentario forma una profunda cuña entre el proceso posterodorsal y posteroventral, la 

cual recibe al suprangular y angular. El ápice de esta cuña está a la misma distancia 

que el extremo anterior del proceso anterolateral del coronoides. Lingualmente se 

observa el estante subdental. Posterior a la sínfisis, el estante subdental tiene su mayor 

desarrollo y adquiere forma de silla de montar. Posteriormente, es plano, vertical y 

progresivamente disminuye su desarrollo dorsoventral. Si bien el esplenial se preserva 

articulado, se observa que el canal de Meckel está ampliamente abierto hasta la 

sínfisis, sin restricción anterior. Dorsalmente, los dientes se ubican en un amplio surco 
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dental. Los dientes no ocupan completamente el surco dental, de modo que, 

lingualmente, se observa un definido sulcus dentalis ocupado por los alvéolos de 

reemplazo. 

 La serie dentaria se conserva completa, con 18 alvéolos funcionales (Fig. 73 

C). Los dientes son subpleurodontes, con los septos interdentales disimulados por 

abundante cemento depositado sobre las bases de los dientes. El primer diente 

conservado es el VI; es cónico y recto, aunque apicalmente está roto. Los dientes del 

VII-X son más robustos, principalmente en sus bases; apicalmente son cónicos, 

punzantes y curvados distalmente. El diente VIII es el más alto de la serie. El diente 

XI es robusto y recto. Los dientes siguientes son romos y robustos, decrecen en altura, 

y del XII al XV son de sección circular mientras que los más posteriores presentan 

compresión lateral (i.e. por lo tanto, su sección es oval). Lingualmente, sobre los 

alvéolos funcionales, se observa una serie de 17 alvéolos de reemplazo, algunos 

ovales y otros circulares, todos profundos y excavados en el cemento. Solamente se 

conserva un diente en el alvéolo de reemplazo XI. Este diente de reemplazo es romo y 

su esmalte es estriado, con las estrías convergentes en el centro oclusal. 

 El esplenial (Fig. 73 B) es cuneiforme, profundo posteriormente, y muy 

extendido anteriormente, llegando a la posición dentaria VI, de modo que la abertura 

anterior del canal de Meckel es pequeña. Lingualmente, el esplenial es plano, algo 

cóncavo anteriormente al foramen alveolar. Este último es nítido, ubicado a la altura 

del diente XII, mientras que el foramen milohioideo anterior está cubierto de 

sedimento, aunque se infiere que se abre a la altura de los dientes XIII a XIV. 

 El coronoides no conserva el proceso posteromedial. Se destaca el desarrollo 

del proceso dorsal y la marcada cresta labial. El proceso anterolateral, como ya se 

mencionó, se extiende anteriormente hasta el nivel de los dos dientes posteriores. El 

proceso anteromedial es corto y delimita la parte dorsoanterior de la fenestra 

subcoronoidea. Su extremo distal es horizontal, ligeramente cóncavo. El proceso 

posterolateral está reducido, cubriendo levemente al suprangular. 

 Del suprangular y angular sólo se conservan sus extremos anteriores que están 

encajados en la cuña del borde posterior del dentario. El suprangular ocupa la mayor 

parte de la misma, incluyendo el vértice. Labialmente, el suprangular está algo 

excavado y conserva el foramen anterior. El angular está cubierto por el proceso 

posteroventral del dentario. Lingualmente, en posición casi ventral, se conserva el 

foramen milohioideo posterior. 
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Figura 73. Tupinambis sp. (MACN Pv 17136: originalmente descripto como “T. onyxodon” Kraglievich, 

1947) de la “Fm.” Vorohué, Barranca Parodi, Bs. As. A, labial; B, lingual; C, oclusal. Abreviaturas: a.r, 

alvéolo de reemplazo; An, angular; Co, coronoides; De, dentario; d.r, diente de reemplazo; Es, esplenial; 

f.al foramen alveolar; f.an, foramen anterior; f.mh.a, foramen milohioideo anterior; f.mh.p, foramen 

milohioideo posterior; Su, suprangular. Los números romanos indican la ubicación absoluta de las 

posiciones dentarias funcionales. Escala = 10 mm. 

 

Comentarios taxonómicos. El fósil presenta los tres caracteres que definen al clado 

Borioteiioidea-Teiioidea (Cap. III), permitiendo su inclusión en el mismo a la vez que 

excluye a los Gymnophthalmidae. Además, de estos últimos se diferencia por su 

tamaño, la dentición subpleurodente ([C120]) y por el estante subdental que pierde 

altura posteriormente ([C91]). El fósil se asemeja a los Teiidae por presentar el 

proceso posterodorsal del dentario solapado por el proceso anterolateral del 

coronoides ([C86], [C98]). Como en los Tupinambinae, el canal de Meckel del 

dentario fósil no presenta restricción anterior ([C88]), no se continúa anteriormente 

por debajo de la sínfisis ([C89]), y el contorno dorsal del dentario no es recto ([C85]). 

El borde posterior no presenta forma de “W” como en los “cnemidoforinos”, ni una 

cuña ventral que recibe sólo al angular como en Teius ([C92]). 

Entre los Tupinambinae, el contorno dorsal del dentario moderadamente 

cóncavo ([C85]); la participación - aunque menor que la del suprangular - del angular 

en la cuña posterior del dentario ([C92]); una moderada abertura anterior del canal de 
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Meckel ([C93]); el esplenial con una somera depresión por delante de los forámenes 

([C97]); la presencia de una fenestra subcoronoidea ([C100]); y más de 13 dientes 

(Tabla 8) son todos caracteres compartidos con Crocodilurus y Tupinambis (Cap. V). 

El tipo de implantación supleurodonte, con los septos interdentales 

disimulados por el depósito de cemento, recuerda lo observado en Crocodilurus y 

Tupinambis. Sin embargo, Crocodilurus no presenta dientes posteriores expandidos 

como los de la mayoría de las especies de Tupinambis. La dentición del fósil se 

asemeja en cuanto a morfología y patrón de distribución de los tipos dentarios al 

género Tupinambis. Los dientes robustos, romos y de sección transversal circular se 

parecen en particular a T. merianae. 

La presencia solamente de dientes posteriores robustos y romos, y la ausencia 

de diente robustos cuspidados, sugieren que se trata de un individuo adulto, con una 

LSDd > 51,49 mm (Cap. III). La serie dentaria del fósil presenta una LSDd = 42,14 

mm. Como en los casos de los ejemplares MACN Pv 14312-14 y MACN Pv 14313-9 

del Montehermosense, el material descripto en esta sección presenta una dentición 

“madura” con una longitud de la serie dentaria menor a la esperada. En este caso 

tampoco se contradice lo observado en la serie ontogenética, auque el fósil presenta 

todos los dientes posteriores romos y robustos con una LSDd más cercana a los 41,69 

mm, que es el valor que corresponde a la primer aparición de este tipo morfológico. 

 

Observaciones sobre la descripción de “Tupinambis onyxodon” presentada por 

Kraglievich (1947). Kraglievich (1947) sostiene que “T. onyxodon” presenta 

diferencias con la especies actuales y con las descriptas por Rovereto (1914), y que, 

dada la procedencia estratigráfica y cronológica distinta, amerita la nominación de 

una nueva especie. En particular, Kraglievich (1947) considera la diferencia numérica 

como el carácter diagnóstico más importante, pero como se discutió previamente, el 

número de dientes del fósil se encuentra dentro de la variación interespecífica 

registrada para T. merianae. Los restantes caracteres mencionados en la diagnosis de 

la especie (mandíbula robusta y suavemente arqueada) también se observa en 

Tupinambis. Esto detalles ya fueron mencionados por otros autores (Donadío, 1983b; 

de la Fuente, 1999) quienes atribuyen estos fósiles a la especie T. merianae. Sin 

embrago, y a pesar de la afinidad manifiesta con la misma, el ejemplar no presenta 

caracteres robustos que permitan una aproximación a la asignación específica. 
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Comentarios biogeográficos 

 Como ocurre con el registro del Plioceno temprano-medio, el registro fósil de 

los Teiidae en el Plioceno medio es pobre y se encuentra restringido a la 

hemimandíbula parcial aquí descripta, de la costa de la provincia de Buenos Aires. 

Donadío (1983b) hace referencia a “nuevos materiales fósiles de la Fm. Vorohué” 

dando a entender que se tratarían del género Tupinambis, pero lamentablemente no 

ofrece datos para localizarlos en ninguna colección en particular, de manera que debe 

considerarse como una referencia inválida. El género Tupinambis se encuentra 

actualmente representado en la provincia de Buenos Aires sólo por T. merianae (Cei, 

1986, 1993), de modo que su hallazgo en el Plioceno medio es coherente con la 

distribución actual. 

2.2.9. Las Grutas - Punta Negra, Necochea 

Geología 

 Aproximadamente a 10 km al sur de la ciudad de Necochea se encuentra una 

zona de acantilados costeros conocidos como Las Grutas - Punta Negra, sectores norte 

y sur respectivamente. Los sedimentos allí expuestos han sido descriptos 

recientemente por Tonni et al. (1996), Vucetich et al. (1997) y Verzi et al. (2004). 

Estos acantilados alcanzan una altura de 4-6 m, donde se distinguen seis sectores (Fig. 

74). 
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Figura 74. Perfil estratigráfico de Las Grutas - Punta Negra, Necochea, Buenos Aires. Modificado de 

Verzi et al. (2004). 

 

Vucetich et al. (1997) consideran que los dos sectores inferiores (A y B), que 

en su conjunto no superan los 0,7 m, podrían ser considerados, en base a su 

bioestratigrafía, como Sanandresense tardío (Plioceno tardío). Así, este sector basal de 

los acantilados estaría representando la biozona de Ctemomys chapalmalensis (Cione 

y Tonni, 2005). El sector C de los acantilados, también según Vucetich et al. (1997), 

estaría representando a la biozona de Mesotherium cristatum (dando como biozona 

Tolypeutes pampaeus-Daedicuroides), correspondiéndose con el Ensenadense. 

Posteriormente Verzi et al. (2004) en base a datos paleomagnéticos y biocronológicos 

refieren la sección C a la biozona de Ctenomys kraglievichi confieréndole una edad 

Bonaerense, más joven que la propuesta por Vucetich et al. (1997). Es así que la parte 

basal de los acantilados estaría representando al Sanandresense (hasta 0,7 m) y al 

Bonaerense (hasta 1,7 - 2 mm). No se conocen datos que permitan asignarlas 

secciones superiores a una edad determinada. 
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Antecedentes 

De estos acantilados L. Kraglievich y L. J. Parodi recolectaron, y luego 

depositaron en el MACN, restos que consideraron de Ophidia. Estos restos 

permanecieron en la colección del MACN hasta que Donadío (1982) los reasignó a 

Amphisbaenia. En la publicación de Donadío (1982) y la de otros autores posteriores 

que lo siguieron (Torres y Montero, 1998b, Albino, 1996a; de la Fuente, 1999), se 

observa una discrepancia en torno a la procedencia estratigráfica de los restos con los 

datos que figuran en la colección del MACN. En la ficha del MACN se menciona 

“Horizonte: Ensenadense”, mientras que Donadío (1982) considera que los restos 

provienen del Marplatense (dado como Uquiense); de la Fuente (1999) restringe la 

procedencia al subpiso Sanandresense. Como se comentó en el punto anterior, 

estudios recientes reconocen al ?Sanandresense y Bonaerense (biozona de Ctenomys 

kraglievichi), en la base de estos acantilados, pero no el Ensenadense. Probablemente, 

la la ficha del MACN estaría designando al horizonte fosilífero correspondiente  a la 

biozona de Ctenomys kraglievichi, o sección C, previamente considerada 

Ensenadense. Sin embargo, debido a que la procedencia estratigráfica de los restos es 

incierta no se lo atribuye a ninguna edad en particular. 

 

Sistemática 

 

 

SQUAMATA Oppel, 1811 

AMPHISBAENIA Gray, 1844 

Amphisbaenoidea Gray, 1865 

Amphisbaenidae Gray, 1865 

Amphisbaena cf. marellii 

(Fig. 75) 

 

Material referido: MACN Pv 10577. Columna vertebral, con varias vértebras (al 

menos 47) y costillas. Estas últimas se encuentran articuladas en dos bloques de 

sedimento, en un segmento de tres vértebras y tres segmentos de dos vértebras; 12 

vértebras se encuentran desarticuladas. Se conservan 22 fragmentos de costillas 

además de las conservadas en los bloques de sedimento. Todo el material 

correspondería a un mismo individuo. 



 264

Procedencia geográfica: Necochea, en cercanías de Punta Negra (38°34’ S, 58°45’ O 

aprox.), provincia de Buenos Aires. 

Procedencia estratigráfica: indeterminada. 

Descripción. Se trata de un conjunto de al menos 47 vértebras procélicas. Uno de los 

bloques de sedimento presenta las cinco vértebras anteriores expuestas ventral y 

lateralmente (lado izquierdo). Posteriormente a estas cinco vértebras se encuentra una 

zona sin preparar completamente y cubierta por las costillas del lado izquierdo, donde 

se conservarían dos o tres vértebras. Las últimas ocho vértebras preservadas en este 

bloque están expuestas ventralmente. El otro bloque de sedimento conserva 13 

vértebras articuladas. Las vértebras están ventral y lateralmente expuestas. Las tres 

vértebras anteriores además presentan expuesto el techo del arco neural. Se conservan 

varias costillas derechas, las que están colapsadas medialmente. 

 Las vértebras, articuladas y desarticuladas, no presentan mayores diferencias 

entre sí en cuanto a sus dimensiones ni a su morfología. Se encuentran muy 

apretadamente articuladas, sin mayor desarrollo del espacio intervertebral lateral, el 

cual está reducido a una angosta hendidura vertical cuando las vértebras están 

alineadas sobre el eje sagital. Las vértebras corresponden a la región dorsal, ya que la 

ausencia de hipapófisis y hemapófisis permite excluirlas de la región cervical y caudal 

respectivamente. Se trata de vértebras cortas, anchas y bajas. Dorsalmente, sobre el 

arco neural, se observa una baja y marcada espina neural, la cual se ensancha 

posteriormente (Fig. 75 B). El borde anterior del techo del canal neural termina en un 

marcado proceso medial. El borde posterior es recto y suave en vista dorsal. El arco 

neural es de dimensiones moderadas, mientras que el canal neural es amplio y 

subcircular. Las prezigapófisis nacen a media altura del arco neural, se encuentran 

inclinadas sobre la horizontal y orientadas lateralmente. Distalmente presentan un 

poco desarrollado proceso prezigapofisiario. Las postzigapófisis son de dimensiones 

ligeramente menores a las prezigapófisis e igualmente inclinadas en forma 

complementaria. Ventral a las prezigapófisis se observan marcadas sinapófisis 

semiesféricas. El cótilo y cóndilo son ovales, comprimidos dorsoventralmente y sin 

mayor inclinación ventral ni dorsal respectivamente. El centro vertebral es corto, de 

superficie ventral plana, cuyo contorno presenta bordes paralelos con una ligera 

constricción en la parte media. No hay diferenciación de cuello condilar. En forma 

irregular, en diferentes vértebras, se observan forámenes subcentrales pequeños en la 
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parte anterior ventral del centro vertebral. Las costilla son holocéfalas, con un 

marcado proceso posterodorsal y un reducido proceso anteroventral. 

 

 
Figura 75. Amphsibaena cf. marellii (MACN 10577) recuperada de sedimentos en cercanías de Punta 

Negra, Necochea, provincia de Buenos Aires. A-C, vértebras articuladas en vistas dorsal (A), lateral (B) y 

ventral (C); D-F, vértebra desarticulada en vista dorsal (D), lateral (E) y ventral (F). Figuras A-C tomadas 

de de la Fuente (1999). Abreviaturas: con, cóndilo; e.n, espina neural; p.m, proceso medial; prz, 

prezigapófisis; poz, postzigapófisis; sin, sinapófisis. Escala = 2 mm. 

 

Comentarios taxonómicos. El canal neural con proceso medial anterior, la presencia 

de proceso prezigapofisiario y el centro vertebral plano son caracteres que sólo 

coexisten en Amphisbaenia (Hoffstetter y Gasc, 1969). 

El borde posterior del arco neural suave, presente en las vértebras fósiles, 

difiere del borde denticulado de los Rhineuroidea (que incluye a Leposternon) 

(Kearney, 2003), permitiendo la exclusión de este grupo de anfisbenas. Aunque no 

existen caracteres vertebrales diagnósticos a nivel genérico entre los 

Amphisbaenoidea (Torres y Montero, 1998b; Kearney, 2003), es posible realizar una 

comparación del material fósil con diferentes géneros actualmente distribuidos en 

territorio argentino. Así, el fósil se diferencia de Anops kingii, Amphisbaena bolivica, 

Amphisbaena heterozonata y Amphisbaena prunicolor por presentar un cuerpo 
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vertebral corto, ancho y un moderado arco neural, mientras que las otras formas 

mencionadas presentan un cuerpo vertebral elongado y arco neural más pequeño 

(Torres y Montero, 1998b; obs. pers.). Vértebras cortas, anchas y de arco neural 

moderado se observan en Amphisbaena marellii, Amphisbaena alba y Amphisbaena 

fuliginosa (Torres y Montero, 1998b). Las dos últimas especies mencionadas 

presentan proceso prezigapofisiario digitiforme y bien desarrollado, contrariamente a 

lo observado en el fósil. Torres y Montero (1998b), en la diagnosis de A. marellii, 

sostienen que esta especie sólo se diferencia de A. angustifrons por presentar una 

marcada espina dorsal ancha distalmente y espacios intervertebrales reducidos a 

hendiduras verticales. Estas características son compartidas con las vértebras fósiles 

aquí descriptas. Sin embargo, las vértebras MACN Pv 10577 se diferencian de las del 

Ensenadense (A. marellii) en la presencia más constante de los forámenes 

subcentrales en estas últimas. 

 La afinidad de estos fósiles con A. marellii y A. angustifrons se acentúa al 

comparar la longitud media de los centros vertebrales. El valor medio calculado para 

las vértebras MACN Pv 10577 es de 2,68 mm, un valor cercano a los 2,8 mm y 2,6 

mm de A. angustifrons y A. marellii respectivamente (Torres y Montero, 1998b). 

Anops kingii y A. heterozonata tienen centros vertebrales de longitud menor a 2 mm, 

mientras que los centros vertebrales de A. alba rondan los 4,5 mm. 

 El material fósil es por lo tanto asignado a Amphisbaena cf. marellii, 

diferenciándose del holotipo de dicha especie únicamente por la irregularidad en la 

presencia de los forámenes subcentrales. 

 

3. SITIOS ARQUEOLÓGICOS 

 Los sitios arqueológicos de la Argentina de donde se han recuperados restos 

asignables a lagartos no iguanios son varios (Cap. I). Estos sitios se distribuyen en las 

provincias de Buenos Aires, Catamarca, Salta y Santiago del Estero. 

Lamentablemente, sólo los materiales de los sitios de Cueva Tixi y Cueva El Abra del 

sistema serrano de Tandilia (provincia de Buenos Aires), y del sitio “Lomas del 

Veinte” de Santiago del Estero, pudieron se revisados. 
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3.1. Cueva Tixi y Cueva El Abra. 

Estos sitios corresponde a dos aleros rocosos separados por unos 10 km y 

ubicados en la Sierra La Vigilancia, la cual forma parte del Sistema Serrano de 

Tandilia (Quintana et al., 2000, 2004) (Fig. 76). Cueva Tixi presenta una superficie de 

45 m2 donde se reconocen seis estratos litológicos, en los cuales se definieron cuatro 

niveles arqueológicos que abarca desde el Pleistoceno tardío al Holoceno tardío 

(Quintana et al. 2000). El nivel arqueológico superior se asemeja al componente 

superior de la Cueva El Abra. 

La Cueva el Abra presenta una superficie aproximada de 25 m2 cuya secuencia 

arqueológica presenta tres componentes (niveles); el componente inferior y superior 

fueron datados mediante C14 obteniéndose limites de ocupación ente 9834±65 y 

958±32 años AP (Quintana et al., 2000). La mayoría de los fósiles recuperados en 

Cueva El Abra provienen del componente superior, mientras que en Cueva Tixi 

provienen de los niveles medios (Quintana et al. 2000). 

 

 
Figura 76. Sitios arqueológicos Cueva Tixi y Cueva El Abra. Escala = 500 y 200 km respectivamente. 

 

 Mazzanti y Quintana (1997) y Quintana et al. (2000) detallan la fauna de 

vertebrados registrada en estos sitios. La herpetofauna está compuesta por una sola 

especie de lagarto y varias serpientes (Albino, 1999, 2000; Albino y Albino, 2004) 

(Tabla 10). 
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Cueva Tixi Cueva El Abra 

Teiidae 

Tupinambis cf merianae 

Serpentes 

Serpentes indet. 

Colubridae 

Colubridae indet. 

Clelia rustica 

Philodryas patagoniensis 

Viperidae 

Bothrops sp 

Bothrops alternatus 

Teiidae 

Tupinambis cf merianae 

Serpentes 

Serpentes indet. 

Colubridae 

Colubridae indet. 

 

 

Viperidae 

 

        Bothrops alternatus 

 
Tabla 10. Herpetofauna de Cueva Tixi y Cueva El Abra. Modificado de Albino y Albino (2004). 

 

 El material de lagartos no iguanios procedente de estos sitios ha sido 

previamente estudiado por Quintana et al. (2000, 2004) y Albino (2001) y asignado a 

Tupinambis cf merianae. Quintana et al. (2000) sostienen que su asignación abierta se 

debe a que no se conocen caracteres osteológicos que permitan diferenciar las 

especies de Tupinambis, las cuales se sustentan por caracteres de la morfología 

externa (Ávila-Pires, 1995; Manzani y Abe, 1997; Péres Jr y Colli; 2004). 

El material recuperado es cuantitativamente similar en ambos sitios, con 150 

elementos identificados en Cueva Tixi y 164 en Cueva El Abra. Se destacan huesos 

desarticulados, detallados por Quintana et al. (2000, 2004) y que han depositados sin 

numerar en la colección del Grupo de Arqueología de la Facultad de Humanidades de 

la UNMdP. Si bien el material carece de numeración, se encuentra rotulado según su 

procedencia particular, horizontal y vertical de cada sitio, lo cual permite su certera 

identificación. En Cueva El Abra hay una mayor representatividad de elementos 

correspondientes a hemimandíbulas, seguido por huesos largos, maxilares y vértebras. 

En Cueva Tixi los la relación es similar pero los huesos largos son muy escasos 

(Quintana et al., 2000). 
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SQUAMATA Oppel 1811 

SCLEROGLOSSA Estes, de Queiroz y Gauthier 1988 

SCINCOMORPHA Camp 1923 

TEIIOIDEA Estes, de Queiroz y Gauthier 1988 

TEIIDAE Gray 1827 

TUPINAMBINAE Presch 1974a 

Tupinambis Daudin 1802 

Tupinambis sp. 

 

Comentarios taxonómicos. La implantación subpleurodonte, el abundante cemento 

sobre las bases de los dientes, los profundos alvéolos de reemplazo y los espleniales 

hipertrofiados, anteriormente desarrollados indican afinidad con los Teiidae. 

El tamaño de los elementos óseos, y un conjunto de caracteres presentados a 

continuación permiten asignarlos a los Tupinambinae: constricción basal al proceso 

ascendente del premaxilar ([C3]); rama labial del proceso maxilar del maxilar cónica 

y robusta ([C9]); soporte narial posterior desdibujado ([C17]); cresta sobre la lámina 

transversal ([C18]); proceso maxilar del yugal ligeramente cóncavo ([C26]); 

postfrontal pequeño, sin mayor extensión posterior ([C39]), no fusionado al 

postorbital ([C40]); cuadrado con expansión medial ([C61]); pterigoides sin expansión 

medial del proceso cuadrado ([C81]); canal de Meckel medialmente abierto, 

terminando en la sínfisis ([C89]) y sin restricción anterior ([C88]); vértebras presacras 

presenta el canal neural subtriangular en vista frontal ([C158]) y cresta sagital poco 

marcada ([C155]). 

El tipo de implantación subpleurodonte con los septos interdentales disimulados por el 

depósito de cemento, asemeja los fósiles a Crocodilurus y Tupinambis ([C120]). Los 

tipos morfológicos de dientes, así como su patrón de distribución a lo largo de la serie 

dentaria, no se diferencia de lo observado en la serie ontogenética de T. merianae, 

destacándose un pequeño dentario en pleno recambio con varios dientes bicuspidados 

(D7/C/10). A partir de aquellos restos que conservan la serie dentaria completa 

(C4/5/A198; TUPI 2OOO; F4/9/9 178; E5/D/3 179; D6/5/D(6); D6/6/A 177) se 

observa que el número de dientes oscila entre 16 y 17. Estos valores están incluidos 

en los rangos de T. merianae, T. rufescens y T. teguixin, mientras que es ligeramente 

menor al de T. quadrilineatus y ligeramente mayor al de T. duseni (Tabla 8). 
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 Los fósiles de ambos sitios son de dimensiones similares y morfológicamente 

indistinguibles de los de Tupinambis. Además, las características de la dentición con 

dientes posteriores romos, robustos, bajos y de sección transversal circular es como en 

varias especies del género (Cap. III). La referencia como Tupinambis cf merianae 

realizada por Quintana et al. (2000, 2004) se basa en que los sitios arqueológicos 

Cueva Tixi y Cueva El Abra se encuentran dentro del rango de distribución de esta 

especie (Cei, 1986, 1993), pero debido a que la similitud de la dentición por sí sola no 

permite la asignación específica, deben considerarse de especie indeterminada. 

 

Comentarios biogeográficos 

 El análisis de la fauna de maníferos presentes en los sedimentos del 

Pleistoceno tardío – Holoceno de la región Pampeana le permiten a Tonni et al. 

(1999) sostener que desde el Plioceno tardío (Sanandresense) hasta tiempos recientes, 

se desarrolló un clima principalmente árido en la Región Pampeana. Al comparar la 

fauna de mamíferos de Cueva Tixi y Cueva El Abra (Quintana et al., 2000; Quintana, 

2001), con los rangos de humedad y temperatura que presentan Tonni et al. (1999), se 

observa una mezcla de fauna de climas áridos (e.g. Lama guanicoe, Galea 

musteloides, Lagostomus maximus, Dolichotis patagonum; Reithrodon auritus, 

Ctenomys sp) y húmedos (e.g. Cavia aperea, Oxymyceterus rufus, Dasypus hybridus), 

con un ligero predomino de las formas áridas. El clima más calido que sucedió a la 

Pequeña Edad de Hielo (período frío y seco ocurrido durante los siglos XVII - XIX; 

Quintana, 2001) habría restringido la distribución de otros taxones, limitándolos a sus 

áreas actuales (e.g. Pseudorizomys simplex: Quintana, 2001). 

La fauna de escamosos de Cueva Tixi y Cueva El Abra corresponden a 

taxones actualmente presentes en el área. Se puede entonces suponer que los cambios 

climáticos que afectaron a algunos mamíferos, no lo hicieron, o no fueron tan 

drásticos, para los las serpientes y lagartos reconocidos en el sitio. El límite inferior de 

temperatura para los escamosos no se habría modificado sustancialmente. Este límite 

para Tupinambis se corresponde con los 14° C (ver Cap. VI). Quattrocchio et al. 

(2008) estiman que durante el Pleistoceno tardío en el sur de la región Pampeana las 

precipitaciones eran 100 mm/año menores que las de la Pampa seca actual, que 

llevaría los limites de esta región a 400 - 700 mm (ver Fm. Monte Hermoso). La 

distribución actual de Tupinambis en territorio argentino, tanto respecto a su especie 
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más xérica (T. rufescens) como la más mésica (T. merianae), incluye ese rango de 

precipitaciones. 

Asimismo, es destacable la abundancia de restos de Tupinambis en estos sitios 

arqueológicos, y particularmente la cantidad de elementos óseos con marcas de corte, 

que demuestran que este lagarto era un recurso alimenticio importante para las 

comunidades de cazadores-recolectores que habitaban el área (Albino y Albino, 

2004).  

3.2. “Lomas del Veinte” 
 El sitio arqueológico “Lomas del Veinte” se encuentra localizado en la 

provincia de Santiago del Estero (Lorandi, 1974; Lorandi et al., 1979) (Fig. 77). La 

fauna del sitio ha sido descripta por Cione y Tonni (1981) quienes citan varios peces y 

mamíferos. De este sitio provienen restos craneales de un lagarto previamente referido 

a Tupinambis rufescens por Donadío (1983a), los cuales se describen a continuación. 

 

 
Figura 77. Sitio arqueológico “Lomas del Veinte” provincia de Santiago del Estero. Escala = 500 km y 

100 km respectivamente. 
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SQUAMATA Oppel 1811 

SCLEROGLOSSA Estes, de Queiroz y Gauthier 1988 

SCINCOMORPHA Camp 1923 

TEIIOIDEA Estes, de Queiroz y Gauthier 1988 

TEIIDAE Gray 1827 

TUPINAMBINAE Presch 1974a 

Tupinambis Daudin 1802 

Tupinambis sp. 

(Fig. 78 A-E) 

 

Material referido: MACN Pv 18821, frontal; MACN Pv 18822, dentario derecho; 

MACN Pv 18823, maxilar izquierdo; MACN Pv 18824, maxilar derecho; MACN Pv 

18825, maxilar izquierdo. Estos elementos corresponderían como mínimo a dos 

individuos. 

Procedencia geográfica: “Lomas del Veinte” a 25 km al este del Río Salado y a 21 

km de Matará, Departamento de J.F. Ibarra, en la provincia de Santiago del Estero 

(Donadío, 1983a) 

Procedencia estratigráfica: sitio datado en 1000-1260 años (Lorandi et al., 1979). 

Descripción. El frontal (MACN Pv 18821) se conserva completo (Fig. 78 A). Es 

robusto, largo y de bordes levemente cóncavos. En vista dorsal presenta rugosidades 

muy débiles, que están más marcadas posteriormente. En su parte posterior, sobre la 

línea media, presenta una ligera depresión anteroposterior poco delimitada, que 

correspondería al límite entre las escamas frontoparietales. La sutura con el parietal es 

recta, con algunas irregularidades. Anteriormente, entre los procesos laterales y el 

medial, se extienden amplias suturas nasales. Los procesos laterales y el medial son de 

igual longitud. El contorno lateral del frontal presenta, a cada lado, dos concavidades, 

las que son más evidentes en vista ventral. La posterior corresponde a la parte dorsal 

de la órbita, mientras que la anterior corresponde a la sutura con el prefrontal. Se 

observan muy nítidamente las carillas de articulación para el parietal y prefrontal. Los 

procesos descendentes son moderados y delimitan la parte posterior del canal 

olfatorio, pero no se unen medialmente. 

Los restantes restos portan dientes que presentan las mismas características de 

implantación. Se trata de dientes subpleurodontes con abundante depósito de cemento 

sobre sus bases, de forma tal que los septos interdentales quedan disimulados. 
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Lingualmente no ocupan la totalidad del surco dental dejando un marcado sulcus 

dentalis. 

El robusto dentario derecho (MACN Pv 18822) no conserva la parte ventral 

posterior (Fig. 78 B). Labialmente es liso y presenta seis forámenes mentales, el 

último de los cuales se ubica a la altura del diente XI. Sobre el proceso posterodorsal 

se observa la carilla de articulación para el proceso anterolateral del coronoides, que 

se extiende anteriormente hasta el diente XVI. Lingualmente se destaca un 

desarrollado estante subdental que recorre todo el dentario y tiene forma de silla de 

montar a la altura de la sínfisis. Posteriormente es plano-convexo y se aguza en su 

desarrollo posterior. En vista lingual, a la altura del diente X, aparece la carilla de 

articulación para el esplenial. Ventralmente al estante subdental, se observa un amplio 

y medialmente expuesto canal de Meckel, al que le falta su parte ventral posterior y 

no presenta restricción anterior. En la serie dentaria se conservan 18 dientes, entre los 

cuales los anteriores son unicuspidados, apicalmente cónicos, de puntas punzantes 

(pero desgastadas) y ligeramente curvos distalmente. El diente I es pequeño, los dos 

siguientes altos, los dientes IV y V son intermedios y del diente VI al VIII aumentan 

en tamaño hasta llegar al diente IX que es el más alto de la serie. A partir del diente X, 

los restantes dientes son más robustos, lateralmente comprimidos, más bajos y 

multicuspidados. Los dientes X y XI son bicuspidados (con la cúspide distal 

dominante), rectos, no tan robustos ni comprimidos como los subsiguientes. Los 

dientes siguientes son tricuspidados, rectos, robustos, bajos y lateralmente 

comprimidos. La cúspide dominante en estos dientes es la distal, mientras que la 

cúspide mesial es similar a la de  los dientes bicuspidados, con la diferencia que se 

curva sobre la cúspide dominante. La cúspide distal es siempre de menor tamaño que 

la mesial, de forma tal que en algunos casos sólo se trata de una protuberancia 

(dientes XII y XIV) y no se curva sobre la cúspide central. Los dientes tricuspidados 

se destacan por disponerse intercalados, la cara mesial labial a la distal del diente 

precedente. El diente XVII es bicuspidado robusto, más pequeño que los previamente 

descriptos. El último diente es un cono comprimido lateralmente. No se observan 

alvéolos de reemplazo. 

El maxilar izquierdo (MACN Pv 18823) no conserva la lámina facial (Fig. 78 

C). Labialmente es liso, presenta cinco forámenes labiales, el último a la altura del 

diente XI. El contorno ventral, en vista labial, es sinuoso. El proceso premaxilar es 

bífido, la rama labial es cónica, robusta y más corta que la rama lingual. Lingualmente 
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se observa un estante supradental bien desarrollado. Medialmente, sobre la rama 

lingual del proceso premaxilar, se observa la carilla de articulación para el vómer. 

Posteriormente, en posición dorsal y desde el foramen de egreso al canal alveolar 

superior (c.a.s.), se desarrolla la lámina transversal anterior, que porta una delgada y 

alta cresta en su extremo medial. Posteriormente a esta lámina, se observa la 

depresión que contiene al órgano vómero-nasal. En esta zona, el estante supradental 

presenta su mínimo desarrollo dorsoventral. Posteriormente a la depresión para el 

órgano vómero-nasal, sobre la lámina dorsal, se encuentra un muy poco desarrollado 

soporte narial posterior que se continúa dorsoposteriormente como la cresta 

semicircular. A partir del diente XI, el estante supradental se ensancha y se observa la 

carilla de articulación con el palatino. A la altura del diente XII, se observa el foramen 

de ingreso del c.a.s. El proceso posterior presenta una profunda y angosta articulación 

para el yugal y un amplio surco medial que conforma el piso del foramen infraorbital 

y lleva al foramen de ingreso del c.a.s. Se conserva la serie dentaria completa con 15 

dientes. El primer diente es pequeño y unicuspidado, le siguen dos dientes de mayor 

tamaño, siendo el diente III el más grande de la serie. Son dientes unicuspidados, 

basalmente robustos, de sección circular, y apicalmente cónicos con punta punzante y 

distalmente dirigida. Los dientes IV y V son similares, pero decrecen en tamaño. Los 

dientes VI y VII son unicuspidados, rectos y pequeños, como el diente I. El diente 

VIII es unicuspidado, recto, de base robusta y de sección circular, su extremo apical 

es cónico, recto, algo comprimido lateralmente y de tamaño es similar al del diente 

IV. El diente IX es más grande, de base marcadamente robusta, diferenciada de su 

extremo apical, el cual es un cono alto y lateralmente comprimido. El diente X es el 

diente más alto de la parte posterior de la serie, mientras que los dientes que le siguen 

decrecen gradualmente en tamaño. El diente X es similar a su predecesor pero 

débilmente tricuspidado, y apicalmente con dos crestas relativamente altas, una mesial 

y otra distal. En los dientes XI al XIV, el cono apical se hace progresivamente más 

bajo y la base más ancha. Las crestas anterior y posterior son cúspides accesorias a la 

central. Estas cúspides accesorias son cónicas, rectas y bajas, pero bien diferenciadas 

apicalmente. La cúspide anterior es siempre de mayor o igual tamaño que la posterior. 

El último diente es recto, bicuspidado robusto y pequeño. A lo largo de la serie, 

ubicados en el sulcus dentalis, se observan alvéolos de reemplazo subcirculares y 

profundos lingualmente sobre los alvéolos funcionales. 
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El maxilar derecho (MACN Pv 18824) se conserva casi completo (Fig. 78 D). 

En vista lateral es triangular, bajo y de base ancha. Se destaca el contorno convexo del 

borde anterior de la lámina facial. Carece de ornamentación labial y presenta cinco 

forámenes labiales, el último de los cuales se encuentra a la altura del diente IX. El 

borde ventral del maxilar presenta una marcada convexidad anterior que corresponde 

al borde ventral de la rama labial del proceso premaxilar. Esta rama es robusta, cónica 

y curvada dorsalmente. En vista medial, se observa el estante supradental que está 

completo excepto por una parte posterior a la carilla de articulación para el vómer. 

Dorsalmente, sobre la parte rota, se observa una fina cresta vertical que se desarrolla 

desde el borde de la fenestra exonarina hasta el foramen de egreso del c.a.s. y se que 

se continúa como la lámina transversa anterior. La depresión para el órgano vómero-

nasal es somera; posteriormente se observa un desdibujado soporte narial posterior 

que dorsalmente se continúa como la cresta semilunar sobre la lámina facial. La serie 

dentaria conserva los 12 dientes posteriores, aunque posiblemente haya habido uno o 

más dientes adicionales anteriormente. Lo dos primeros dientes (a y b) son 

unicuspidados, muy grandes, de base robusta, sección circular, cono punzante y 

distalmente dirigido. Los cuatro subsiguientes (c, d, e y f) son similares pero más 

pequeños, donde los dos centrales (d y e) son de menor tamaño que los laterales (c y 

f). Los dientes (g) y (h) son dientes robustos débilmente bicuspidados, distalmente 

cónicos y lateralmente comprimidos, que presentan una protuberancia marcada en su 

cara mesial. Los tres dientes siguientes (i, j y k) son tricuspidados, robustos y 

labiolingualmente comprimidos. La cúspide central es la dominante, mientras que la 

cúspide mesial es cónica, recta y diferenciada por un somero surco de la cúspide 

media. La cúspide distal es sólo una protuberancia pequeña, casi ausente en el diente 

(k). El último diente (l) es robusto, recto y bicuspidado. Labialmente sobre los 

alvéolos funcionales se observan profundos alvéolos de reemplazo.  

El fragmento MACN Pv 18825 corresponde a la parte posterior de un maxilar 

izquierdo (Fig. 78 E). Labialmente es liso con dos forámenes labiales. Lingualmente 

se observa el estante supradental, con las carillas de articulación para el palatino y 

pterigoides. Dorsalmente se observa el foramen de ingreso al c.a.s y el surco que 

recibe al yugal. Se conservan nueve alvéolos, con ocho dientes. El primer diente (a) 

falta, y anteriormente a él  se conserva parte de la base de un diente más anterior. El 

primer diente conservado (b) es unicuspidado, bajo y sin compresión lateral. Los dos 

dientes siguientes (c y d) son robustos, distalmente cónicos con las cúspides dirigidas 
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hacia el extremo distal. El diente (e) es robusto, apicalmente comprimido 

labiolingualmente  y débilmente tricuspidado. La cúspide central es dominante, 

presenta una cresta que la recorre anteroposteriormente, y con dos protuberancias 

(mesial y distal) en sus extremos. El siguiente diente (g) es similar. Entre los dientes 

(e) y (g), se ubica labialmente la base de un diente pequeño (f) que ha sido 

reemplazado pero no terminó de desprenderse. Este diente es de una generación dental 

anterior a la que también pertenecen los dientes (h) e (i). El anteúltimo diente (h) es 

tricuspidado similar al (e), pero con cúspides y sin protuberancias. El último diente (i) 

es cónico, robusto y bajo.  
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Figura 78. Elementos craneales de Tupinambis sp. del sitio arqueológico “Lomas del Veinte”, Santiago 

del Estero. A, Frontal MACN Pv 18821 en vistas dorsal y ventral; B, dentario derecho MACN Pv 

18822 en vistas labial y lingual; C, maxilar izquierdo MACN Pv 18823 en vistas labial y lingual; D, 

maxilar derecho MACN Pv 18824 en vistas labial y lingual; E, maxilar izquierdo MACN Pv 18825 en 

vistas labial y lingual. Abreviaturas: a.r, alvéolo de reemplazo. Escala = 10 mm. 
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Comentarios taxonómicos. Los fósiles pueden ser incluidos en el clado 

Borioteiioidea-Teiioidea por presentar abundante cemento sobre las bases de los 

diente (MACN Pv 18822 a 18825), alvéolos de reemplazo profundos y subcirculares 

(MACN Pv 18823, MACN Pv 18824) y un esplenial hipertrofiado anteriormente 

desarrollado como se infiere de la carilla de articulación sobre el dentario MACN Pv 

18822. Estos mismos caracteres, el tamaño de los restos, el soporte narial posterior a 

la fenestra exonarina ([C16]) y la implantación subpleurodonte ([C120]) permiten la 

exclusión de los Gymnophthalmidae. 

La ausencia del septo narial anterior (Cap. V) y el proceso anterolateral del 

coronoides solapando ampliamente al proceso posterodorsal del dentario ([C86], 

[C96]), son caracteres presentes en los fósiles y Teiioidea pero ausentes en los 

Borioteiioidea, permitiendo la exclusión de este último grupo. El contorno sigmoidal 

del margen ventral del maxilar ([C13]), el soporte narial posterior desdibujado ([C17]) 

y la cresta sobre la lámina transversal del maxilar ([C18]) son caracteres que 

comparten los Tupinambinae y se encuentran presentes en los fósiles.  

El material del sitio “Lomas del Veinte” es asignado a Tupinambis sp. por la 

presencia de dientes posteriores cuspidados y robustos (Cap. III). Los tipos 

morfológicos presentes en el fósil, así como su patrón de distribución a lo largo de la 

serie dentaria concuerdan con lo observado en ejemplares subadultos de T. merianae 

con una LSDd < 41,69 mm (LSDm < 37,9 mm) (Cap. III). Los especímenes de T. 

merianae con una LSDd en estos valaores no tienen dientes robustos y romos, pero sí 

cuspidados robustos. El fósil MACN Pv 18821 presenta una LSDd = 39,94 mm, 

mientras que los maxilares MACN Pv 18823 y MACN Pv 18824 presentan LSDm de 

32,93 mm y 32,72 mm respectivamente, confirmando la inferencia previa. De esta 

manera, el patrón de distribución de los dientes y la longitud de las series dentarias, 

están indicando que los individuos representados por estos fósiles eran juveniles o 

subadultos.  

Donadío (1983a) sostiene que este material puede ser asignado a T. rufescens 

por la forma del proceso medial del frontal (dado como proceso nasal) y de los dientes 

del dentario y maxilares. Sin embargo, este autor no explicita estas diferencias. En la 

revisión del material de referencia, se observaron sutiles variaciones en las 

dimensiones del proceso medial del frontal y de la relación de éste con los procesos 

laterales; sin embargo, estas variaciones no se consideran significativas pues no se 
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observa una marcada diferencia entre las diferentes especies analizadas. Por lo tanto, 

se desestima el comentario de Donadío (1983a). 

Como se mencionó en el Capítulo III, las sutiles diferencias observadas en los 

dientes robustos de las distintas especies de Tupinambis no son lo suficientemente 

confiables como para diferenciar a los fósiles a nivel específico, por lo que el material 

permanece indeterminado a este nivel. 

 

Comentarios biogeográficos 

La provincia de Santiago del Estero forma parte de la provincia biogeográfica 

Chaqueña, la cual está incluida en el Dominio Chaqueño (Cabrera y Willink, 1980). 

El bosque Chaqueño, como se describió previamente (ver C. bicuspidatus), presenta 

clima continental con una temperatura media anual de 20-23° C y precipitaciones en 

verano que varían de 500 mm/año al oeste a 1200 mm/año en el este. La provincia 

Chaqueña presenta cuatro distritos, la provincia de Santiago del Estero se encuentra 

comprendida en el distrito Oriental, el cual es más seco (500-800 mm/año) y más 

marcadamente continental (Cabrera, 1976; Cabrera y Willink, 1980). Bajo estas 

condiciones climáticas habita T. rufescens, que es la única especie presente en el área 

de “Lomas del Veinte” en la actualidad. 

Donadío (1983a) infiere, al referir estos fósiles a T. rufescens, que hace 1000-

1200 AP se habría desarrollado un clima tropical a templado de tipo semiárido en este 

sitio, con un régimen de precipitaciones de 200-700 mm/año, lo cual habría permitido 

el desarrollo de un bosque xerófilo o estepa arbustiva. Según Donadío (1983a), esta 

inferencia es coincidente con la fauna de vertebrados acompañante. Sin embargo, 

según Fernández (1994), en dicho lapso de tiempo, en el centro-sur de la provincia de 

Santiago del Estero, se habría desarrollo un clima cálido y húmedo que favoreció el 

desarrollo de un gran lago y pantanos. Estas condiciones húmedas difieren de las 

xéricas inferidas por Donadío (1983a). Los mamíferos recuperados en este sitio 

incluyen pecaríes (Catagonus wagneri), osos hormigueros (Myrmecophaga 

tridactyla), coipos (Myocastor coypus) y ratas nutria pequeñas (Holochilus chacarius) 

(Cione y Tonni, 1981; Prevosti et al., 2006) y coinciden con un ambiente húmedo. La 

retracción de estas condiciones cálidas y húmedas habría ocurrido durante la Pequeña 

Edad de Hielo en los siglos XVIII y XIX (Prevosti et al., 2006), dando lugar a las 

actuales condiciones ambientales presentes en Santiago del Estero. La contradicción 

entre las inferencias ambientales de Donadío (1983a) y aquellas obtenidas a partir de 
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los peces y mamíferos fósiles recuperados en este sitio (Cione et al., 1979; Cione y 

Tonni, 1981) descansa en la asignación específica de los restos de Tupinambis. La 

imposibilidad de determinar a nivel específico estos fósiles no permite realizar 

inferencias paleoambientales, pero se destaca que la otra especie de Tupinambis que 

habita actualmente en la Argentina, T. merianae, es característica de ambientes más 

húmedos, como el propuesto para el sitio (Cione et al., 1979; Cione y Tonni, 1981), 

de modo que no se advierte una contradicción respecto a este hallazgo. 
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CAPÍTULO V 

 

ANÁLISIS FILOGENÉTICO DE LA FAMILIA TEIIDAE 

 

Son varios los trabajos que han abordado la problemática de las relaciones 

filogenéticas en la familia Teiidae o en parte de ella. Sin embargo, la filogenia del 

grupo aún no está resuelta. A continuación se presenta un repaso de los principales 

trabajos sobre este tema, para luego abordar un análisis filogenético basado en 

caracteres osteológicos que incluye a los taxones extintos sudamericanos. 

 

1. ANTECEDENTES 

El trabajo de Presch (1974a) es el primer intento de clarificar las relaciones en 

la familia Teiidae. En ese trabajo, Presch adscribe a la escuela Fenética de 

clasificación, obteniendo, a partir de una matriz de 9 taxones y 21 caracteres, un 

fenograma donde se reconocen dos tribus, las cuales posteriormente fueron elevadas a 

subfamilias por Ávila-Pires (1995). Estas subfamilias son Teiinae y Tupinambinae 

(Fig. 79). Los Teiinae se diferencian en dos subgrupos: uno formado por teidos con 

dientes transversalmente bicuspidados (entre otros caracteres), que incluye los 

géneros Teius y Dicrodon; y el otro con tres géneros, donde Kentropyx se diferencia 

por un único carácter de “Ameiva”/“Cnemidophorus”, los cuales serían indistinguibles 

osteológicamente (Presch, 1974a). A su vez, en la subfamilia Tupinambinae, 

Callopistes aparece separado de los restantes géneros, entre los cuales se destaca la 

semejanza de Tupinambis con Crocodilurus. 
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Figura 79. Relaciones fenéticas de la familia Teiidae según Presch (1974a). Abreviaturas: Te, Teiinae; 

Tu, Tupinambinae. 

 

 Los trabajos posteriores sobre las relaciones de los Teiidae adhieren al 

Cladismo. El primero de estos trabajos es de 1995, donde Denton y O’Neill intentan 

resolver las relaciones filogenéticas de los géneros del Mesozoico de América del 

Norte Chamops y Prototeius. Además de estos fósiles, Denton y O’Neill (1995) 

incorporan a su análisis integrantes de los extintos Polyglyphanodontinae sensu Estes 

(1983a) (Cherminsaurus, Macrocephalosaurus y Polyglyphanodon). La matriz de 

Denton y O’Neill (1995) incluye 14 géneros y cuenta con 30 caracteres. Los 

caracteres son craneales, propuestos originalmente en dicho trabajo o tomados de 

Presch (1974a) y Estes et al. (1988). Las relaciones filogenéticas resultantes coinciden 

con la propuesta de Presch (1974a) (Fig. 80). Los géneros actuales se presentan 

separados de los géneros fósiles, y se agrupan en las dos subfamilias Teiinae y 

Tupinambinae. Las relaciones internas de los Tupinambinae y Teiinae son iguales a 

las propuestas por Presch (1974a) con la salvedad que Kentropyx, “Ameiva” y 

“Cnemidophorus” conforman una politomía. Una segunda politomía se observa entre 

los Teiidae extintos Cherminsaurus + Polyglyphanodon y Macrocephalosaurus. 

Prototeius y Chamops aparecen como basales a esta última politomía. En base a esta 

topología, la familia Teiidae sensu Denton y O’Neill (1995) queda conformada de la 

siguiente forma: Chamopsiinae + (Polyglyphanodontinae (Tupinambinae + Teiinae)). 
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Posteriormente, Sullivan y Estes (1997) desestiman la subfamilia Chamopsiinae de 

Denton y O’Neill (1995) por considerar que varios de los taxones asignados a ella son 

compuestos (con diagnosis basadas en caracteres de elementos aislados) y que la 

única sinapomorfía válida para la familia no puede ser evaluada en los holotipos. 

 

 

 
 
Figura 80. Hipótesis filogenética de la familia Teiidae según Denton y O’Neill (1995). Abreviaturas: 

Te, Teiinae; Tu, Tupinambinae. 

 

 Más recientemente, Mortari y Colli (1999) presentan resultados de un estudio 

donde analizan 54 caracteres osteológicos, merísticos y de la anatomía lingual de los 

géneros vivientes de la familia Teiidae. Estos autores obtienen cuatro árboles 

igualmente parsimoniosos (longitud (L) = 48 pasos e Índice de Consistencia (IC) = 

0,78), y destacan que sus resultados muestran una mayor afinidad entre Crocodilurus 

y Dracaena, mientras que las relaciones entre los “cnemidoforinos” no pueden 

resolverse. 
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 Basados en la musculatura craneal de los Teiidae, Moro y Abdala (2000) 

registran 70 caracteres miológicos, que producen un único árbol más parsimonioso (L 

= 195 pasos) (Fig. 81). Estas autoras reconocen la monofilia de los Teiidae sólo al 

incluir a Cercosaura schreibersii (Gymnophthalmidae) pero no la de los 

Gymnophthalmidae. Entre los Teiidae no encuentran sustento para la división en 

Teiinae y Tupinambinae. 

 

 

 
 
Figura 81. Hipótesis filogenética de la familia Teiidae simplificada de Moro y Abdala (2000). 

  

Nydam y Cifelli (2002b) evalúan las relaciones filogenéticas de los Teiidae 

sensu Estes (1983a), incluyendo los fósiles cretácicos. Su análisis se basa en una 

revisión de los datos de Denton y O’Neill (1995), además de consideraciones sobre 

los caracteres planteados por McCord (1998) y la incorporación de los taxones 

extintos Peneteius y Bicuspidon. Nydam y Cifelli (2002b) obtuvieron 17 árboles 

filogenéticos igualmente parsimoniosos (L = 55 pasos, IC = 0,62, e Índice de 

Retención (IR) = 0,81). Según los autores, el bajo valor del IC se debería a la 

importante cantidad de datos ausentes en los géneros fósiles. El consenso estricto de 

estos árboles (Fig. 82 A) presenta una gran dicotomía con sólo dos agrupamientos 
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menores: los “cnemidoforinos” y Tupinambis + (Crocodilurus + Dracaena). El 

Consenso de Mayoría (corte 50%) muestra bajo valores de soporte para las dos 

subfamilias, en particular para los Tupinambinae que sólo mínimamente supera el 

límite (Fig. 82 B). Contrariamente a los trabajos previos con datos osteológicos 

(Presch, 1974a; Denton y O’Neill, 1995), Crocodilurus se asemeja más a Dracaena 

que a Tupinambis. Las relaciones entre los “cnemidoforinos” coinciden con las 

planteadas por Denton y O’Neill (1995). 

 

 

 
Figura 82. Hipótesis filogenética de la familia Teiidae según Nydam y Cifelli (2002b). A, Consenso 

Estricto; B, Consenso de Mayoría (corte 50%). Abreviaturas: Te, Teiinae; Tu, Tupinambinae. 

 

 Nuevos fósiles asignados al extinto Dicothodon y la reasignación de 

Polyglyphanodon bajaensis al mismo, permitieron a Nydam et al. (2007) incorporar 

este género fósil al análisis filogenético de Nydam y Cifelli (2002b). Nydam et al. 

(2007) utilizan como grupo externo de los Scincomorpha a los Gekkonidae, 

reteniendo a los Gymnophthalmidae como grupo interno. El resultado de este análisis 

son tres árboles igualmente parsimoniosos (L = 67 pasos, IC = 0,63, IR = 0,81). Según 
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estos autores, los resultados son más robustos que los de Nydam y Cifelli (2002b) 

pero presentan una topología similar, en particular para los Teiidae (Fig. 83). El 

cambio más notorio de este estudio es la remoción de los lagartos cretácicos y su 

agrupamiento en los Borioteiioidea, como grupo hermano de los Teiidae. 

 

 

 
 
Figura 83. Hipótesis de las relaciones filogenéticas de la familia Teiidae según Nydam et al. (2007). 

Abreviaturas: 1, Teiioidea; 2, Borioteiioidea; 3, Teiidae; Te, Teiinae; Tu, Tupinambinae. 
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 Posteriormente, Giugliano et al. (2007) realizan un análisis filogenético de la 

familia Teiidae utilizando tanto caracteres moleculares (secuencias de ADN 

mitocondrial 12S y 16S) como caracteres morfológicos y de ultraestructura de 

espermatozoides (datos tomados de Teixeira (2003)). A diferencia de los trabajos 

anteriores, que se basaron en métodos de parsimonia, los datos de Giugliano et al. 

(2007) fueron analizados con métodos probabilísticos: máxima verosimilitud 

(maximun likelihood) e inferencia bayesiana. La filogenia inferida del conjunto total 

de datos soporta la monofilia de los Teiidae y distingue a las subfamilias reconocidas 

previamente, donde los Teiinae tienen mayor soporte que los Tupinambinae. El 

análisis de máxima verosimilitud produce un único árbol más parsimonioso (L = 1163 

pasos, IC = 0,63, IR = 0,48); mientras que la inferencia bayesiana produce una 

topología general similar, con diferencias entre los Tupinambinae. Con ambos 

métodos de análisis, los Teiinae se ordenan en un único grupo (Fig. 84 A, B). Estos 

autores no reconocen la diferenciación del grupo Teius + Dicrodon presente en otras 

filogenias (Presch, 1974a; Denton y O’Neill, 1995; Nydam y Cifelli, 2002b; Nydam et 

al., 2007), aunque soportan la posición basal de estos géneros respecto a los 

“cnemidoforinos”, que conforman un grupo natural. Entre los Tupinambinae, ambos 

métodos reconocen a Callopistes como basal; sin embargo, se observan 

incongruencias entre los restantes géneros. El método de máxima verosimilitud 

considera a Tupinambis como grupo hermano de Crocodilurus mientras que la 

inferencia bayesiana obtiene a Dracaena como grupo hermano de Crocodilurus (Fig. 

84 A, B). Giugliano et al. (2007) también utilizan datos del reloj molecular para 

calcular el momento en que se produjeron los eventos de diversificación genérica. 

Según estos autores, la familia se habría originado en el Cretácico superior-Paleoceno 

y durante el Eoceno-Oligoceno se habrían diferenciado la mayoría de los géneros 

(Giugliano et al., 2007). 
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Figura 84. Hipótesis filogenética de la familia Teiidae según Giugliano et al. (2007). A, árbol más 

parsimonioso calculado por máxima verosimilitud, valores de Bootstrap/Bremer Support; B, árbol inferido 

por inferencia bayesiana, con valores de probabilidad posterior. Abreviaturas: Te, Teiinae; Tu, 

Tupinambinae. 

 

 Desde el trabajo de Presch (1974a) poco se ha avanzado en la resolución de las 

relaciones filogenéticas dentro de los Teiinae. Ésta es una de las razones por la cual 

Reeder et al. (2002) realizan un análisis filogenético integral del controversial género 

“Cnemidophorus”. Estos autores utilizan datos morfológicos y moleculares (ADN 

mitocondrial y aloenzimas), los cuales son analizados de dos formas. Por un lado, 

consideran el peso uniforme de los caracteres obteniendo cuatro árboles igualmente 

parsimoniosos (L = 1539 pasos; IC = 0,39; IR = 0,61), cuyo consenso estricto se 

observa en la figura 85. Al considerar los pesos en forma no uniforme (Análisis de 

Aproximación Sucesiva) obtienen un único árbol (L = 43281 pasos; IC = 0,61; IR = 

0,79). Este segundo árbol es similar al anterior, difiriendo en: (1) la posición 

intercambiada de Dicrodon y Teius; y (2) las relaciones dentro del grupo “sexlineata”. 

Los resultados de Reeder et al. (2002) no reconocen la monofilia de la familia 

Teiidae, pero su parafilia tiene poco soporte. Sin embargo, reconocen la monofilia de 

los Teiinae, donde se destaca la posición basal de Teius y Dicrodon respecto a los 

“cnemidoforinos”. Estos últimos son monofiléticos, pero entre ellos sólo se reconoce 
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la monofilía de Kentropyx y el clado norteamericano de “Cnemidophorus” (= 

Aspidoscelis) (i.e. “Cnemidophorus” y “Ameiva” no son monofiléticos).  

 

 

 
 
Figura 85. Hipótesis filogenética de la subfamilia Teiinae modificada de Reeder et al. (2002). 

Asterisco, posición de C. ocellifer. 

 

Por otra parte, Sullivan y Estes (1997) realizan el análisis filogenético de la 

subfamilia Tupinambinae para dilucidar las afinidades de la especie Paradracaena 

colombiana del Mioceno de Colombia. Estos autores construyen una matriz de seis 

taxones y 30 caracteres osteológicos, parte de los cuales son tomados de Presch 

(1974a). Del análisis de la matriz de datos, estos autores obtienen un único árbol (L = 
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37 pasos, IC = 0,89) (Fig. 86) donde Callopistes aparece en posición basal, mientras 

que Crocodilurus se relaciona más con el clado Paradracaena + Dracaena que con 

Tupinambis.  

 

 
 
Figura 86. Hipótesis filogenética de los Tupinambinae según Sullivan y Estes (1997). 

 

En 1999, Fitzgerald et al. realizan el primer estudio cladístico destinado a 

dilucidar las relaciones filogenéticas del género Tupinambis, que en ese momento y 

para estos autores constaba de cinco especies (excluía a T. quadrilineatus). Utilizan 

datos de morfología externa y moleculares (citocromo mitocondrial b (300pb) y ND4 

(375pb)), obteniendo como resultado un único árbol más parsimonioso (L = 541 

pasos, IC = 0,691, IR = 0,824) (Fig. 87). Este género presenta una división entre las 

especies de distribución austral (T. merianae + (T. duseni - T. rufescens)) y las de 

distribución boreal (T. longilineus + T. teguixin). 
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Figura 87. Hipótesis filogenética del género Tupinambis modificada de Fitzgerald et al. (1999). 

 

 En el mismo sentido, Péres Jr y Colli (1999) presentan los resultados del 

análisis de caracteres morfológicos de las seis especies del género Tupinambis, a 

partir del cual obtuvieron nueve árboles igualmente parsimoniosos. El género se 

divide en dos clados similares a los de Fitzgerald et al. (1999): grupo “teguixin” (T. 

teguixin + T. quadrilineatus + T. longilineus) y el grupo “merianae” (T. merianae + T. 

rufescens + T. duseni). En el trabajo doctoral de Péres Jr (2003) este autor profundiza 

el estudio de la relaciones filogenéticas de Tupinambis utilizando datos morfológicos 

y moleculares. El análisis combinado de caracteres produjo dos árboles igualmente 

parsimoniosos (L = 302 pasos, IC = 0,7, IR = 0,67) (Fig. 88). Péres Jr (2003) favorece 

la primer hipótesis en la cual Tupinambis resulta monofilético (Fig. 88 A). 
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Figura 88. Hipótesis filogenética del género Tupinambis según Péres Jr (2003). A, sin árbol restringido; B, 

con árbol restringido. 

 

 A partir de lo anteriormente expuesto se puede concluir que la monofilia de los 

Teiidae se encuentra comprobada, y que los Gymnophthalmidae constituyen su grupo 

hermano (contra Moro y Abdala (2000) y Reeder et al. (2002)). Estas dos familias 

constituyen los Teiioidea de Estes et al. (1988). Los “teidos” cretácicos se agrupan 

por fuera de los géneros actuales componiendo los Borioteiioidea, grupo hermano de 

los Teiioidea (Nydam et al. 2007). 

Las relaciones entre los géneros de la familia Teiidae todavía no presentan una 

clara resolución y la monofilia de los géneros “Ameiva” y “Cnemidophorus” está 

cuestionada. La división en las subfamilias Teiinae y Tupinambinae es reconocida por 

la mayoría de los autores (excepto Moro y Abdala, 2000), y todos los autores, excepto 

Teixeira (2003), coinciden en su composición genérica. Esta última autora considera 

que Callopistes debe ser excluido de los Tupinambinae e incluido en los Teiinae. 

Entre los Teiinae, hay acuerdo respecto a la posición basal de Teius y Dicrodon, pero 

no en cuanto a la relación entre ellos y con los “cnemidoforinos”. Las relaciones entre 

los “cnemidoforinos” son las menos resueltas. Además, como se mencionó 

anteriormente, no está corroborada la monofilia de “Cnemidophorus” y “Ameiva”, dos 

géneros históricamente aceptados. Entre los Tupinambinae, es aceptada la posición 

basal de Callopistes (ver comentario anterior) pero las relaciones entre los restantes 

géneros varía según la filogenia que se trate y los métodos implementados para el 

análisis de los datos (Giugliano et al., 2007). Respecto al género Tupinambis, la 
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evidencia sostiene el reconocimiento del grupo de especies “merianae” minetras que 

las relaciones entre T. longilineus, T. quadrilineatus y T. teguixin son menos claras 

(Fitzgerald et al., 1999; Péres Jr, 2003). 

2. ANÁLISIS FILOGENÉTICO 

2.1. Taxones 

Se evaluaron 29 especies de nueve de los diez géneros de Teiidae (Tabla 5). 

No se pudo evaluar ningún ejemplar de Dicrodon. Como grupo externo más cercano 

se utilizó a los Gymnophthalmidae, representado por Cercosaura schreibersii, Anadia 

bogotensis y Bachia dorbignyi. Adicionalmente, se incluyó a Mabuya frenata y a 

Ophiodes vertebralis. La primera de estas especies corresponde a la familia Scincidae 

que, junto a Xantusiidae, forman el grupo hermano de los Lacertoidea (Lacertidae + 

Teiioidea); mientras que O. vertebralis es un Anguidae que forma parte de los 

Anguimorpha, grupo hermano de los Scincomorpha. De esta forma, se obtuvo 

información de grupos externos cada vez más alejados de los Teiidae. 

A esta matriz se incorporaron las especies extintas Paradracaena colombiana 

Sullivan y Estes 1997 y Callopistes bicuspidatus Chani 1976 cuyas afinidades con los 

Teiidae están bien documentadas. Por lo tanto, se analizaron 31 taxones internos (29 

actuales y 2 fósiles) y 5 taxones externos resultando en un total de 36 taxones. 

2.2. Caracteres 

Para la elección del tipo de caracteres se tuvieron en consideración dos 

aspectos. Uno de ellos es que en la práctica paleontológica se trabaja con el concepto 

morfológico de especie debido a que el cambio morfológico es el único aspecto que 

puede ser evaluado directamente en los fósiles. El otro aspecto se relaciona con el 

proceso de fosilización, donde las características del ambiente de fosilización 

(energía, tipo de sedimento, etc.) determina el tipo de elementos que se conservará. 

Generalmente, se preservan elementos óseos aislados, aunque en algunos casos muy 

particulares (ambientes de baja energía y sedimentos finos), se conservan ejemplares 

de lagartos articulados, que incluso pueden incluir parte del tegumento (e.g. Tijubina 

pontei Bonfim Jr y Marques 1997). 

En la presente tesis se utilizaron caracteres esqueletarios, la mayoría óseos, 

aunque también se analizaron algunos cartilaginosos (del aparato hioideo y de la 

cintura pélvica). A pesar que la morfología externa es la base de la sistemática actual 
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de la familia (e.g. Cei, 1986, 1993; Ávila-Pires, 1995), no se evaluaron caracteres de 

este tipo. 

En primer instancia se recopiló información de los diferentes caracteres 

mencionados en la literatura, ya sea de trabajos filogenéticos, fenéticos o descriptivos 

relacionados con los Teiidae. Esta información se ordenó según regiones anatómicas 

(cráneo, esqueleto axial, etc.) y se utilizó para sistematizar la observación exhaustiva 

del material de referencia. Durante el estudio de los diferentes materiales, pudieron 

ser registrados nuevos caracteres. Algunos caracteres considerados inicialmente 

resultaron no ser informativos, ya que no aportan información al nivel taxonómico 

abordado, por lo que fueron removidos del análisis. Además, la separación de los 

Borioteiioidea respecto a los Teiidae determinó la exclusión de varios caracteres 

utilizados en estudios previos (Denton y O’Neill, 1995; Nydam y Cifelli, 2002b; 

Nydam et al. 2007): fusión ontogenética del frontal, desarrollo del cóndilo articular, 

relación largo/alto del parietal, septo intermandibular y suspensión del reemplazo 

dentario posterior (caracteres 1, 13, 14, 23, y 27 de Denton y O’Neill (1995), Nydam 

y Cifelli (2002b) y Nydam et al. (2007)). En los trabajos descriptivos de Krause 

(1991), Tedesco y Cei (1997) y Veronese y Krause (1997) se describen caracteres 

osteológicos que, en gran parte, fueron desestimados para el análisis, debido a que no 

pudieron ser confirmados con la observación del material de referencia, o sus 

diferentes estados eran muy subjetivos (e.g. profundidad del surco intercondilar del 

fémur) o de difícil cuantificación. En suma, se utilizó una matriz de 159 caracteres: 83 

craneales, 32 de la hemimandíbula, 14 relacionados a la dentición, 2 del aparato 

hioideo y 28 del esqueleto postcraneal (Anexo 1). 

 

2.2.2. Análisis de los Caracteres 

En la descripción de cada carácter figura, en forma abreviada, la publicación o 

publicaciones donde se ha mencionado previamente. La abreviatura es seguida por el 

número original asignado a dicho carácter en la correspondiente publicación. En el 

caso en que la fuente haya sido un trabajo descriptivo y el carácter no estaba 

numerado, la abreviatura no es seguida por un número. La ausencia de abreviaturas 

indica que se trata de un carácter nuevo no descripto previamente. En los comentarios 

de cada carácter se hace referencia, cuando no se trate de un carácter nuevo o de un 
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carácter tomado de un trabajo descriptivo, si éste ha sido redefinido (y en 

consecuencia recodificado) o recodificado a partir de las observaciones realizadas. 

Abreviaturas: A, Arnol et al., 2007; C, Chani, 1976; Co, Conrad, 2006; D, Donadío, 

1985; DO, Denton y O´Neill, 1995; E, Estes et al., 1988; EC, Evans y Chure, 1998; 

K, Krause, 1990; L, Lee, 1997; L2, Lee, 1998; Mc, Maclean, 1974; M, Müller, 2001; 

N, Nydam et al., 2007; NQ, Norrel y de Queiroz, 1991; NC, Nydam y Cifelli, 2002b; 

P, Presch, 1974a; P2, Presch, 1980; R, Reynoso, 1998; SE, Sullivan y Estes, 1997; 

TC, Tedesco y Cei, 1997; VK, Veronese y Krause, 1997. 

 

CRÁNEO 

00. Estante palatal del premaxilar, desarrollo: escasamente desarrollado (0); 

desarrollado (1); muy desarrollado, con proyecciones posteriores (2); otro 

(3). 

01. Estante palatal del premaxilar, contorno medio: cóncavo (i.e. “U”, abierta 

posteriormente) (0); bordes rectos (i.e. “V” invertida) (1); bordes rectos, 

marcadamente divergentes (“V” invertida, marcadamente abierta al superar 

la mitad del largo) (2). 

02. Proceso ascendente del premaxilar, forma (TC): corto (i.e. no alargado), 

ancho distalmente (0); corto, ancho basalmente (1); alargado y estrecho (2); 

alargado y ancho (3). 

03. Proceso ascendente del premaxilar, constricción basal: ausente (0); 

presente (1). 

04. Proceso ascendente del premaxilar, avance entre nasales (SE[30], TC, 

M): poco, no supera la mitad de la longitud total de los nasales (0); mucho, 

supera la mitad de la longitud total de los nasales (1); existe contacto entre 

con el premaxilar y el frontal (2). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. Para cuantificar los diferentes estados se 

calculó la distancia entre el proceso medial del frontal al premaxilar (F-p.Mx) y del proceso 

medial del frontal a la proyección sobre el plano sagital del extremo más anterior de los 

nasales (F-N). Estos valores permiten calcular el porcentaje de avance del proceso 

ascendente del premaxilar entre los nasales. 

05. Proceso ascendente del premaxilar, cresta ventral (cresta del septo 

nasal, Montero et al., 2004): presente (0); ausente (1).  
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Comentario. Este carácter sólo puede ser observado en cráneos desarticulados, de ahí el 

importante número de datos faltantes. 

06. Premaxilar, forámenes laterales (L2[2]): presentes (0); ausentes (1). 

07. Unión maxilar-premaxilar, en vista lateral (L[7], L2[3]): el contacto es en 

un punto, sobre el mismo eje de la rama labial del proceso premaxilar (0); la 

rama labial del proceso premaxilar del maxilar se une ventralmente al 

proceso maxilar del premaxilar (1); la rama labial del proceso premaxilar del 

maxilar (de forma cónica) encastra lateralmente sobre el proceso maxilar del 

premaxilar, el cual presenta una agarradera terminal que sostiene a dicha 

rama dorsal y ventralmente (2). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. Lee (1998) se refiere al contacto maxilar-

premaxilar haciendo hincapié en el contacto móvil de estos huesos en la serpientes y rígido 

en los lagartos. Aquí se hace referencia a las diferentes formas del contacto rígido 

observado.  

08. Constricción del contorno del cráneo a nivel maxilar-premaxilar en 

vista dorsal (o ventral): ausente (0); presente (1). 

09. Maxilar, rama labial del proceso premaxilar, forma (Estes, 1969; DO): 

cuña, plana, de desarrollo horizontal o ligeramente curvada dorsalmente (0); 

cónica (1); muy robusta y roma, curvada medialmente (2). 

10. Maxilar, escotadura labial a la rama lingual del proceso premaxilar: 

ausente (0); presente (1). 

11. Rama labial del proceso premaxilar del maxilar: recta (0); curvada, casi 

en contacto con la rama lingual (1). 

12. Alto relativo del hocico: el maxilar no supera el 50 % de la altura del cráneo 

(0); el maxilar supera el 50 % de la altura del cráneo (1). 
Comentario. El alto del maxilar fue tomado al proceso prefrontal y comparado con el alto 

del cráneo.  

13. Maxilar, margen ventral (E[87], L2[4]): recto en todo su desarrollo (0); 

sigmoidal, curvándose dorsalmente en su parte anterior (1). 
Comentario. Este carácter ha sido recodificado. 

14. Maxilar, procesos dorsales (proceso frontal): uno (0); dos, con el proceso 

frontal escasamente desarrollado (1); dos, la base del proceso frontal es 

angosta, resultando en un proceso digitiforme (2); dos, la base del proceso 

frontal es ancha, resultando en un proceso triangular (3); dos, similares, 

bajos y de base ancha (4). 
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15. Maxilar, proceso posterior, altura (vista lateral): alto (“profundo”) en 

vista lateral (0); aguzado posteriormente (1). 

16. Soporte narial posterior, posición (DO[2], NC[2], N[2]) (Fig. 89): ubicado 

a la altura del borde posterior de la fenestra exonarina (0) (Fig. 89 A); 

posteriormente desplazado respecto del borde de la fenestra exonarina (1). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido, desdoblándolo en dos, según la posición 

relativa a la fenestra exonarina ([C16]) o la forma del soporte narial posterior ([C17]). Sólo 

puede ser observado en cráneos desarticulados, de ahí el importante número de datos 

faltantes. 

17. Soporte narial posterior, forma (DO[2], NC[2], N[2]) (Fig. 89): tabique 

vertical muy robusto (0); grácil; dorsalmente expandido (subtriangular) 

formando un estante, ventralmente se presenta como una delgada lámina (1); 

similar al anterior pero más bajo, con su extremo dorsal robusto (2); similar 

al estado “1” pero sin la cresta ventral, aislada del estante supradental (3); 

cresta baja, ancha y desdibujada (no nítida), dorsalmente con una 

protuberancia amorfa (4); similar al anterior pero sin estructura dorsal (5). 
Comentario. Ver [C16]. 
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Figura 89. Vista lingual de maxilares de diferentes Teiioidea donde se observa el soporte narial 

posterior. A. Cercosaura schreibersii (Gymnophthalmidae) (UNRC 5058); B, “Ameiva” ameiva 

(UNMdP-O 27); C, “Cnemidophorus” lemniscatus (UMMZ 18945); D, “Cnemidophorus” longicaudus 

(HAA 115); E, Kentropyx viridistriga (UNNE 1062); F, Kentropyx calcarata (MZUSP 81580); G, Teius 

teyou (UNMdP-O 15); H, Callopistes maculatus (MNHN cl 4113); I, Tupinambis merianae (UMMdP-O 

2); J, Crocodilurus amazonicus (MZUSP 92074); K, Dracaena paraguayensis (MZUSP 62489). Escala = 

0,5 mm en A, C, D, E; 1 mm en B, F, G, H, L, K. 
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18. Maxilar, cresta de la lámina transversa anterior: ausente (0); leve (1); 

marcada (2). 

19. Maxilar, máximo número de forámenes labiales: menos de cinco (0); 

entre cinco y siete (1); más de siete (2). 

20. Maxilar, desarrollo medial del estante supradental: muy desarrollado (0); 

poco desarrollado (1).  
Comentario. El estante se encuentra muy desarrollado entre los Gymnophthalmidae. Este 

desarrollo está relacionado con el desarrollo del paladar secundario. 

21. Maxilar, articulación con yugal: surco de paredes similares, la labial algo 

más alta (0); similar, pero la pared lingual muy alta, visible en vista labial 

(1); sin surco, el yugal apoya sobre el maxilar y no encaja en él (2). 

22. Septomaxilar, forma (NQ[20], A[06]): plano (0); convexo, recorrido 

transversalmente por una suave cresta lateral (1); similar, con una cresta 

longitudinal que delimita una cara externa muy expuesta en la exonarina (2); 

escalonado, presencia de una cresta transversal lateral (3). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido y desdoblado. Los atributos considerados 

difieren de los de Arnold et al. (2007) quienes consideran las proyecciones anteriores y 

posteriores. 

23. Septomaxilar, proceso anteromedial (A[06]): ausente (0); presente, bien 

desarrollado en sentido anteromedial (1); reducido a pinzamiento, 

medialmente desplazado, sobre la cresta transversal lateral (2). 
Comentario. Idem ([C23]). 

24. Lacrimal (P2[9], E[28], R, L2[8], Mc[8]): presente, como hueso aislado o 

fusionado al prefrontal durante la ontogenia (0); ausente (1). 

25. Yugal, proceso maxilar: largo (0); corto (1). 

26. Yugal, cara externa: plana (0); levemente cóncava (1). 

27. Yugal, relación con maxilar (Co[14]): principalmente dorsal (0); posterior-

terminal (1). 
 Comentario. Este carácter es complementario con [C15]. 

28. Yugal, proceso zigomático: ausente (0); levemente desarrollado (1); 

marcadamente desarrollado (2). 

29. Yugal, altura del proceso maxilar: normal (0); muy alto (“profundo”) (1). 
Comentario. Este proceso se encuentra muy desarrollado en Dracaena y Paradracaena. 

30. Nasal, forma: alargado (0); subcircular, no alargado (1). 
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31. Contacto nasal-prefrontal (E[4], L2[15]): existe contacto (el maxilar queda 

separado del frontal) (0); no existe contacto (el maxilar y el frontal están en 

contacto) (1). 

32. Prefrontal , forma (L2[17]): lateralmente plano (0); con una depresión 

posterolateralmente sobre la órbita, delimitada por dos crestas, dorsal (mayor 

y sobre el proceso supraorbital) y ventral (generalmente menor y sobre el 

proceso lacrimal) (1). Similar al anterior pero sin proceso lacrimal (2). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. Originalmente  fue planteado para 

rugosidades presentes en el borde orbital del frontal en Iguania (Gauthier, 1984). Aquí se 

hace referencia a estructuras más constantes. 

33. Frontal, participación en la órbita (E[5], L2[22]): participa de la órbita 

(0); está excluido de la órbita por contacto entre el prefrontal y el 

postfrontal/postorbital (1). 

34. Frontal, contacto ventral entre procesos ventrales (cristae cranii) (P2[1], 

M[6], Mc, L2[54]): presente, frontal tubular (0); ausente (1). 

35. Frontal, procesos ventrales (cristae cranii), participación en fenestra 

órbitonasal (M[5], NQ[10]): desarrollados, mucha participación (0); poco 

desarrollados, poca o nula participación (1). 

36. Frontal, contacto con palatinos (Co[18]): presente (0); ausente (1). 

37. Sutura fronto-parietal, forma: recta (0); con una ligera “V” en la línea 

media, con el ápice posteriormente dirigido (1). 

38. Sutura fronto-parietal, línea de sutura (Mc, P2[18], L2[21]): línea recta, 

lisa o variablemente irregular (0); presenta dos proyecciones convexas del 

frontal (procesos posteriores) sobre el parietal (1). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. 

39. Postfrontal (P2[6], L2[23], M[7]): hueso grande, extendiéndose más allá de 

la órbita (0); hueso pequeño, no extendiéndose más allá de la órbita (1).  
Comentario. Se sigue a Lee (1998) aunque removiendo un tercer estado (ausente). En el 

caso de fusión con el postorbital se consideró el tamaño de la parte dorsal correspondiente al 

postfrontal.  

40. Postfrontal, grado de fusión con postorbital (P[1], P2[5], E[14], L2[23], 

L2[24], DO[9], SE[1], NC[9], M[7], N[9]): nulo, no hay fusión (0); 

“parcial”, los huesos se distinguen (1); total, los huesos no se distinguen (2). 
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Comentario. Este carácter es complementario al grado de fusión del postorbital (E[16], 

P2[27]), razón por la cual este último no fue considerado. El carácter ha sido redefinido para 

considerar los casos de fusión “parcial” (1). 
41. Postfrontal, extremo dorsomedial (E[13], M[8], L2[25]): muy desarrollado 

anteroposteriormente, principalmente a lo largo del parietal (0); bifurcado 

simétrico (1); proceso anteromedial más desarrollado que el posteromedial 

(2); proceso posteromedial muy reducido (3); bifurcado, el posteromedial no 

se observa en vista dorsal (4). 
Comentario. El carácter ha sido redefinido. 

42. Postfrontal, proyección hacia el centro de la órbita (Fig. 90): ausente (0); 

leve (1); marcada (2).  
 

 
Figura 90. Postfrontales de Callopistes y Kentropyx. A, cráneo de C. maculatus (MNHN cl 4112) en vista 

lateral; B, detalle de postorbital izquierdo de C. maculatus (MNHN cl 4113) en vista lateral; C, cráneo de 

K. calcarata (MZUSP 81580). Flecha señala proyección anterior del postfrontal. Escala = 10 mm en A y C, 

1 mm en B. 

 

43. Contacto postfrontal-yugal (SE[27]): no existe contacto (0); no existe 

contacto por la intercalación de una delgada extensión anteroventral del 
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postorbital (1); existe contacto (2); indeterminado, cuando hay fusión 

postfrontal-postorbital y los límites no están definidos se considera un estado 

diferente (3).  
Comentario. Este carácter ha sido redefinido, ya que Sullivan y Estes (1997) al analizar 

únicamente a los Tupinambinae no consideran la fusión postfrontal-postorbital. 

44. Tabla parietal (M[15]): amplia, fenestra supratemporal pequeña (0); 

reducida, fenestra supratemporal relativamente más grande (1). 
Comentario. Se modificó ligeramente el planteo de Müller (2001) al no considerar los 

procesos transversos.  

45. Foramen parietal (E[25], E[26], L2[33], L2[24], DO[16], NC[16], N[16]): 

ausente (0); presente, sobre la línea de sutura frontal-parietal (1); presente, 

desplazado de la sutura frontal-parietal (2). 
Comentario. El carácter se redefinió, considerando en simultáneo la presencia/ausencia y la 

posición de foramen parietal; características que otros autores consideraron por separados. 

En algunos pocos ejemplares (UNNE 4464, UMMZ 149574, UNRC 7523) se observó un 

foramen muy pequeño, el cual no fue considerado como foramen pineal. 
46. Parietal, origen de la musculatura adductora (L2[35]) (Fig. 91): parietal 

ancho con la musculatura adductora restringida a la superficie ventrolateral 

(0); parietal ancho con la musculatura adductora extendiéndose 

marginalmente sobre el parietal; en vista dorsal, el borde interno de la 

fenestra supratemporal es simétricamente cóncavo, aunque puede tener 

diferente grados de concavidad (1) (Fig. 91 A); similar, pero la parte 

posterior de la concavidad es más profunda, y existe una cresta horizontal 

que forma un reducido techo sobre el borde medial de la fenestra 

supratemporal (2) (Fig. 91 B); la musculatura adductora se extiende mucho 

sobre el parietal, pero no se yuxtaponen en la línea media, y la cresta sagital 

del parietal es ancha (3) (Fig. 91 C, D); la musculatura adductora se extiende 

mucho uniéndose medialmente y reduciendo la meseta parietal a un triángulo 

de bordes marcados y rectos que se continúa en una angosta cresta sagital 

posterior (4) (Fig. 91 E); similar pero la meseta parietal triangular es de 

bordes cóncavos y suaves (5) (Fig. 91 F). 
        Comentario: Este carácter ha sido redefinido. 
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Figura 91. Parietales de diferentes Teiidae en vista dorsal. A, “Ameiva” ameiva (UNMdP-0 27); B, 

Kentropyx calcarata (MZUSP 81580); C, Crocodilurus amazonicus (MZUSP); D, Dracaena guianensis 

(MZUSP 62849); E, Tupinambis teguixin (MZUSP 92087); F, Callopistes maculatus (MNNH cl 4113). 

Escala = 10 mm. 

 

47. Parietal, origen de la musculatura adductora (DO[10], SE[24],NC[10], 

N[10]): ocupa casi la totalidad de la longitud de la superficie dorsolateral del 

parietal (0); la musculatura es ventral (1). 
Comentario. Este carácter en las filogenias que incluyen a los Borioteiioidea permite 

diferenciar a éstos de los Teiioidea (e.g. Nydam et al., 2007). Si bien parece similar al [C46] 

y [C47], este carácter se refiere al desarrollo anteroposterior de la musculatura sobre el 

lateral del parietal (Fig. 8 de Denton y O’Neill (1995)), mientras que el carácter ([C46]) se 

refiere al avance medial de la musculatura sobre el parietal. Se removió el tercer estado, el 

cual es sinapomórfico de los Borioteiioidea, ya que no se observó en ningún ejemplar 

disponible. 

48. Parietal, estante del occipucio: marcado, no se aprecia claramente la parte 

que contribuye al occipucio en vista dorsal (0); estante suave o poco 

marcado, se observa en vista dorsal la parte que contribuye al occipucio (1). 
Comentario. Entre los procesos supratemporales se desarrolla una escotadura posterior, 

donde la pared posterior contribuye al occipucio. 
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49. Forma del techo fronto-parietal, en vista dorsal (P[20], Norell (1989), 

SE[17]): convexo (0); plano (1); de apariencia cóncava por engrosamientos 

periféricos del parietal (2). 
Comentario. Este carácter se redefinió ya que la definición de Presch (1974a) se presta a 

confusión. 

50. Parietal, procesos descendentes (E[23], DO[15]; NC[15], L2[56], M[14], 

N[15]): ausentes (0); poco desarrollados, lateralmente no son más que una 

loma dirigida ventralmente (1); desarrollados, de forma triangular-

subtriangular, y dirigidos ventralmente (2). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. 

51. Parietal, procesos anteromediales: ausentes (0); presentes (1). 

52. Posición de la fosa parietal (DO[17], NC[17], N[17]): terminal, con margen 

posterior abierto (0), similar, pero desplazada algo anteriormente (1). 
Comentario. Se ha eliminado un tercer estado documentado para los Borioteiioidea y no 

observado en el material de referencia disponible. 

53. Huesos temporales (DO[7], NC[7], N[7]): robustos, con importante 

contacto con el parietal (0); reducidos, con contacto limitado sobre la parte 

anterior del parietal (1). 
Comentario. Si bien no ha sido redefinido, se hace notar que la característica más nítida a 

observar en el material osteológico es el contacto con el parietal, dado el importante rango 

de tamaño representado en el material de referencia. Esta diferencia en tamaño dificulta la 

comparación cualitativa del grado de “robustez”. 

54. Fenestra supratemporal, borde anteromedial (DO[6], NC[6], N[6]): 

formado por el postfrontal y/o el postorbital (0); formado por extensiones 

anterolaterales del parietal (1); ausente (2). 
Comentario. Se ha adicionado un tercer estado (ausencia). Este último estado, si bien está 

presente en algunos taxones del grupo externo, es claro que es una carácter derivado entre 

los escamosos. 

55. Fenestra supratemporal (P2[2, 6]), L2[42, 43]): abierta (0); parcialmente 

cubierta anteriormente por expansión del postfrontal (1); parcialmente 

cubierta anteriormente por expansión del postorbital (2); parcialmente 

cubierta por el postfrontal-postorbital (3); totalmente cubierta por un techo 

(4).  
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. Se unifica el desarrollo/restricción de la 

fenestra con el elemento óseo (postfrontal/postorbital) responsable de la restricción cuando 

ésta está presente. 
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56. Escamoso, proceso dorsal (Mc[6], E[34], P[4], SE[3], P2[4], L[41]): 

ausente (0); presente, ligeramente desarrollado desde una suave lomada 

dorsal a un proceso pequeño (1); presente, marcado, con diferente grado de 

desarrollo (2). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. 

57.  Escamoso, proceso anterior (SE[23]): cilíndrico (0); comprimido 

dorsoventralmente (1). 

58. Contacto yugal-escamoso sobre el arco supratemporal (E[18], SE[21], 

L2[39]): presente (0); ausente, pero extremos de los huesos muy cercanos 

entre sí (1); ausente, extremos de los huesos claramente distanciados (2).  
Comentario. Este carácter ha sido redefinido incorporando un tercer estado, permitiendo la 

cuantificación de la separación de ambos huesos sobre el arco supratemporal. Sullivan y 

Estes (1997) consideran que en Paradracaena no existe este contacto. Sin embargo, y a 

pesar de no haber revisado el material original, de la Fig. 7.2 de Sullivan y Estes (1997) es 

claro que el escamoso se encuentra desplazado, y no es posible afirmar que no existe 

contacto yugal-escamoso. No obstante este carácter para P. colombiana fue considerado 

como ausente como lo describen sus autores. 

59. Cuadrado (SE[25]): robusto (0); muy robusto (1). 

60. Cuadrado, expansión anteroposterior (P[5]): ausente (0); presente, 

desarrollo horizontal (1); presente, desarrollo oblicuo (2). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido, incorporando la direccionalidad de la 

expansión. 

61. Cuadrado, expansión medial (DO[12], NC[12], N[12]): ausente (0); 

presente (1).  
Comentario: Se refiere a la expansión (en vista posterior) del cuadrado entre la cresta 

posterior y el borde medial. Hay expansión cuando el desarrollo en ambos lados es similar. 

62. Cuadrado, orientación o curvatura de cóndilo cefálico: cóndilo corto, 

dirigido posteriormente (0); algo curvado ventralmente (1); muy curvo, 

dirigido ventralmente (2). 

63. Cuadrado, cresta timpánica (DO): poco desarrollada, grácil, con forma de 

“C” abierta (0); desarrollada, robusta, con forma de “C” abierta (1); 

desarrollada, robusta, muy curvada, con mayor desarrollo de su parte 

anterodorsal (2); robusta, recta y vertical (3). 

64. Cuadrado, ala pterigoidea (“pterigoid lappet”) (P[2], SE[2] DO[11], 

L2[52], NC[11], N[11]): ausente (0); presente (1). 
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65. Cuadrado, bulbo (SE[31],): ausente (0); presente (1); muy desarrollada (2). 
Comentario: Se adiciona un estado (ausente) a la definición original de Sullivan y Estes 

(1997). 
66. Fenestra orbitonasal (= fenestra nasoetmoidal) (L2[53]): ancha, no 

restringida por los prefrontales ni los frontales (0); estrecha, restringida por 

los frontales y/o los prefrontales (1). 

67. Procesos basipterigoideos: largos, gráciles, de extremos distales simétricos 

(0); robustos, extremos distales asimétricos, redondeados anteriormente y 

aguzados posteriormente (1). 

68. Procesos basipterigoideos, superficie lateral de la carilla de articulación 

(Bell et al., 2003): plana (0); cóncava (1). 

69. Tubérculos esfenooccipitales: poco desarrollados (0); desarrollados (1). 
Comentario. Se ha mencionado variación ontogenética en los tubérculos esfenoocipitales 

(Bell et al., 2003); por esta razón, sólo se consideró el estado de ejemplares adultos. 
70. Foramen posterior del canal de Vidian: orientados ventralmente, 

quedando expuestos en vista ventral (0); orientados más lateralmente, no 

expuestos en vista ventral (1). 

71. Proótico, escotadura del trigémino: abierta, proceso inferior de menor 

desarrollo que el proceso alar (0); similar al anterior, pero proceso inferior 

similar al proceso alar (1); escotadura cerrada por desarrollo dorsal del 

extremo anterior del proceso inferior (2). 

72. Supraoccipital, relación con el parietal (L2[80]): importante, fenestra 

postemporal pequeña (0); leve, fenestra postemporal grande (1). 

73. Supraoccipital: cresta supraoccipital y proceso ascendente poco marcados 

(0); similar, pero con procesos ascendentes marcados (1); sin cresta, en su 

lugar hay una surco marcado del que se continúa el proceso ascendente (2). 
Comentario. El carácter ha sido redefinido. 

74. Fenestra vomeronasalis (Mc[10], E[42], L2[89]): cerrada parcialmente por 

el maxilar y vómer, pero continuo con fenestra endonarina (0); cerrada 

totalmente por el maxilar, vómer y a veces el septomaxilar, no confluye con 

la fenestra endonarina (1). 

75. Contacto vómer-premaxilar (DO[4], NC[4], N[4]): presente (0); ausente, 

separados por una extensión medial de los maxilares (1). 
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76. Paladar secundario (P2[10], L2[95]): ausente (0); presente, el maxilar 

participa de la fenestra endonarina (1); presente, fenestra endonarina 

delimitada por el palatino, sin participación del maxilar (2). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. 

77. Contribución del ectopterigoides a la fenestra suborbital (contacto labial 

ectopterigoides-palatino) (Mc[9], P2[13], E[45], DO[5], L2[102], NC[5], 

N[5]): contribuye mucho, excluyendo al maxilar de dicha fenestra, contacto 

lateral entre palatino y ectopterigoides ancho (0); similar, pero el contacto 

palatino-pterigoides es menor (1); contribuyen poco, el maxilar delimita 

externamente a la fenestra suborbital (2). 
Comentario. Este carácter ha sido modificado. Cuando existe contacto se considera 

adicionalmente el dasarrollo transversal (i.e. ancho) del contacto palatino, característica 

inversamente proporcional al desarrollo de la fenestra suborbital. 

78. Pterigoides, depresión ventral (L2[106]): presente (0); ausente (1).  
Comentario: se trata de una débil depresión ventral, somera, triangular, de lado externo, que 

se extiende desde la fenestra suborbital hasta la articulación del basicráneo. 

79. Pterigoides, proceso transverso: con fuerte cresta, transversal al eje 

longitudinal, proceso palatino orientado verticalmente (0), sin estas 

características (1); con cresta longitudinal y proceso palatino normal (2). 

80. Pterigoides, fosa pterigoidea (Bell et al., 2003): presente (0); ausente (1). 

81. Pterigoides, expansión medial del proceso cuadrado (P[2], SE[2]): 

marcada (0); ligera (1); ausente (2). 

82. Pterigoides, depresión anterior (Fig. 92): ausente (0); presente (1). 
         Comentario: se trata de una depresión marcada, que conforma un estante y se ubica en el 

borde     

         posterior de la fenestra suborbital. 

 

 

 
Figura 92. Pterigoides de Callopistes maculatus (MNHN cl 4113). Vista ventral. Abreviaturas: 

d.pt, dientes pterigoideos; f.pf, fosa pterigoidea. Flecha destaca depresión anterior sobre el 

pterigoides. Escala 10 = mm. 
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HEMIMANDÍBULA 
83. Hemimandíbula, relación alto/largo: < 0,25 (0); > 0,25 (1). 

Comentario: La altura máxima se midió al proceso dorsal del coronoides. 

84. Dentario, forámenes mentales (L2[111): entre cuatro y seis (0); más de seis 

(1). 

85. Dentario, borde dorsal, vista lateral (L2[112]): recto (0); cóncavo (1); 

marcadamente cóncavo (2).  
Comentario. El estado “marcadamente cóncavo” se adicionó a los dos estados presentados 

por Lee (1998). 

86. Dentario, proceso posterodorsal (E[60], DO[20], L2[113], NC[20], N[20]): 

cubierto por el proceso anterolateral del coronoides (0); cubriendo al proceso 

anterolateral del coronides (1). 

87. Canal de Meckel (E[55], DO[22], L2[114], NC[22], N[22]) (Fig. 93, 94): 

cerrado (0); muy restringido, el borde ventral del dentario está medialmente 

expuesto, yuxtapuesto al estante subdental, el esplenial es excluido de la 

abertura anterior del canal de Meckel (1); restringido anteriormente (2); 

abierto (3). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. En su definición, Denton y O’Neill (1995; 

tomada por Nydam y Cifelli, 2002b; Nydam et al., 2007) hacen referencia a la exposición 

en vista medial del borde labial del dentario; esta característica no es considerada en este 

carácter sino que se presenta en el [C93]. Aquí, como Estes et al. (1988) y Lee (1998), se 

considera la forma general del canal de Meckel. 
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Figura 93. Hemimandíbulas de Teius y diferentes “cnemidoforinos”. A, B, Teius teyou (UNNE 

8715), izquierda en vista labial (A) y derecha en vista lingual (B); C, D, “Ameiva” ameiva 

(UNMdP-O 769) derecha en vista labial (C) y lingual (D); E, Aspidoscelis sexlineatus (UMMZ 

1494576) vista lingual; F, Kentropyx viridistriga (UNNE 1062); G, “Cnemidophorus” 

lacertoides (UNRC 4468). Escala = 10 mm en A-D, 2 mm en E-G. 
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Figura 94. Hemimandíbulas de diferentes Tupinambinae. A, B, Callopistes bicuspidatus 

(MNHN cl 4113) en vista labial (A) y lingual (B); C, D, Crocodilurus amazonicus (MZUSP 

92074) vista labial (C) y lingual (D); E, F, Dracaena guianensis (MZUSP 40082) en vista labial 

(E) y lingual (F); G, H, Tupinambis duseni (MZUSP 92131) en vista labial (G) y lingual (H); I, J, 

Tupinambis quadrilineatus (MZUSP 84928) en vista labial (I) y lingual (J); K, L, Tupinambis 

rufescens (MZUSP 93082) en vista labial (K) y lingual (L); M, N, Tupinambis teguixin (MZUSP 

92149) en vista labial (M) y lingual (N). Abreviaturas: c.par, cresta prearticular. Escala = 10 mm. 

 



 311

88. Canal de Meckel, restricción anterior (DO[22], NC[22], N[22]): 

restringida, por desarrollo del estante subdental, a un estrecho surco (0); más 

amplia, abierta, (auque se ve el borde ventral) (1); no aplicable (2).  
Comentario. El carácter está redefinido, destacando la restricción por el desarrollo del 

estante subdental, no por la curvatura medial del borde ventral del dentario [C93]. 

89. Canal de Meckel (EC[212]): termina en la sínfisis (0); se extiende 

anteriormente por debajo de la sínfisis (1). 
Comentario. Evans y Chure (1998), en su análisis cladístico de los Squamata, describen un 

nuevo carácter relacionado a la forma de la sínfisis mandibular, en el cual hacen referencia a 

su relación con el canal de Meckel. Aquí el detalle es mayor, y el énfasis es puesto en la 

extensión del canal de Meckel. 

90. Dentario, estante subdental (E[58], E[59], L2[117]): desarrollado (0); 

moderadamente desarrollado (1); ausente (2); no aplicable (3). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. En los casos donde el dentario es tubular se 

consideró no aplicable. 

91. Dentario, estante subdental desarrollo antero-posterior: de desarrollo 

dorsoventral (“profundidad”) constante (0); desarrollo dorsoventral 

decreciente posteriormente (1); no aplicable (2). 

92. Dentario, margen posterior en vista labial (E[63], L2[118]) (Fig. 93, 94): 

cuña que recibe exclusiva o casi exclusivamente al suprangular (0); cuña, de 

posición ventral, corta, que recibe al angular (1); cuña que recibe al 

suprangular y angular en forma variada (2); dos cuñas individuales para el 

suprangular y el angular, el borde se asemeja a una “W” girada 90° (3). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. 

93. Canal de Meckel, abertura anterior, relación longitud abertura/longitud 

del dentario: pequeña, relación menor a 0,1 (0); relación mayor a 0,1 (1). 
Comentario. El tamaño de la abertura anterior se estandarizó en relación a la longitud del 

dentario. 
94. Canal de Meckel, abertura anterior, borde ventral: delimitado por 

curvatura medial el dentario (0); ventralmente libre (1). 
Comentario. Este carácter, si bien parece igual al [86] difiere, en que hace referencia sólo a 

la parte más anterior del canal de Meckel, la más cercana a la sínfisis. De esta forma se trata 

de evitar el problema suscitado por la definición de Denton y O´Neill (1995: [22]). 

95. Esplenial, borde posterior: cuneiforme, horizontal, posteriormente dirigida 

(0); oblicuo, variable entre cóncavo a convexo (1); recto, vertical con cuña, 
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anteriormente dirigida, a media altura, de borde irregular, no liso como el del 

resto (2). 

96. Esplenial, extremo anterior (L2[122]): ventral al dentario (0); medial al 

dentario (1). 

97. Esplenial, depresión medial (SE[20]): ausente, esplenial plano (0); 

depresión somera desarrollada anteroposteriormente en la parte anterior, 

anteriormente a los forámenes (1); marcada y continua, el esplenial es 

cóncavo (2). 
Comentario. El carácter ha sido ligeramente redefinido. Se reconocen tres estados, uno 

adicional a los reconocidos originalmente por Sullivan y Estes (1997). 

98. Coronoides, proceso anterolateral, solapando al dentario (E[68], DO[21], 

NC[21], N[21]): ausente, cubierto por el dentario (0); solapa levemente al 

dentario, no supera anteriormente más de dos posiciones dentarias (1); solapa 

extensamente al dentario, supera anteriormente más de dos posiciones 

dentarias (2).  
Comentario. Este carácter es parcialmente complementario con el carácter [C85]. Sin 

embargo corresponde a otro elemento óseo y presenta un mayor nivel de discriminación. 

99. Coronoides, relación del proceso anterolateral con las proyecciones 

anteriores de los huesos angular y suprangular (SE[19]) (Fig. 93, 94): el 

proceso anterolateral del coronoides está a la misma altura 

(aproximadamente) que las proyecciones anteriores de angular y/o 

suprangular (0); el proceso anterolateral del coronoides se encuentra 

marcadamente adelantado a las proyecciones del angular y suprangular (1); 

el proceso anterolateral está marcadamente posterior a las proyecciones del 

angular y suprangular (2). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. Se destaca su variabilidad (e.g. difiere en las 

dos especies de Dracaena), en particular el estado “0” (cero). 

100. Coronoides, fenestra subcoronoidea (P[18], L2[129], SE[15]) (Fig. 93, 

94): ausente, el articular (o prearticular) se expande dorsalmente 

obstruyéndola (0); ausente, por desarrollo ventral del coronoides (1); 

presente, el suprangular está expuesto por debajo del coronoides, 

ventralmente delimitado por el articular (2); presente, el esplenial participa 

levemente del borde anteroventral (3); presente, con el esplenial delimitando 

nítidamente el borde anterior (4). 



 313

Comentario. Este carácter ha sido redefinido en función de los huesos que delimitan a dicha 

fenestra. 

101. Contacto suprangular-esplenial: ausente (0); leve (1); marcado (2). 
Comentario. Este carácter se relaciona al anterior; cuantifica, a grandes rasgos, el grado de 

contactos entre ambos huesos cuando existe fenestra subcoronoidea. 

102. Suprangular, disposición (Hsiou, 2007): hueso principalmente vertical (0); 

hueso de disposición oblicua (1). 
        Comentario: contrariamente a Hsiou (2007), quien hace mayor referencia a la cresta 

adductora,  

        aquí se considera la orientación del angular. 

103. Angular: hueso de desarrollo vertical a lo largo de toda su extensión (0); 

torsión anterior, quedando este extremo más horizontal (1); angular oblicuo 

(2); anteriormente vertical, posteriormente oblicuo (3). 
Comentario. Este carácter complementa al cambio de orientación del suprangular [C101]. 

104. Articular, cresta articular (E[73], L2[134]) (Fig. 93, 94): ausente (0); 

presente, tenue o moderada (1); prominente (2) muy prominente (3). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido, ver Capítulo III. 

105.  Articular, cresta prearticular, vista lateral (Hsiou, 2007) (Fig. 93, 94): 

muy desarrollada, recta ventralmente, horizontal y no diferenciada del 

proceso angular (0); desarrollada, recta ventralmente, horizontal, 

diferenciada del proceso angular cuyo extremo distal permanece libre (1); 

desarrollada, cóncava o recta y oblicua (2); poco desarrollada, el proceso 

angular está claramente diferenciado (3); ausente, no desarrollada (4). 
   Comentario. Este carácter ha sido codificado en forma diferente a las observaciones de 

Hsiou  

   (2007). 

106. Articular, proceso angular (= “proceso digitiforme” = falange 

retroarticular DO) (E[73], E[80], DO[25], L2[134], NC[25], N[25]): 

ausente (0); escasamente desarrollado (1); marcadamente desarrollado (2). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. 

107. Articular, proceso angular, orientación sobre la cresta articular (E[73], 

E[80], L2[134]) (vista lingual): vertical (0); oblicua (1); oblicua, corta (2); 

ausente (3). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. Además, se observa variación ontogenética en 

T. rufescens, razón por la cual sólo se evaluó ejemplares grandes/adultos. 
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108. Fosa adductora (E[81], L2[138]): transversalmente angosta, no se expande 

medialmente (0); amplia, expandida medialmente (1). 

109. Proceso retroarticular, orientación (E[75], L2[141]): se extiende 

posteriormente (0); se extiende posteromedialmente (1). 

110. Proceso retroarticular, superficie dorsal (E[74], DO[24], L2[142], 

NC[24], N[24]): es un filo, sin mayor desarrollo medial (0); presenta una 

depresión anteroposterior, por el desarrollo de la cresta o borde medial (1); 

similar, pero suavemente cóncava y somera (2). 

111. Proceso retroarticular, cresta timpánica: labial sobre el proceso 

retroarticular, orientada anteroposteriormente (0); orientada 

transversalmente, dejando un pequeño receso posterolabial (1). 

112. Proceso retroarticular, borde dorsomedial (E[76], L2[143]): simple, sin 

tubérculo o falange (0); con tubérculo o falange discreta (1). 

113. Proceso retroarticular, borde medial: ausente o muy poco desarrollado 

(0); recto, poco nítido, convexo a lo largo de todo su desarrollo (1); cresta 

fina, nítida y recta (2); cresta robusta, poco nítido (3); muy convexo, 

medialmente da lugar a una cresta ventralmente dirigida (4); vertical, recto y 

delgado (5).  
Comentario. Tiene en cuenta, en parte, a los caracteres E[78] y L2[144]. 

114. Capa superficial del adductor externo avanza sobre el angular (Rieppel, 

1980; Hsiou, 2007): no (0); si, cresta adductora sobre el angular (1); marcada 

cresta adductora sobre el angular (2). 

 

DENTICIÓN 

115. Dentición marginal (DO[18], NC[18], N[18]): homodonte (0); heterodonte 

(1). 

116. Dentición del premaxilar (DO[28], NC[28], N[28]): homodonte (0); 

heterodonte (1). 

117. Dentición premaxilar, tipo morfológico dominante (P[7], DO[28], SE[5], 

NC[28], TC, N[28]): dientes altos, cilíndricos, unicuspidados (0); dientes, 

cónicos unicuspidados, los más externos levemente comprimidos 

labiolingualmente y posteriormente dirigidos (1); leve heterodoncia con 

dientes débilmente bicuspidados y tricuspidados (2); dientes marcadamente 
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tricuspidados; cúspides romas, labiolingualmnete comprimidas y desarrollo 

similar (3); distalmente comprimidos labiolingualmente de contorno romo; 

muy cóncavos lingualmente (4). 
Comentario. Carácter redefinido. 

118. Dentición maxilar, número máximo de dientes (L2[157]): de 10 a 14 

dientes (0); entre 15 y 20 (1); más de 20 dientes (2). 

119. Dentición dentario, número máximo de dientes (L2[153]): de 10 a 14 

dientes (0); entre 15 y 20 (1); entre 21 y 25 (2); más de 25 dientes (3). 

120. Implantación de dentición marginal (Presch, 1974b, E[84], DO[26], 

P2[146], NC[26], N[26] y ver Zaher y Rieppel, 1999; Cladwell et al., 2003; 

Budney et al., 2006): pleurodonte, los dientes se encuentran fijados a la 

pared labial, el borde ventral está expuesto, hay poco hueso alveolar 

(esbozos de septos interdentales) y poco o nada de cemento basal (0); 

subpleurodonte, poca depositación de cemento, los septos interdentales se 

observan claramente (1); subpleurodonte, importante depositación de 

cemento, los septos interdentales están disimulados (2); subpleurodonte con 

mucho depósito de cemento que cubre completamente los septos 

interdentales (3). 
Comentario. Carácter redefinido según criterios expuestos en el Capítulo III. 

121. Tipo de expansión de la dentición posterior (DO[19], NC[19], N[19]): 

ausente (0); transversal, labiolingual (1); longitudinal, mesodistal, sección 

oval (2); longitudinal y transversal, sección circular o cuadrangular (3). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido. 

122. Proporción relativa de dientes unicuspidados anteriores en el maxilar 

(P[17], DO[29], NC[29], N[29]): ningún unicuspidado (0); hasta 1/4 (1); 

entre 1/4 y 1/2 del total (2); más de la mitad (3); todos unicuspidados (4).  
Comentario. Se redefine el planteo de DO, NC y N, se estandariza el número de dientes 

unicuspidados anteriores en relación al total de dientes. 

123. Proporción relativa de dientes unicuspidados anteriores en el dentario 

(P[17], DO[29], NC[29], N[29]): todos unicuspidados (0); hasta 1/4 (1); 

entre 1/4 y 1/2 del total (2); más de la mitad (3). 
Comentario. Idem [C121]. 

124. Dientes longitudinalmente estriados (DO[30], NC[30], N[30]): ausentes, 

esmalte liso (0); estrías leves (1); estrías marcadas (2); pocas estrías muy 

marcadas (crestas) (3). 
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Comentario. Este carácter ha sido redefinido. 

125. Dientes de reemplazo (E[85], L2[151]): Los dientes de reemplazo se 

encuentran en amplios huecos de reabsorción sobre las bases de los dientes 

(0); los dientes de reemplazo se encuentran en huecos de reabsorción 

moderados delimitados por cemento (i.e. “alvéolos” de reemplazo) (1). 
Comentario. Este carácter ha sido redefinido según los criterios expuestos en el Capítulo III. 

126. Dientes pterigoideos (P[6], E[83], SE[4], L2[161]): ninguno (0); menos de 

tres (1); 3 o más (2). 
Comentario. Se ha redefinido el carácter, cuantificando el número de dientes pterigoideos 

presentes. 

127. Dientes molariformes (SE[14]): ausentes (0); romos y cuspidados, de 

sección variable entre oval y circular (1); muy desarrollados, formando 

placas (2). 
Comentario. Este carácter se ha redefinido. 

128. Número total de dientes marginales: hasta 60 dientes (0); entre 60-80 (1); 

más de 80 dientes (2). 
 

APARATO HIOIDEO 

129. Proceso entogloso, relación al basihial (P2[7]): unido (0); separado (1). 

130. Segundo ceratobranquial (P[16], P2[8], E[91], SE[13], L2[226]): presente 

(0); ausente (1). 

ESQUELETO POSTCRANEAL 

131. Superficie medial de la escápula (K): levemente escavada, con un leve 

adelgazamiento óseo en sentido anterodorsal (0); muy excavada, con una 

cresta posterior marcada y roma (1). 

132. Fenestra escapular (P[11], E[111], SE[9], L2[191]): presente, marcada (0); 

presente, un simple emarginación (1); ausente (2). 
Comentario. El carácter ha sido redefinido, al incluir un tercer estado que considera la 

emarginación, no reconocido por otros autores. 

133. Clavícula, extremo ventral (P[8], P[9], P2[14], SE[6], SE[7], K, TC, 

L2[196]): perforado (0); no perforado (1). 
Comentario. Se redefinieron los caracteres originalmente propuestos por Presch (1974a). 

Este carácter sólo considera la presencia/ausencia de una perforación del extremo ventral. 



 317

134. Clavícula, extremo ventral (P[8], P[9], P2[14], SE[6], SE[7], K, L2[196]): 

no expandido (0); expandido (1); con forma de gancho (2). 
Comentario. Idem [C132], considerando sólo la forma del extremo ventral. 

135. Contacto entre clavículas (K): ventral al proceso interclavicular de la 

interclavícula (0); dorsal al proceso interclavicular de la interclavícula (1). 

136. Interclavícula, procesos laterales (K, E[119], L2[198]): ausente (0); 

presente (1). 
Comentario. Krause (1990) hace una diferenciación más fina, tomando en cuenta el 

desarrollo y la orientación de los procesos laterales; sin embargo, no siempre se pudo 

confirmar lo planteado por esta autora. Por lo tanto, el carácter quedó reducido a dos 

estados. 

137. Costillas inscripcionales postxifiesternales (P2[12], E[110], L2[203]): 

ausente (0); presente (1). 

138. Mesoesternón (K): par (0); impar (1); impar, con división posterior (2). 

139. Ilion, proceso preacetabular (L2[208]): ausente (0); presente (1). 

140. Isquion, contorno ventral: convexo (0); recto, horizontal (1). 

141. Isquion, tubérculo isquiático: moderado (0); muy marcado (1). 

142. Pubis, proceso prepúbico (K, E[124], L2[210]): ausente (0); presente (1). 
Comentario. El carácter ha sido modificado. 

143. Pubis, proceso prepúbico, base: desarrollada (0); reducida (1). 

144. Epipubis (cartílago calcificado) (K): localizado frente a la sínfisis pubiana 

(0); intercalado entre ambas ramas púbicas (1). 

145. Hipoisquion, extremo distal (K): trunco (0); redondeado (1); en forma de 

ganchos laterales (2). 

146. Foramen hipoisquion (K): ausente (0); presente (1). 

147. Longitud relativa entre metacarpales (K): III > II > IV >I > V (0); III > II 

= IV > I > V (1); III > IV > II > I > V (2); III > IV > II > I = V (3). 

148. Quinto dedo del pie (K, P[21], SE[18]): dedo desarrollado (0); dedo algo 

reducido, grácil (1); ausente (2). 
Comentario. El carácter ha sido modificado para abarcar la variación notada por Krause 

(1990). 

149. Cuello condilar (E[94], L2[164]): ausente (0); presente, leve (1); presente, 

marcado (2). 
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Comentario. Los estados reconocidos son los presentados en Lee (1998) pero su 

distribución entre los ejemplares (y por ende su codificación) difiere con este autor. La 

diferencia responde a las escalas taxonómicas consideradas. 

150. Zigósfeno/zigantro (L2[169], E[96]): presente (0); ausente (1). 

151. Número de vértebras presacras (VK, P[14], P2[11], SE[12], L2[172]): 25 

(0); 26 (1); más de 26 (2). 
Comentario. Algunos autores restringen este carácter a las vértebras dorsales ya que el 

número de vértebras cervicales (8) y la lumbar (1) son constante en los Teiidae, así se 

observan 16 y 17 vértebras dorsales respectivamente. 

152. Hipapófisis de la tercer vértebra cervical (C3) (VK): vertical, con 

diferentes grados de expansión distal (0); anteriormente orientada (1). 

153. Hipapófisis de la quinta vértebra cervical (C5) (VK): ausente (0); vertical 

(1); anteriormente orientada (2); distalmente expandida anteroposteriormente 

(3). 

154. Hipapófisis (sin contemplar a los del atlas y axis) (E[98], L2[177]): 

suturado al centro subsiguiente (0); fusionado al centro subsiguiente (1). 
Comentario. Se consideraron sólo dos de los tres estados reconocidos por Estes et al. (1988) 

y Lee (1998). 

155. Cresta sagital de las vértebras dorsales (D): ausente, centro vertebral 

plano (0); cresta débil, centro suavemente convexo (1); cresta marcada, muy 

desarrollada (2). 

156. Forámenes subcentrales en vértebras dorsales (D): ausente (0); presente, 

grandes, en todas las vértebras (2). 
Comentario. Se hace referencia a forámenes subcentrales propiamente dichos, no se tiene en 

cuenta los pequeños forámenes que aparecen en forma irregular en una posición similar y 

que han sido registrados en diferentes especies (e.g. T. merianae, T. rufescens, C. 

amazonicus) (i.e. forámenes ventrales) por no tener suficientes elementos para sostener su 

homología. 

157. Zigósfeno, contorno del borde anterior en vista dorsal (Fig. 95): 

zigósfeno escotado, de contorno cóncavo (0); zigósfeno escotado, de 

contorno recto (1); ausente (2). 
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Figura 95. Esquema de carácter 157, contorno del borde anterior del zigósfeno. A, estado cero (0); B, 

estado uno (1). Línea punteada destaca al carácter. 

 

 

158. Contorno del canal neural de vértebra dorsal (vista anterior): grande, 

oval (0); grande, horizontalmente oval con una importante evaginación 

ventral al zigósfeno (1); grande y triangular (2); moderado, triangular-

subtriangular (3). 
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3. DESCRIPCIÓN DE LA CORRIDA. 

 La matriz resultante fue analizada mediante una Búsqueda Tradicional 

disponible en programa TNT (Goloboff et al., 2008). La búsqueda partió de un árbol 

de Wagner que fue analizado mediante el algoritmo TBR (Tree Bisection 

Reconnection) conservando 10 árboles por réplica. Los caracteres fueron considerados 

no aditivos/no ordenados. Se obtuvieron 12 árboles igualmente parsimoniosos, a partir 

de los cuales se realizó una segunda Búsqueda Tradicional bajo los mismos 

parámetros. Finalmente se obtuvieron 12 árboles más parsimoniosos (L = 536 pasos; 

IC = 0,517; IR = 0,72). 

A partir de estos árboles se calculó mediante la función Consensus el 

Consenso Estricto y el Consenso de Mayoría (50%). Estos árboles presentan una 

topología similar con buena resolución, en particular el árbol de Consenso de Mayoría 

(Fig. 96 A-B). En ambos consensos los Anguimorpha (O. vertebralis) aparecen como 

grupo basal. 

 
 
     ┌──0 O. vertebralis 
     │    ┌──1 M. frenata 
     │    ├──3 B. dorbignyi 
     │    │    ┌──2 A. bogotensis 
├──36┤    ├──38┴──4 C. schreibersii 
     │    │         ┌──22 T. teyou 
     │    │    ┌──53┼──23 T. oculatus 
     └──37┤    │    └──24 T. suquiensis 
          │    │              ┌──25 C. maculatus 
          │    │         ┌──54┴──35 C. bicuspidatus 
          │    │         │         ┌──28 T. quadrilineatus 
          │    │    ┌──55┤    ┌──59┴──31 C. amazonicus 
          └──42┤    │    │    │    ┌──27 T. merianae 
               │    │    └──58┤    ├──30 T. teguixin 
               │    │         │    │    ┌──26 T. duseni 
               │    │         └──57┼──56┴──29 T. rufescens 
               │    │              │    ┌──34 P. colombiana 
               └──41┤              └──61┤    ┌──32 D. guianensis 
                    │                   └──60┴──33 D. paraguayensis 
                    │         ┌──5 A. ameiva 
                    │    ┌──39┴──6 A. bifrontata 
                    │    │    ┌──9 C. lemniscatus 
                    │    │    ├──11 C. ocellifer 
                    └──40┤    ├──16 A. calidipes 
                         │    ├──17 A. communis 
                         └──47┤    ┌──14 K. viridistriga 
                              ├──50┴──15 K. calcarata 
                              │    ┌──18 A. deppei 
                              │    │         ┌──19 A. exsanguis 
                              └──46┤    ┌──51┤    ┌──20 A. gularis 
                                   │    │    └──52┴──21 A. sexlineata 
                                   └──45┤         ┌──7 A. exsul 
                                        │    ┌──43┴──8 C. lacretoides 
                                        └──44┤    ┌──12 C. serranus 
                                             └──49┤    ┌──10 C. longicaudus 
                                                  └──48┴──13 C. tergolaevigatus 

A 
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   ┌── O. vertebralis 
   │     ┌── B. dorbignyi 
   │  ┌──┤  ┌── M. frenata 
   │  │  └──┤  ┌── A. bogotensis 
├──┤  │     └──┴── C. schreibersii 
   │  │     ┌── T. teyou 
   │  │  ┌──┼── T. oculatus 
   └──┤  │  └── T. suquiensis 
      │  │        ┌── C. maculatus 
      │  │     ┌──┴── C. bicuspidatus 
      │  │     │     ┌── T. quadrilineatus 
      │  │  ┌──┤  ┌──┴── C. amazonicus 
      └──┤  │  │  │  ┌── T. merianae 
         │  │  └──┤  ├── T. teguixin 
         │  │     │  │  ┌── T. duseni 
         │  │     └──┼──┴── T. rufescens 
         │  │        │  ┌── P. colombiana 
         └──┤        └──┤  ┌── D. guianensis 
            │           └──┴── D. paraguayensis 
            │     ┌── A. ameiva 
            │  ┌──┴── A. bifrontata 
            │  │     ┌── K. viridistriga 
            └──┤  ┌──┴── K. calcarata 
               │  │     ┌── C. ocellifer 
               └──┤` ┌──┴── A. calidipes 
                  │  │  ┌── C. lemniscatus 
                  └──┤  │  ┌── A. communis 
                     └──┤  │  ┌── A. deppei 
                        └──┤  │     ┌── A. exsanguis 
                           └──┤  ┌──┤  ┌── A. gularis 
                              │  │  └──┴── A. sexlineata 
                              └──┤     ┌── A. exsul 
                                 │  ┌──┴── C. lacretoides 
                                 └──┤  ┌── C. serranus 
                                    └──┤  ┌── C. longicaudus 
                                       └──┴── C. tergolaevigatus 
  

B 
   ┌── O. vertebralis 
   │     ┌── B. dorbignyi 
   │  ┌──┤  ┌── A. bogotensis 
   │  │  └──┴── C. schreibersii 
├──┤  │        ┌── C. maculatus 
   │  │     ┌──┴── C. bicuspidatus 
   │  │     │     ┌── T. quadrilineatus 
   └──┤  ┌──┤  ┌──┴── C. amazonicus 
     *│  │  │  │     ┌── T. duseni 
      │  │  └──┤  ┌──┴── T. rufescens 
      │  │     └──┤  ┌── P. colombiana 
      │  │        └──┤  ┌── D. guianensis 
      └──┤           └──┴── D. paraguayensis 
         │     ┌── A. ameiva 
         │  ┌──┴── A. bifrontata 
         │  │  ┌── A. deppei 
         └──┤  │     ┌── A. exsanguis 
            └──┤  ┌──┤  ┌── A. gularis 
               │  │  └──┴── A. sexlineata 
               └──┤     ┌── A. exsul 
                  │  ┌──┴── C. lacretoides 
                  └──┤  ┌── C. serranus 
                     └──┤  ┌── C. longicaudus 
                        └──┴── C. tergolaevigatus 
 

C 
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Figura 96. Resultado del análisis filogenético de la familia Teiidae según este trabajo. A, Consenso 

Estricto de 12 árboles; B, Consenso de Mayoría (12 árboles, corte 50%); C, Consenso Estricto 

Reducido (29 taxones). Los nodos en el Consenso Estricto están numerados. En el Consenso Estricto 

las politomías estan resaltadas en negro. Asterisco en (C) indica Teiioidea. 

 

En el Consenso Estricto se observan cuatro politomías. La primera de éstas es 

una tetratomía entre M. frenata, B. dorbignyi, los restantes Gymnophthalmidae y los 

Teiidae (nodo 37). Otra de ellas es una tricotomía entre las tres especies de Teius 

(nodo 53). La tercer politomía es un tetratomía que involucra a T. merianae, T, 

teguixin, T. duseni + T. rufescens y Paradracaena + Dracaena spp. (nodo 57). La 

última politomía del Consenso Estricto, corresponde a una séxtuple politomía entre 

“C.” lemniscatus, “C.” ocellifer, A. calidipes, A. communis, Kentropyx y los restantes 

“cnemidoforinos” (excepto “A.” ameiva y “A.” bifrontata) (nodo 47). 

El Consenso de Mayoría resuelve la politomía basal nodo 37 (((B. dorbignyi 

(M. frenata + restantes Gymnophthalmidae))(Teiidae))) y las relaciones entre los 

“cnemidoforinos” del nodo 47, donde Kentropyx aparece basal a los restantes 

integrantes del clado. La politomía entre las especies de Teius y la que incluye a 

Tupinambis spp, Paradracaena y Dracaena spp no son resueltas con un corte de 50%. 

Para intentar dilucidar estas politomías no resueltas en el Consenso de 

Mayoría se calcularon árboles subóptimos (Comparisons → Agreemente subtrees) 

eliminando los taxones que causan las mismas. Como resultando de este cálculo se 

obtuvieron ocho árboles subóptimos igualmente parsimoniosos de 28 taxones (al 

excluir a 12 taxones: A. calidipes, A. communis, “C.” lemniscatus, “C.” ocellifer, 

Kentropyx spp, M. frenata, Teius spp, T. merianae y T. teguixin). El Consenso 

Estricto Reducido (Fig. 96 C), calculado a partir de los ocho árboles subóptimos, 

reconoce la monofilia de los Teiioidea y la de sus dos familias, los 

Gymnophthalmidae y los Teiidae. Entre los Teiidae, reconoce como monofiléticos a 

los Tupinambinae y Teiinae pero a costa de la exclusión de dos géneros y varias 

especies.  

Teniendo en cuenta que el Consenso Estricto Reducido es topológicamente 

similar al Consenso Estricto, se optó por trabajar con este último dado que presenta 

mayor información. 

 



 323

4. RESULTADOS  

Los grupos externos, consistentemente con hipótesis previas (e.g. Estes et al., 

1988), se ubican basalmente al grupo interno. Sin embargo, no se registran 

sinapomorfías que los diferencien (nodo 37). Las relaciones entre los 

Gymnophthalmidae (B. dorbignyi y A. bogotensis + C. schreibersii) y de éstos con los 

Scincidae (M. frenata) y Anguimorpha (O. vertebralis) no están resueltas en el 

Consenso Estricto. 

Los Teiidae constituyen un grupo monofilético (nodo 42) sustentado por 36 

sinapomorfías. Entre éstas se destacan el tipo particular de unión entre el maxilar y 

premaxilar ([C7]); dos procesos dorsales en el maxilar, el proceso frontal de base 

ancha ([C14]); prefrontal con depresión posterior delimitada por robustas crestas 

([C32]); extremo dorsomedial del postfrontal bifurcado y asimétrico ([C41]); tabla 

parietal reducida ([C44]); musculatura adductora que avanza moderadamente sobre 

parietal ([C46]); ala pterigoidea sobre el cuadrado ([C64]); procesos basipterigoideos 

robustos, distalmente asimétricos, con carillas de articulación ligeramente cóncavas 

([C67], [C68]); tubérculos esfenooccipitales desarrollados ([C69]); procesos 

ascendentes del supraoccipital marcados ([C73]); fenestra vomeronasalis continua con 

la endonarina ([C74]); sin insinuación de paladar secundario ([C76]); exclusión del 

maxilar de la fenestra suborbital ([C77]); somera depresión sobre la cara ventral del 

pterigoides ([C78]); estante subdental que pierde profundidad posteriormente ([C91]); 

cresta angular desarrollada ([C104]), con cresta prearticular ([C105]) y proceso 

angular ([C106])  marcados; superficie dorsal del proceso retroarticular con una 

depresión anteroposterior ([C110]), mientras que el borde medial es una nítida cresta 

horizontal ([C113]); ilion con presencia de proceso preacetabular ([C139]); marcado 

tubérculo isquíatico ([C141]); marcado cuello condilar ([C149]); presencia de 

zigósfeno/zigantro ([C150]); ausencia de forámenes subcentrales ([C156]). Otros 

caracteres a considerar son: la posición del soporte narial posterior, por detrás del 

borde de la fenestra exonarina ([C16]), y alvéolos de reemplazo excavados en el 

cemento dental ([C125]), caracteres que comparten con los Borioteiioidea (no 

incluidos en este análisis). 

 Entre los Teiidae no se reconoce a los Teiinae como grupo natural, ya que 

Teius (nodo 53) aparece como grupo hermano de los restantes Teiidae. Teius se 

caracteriza por 12 sinapomorfías: estante palatal del premaxilar desarrollado ([C0]); 
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contacto yugal-escamoso sobre el arco supratemporal ([C58]); margen posterior del 

dentario con una cuña ventral que recibe únicamente al angular ([C92]); suprangular 

de disposición oblicua ([C102]); angular anteriormente horizontal ([C103]); proceso 

angular vertical ([C107]); marcada cresta adductora sobre el angular ([C114]); dientes 

posteriores transversalmente expandido ([C121]); mitad de la serie dentaria ocupada 

por dientes unicuspidados ([C122]); presencia de dientes pterigoideos ([C126]); 

fenestra escapular reducida a una emarginación ([C132]); y quinto dedo del tarso 

ausente ([C148]). Las relaciones entre las tres especies de Teius no pueden se 

resueltas como lo indica la politomía en el Consenso Estricto, de Mayoría y el 

consenso Estricto Reducido (Fig. 96). Sin embargo, es obvia la condición ancestral de 

T. teyou y T. oculatus respecto a T. suquiensis, especie híbrida de las dos anteriores 

(Ávila y Martori, 1991, Reeder et al., 2002). 

 Los restantes Teiidae (nodo 41) comparten cuatro sinapomorfías que los 

diferencian de Teius: marcado estante del occipucio ([C48]); borde ventral de la 

abertura anterior del canal de Meckel delimitado por la curvatura medial del dentario 

([C94]); mesoesternon par ([C138]); y contorno ventral del isquion recto de 

disposición horizontal ([C140]). Los Teiidae del nodo 41 se diferencian en dos 

grupos: en el nodo 40 se agrupan los “cnemidoforinos” y en el nodo 55 los 

Tupinambinae. Los “cnemidoforinos” conforman un grupo natural (nodo 40) que se 

sustenta en: la fusión postfrontal-postorbital ([C40]); margen posterior del dentario 

con forma de “W” girada 90°, donde recibe al suprangular y angular en forma 

independiente ([C92]); proceso anterolateral del coronoides extendido marcadamente 

en dirección craneal ([C98]); 15-20 dientes maxilares ([C118]); y más de 80 dientes 

marginales ([C128]). Basalmente en este grupo se diferencian “A.” ameiva y “A.” 

bifrontata (nodo 39), sustentado por la presencia de más de siete forámenes labiales 

([C19]), proceso zigomático del yugal levemente desarrollado ([C28]), musculatura 

adductora que delimita una simétrica fenestra supratemporal ([C46]), cuadrado 

desarrollado anteroposteriormente en sentido horizontal ([C60]), y más de seis 

forámenes mentales ([C84]). El nodo 47 incluye a los restantes “cnemidoforinos” 

analizados y se sustenta en: la leve proyección hacia la órbita del postfrontal ([C42]); 

cóndilo cefálico del cuadrado orientado posteriormente ([C62]); hasta 1/4 de la serie 

dentaria compuesta por dientes unicuspidados ([C123]); 3 o más dientes pteriogoideos 

([C126]); fenestra escapular desarrollada ([C132]); y presencia de foramen 

hipoisquion ([C146]). Como se mencionó anteriormente, este nodo presenta una 
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politomía donde se destacan dos agrupamientos mayores conformados por Kentropyx 

(nodo 50) y el nodo 56 que incluye a “A.” exsul y la mayoría de las especies de 

Aspidoscelis y “Cnemidophorus”. Esta politomía aparece resuelta en el Consenso de 

Mayoría (Fig. 96 B), donde Kentropyx forma un grupo natural basal (nodo 50) 

sostenido por nueve sinapomorfías: contorno de la plataforma palatal del premaxilar 

marcadamente divergente posteriormente ([C1]), mientras que el proceso ascendente 

del mismo hueso es alargado y ancho ([C2]); marcado proceso zigomático del yugal 

([C28]); sutura fronto-parietal con débil forma de “V” posteriormente orientada 

([C37]); techo fronto-parietal ligeramente cóncavo ([C49]); contorno dorsal del 

dentario cóncavo ([C85]); esplenial ligeramente cóncavo por delante de los forámenes 

milohioideo y anterior ([C97]); ausencia de la cresta prearticular ([C104]); y menos de 

tres dientes pterigoideos ([C126]). De las restantes especies de este clado, en el 

Consenso de Mayoría, A. calidipes + “C.” ocellifer, “C.” lemniscatus y A. communis 

conforman sucesivamente grupos hermanos de clados cada vez menos inclusivos 

hasta el nodo 46. Este nodo presenta tres sinapomorfías: postfrontal sin proyección 

anterior hacia la órbita ([C42]); canal de Meckel muy restringido anteriormente 

([C87]); y entre 60-80 dientes marginales ([C128]). Aspidoscelis deppii aparece como 

grupo hermano del nodo 45. Dentro de este último clado, se agrupan las especies 

neárticas en el nodo 51 y las neotropicales en el nodo 44. El nodo 51 se sostiene por 

los procesos descendentes del parietal débilmente desarrollados ([C50]), extremo 

distal de hipoisquion trunco ([C145]), y la ausencia del foramen hipoisquion ([C146]); 

mientras que el nodo 44 se define por presentar el metacarpal III > II = IV ([C147]). 

El nodo 44 vuelve a dividirse en dos: nodo 43 (“A.” exsul + “C.” lacertoides) y nodo 

49 (“C.” serranus + (“C.” longicaudus + “C.” tergolaevigatus)). El nodo 43 se 

sustenta en un mayor avance del proceso ascendente del premaxilar entre los nasales 

([C4]), procesos basipterigoideos gráciles ([C67]), una importante relación entre el 

parietal y supraoccipital ([C72]), este último con una débil cresta supraoccipital 

([C73]), los dientes premaxilares laterales con ligera compresión labiolingual 

([C117]), y más de 80 dientes marginales ([C128]). Mientras tanto, el nodo 49 está 

definido por la sutura fronto-parietal con ligera forma de “V” dirigida posteriormente 

([C37]), cresta articular moderada ([C104]), con proceso articular pobremente 

desarrollado ([C106]), y menos de tres dientes pterigoideos ([126]).  

 El grupo hermano del nodo 40, el nodo 55, comprende a los Tupinambinae. 

Este grupo se define por 14 sinapomorfías: borde ventral del maxilar sigmoide en 
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vista lateral ([C13]); cara labial proceso maxilar del yugal ligeramente cóncava 

([C26]); borde anteromedial de la fenestra supratemporal delimitada por el parietal 

([C54]); maxilar excluido de la fenestra suborbital por moderado contacto entre el 

ectopterigoides y palatino ([C77]); canal de Meckel abierto medialmente ([C87]), sin 

restricción anterior ([C87]); proceso anterolateral del coronoides extendido 

anteriormente a la misma altura que lo hacen las proyecciones del suprangular y 

angular ([C99]); marcado contacto suprangular-esplenial ([C101]); cresta adductora 

sobre el angular ([C112]); escápula ligeramente excavada medialmente ([C131]); 

extremo ventral de la clavícula no perforado ([C133]); 25 vértebras presacras 

([C151]); cresta sagital débil sobre el centro vertebral de las vértebras dorsales 

([C155]) y contorno subtriangular del arco neural en las vértebras dorsales ([C158]). 

 Entre los Tupinambinae (nodo 55), Callopistes (nodo 54) aparece como basal 

respecto a los restantes géneros, y se define por la marcada proyección del postfrontal 

hacia la órbita ([C42]) y una fosa parietal anteriormente desplazada, al final de un 

surco ([C52]). Posiblemente otros caracteres, presentes en C. maculatus resulten 

sinapomórficos a nivel genérico; sin embargo, no figuran como tales al no estar 

disponibles para evaluar en el material de C. bicuspidatus (e.g. escalón anterior sobre 

el pterigoides [C82] o el marcado contacto esplenial-suprangular ([C100])). Los 

restantes Tupinambinae, nodo 58, se sustentan en 14 sinapomorfías: estante palatal 

del premaxilar en forma de “V” invertida ([C1]); proceso ascendente del premaxilar 

ancho y largo ([C2]), con constricción basal ([C3]); rama labial del proceso 

premaxilar del maxilar cónica ([C9]), que encaja sobre una concavidad del premaxilar 

([C7]); base del proceso frontal del maxilar angosta, resultando en un proceso 

digitiforme ([C14]); septomaxilar escalonado, con cresta transversal lateral ([C22]) 

que tiene un pinzamiento medialmente desplazado ([C23]); ausencia de contacto 

nasal-prefrontal ([C31]); cuadrado con expansión anteroposterior en sentido oblicuo 

([C60]) y medial ([C61]); borde dorsal del dentario cóncavo ([C85]); margen posterior 

del dentario en cuña que recibe al suprangular y angular ([C92]); e implantación 

subpleurodonte con cemento que disimula los septos interdentales ([C120]). El nodo 

58 se divide en dos clados, C. amazonicus + T. quadrilineatus (nodo 59) y que es el 

grupo hermano de los restantes Tupinambinae que conforman una politomía (nodo 

57). En forma general se puede caracterizar a estos clados como: Tupinambinae de 

dientes labiolingualmente comprimidos (nodo 59) y Tupinambinae de dientes 

molariformes (nodo 57); interpretando a estos últimos como más derivados. El nodo 
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59 se sustenta en cuatro sinapomorfías: fenestra subcoronoidea ventralmente 

delimitada por el articular ([C100]); cresta articular no desarrollada ([C103]); proceso 

articular débilmente desarrollado ([C106]); y maxilar con 15-20 dientes ([C118]). El 

nodo 57 a su vez se sustenta en cinco sinapomorfías: superficie dorsal del proceso 

retroarticular suavemente cóncava ([C110]); dientes posteriores molariformes 

([C127]), de sección circular o cuadrangular ([C121]), y de esmalte estriado ([C124]); 

y epipubis intercalado entre ambas ramas púbicas ([C144]). En la politomía del nodo 

57 se observan dos agrupaciones mayores, los nodos 56 y 61 que reúnen a (T. duseni 

+ T. rufescens) y (P. colombiana (D. guianensis + D. paraguayensis)) 

respectivamente. El nodo 56 se define por la participación del esplenial en el borde 

ventral de la fenestra subcoronoidea ([C100]), cresta prearticular recta, horizontal 

([C105]) y dientes expandidos mesodistalmente, de sección oval ([C121]). El nodo 61 

se sustenta en siete sinapomorfías: proceso maxilar del yugal alto ([C29]); borde 

dorsal del dentario marcadamente cóncavo ([C85]); esplenial lingualmente cóncavo  

([C97]); implantación subpleurodonte donde el cemento cubre completamente los 

septos interdentales ([C120]); dientes con marcadas estrías longitudinales ([C124]); 

dientes fuertemente molariformes, formando placas ([C127]) y con menos de 60 

dientes marginales ([C128]). El nodo 61 se divide en Paradracaena y Dracaena 

(nodo 60). Paradracaena se diferencia de Dracaena por dos caracteres 

(sinapomorfías): un mayor número de dientes unicuspidados ([C123]) y la presencia 

de dientes pterigoideos ([C126]). Dracaena (nodo 60) presenta a su vez 12 

sinapomorfías: rama labial del proceso premaxilar muy robusta y roma, curvada 

medialmente ([C9]); maxilar con más de siete forámenes labiales ([C19]); fusión 

postfrontal-postorbital ([C40]), esta fusión imposibilita definir si existe o no contacto 

postfrontal-yugal ([C43]); la musculatura adductora se extiende mucho sobre el 

parietal, aunque no se yuxtaponen en la línea media ([C46]); el escamoso 

dorsoventralmente comprimido ([C57]); existe contacto yugal-escamoso ([C58]); 

cuadrado muy robusto ([C59]), con desarrollo anteroposterior ([C60]), cóndilo 

cefálico muy curvado ventralmente ([C62]) y bulbo muy desarrollado ([C65]); y 

dentario con 10-14 dientes ([C119]). 
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5. DISCUSIÓN 

 La tabla 11 muestra los parámetros de diferentes hipótesis filogenéticas de la 

familia Teiidae. El bajo valor de IC obtenido en este análisis, que refleja un elevado 

número de homoplasias (paralelismos, convergencias y reversiones), se debería en 

parte al importante número de datos faltantes en los caracteres postcraneales y el 

mayor número de caracteres y, principalmente, de taxones analizados, en relación a 

otros análisis presentados. El IR presenta un valor relativamente alto. Nydam y Cifelli 

(2002b) consideran a su hipótesis como tentativa por el bajo valor de IC. El valor 

obtenido aquí es aún menor al de estos autores, motivo por el cual se considera que 

esta hipótesis debe ser considera con reservas y requiere una reevaluación con 

incorporación de caracteres de otro tipo (merísticos, moleculares, etc.). 

 

 
Matriz 

(taxones x caracteres) 

Número de 

árboles 
L IC IR 

Denton y O’Neill 

(1995) 
14 x 30 1 - 0,875 - 

Mortari y Colli (1999) 9 x 54 4 48 0,78 - 

Moro y Abdala (2000) 22 x 70 1 195 - - 

Nydam y Cifelli 

(2002b) 
17x 30 17 55 0,62 0,81 

Nydam et al. (2007) 19 x 30 3 67 0,63 0,81 

Giugliano et al. 

(2007)* 
18 x C 1 1162 0,63 0,475 

Esta tesis 36 x 159 12 536 0,517 0,72 
 CE - 566 0,489 0,687 

 C50% - 538 0,515 0,718 

      
Tabla 11. Parámetros de las diferentes hipótesis filogenéticas de la familia Teiidae. Asterisco, sólo 

datos del análisis combinado. C = 807 datos moleculares y 136 morfológicos; CE, consenso Estricto; 

C50%, Consenso de Mayoría (50%).  

 

En la observación de los resultados obtenidos, se destaca en primer término 

que todas las especies, excepto D. paraguayensis, O. vertebralis y T. teguixin 

presentan al menos una autapomorfía (ver Anexo 2). La ausencia de autapomorfías de 

O. vertebralis estaría contribuyendo a la imposibilidad de dilucidar las relaciones 

entre las cuatro familias de Autarchoglossa analizadas. La monofilia de 
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Gymnophthalmidae puesta en duda en el Consenso Estricto, es confirmada en el 

Consenso Estricto Restringido, donde además se confirma la validez de los Teiioidea. 

La monofilia de la familia Teiidae está bien corroborada por un importante 

número de sinapomorfías (36); sin embargo, el agrupamiento interno de la familia 

presenta diferencias con las hipótesis previas. En este sentido, la diferencia más 

notable es que los Teiinae aparecen como un grupo parafilético. Las tres especies de 

Teius conforman el grupo hermano de un clado que a su vez se divide en 

Tupinambinae y “cnemidoforinos”. Si bien aquí se rechaza la monofilia de los 

Teiinae, se destaca la posición basal de Teius respecto a los “cnemidoforinos”, que ya 

fuera reconocida en los trabajos previos.  

Los “cnemidoforinos” conforman un grupo natural, donde el género “Ameiva” 

es parafilético. Dos de las tres especies de este género aquí consideradas, “A.” ameiva 

y “A.” bifrontata, conforman un clado basal respecto al resto de los “cnemidoforinos”, 

mientras que “A.” exsul se encuentra anidado entre las especies de “Cnemidophorus”. 

La parafilia de “Ameiva” se verifica en el Consenso Estricto Restringido. La parafilia 

de “Ameiva” y la cercana relación entre “A.” ameiva y “A.” bifrontata también ha sido 

reconocida por Reeder et al. (2002); sin embargo, contradice la monofilia de 

“Ameiva” que observan Hower y Hedges (2003), aunque estos autores solo evalúan 

las especies caribeñas del género. Kentropyx es monofilético pero su posición entre 

los “cnemidoforinos” es incierta en el Consenso Estricto, aunque en el Consenso de 

Mayoría este género es el grupo hermano de “Cnemidophorus”, Aspidoscelis y “A.” 

exsul. En el trabajo de Reeder et al. (2002) se reconocen cinco grupos de especies de 

Aspidoscelis (“cozumela”, “deppii”, “sexlineata”, “tesselata” y “tigris”) mientras que 

a las especies neotropicales las incluyen en un único grupo parafilético, el grupo 

“lemniscatus”. Este último presenta una importante diversidad (Cabrera, 2004), dentro 

de la cual, Cei (1993) reconoce para territorio argentino tres grupos de especies: 

“lemniscatus”, “longicaudus” y “lacertoides”. En este estudio se pudieron evaluar 

especies de los grupos “longicaudus”, “lacertoides”, “lemniscatus”, “sexlineata” y 

“deppii”. La relación entre los géneros “Cnemidophorus” y Aspidoscelis no puede 

resolverse, aunque en el Consenso de Mayoría conforman entre ambos un grupo 

monofilético con la inclusión de A. exsul. En el Consenso Estricto las relaciones 

filogenéticas de “C.” lemniscatus, “C.” ocellifer y A. deppii y A. communis no están 

resueltas, y estas especies son eliminadas de los árboles subóptimos, pero en el 

Consenso de Mayoría (“C.” ocellifer + A. calidipes), “C.” lemniscatus, A. communis y 
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el nodo 45 forman sucesivamente grupos menos inclusivos. El nodo 45 presenta 

resolución en el Consenso Estricto, donde A. deppii (grupo “deppii”) es basal al restos 

de las especies, las cuales se agrupan en dos clados menores, uno representado por las 

especies del grupo “sexlinatus” de distribución neártica y otro con representantes del 

grupo “lemniscatus” sensu lato y A. exsul. Contrariamente a Reeder et al. (2002), la 

monofilia de “Cnemidophorus” es aceptada, con la inclusión de A. exsul. Otra 

diferencia con el trabajo de Reeder et al. (2002) es la posición derivada de “C.” 

lacertoides y “C.” longicaudus. Las diferencias con Reeder et al. (2002) pueden estar 

relacionadas no sólo al uso de diferentes caracteres, sino también a los diferentes 

contenidos de especies analizados. Reeder et al. (2002) utilizaron un mayor número 

de especies en su análisis pero no incluyeron a A. calidipes, A. communis, A, 

exsanguis, “C.” serranus ni “C.” tergolaevigatus. No obstante, se observan algunas 

similitudes con el trabajo de Reeder et al. (2002): “C.” ocellifer aparece en una 

posición basal y “C.” lemniscatus es el grupo hermano de las restantes especies. En 

cuanto a los grupos de especies reconocidos por Cei (1993), el grupo “longicaudus” 

aparece como monofilético, no así el grupo “lacertoides”. El grupo “lemniscatus” es 

parafilético en el Consenso de Mayoría, pero no puede ser evaluado en el Consenso 

Estricto. Se confirma la cercana relación de “C.” tergolaevigatus con “C.” 

longicaudus propuesta por Cabrera (2004). 

Los Tupinambinae conforman un grupo monofilético bien sustentado, con 

Callopistes en una posición basal, donde C. bicuspidatus (Mioceno tardío - Plioceno 

temprano de Argentina) se agrupa con C. maculatus. Las relaciones entre los restantes 

géneros no se hallan adecuadamente resueltas en el Consenso Estricto ni en el 

Consenso de Mayoría. La resolución del Consenso Estricto Reducido es a costa de la 

remoción de las especies T. merianae y T. teguixin. El género Crocodilurus resulta 

monofilético sólo con la inclusión de T. quadrilineatus, mientras que Tupinambis es 

grupo hermano de (P. colombiana (D. guianensis + D. paraguayensis)). Este arreglo 

genérico de los Tupinambinae, con Tupinambis más cercano a Dracaena, discrepa 

con las hipótesis de la mayoría de los autores que consideran a Tupinambis más 

cercano a Crocodilurus (Presch, 1974a; Denton y O’Neill, 1995; Giugliano et al. 

2007) o a un clado conformado por Crocodilurus + Dracaena (Sullivan y Estes, 1997; 

Nydam y Cifelli, 2002b; Nydam et al., 2007; Giugliano et al. 2007). Sin embargo, 

coincide con la hipótesis presentada por Péres Jr (2003), y las conclusiones de 

Vanzolini y Valencia (1965), Gorman (1970) y Rieppel (1980) obtenidas a partir de la 
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morfología externa, datos cromosómicos y de la musculatura adductora 

respectivamente. 

El género Paradracaena fue propuesto por Sullivan y Estes (1997) para incluir 

diferentes elementos de lagartos del Mioceno de Colombia previamente asignados a 

Dracaena y Tupinambis. Recientemente, material del Mioceno de Perú ha sido 

referido a este género (Pujos et al., 2009). Las siete sinapomorfías del nodo 61 

confirman la afinidad de Paradracaena con Dracaena, mientras que la presencia de 

dientes pterigoideos es un carácter que por si sólo justifica la diferenciación genérica 

de Paradracaena. Los caracteres relacionados al proceso premaxilar del maxilar, el 

cuadrado, el escamoso y la fusión postfrontal-postorbital que definen a Dracaena, no 

presentan diferencias entre Paradracaena y Tupinambis. Estos caracteres confirman 

la posición derivada de Dracaena y son elementos adicionales para sustentar 

genéricamente a Paradracaena. 

Las relaciones específicas de Tupinambis no pueden resolverse. Sin embargo, 

se observa que T. quadrilineatus se diferencia marcadamente del resto de las especies 

agrupándose con C. amazonicus. Las restantes especies se reúnen en una politomía 

con (Paradracaena + Dracaena), en el Consenso Estricto Restringido. Entre estas 

especies se aprecia sólo la cercanía filogenética de T. rufescens y T. duseni, la cual ya 

fuera reconocida por otros autores (Fitzgerald et al., 1999; Péres Jr, 2003).  

Si bien no fue incluido en el análisis filogenético, merece un comentario la 

especie extinta T. uruguaianensis Hsiou 2007 del Pleistoceno tardío de Brasil. Esta 

especie, de acuerdo a Hsiou (2007), es similar a T. merianae pero difiere de esta 

última por los siguientes caracteres: una cresta adductora protuberante, que le confiere 

a la cara externa del articular una disposición oblicua; el contorno de la cresta 

prearticular cóncavo y un proceso angular más redondeado, proyectándose de la cresta 

angular. La revisión del material de referencia ha llevado a la redefinición y 

recodificado de estos caracteres ([C105], [C106], [C107]). Es así que se discrepa con 

Hsiou (2007) en cuanto al contorno de la cresta prearticular ([C105]) que en T. 

uruguaianensis no se diferencia de T. merianae. La marcada cresta adductora 

protuberante también ha sido observada en los ejemplares actuales de mayor talla 

disponibles (i.e. UNMdP-O 1); este carácter presentaría variación ontogenética 

acompañando el desarrollo de la musculatura adductora. A su vez, las dimensiones de 

los dientes de T. uruguaianensis se encuentran dentro del rango observado para T. 

merianae (Fig. 97), aunque el tamaño de T. uruguaianensis (longitud de 
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hemimandíbula ~ 155,1 mm) es superior al máximo registrado en la muestra 

disponible de T. merianae (longitud de hemimandíbula UNMdP-O 1 ~ 122,87 mm). 

Entre las especies actuales de Tupinambis, sólo T, rufescens supera en tamaño a T. 

merianae con una LHC máxima de 614 mm y 420 mm respectivamente (Ávila-Pires, 

1995; Péres Jr, 2003; Péres Jr y Colli, 2004). Esta marcada diferencia permite inferir 

que el tamaño de T. uruguaianensis no excedería el máximo registrado para el género. 

El estatus de T. uruguaianensis debiera ser revisado ya que sólo el tamaño lo 

diferencia de T. merianae. Aquí T. uruguaianensis es considerado como Tupinambis 

sp, con afinidades con T. merianae. 
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Figura 97. Relación largo vs ancho de dientes molariformes de Tupinambis. Rombo Tupinambis del 

Colhuehuapense; triangulo, Tupinambis del Santacrucense; circulo, Tupinambis del Huayqueriense; 

barra, T. merianae; cuadrado, T. uruguaianensis. Valores en mm. 
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6. CONCLUSIONES 

 Los Teiidae conforman un grupo natural y hermano de los 

Gymnophthalmidae, integrando en conjunto a los Teiioidea (Estes et al., 1988). Entre 

los Teiidae no se acepta la monofilia de Teiinae (Fig. 98). El género Teius se 

diferencia y constituye el grupo hermano de los restantes géneros analizados en este 

trabajo. Se supone, en base a otros análisis (ver sección 1), que Dicrodon se hallaría 

más cercanamente relacionado a Teius que a los demás géneros de Teiidae. Los 

restantes Teiidae se agrupan en dos clados hermanos: Tupinambinae y 

“cnemidoforinos”. 

 

 

 
 
Figura 98. Hipótesis filogenéticas de la familia Teiidae según este trabajo. Asterisco, posición supuesta 

de Dicrodon. 

 

Entre los “cnemidoforinos” se reconocen tres agrupamientos monofiléticos, 

Ameiva, Kentropyx y Cnemidophorus. De éstos, sólo Kentropyx presenta la 

combinación de especies tradicionalmente asignadas al género. Ameiva y 

Cnemidophorus presentan nuevas combinaciones de especies, dadas por el cambio de 

A. exsul a Cnemidophorus y la no diferenciación en este último de “Cnemidophorus” 

sensu Reeder et al. (2002) y Aspidoscelis. El ordenamiento genérico que se obtiene 

aquí para los “cnemidoforinos” concuerda con la hipótesis de Giugliano et al. (2007), 

pero no con la de Reeder et al. (2002). 
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 Los Tupinambinae presentan a Callopistes basal respecto a un segundo clado 

donde Crocodilurus es el grupo hermano de (Tupinambis (Paradracaena + 

Dracaena)). En este marco, Crocodilurus y Tupinambis presentan una nueva 

combinación de especies por el pasaje al primero de T. quadrilineatus. Se interpreta 

que el agrupamiento de T. quadrilineatus responde a que esta especie no presenta la 

condición derivada de dentición posterior molariforme presente en los restantes 

Tupinambis analizados. Una situación similar presentaría Tupinambis longilineus, no 

incluido en el análisis por falta de material osteológico disponible (Cap. VI), que de 

acuerdo con Ávila-Pires (1995) no presentaría dientes molariformes. Los caracteres 

osteológicos aquí considerados no permiten una clara definición de las relaciones 

filogenéticas de las especies de Tupinambis. 

 Las especies fósiles analizadas, C. bicuspidatus y P. colombiana, se ubican 

coherentemente con lo supuesto. Callopistes bicuspidatus es el grupo hermano de C. 

maculatus mientras que Paradracaena colombiana resulta el grupo hermano de 

Dracaena. Paradracaena presenta caracteres que coinciden con la posición 

intermedia entre Tupinambis y Dracaena. 
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CAPÍTULO VI 

 

EVOLUCIÓN BIOGEOGRÁFICA DE LOS TEIDOS 

 

1. INTRODUCCIÓN 

El origen de los Teiidae está íntimamente ligado al de los Gymnophthalmidae, 

con quienes conforman los Teiioidea, un grupo casi endémico de la herpetofauna 

Neotropical, que incluye un sólo género de distribución holártica (Reeder et al., 2002; 

Pough et al., 1998; Zug et al., 2001; Zug, 1993). Según Nydam et al. (2007), la 

divergencia entre teioideos y borioteioideos (“teidos cretácicos”) se habría producido 

antes del Aptiano en territorios de Laurasia, seguido de una dispersión de ancestrales 

teioideos hacia América del Sur a fines del Cretácico. Estes (1983b) y otros 

investigadores (Estes y Báez, 1985; Denton y O’Neill, 1995; Nydam y Cifelli, 2002b; 

Giugliano et al., 2007) consideraban un origen de los Teiidae en Laurasia y posterior 

dispersión a América del Sur. Sin embargo, la reciente remoción de los Borioteiioidea 

de los Teiidae (Nydam et al., 2007) favorece la hipótesis de una diferenciación de la 

familia en América del Sur, propuesta inicialmente por el propio Estes (1983b) y otros 

autores (Savage, 1966; Vanzolini y Heyer, 1985; Gayet et al., 1992). 

Giugliano et al. (2007), a partir de datos moleculares y morfológicos, ubican el 

origen de la familia Teiidae en el lapso Cretácico superior - Paleoceno. Estos autores 

sostienen que Callopistes fue el primer género en diferenciarse en el Paleoceno, 

mientras que los restantes lo hicieron durante el Eoceno - Oligoceno, excepto 

Cnemidophorus que se habría originado recién en el Oligoceno - Mioceno. Es de 

notar que Giugliano et al. (2007) calibraron su reloj molecular sobre la base de 

registros más modernos que los reconocidos en esta tesis; es así que para estos autores 

Tupinambis se registra a partir del Laventense (Mioceno medio) y los 

“cnemidoforinos” hace sólo 5 Ma. Es posible, por lo tanto, que la antigüedad de la 

familia y del origen de los géneros hayan sido subestimadas. 

A pesar que se han reportado hallazgos de probables teidos para el Cretácico 

inferior y superior de América del Sur, éstos no han podido ser corroborados (Albino, 

2007). Los restos citados como Teiidae del Cretácico inferior de Chile (Valencia et al. 

en Gayet et al., 1992) y mencionados por Albino (1996a), nunca fueron publicados 
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(Albino, 2007); mientras que el dentario de la Formación Anacleto de Argentina 

(Albino, 2002a) es considerado en este trabajo un probable Scincoidea (Cap. IV). 

Aunque la posición sistemática de Pristiguana del Cretácico de Brasil ha sido también 

propuesta dentro de los teidos (Borsuk-Bialinycka y Moody, 1984), la posición más 

ampliamente aceptada es considerarlo un Iguania (Estes y Price, 1973). De esta 

manera, no es posible corroborar el origen Mesozoico de la familia Teiidae, aunque la 

ausencia de hallazgos podría responder a una deficiencia del registro.  

El más antiguo registro de fósiles de la familia es del Eoceno de Argentina y 

Brasil (Donadío, 1985; Carvalho, 2001; Cap. IV de este trabajo) (Fig. 99 A). Durante 

el Eoceno temprano de América del Sur se desarrollaron extensas planicies aluviales 

como consecuencia del retiro del “Mar Salamanquense”, una transgresión atlántica 

que cubrió gran parte del sur del continente austral durante el Cretácico tardío - 

Paleoceno temprano (Pascual et al., 1996; Ortiz Jaureguizar y Cladera, 2006). Esta 

barrera geográfica, que dividió el territorio en dos (noreste y sudoeste), habría 

generado importantes endemismos de mamíferos en las regiones patagónica y 

extrapatagónica, que se reflejan en diferentes unidades biogeográficas (Pascual et al., 

1996). Los sedimentos portadores de mamíferos extrapatagónicos del Paleógeno 

fueron depositados bajo un clima subtropical, con condiciones cálidas y de marcada 

estacionalidad (Pascual et al., 1996). Estos depósitos son de donde provienen los 

restos de Tupinambinae del Paleógeno. 

El hecho de registrar restos de Tupinambinae en el Eoceno de Argentina y 

Brasil, aunque Carvalho (2001) no explicita la asignación subfamiliar del material de 

Brasil, implica que ya para entonces, según la hipótesis filogenética presentada en este 

trabajo (Cap. V), se habría producido la divergencia entre los “cnemidoforinos” y los 

tupinambinos, a pesar que aún no hay registro de los primeros para esa edad. De esta 

manera, se puede corroborar que el origen de la familia ocurrió anteriormente al 

Itaboraiense (Eoceno temprano). Augé (2005) describe una nueva especie de Teiidae 

sensu Nydam et al. (2002a), Brevisaurus smithi, del Eoceno tardío de Francia. Esta 

cita corresponde al único registro Cenozoico fuera de América del Sur para esta 

familia. Dicho material no pudo ser revisado pero su inclusión entre los Teiidae es al 

menos dudosa. En la publicación de Augé (2005) se observa que la dentición de este 

fósil es compacta, en empalizada y de una heterodoncia muy leve. Asimismo, el 

maxilar aparentemente carece de soporte narial posterior y presenta soporte narial 

anterior. Estos caracteres no se observan en los Teiidae (Cap. V). 
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Desde el Eoceno temprano al Mioceno temprano hay un significativo hiato en 

el registro documentado de teidos, pero es destacable que ya en el Colhuehuapense de 

Patagonia se reconoce al género actual Tupinambis (Brizuela y Albino, 2004; Cap. 

IV). Este género está muy extensamente representado desde entonces hasta la 

actualidad. En particular, se reconoce en sedimentos del Mioceno desde el sur de 

Patagonia hasta Colombia (Sullivan y Estes, 1997; Albino et al., 2006; Brizuela y 

Albino, 2008a, b), representando el período de mayor expansión geográfica, con la 

presencia en latitudes mucho más australes que en el presente. 

Para una mirada más detallada del registro miocénico de teidos hay que tener 

en cuenta que, a fines del Oligoceno - principios del Mioceno, se registró una nueva 

transgresión atlántica de importantes dimensiones, el “Mar Patagoniense” 

(transgresiones Superpatagoniense, Leonense y Juliense), con una distribución similar 

al “Mar Salamanquense” (Ortiz Jaureguizar y Cladera, 2006). Entre las diferentes 

transgresiones del “Mar Patagoniense”, se depositaron los sedimentos del 

Colhuehuapense (Goin et al., 2007), de donde se ha recuperado una importante 

asociación de lagartos incluyendo teidos e iguanios (Brizuela y Albino, 2004; Albino, 

2008; Cap. IV). La localidad de Gaiman, de donde provienen estos hallazgos, habría 

estado ubicada en cercanías de la costa, en la península Tehuelche o Protopatagonia 

(Goin et al., 2007). Allí se habría desarrollado un ambiente de planicie costera 

bordeada por un mar somero, mientras que en las zonas elevadas o alejadas del mar, el 

ambiente dominante habría sido de bosque, bajo un clima templado-cálido a cálido 

afectado por el mar circundante (Barrera et al., 2007; Goin et al., 2007). La existencia 

de dunas en la localidad de Gaiman es soportada por varias evidencias (Vucetich y 

Verzi, 1993; Albino, 1996b). Estas propuestas paleoambientales son consistentes con 

la presencia de Tupinambis en el Mioceno de esta localidad (Cap. IV). 

Al retirarse el “Mar Patagoniense”, su cuenca es nuevamente invadida por el 

“Mar Paranaense/Entrerriense” a partir del Mioceno medio (transgresiones 

Paranaense, Entrerriense y Rionegrense) (Pascual et al., 1996; Ortiz Jaureguizar y 

Cladera, 2006). El “Mar Paranaense” se une con una importante transgresión que 

ocupa la parte norte del continente (existen diferentes interpretaciones 

paleoambientales del Lago Pebas o Tethys Waterspout; e.g. Lundberg et al. (1998) y 

Ortiz Jaureguizar y Cladera (2006)), de manera tal que el continente queda, durante el 

Mioceno medio - tardío, ocupado por un gran cuerpo de agua que lo divide en dos 

(Fig. 99 B). 
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El Óptimo Climático del Mioceno (Böhme, 2003: 17 - 15 Ma), permitió la 

máxima extensión geográfica de Tupinambis durante el Santacrucense, en que alcanzó 

los 50º S, y, en general, de los tupinambinos, que incluso se distribuían en el noroeste 

de Patagonia durante el Colloncurense (Cap. IV). Luego del Óptimo Climático se 

produce un progresivo enfriamiento (Böhme, 2003). El retroceso del “Mar 

Paranaense”, acompañado del levantamiento de la cordillera Principal y Patagónica 

(Fase Quechua de la orogenia andina), permitió el desarrollo de extensas planicies 

dando inicio a la “Edad de las Planicies Australes” a fines del Mioceno (Pascual y 

Bondesio, 1982; Pascual et al., 1996; Ortiz Jaureguizar y Cladera, 2006). Es entonces 

cuando comienzan a tomar forma las subregiones biogeográficas actuales de 

Patagonia, estableciéndose la provincia paleofitogeofráfica de Proto Espinal/Estepa 

(Barreda et al., 2007), en un clima más frío y estacionalmente más marcado que en el 

Mioceno medio (Ortiz Jaureguizar y Cladera, 2006). 

Mientras se presentaban estos cambios en la región patagónica, en el extremo 

norte de América del Sur, en Colombia (La Venta), se desarrolló durante el Mioceno 

medio, un terreno bajo, de bosque tropical, con un régimen pluvial de 2000 mm/año y 

una estación seca de duración menor a tres meses (Kay y Madden, 1997), donde 

habitaban Tupinambis y el extinto Paradracaena (Sullivan y Estes, 1997; Albino et 

al., 2006). Esta zona se encontraría delimitada al este por la transgresión marina del 

Lago Pebas/Tethys Waterspout. Más al sur, en el actual territorio de Perú, también 

asociado a este gran cuerpo de agua y en un ambiente de bosque tropical denso, se ha 

registrado el género Paradracaena (Pujos et al., 2009). La identificación de estos dos 

tupinambinos en el Mioceno medio implica que ya para entonces estarían 

diferenciados la mayoría de los géneros de Tupinambinae actuales (Cap. V). El clima 

en Colombia se volvió más árido como consecuencia de la elevación de las 

Cordilleras Central y Oriental, lo cual habría determinado la desaparición de 

Tupinambis de esta zona y la extinción de Paradracaena (Ávila-Pires, 1995; Albino 

et al., 2006; Mesquita et al., 2006). Mientras tanto, cambios ambientales asociados a 

la modificación de la transgresión marina Lago Pebas/Tethys Waterspout serían 

responsables de la desaparición de Paradracaena de Perú (Pujos et al., 2008). 

Así, contrariamente a lo que ocurre en el Paleógeno, en que los Tupinambinae 

sólo aparecen en la parte central del continente sudamericano, en el Mioceno 

temprano y medio se los encuentra en territorios patagónicos y del noroeste del 

continente, no habiendo registro de ellos en latitudes medias (Fig. 99). A su vez, se 
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observa que los Tupinambis del Mioceno se distribuyen en dos áreas de ambientes 

diferentes: selva tropical húmeda en Colombia y una fisonomía más abierta en 

Patagonia, bajo un clima templado - cálido. 

 

 
Figura 99. Registro fósil temprano de la familia Teiidae. A, Eoceno (mapa base del Cretácico tardío – 

Paleoceno temprano); B, Mioceno (mapa del Mioceno medio – tardío). Tierra emergida en gris oscuro; 

zona de donde se retiró el Mar Salamanquese en gris claro. Abreviaturas: 1, Tupinambinae de Fm. 

Lumbrera; 2, Tupinambinae del Itaboraiense; P, Paradracaena; T, Tupinambis; T-C, Tupinambis o 

Crocodilurus. Mapas modificados de Ortiz Jaureguizar y Cladera (2006). 

 

Con respecto a otros géneros de Tupinambinae, la presencia de Callopistes en 

el Mioceno tardío - Plioceno temprano es coherente con su posición basal (Cap. V) y 

el hallazgo en sedimentos del Mioceno temprano y medio de los más derivados 

Paradracaena y Tupinambis. Sin embargo, se destaca la ubicación geográfica del 

registro de Callopistes en el sur de la provincia de Buenos Aires, en Argentina, que 

contrasta llamativamente con la distribución transandina actual del género en Chile y 

Perú (Cap. IV). Es posible suponer que Callopistes ya estaría representado durante el 

Paleógeno con una más amplia distribución en gran parte de América del Sur. La 

progresiva elevación de los Andes durante el Eoceno tardío (Fase Incaica) podría 

haber determinado la divergencia entre las poblaciones al este y oeste de la cordillera. 

Los descendientes de las poblaciones al oeste de los Andes se habrían adaptado a los 

ambientes áridos que allí evolucionaron sobreviviendo hasta la actualidad, mientras 

que en el resto del continente habrían subsistido al menos hasta el Plioceno temprano 
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en ambientes más templados y húmedos que los habitados por sus congéneres 

transandinos. Esta antigua historia del género se condice con las diferencias 

morfológicas entre las especies actuales de distribución occidental (C. maculatus y C. 

flavipunctatus) y la especie extinta del extremo oriental (C. bicuspidatus) (Cap. IV). 

En cuanto a los “cnemidoforinos”, que, de acuerdo a la hipótesis de este 

trabajo resulta el grupo hermano de los Tupinambinae (Cap. V), se reconoce que 

aparecen registrados por primera vez en el Mioceno tardío sudamericano (Cap. IV), 

aunque en territorios holárticos se los registra desde el Mioceno temprano (Florida) y 

tardío (Nebraska) de Estados Unidos de América (Estes, 1983a). Esta amplia 

distribución miocénica, desde el centro de Argentina hasta América del Norte, podría 

explicarse a través de un proceso de migración hacia el norte de los “cnemidoforinos” 

en el Oligoceno-Mioceno. Hower y Hedges (2003) concluyen, a partir de datos 

moleculares, que el “cnemidoforino” Ameiva colonizó las Antillas a través de un 

evento fortuito de dispersión sobre el agua hace 30-25 Ma (Oligoceno). Esta 

dispersión habría estado favorecida por la dirección predominante América del Sur - 

Antillas de las corrientes marinas durante el Cenozoico (Hedges, 2001). Los registros 

más antiguos de “cnemidoforinos” en América del Norte se encuentra en el estado de 

Florida (Mioceno temprano, Estes, 1983a), geográficamente coincidente con esta 

hipótesis, desde donde luego habrían radiado al resto del continente (e.g. Mioceno 

tardío, Nebraska; Estes, 1983a). Esta hipótesis es compatible con la presencia de un 

“cnemidoforino” en el Mioceno tardío sudamericano (Cap. IV). La imposibilidad de 

una asignación genérica del fósil y la falta de registros adicionales, impide mayores 

especulaciones sobre la historia evolutiva de este grupo de lagartos en América del 

Sur. Los “cnemidoforinos” recién vuelven a aparecer en este registro en el Pleistoceno 

de Brasil (Ameiva y Cnemidophorus) y Pleistoceno - Holoceno de Argentina 

(Cnemidophorus) (Albino, 2005; Camolez, 2006). 

De esta manera, se observa que el registro fósil de la familia Teiidae en 

América del Sur está prácticamente restringido a los Tupinambinae y, en particular, al 

género Tupinambis. Debido a ésto, se hace necesaria  una revisión de los caracteres 

ambientales que afectan la distribución actual de Tupinambis en territorio argentino, 

con el fin de identificar las variables que definen la distribución de las especies T. 

merianae y T. rufescens, que son las de alcanzan las latitudes más australes. Estos 

datos permiten inferencias paleoambientales más acotadas a partir del registro fósil y 
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entender más adecuadamente los cambios ambientales que tuvieron mayor 

repercusión sobre su distribución pasada. 

 

2. PARÁMETROS CLIMÁTICOS Y AMBIENTALES DE LA DISTRIBUCIÓN 

DE TUPINAMBIS EN ARGENTINA 

El uniformismo o actualismo es el principio según el cual se puede aceptar que 

los procesos naturales que actuaron en el pasado son los mismos que actúan en el 

presente. Este principio permite inferir condiciones ambientales, climáticas y 

ecológicas bajo las cuales vivieron los taxones fósiles a partir de la comparación con 

los taxones vivientes. En los Squamata este principio es más confiable cuando los 

fósiles están filogenéticamente relacionados a grupos vivientes o cuando presentan 

caracteres morfológicos que con seguridad se correlacionan con alguno de estos 

aspectos (Albino, 1994).  

El registro fósil de los lagartos no iguanios de Argentina está compuesto 

principalmente por la familia Teiidae (Cap. I y IV); en particular, y como se remarcó 

al comienzo de este Capítulo, dominado por el género Tupinambis. Como destacan 

diferentes autores (Donadío, 1985; Krause, 1985; Péres Jr., 2003), la distribución de 

esta familia desde el punto de vista zoogeográfico ofrece numerosos ejemplos de 

adaptaciones a distintos ambientes (Tabla 12) y tipos ecológicos (e.g. alimentación). 

Donadío (1984b), a partir de las distribuciones espaciales en Argentina de las dos 

especies de Tupinambis, describió las condiciones ambientales para cada una de ellas. 

Esta información ha sido utilizada por otros autores para inferir condiciones 

paleoambientales en aquellos sitios donde se registran restos fósiles de Tupinambis 

(e.g. Brizuela y Albino, 2004; Albino et al., 2006). Sin embargo, hoy en día existen 

nuevos datos que permiten reanalizar estas distribuciones.  
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Tupinambis Bioma Sudamericano País 

T. duseni Cerrado Brasil 

T. longilineus Amazonia Brasil 

T. merianae Caatinga, Cerrado, Chaco y áreas abiertas 

de la costa atlántica  

Argentina, Bolivia, Brasil, 

Paraguay y Uruguay 

T. quadrilineatus Cerrado Brasil 

T. rufescens Chaco Argentina, Bolivia y Paraguay 

T. teguixin Amazonia, Cerrado (norte y centro-este) Brasil, Colombia, Ecuador, 

Guyana, Guyana Francesa, 

Perú, Venezuela y Surinam 

   
Tabla 12. Distribución geográfica y ambiental de Tupinambis. Datos de Péres Jr (2003). 

 

Para la evaluación de los requerimientos ambientales de las especies 

argentinas de Tupinambis, se ploteó la distribución actual de ambas especies (T. 

merianae y T. rufescens) y se las confrontó con mapas de las regiones biogeográficas, 

precipitación media anual, temperatura media anual e índice hídrico. El mapa de 

distribución se realizó utilizando como base los mapas presentados en Cei (1986, 

1993), a los cuales se le incorporaron datos de otros autores (Vega y Bellagamba, 

1990; Williams, 1991; Chani y Fitzgerald, 1991; Montanelli y Acosta, 1991; Yanosky 

y Mercolli, 1992; Protomastro et al., 1992; Tiranti y Ávila, 1997, Cruz, 1996, 

Wichmann, 1996; Martori y Juárez,1998; Haro et al., 2000; Cruz et al., 2002; Juárez 

et al., 2003; Kacoliris et al., 2006). Los mapas de índice hídrico, temperatura media 

anual y precipitación media anual fueron tomados de Burgos y Vidal (1951) y Cuello 

(1982a, b) respectivamente. 

3. DISTRIBUCIÓN DE LAS DIFERENTES ESPECIES DE TUPINAMBIS EN 

AMÉRICA DEL SUR 

Al considerar a Tupinambis palustris como sinónimo júnior de Tupinambis  

teguixin, el género Tupinambis queda constituido por seis especies (Tabla 7) (Ávila-

Pires, 1995; Manzani y Abe, 1997; Péres Jr, 2003). La distribución del género 

Tupinambis es muy amplia en toda América del Sur, desde Colombia hasta la 

provincia de Río Negro en Argentina, y desde las tierras bajas al este de los Andes 

hasta el océano Atlántico (Krause, 1985; Ávila-Pires, 1995; Péres Jr, 2003) (Fig. 100). 
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La confusa historia sistemática del género, el reciente establecimiento de especies 

poco conocidas (T. longilineus y T. quadrilineatus) y la muy extendida distribución de 

otras (T. merianae y T. teguixin) son todos elementos que contribuyen a la pobre 

resolución de la distribución geográfica de las especies del género. En los trabajos 

más recientes en los que se ha revisado esta distribución (Cei, 1993; Ávila-Pires, 

1995; Péres Jr, 2003) se destaca el importante número de citas que deben ser 

revisadas. Por estos motivos, en la figura 100 se presenta una aproximación de la 

distribución de cada una de las especies reconocidas del género, y se las confronta con 

las temperaturas y precipitaciones medias del continente. A continuación se hará un 

breve repaso de los datos de distribución continental de estas especies. 

 Tupinambis duseni. Recientemente Péres Jr y Colli (2004) confirmaron la 

validez de esta especie al diferenciarla de T. rufescens. Ambas especies, de coloración 

rojiza, han sido sinominizadas por algunos autores (e.g. Presch, 1973) mientras otros 

las consideraban especies distintas (e.g. Peters y Donoso-Barros, 1970). Se trata de un 

lagarto grande, máxima LHC = 410, endémico de la provincia biogeográfica del 

Cerrado (Péres Jr y Colli, 2004). Este bioma se encuentra sobre el “planalto” o escudo 

brasilero, ocupando una importante parte de Brasil (Minas Gerais, Mato Grosso, 

Goias, São Paulo, Paraná, Maranhao y Piaui) y el noroeste de Paraguay. El Cerrado se 

caracteriza por el predominio de bosques abiertos de poca altura que se desarrollan 

bajo un clima con precipitación anual entre los 1200 - 2000 mm/año y temperatura 

media de 21°C a 25 °C (Cabrera y Willink, 1980). 

 Tupinambis longilineus. Es una especie pequeña, con una máxima LHC = 202 

mm, que ha sido recientemente reconocida (Ávila-Pires, 1995). Son muy pocos los 

datos de distribución disponibles, estando la especie restringida al suroeste de la 

Amazonia (Ávila-Pires, 1995; Fitzgerald et al. 1997; Colli et al., 1998; Pérez Jr, 

2003). La provincia biogeográfica Amazónica se caracteriza por un clima estable, con 

una temperatura media de 26 °C y un régimen de precipitación que varía entre 2000 - 

2600 mm/año. Este clima permite el desarrollo de la selva pluvial, densa y alta 

(Cabrera y Willink, 1980). 

 Tupinambis merianae. Se trata de un lagarto grande, con LHC máxima= 420 

mm, y una muy amplia distribución, que es la mayor entre las diferentes especies. Se 

distribuye al sur de la Amazonia, ocupando las provincias biogeográficas de la 

Caatinga, Atlántica, Cerrado, Paranaense, Pampeana, del Espinal y del Chaco (Péres 

Jr, 2003). Se los encuentra asociados a ambientes abiertos (Ávila-Pires, 1995). Esta 
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amplia distribución podría ser indicativa de un complejo de especies; sin embargo, 

Péres Jr (2003) no encuentran diferencias entre las poblaciones evaluadas (Caatinga, 

Chaco, Cerrado). 

 Tupinambis quadrilineatus. Es la especie más recientemente reconocida 

(Manzani y Abe 1997; Colli et al., 1998). Se trata de un lagarto pequeño, con máxima 

LHC = 254 mm, y restringido a la provincia biogeográfica del Cerrado (Manzani y 

Abe 1997; Colli et al., 1998; Péres Jr, 2003). 

 Tupinambis rufescens. Es la mayor de las especies de Tupinambis, con una 

LHC máxima registrada de 614 mm (Péres Jr y Colli, 2004). Se distribuye en la 

provincias biogeográficas del Chaco, del Monte y del Espinal en Argentina, Bolivia y 

Paraguay (Péres Jr y Colli, 2004). 

 Tupinambis teguixin. Se trata de una especie pequeña - mediana, con una LHC 

máxima de 362 mm (Ávila-Pires, 1995). Presenta una muy amplia distribución a lo 

largo de toda la Amazonia, encontrándoselo también en el norte y centro-este del 

Cerrado. Fitzgerald et al. (1999) reconocieron importantes distancias filogenéticas 

entre diferentes poblaciones de T. teguixin, sin embargo al igual que T. merianae no 

se trataría de un complejo de especies (Péres Jr, 2003). 
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Figura 100. Distribución simplificada del género Tupinambis. A, Distribución confrontada con 

temperaturas medias de julio (líneas cortadas) y enero (líneas continuas); B, Distribución confrontada con 

precipitación media anual. Referencias: naranja, T. duseni; L, T. longilineus; negro, T. merianae; verde, T. 

quadrilineatus; rojo T. rufescens; gris, T. teguixin. Mapas de factores climáticos modificados de Tonni et 

al. (1999) Escala = 1000 km 

 

4. DISTRIBUCIÓN ACTUAL DE TUPINAMBIS EN ARGENTINA. 

De las seis especies reconocidas del género mencionadas en la sección 

anterior, sólo T. rufescens y T. merianae se encuentran en Argentina, distribuidas en 

la mayoría de las provincias biogeográficas del Dominio Chaqueño (excepto en la 

Prepuna) y del Dominio Amazónico, al norte del paralelo 40° S, con una distribución 

principalmente alopátrida (Fig. 101). Tupinambis rufescens se encuentra en las 

provincias Chaqueña, del Monte y la parte sur del Espinal, mientras que T. merianae, 

en las provincias biogeográficas Pampeana y Paranaense, la parte norte del Espinal y 

la región más húmeda del Chaco. Existen zonas de simpatría en la provincia del 

Espinal y la Chaqueña (Fig. 101 A). 
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Cabrera y Willink (1980) definen las regiones biogeográficas (i.e. dominios, 

provincias, etc.) sobre la base de la flora. Ésta es dependiente de la topografía, 

factores edáficos y variables climáticas, entre las que se destacan la temperatura y la 

precipitación. Por lo tanto, y en función de las provincias biogeográficas de Cabrera y 

Willink (1980), la distribución de las especies de Tupinambis responde a diferentes 

preferencias ecológicas. Mientras que T. merianae es mesófila, T. rufescens es más 

xerófila (Donadío, 1984b; Brizuela y Albino, 2004; Albino et al., 2006). Sin embargo, 

es posible una mejor aproximación a las preferencias climáticas de Tupinambis si se 

confrontan en forma independiente los principales parámetros climáticos (régimen de 

precipitaciones y temperatura media anual) con su distribución.  
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Figura 101. Distribución de Tupinambis en Argentina. A, regiones biogeográficas (Cabrera y Willink, 

1980); B, precipitación media anual (mm/año; valores en centenas); C, temperatura medial anual (°C); 

D, índice hídrico. Abreviaturas: Ch, provincia biogeográfica Chaqueña; Es, provincia biogeográfica del 

Espinal; provincia biogeográfica Pampeana; provincia biogeográfica Paranaense; Pat, provincia 

biogeográfica Patagónica. Escala = 500 km. 
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5. PARÁMETROS AMBIENTALES. 

 Al confrontar la distribución de Tupinambis con la precipitación anual se 

observa que el género se distribuye por sobre la isohieta de 200 mm/año, aunque en 

algunos pocos casos T. rufescens ha sido citado sobre el límite de la misma en las 

provincias de San Juan y La Rioja (Fig. 101 B). Esta isohieta, que marca el límite 

oeste y sur de la distribución del género, se corresponde a grandes rasgos con el límite 

de la provincia biogeográfica del Monte. Por sobre la isohieta de 200 mm/año, se 

observa una distribución diferencial de las dos especies de Tupinambis en relación a la 

precipitación. Mientras que T. rufescens se distribuye entre los 200-1000 mm/año, T. 

merianae tiene como límite inferior a la isohieta de 600 mm/año (Fig. 101 B). En 

algunos casos se ha registrado a esta última especie en sitios que se ubican por debajo 

de esta isohieta en las provincias de La Pampa y Córdoba. Sin embargo, y como se 

mencionó en el Capítulo IV, las citas de la Provincia de La Pampa de T. merianae 

serían erróneas (Donadío, 1984b; Cei, 1993; Tiranti y Ávila, 1997). Donadío (1984b) 

limitó la distribución de T. rufescens al oeste de la isohieta 700 mm/año, lo cual es 

real en la mitad sur de la distribución de esta especie (latitud mayor a 32° S, 

aproximadamente). Sin embargo, datos de Cei (1986, 1993) ubican a T. rufescens por 

sobre los 700 mm/año, pero por debajo de la isohieta de 1000 mm/año, en la parte 

norte de su distribución. Allí, T. rufescens se encuentra en el Chaco más húmedo, 

presencia que debería confirmarse. 

La confrontación de la distribución de Tupinambis con las temperaturas 

medias anuales (Fig. 101 C) permite observar que la isoterma de 14° C marca el límite 

austral de la distribución del género. Sin embargo, y a diferencia del régimen de 

precipitaciones, la temperatura no tiene efecto diferencial sobre la distribución de las 

dos especies de Tupinambis. Este límite térmico es levemente inferior al valor mínimo 

estimado de 22° C para la digestión óptima en T. merianae (Giambelluca y Casciario, 

1999). Sin embargo, la capacidad de los lagartos de regular comportamentalmente la 

temperatura corporal permite su presencia en zonas donde la temperatura media 

ambiental es menor a la temperatura óptima de digestión. En este sentido, Yanosky y 

Mercolli (1991) presentan datos de temperatura medida en la cloaca de 26,1° C 

cuando en el sustrato la temperatura es de 21,7° C. Böhme (2003) sostiene que los 

vertebrados ectotérmicos no permiten reconocer adecuadamente climas tropicales ya 

que se encuentran adaptados fisiológicamente (e.g. torpor) para tolerar cambios 
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climáticos estacionales. Por lo tanto, en las reconstrucciones paleoambientes, en la 

mayoría de los casos, sólo el límite de temperatura inferior es indicativo. En el caso de 

Tupinambis este valor es de 14° C. 

Por último, se comparó la distribución de Tupinambis con el Índice Hídrico 

(IH) de Thornthwaite (Burgos y Vidal, 1951). De esta forma, es posible evaluar 

simultáneamente la precipitación y temperatura (a través de la evapotranspiración). 

Este índice en particular integra índices de aridez y humedad de tal forma que se 

desvincula de la vegetación y queda sujeto sólo a la variación del exceso/deficiencia 

de agua (Burgos y Vidal, 1951). Tupinambis se distribuye en regiones por sobre IH -

40, auque hay registros claramente menores en La Rioja y Río Negro. La distribución 

de las dos especies siguen el gradiente definido por el IH. Tupinambis rufescens se 

distribuye sólo desde HI -40 hasta IH -20, en el rango HI -20 a HI 0 se encuentran 

ambas especies, mientras que a partir de un IH > 0 sólo se encuentra T. merianae. 

Los resultados de la confrontación entre la distribución de las dos especies de 

Tupinambis de Argentina con diferentes parámetros ambientales se resumen en la 

Tabla 13. La temperatura media anual determina la distribución hacia el sur del 

género, pero no tiene efectos sobre la distribución de las especies, sino que esta última 

está más relacionada con la cantidad de humedad en el ambiente. Tanto el IH como la 

precipitación media anual describen las preferencias de estas especies, T. rufescens a 

ambientes más áridos y T. merianae a ambientes más húmedos. Sin embargo, es la 

precipitación media anual la que permite una diferenciación más fina, con una menor 

área de superposición de las distribuciones. Así, la distribución de T. rufescens queda 

comprendida entre las isohietas de 200 mm/año y 1000 mm/año, mientras que la de T. 

merianae tiene como límite inferior la isohieta de 600 mm/año. Las zona de simpatría 

entre los 600 mm/año y 1000 mm/año ocurre sólo al norte del paralelo 32° S; aunque 

aún debe confirmarse la presencia de T. rufescens en el Chaco húmedo. 
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 Precipitación  

(mm/año) 

Temperatura Media 

Anual (°C) 

Índice Hídrico 

 Mínimo Máximo mínimo máximo Mínimo máximo 

Tupinambis 200 > 1600 14 > 22 -40 > 60 

T. rufescens 200 1000 14 > 22 -40 - 20* 

T. merianae 600 > 1600 14 > 22 -20 > 60 

       
Tabla 13. Parámetros climáticos máximos y mínimos de Tupinambis en Argentina. Asterisco, en el 

norte del Chaco el valor es más cercano a cero.  

 

6. HISTORIA EVOLUTIVA Y BIOGEOGRÁFICA DE TUPINAMBIS  

Si bien las relaciones filogenéticas de las diferentes especies de Tupinambis no 

pueden ser dilucidadas satisfactoriamente sólo por caracteres osteológicos (Cap. V), 

cuando se utilizan datos moleculares y de la morfología externa es posible una mayor 

aproximación (Fitzgerald et al., 1999; Péres Jr y Colli, 1999; Péres Jr, 2003). La 

hipótesis filogenética de Fitzgerald et al. (1999) (Fig. 87) resulta en una división 

ancestral entre los Tupinambis de distribución amazónica (T. teguixin y T. longilineus) 

y los de distribución austral (T. merianae (T. duseni - T. rufescens)). Péres Jr y Colli 

(1999) incorporan a T. quadrilineatus en su análisis del género, el cual queda 

agrupado con las especies de distribución más boreal dentro del continente. Estos 

autores denominan a este grupo “teguixin”, mientras que se utiliza el nombre 

“merianae” para el grupo de especies de distribución más austral. Posteriormente, 

Péres Jr (2003) arriba a conclusiones filogenéticas algo diferentes a las de Fitzgerald 

et al. (1999) y Péres Jr y Colli (1999). Según este autor, T. longilineus es basal 

respecto a las restantes especies, las cuales se reúnen en dos clados (Fig. 88): uno que 

incluye a T. teguixin y T. quadrilineatus y el otro conformado por (T. merianae (T. 

duseni + T. rufescens)) y equivalente al clado austral o grupo “merianae” de 

Fitzgerald et al. (1999) y Péres y Colli (1999). En la hipótesis filogenética del 

Capítulo V, si bien no son resueltas las relaciones entre las diferentes especies de 

Tupinambis, se observan puntos en común con las hipótesis anteriormente 

mencionadas: T. quadrilineatus es basal a las restantes especies analizadas y se 

reconoce la relación de especies hermanas entre T. duseni y T. rufescens. 
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Sobre la base de sus resultados filogenéticos y a partir del reloj molecular, 

Péres Jr (2003) estima que el género se habría originado hace 32 Ma (Oligoceno 

temprano) en un ambiente de bosque tropical. En este ambiente se habría diferenciado 

inicialmente T. longilineus de los restantes Tupinambis, de los que luego se diferenció 

el ancestro de (T. teguixin + T. quadrilineatus) y el del grupo “merianae” o austral. La 

división entre T. merianae y (T. duseni + T. rufescens) habría ocurrido hace 10 Ma 

(Péres Jr, 2003), lo que la ubica en el Mioceno medio - tardío, mientras que la 

divergencia entre T. teguixin + T. quadrilineatus sería más reciente, hace 3 Ma, en el 

Plioceno (Péres Jr, 2003). 

Aunque, según las hipótesis de Péres Jr (2003) y Giugliano et al. (2007), 

Tupinambis se habría diferenciado de los restantes Tupinambinae durante el 

Oligoceno temprano (32 Ma) o durante el Eoceno - Oligoceno respectivamente, el 

género aparece en el registro recién en el Mioceno temprano. Durante el Oligoceno se 

habría producido un importante elevamiento de los Andes Centrales (fase Pehuenche), 

superando los 3000 m.s.n.m., y actuando como barrera de los vientos húmedos del 

Océano Pacífico entre los paralelos 12° S y 37° S (Lündberg et al., 1998). Este 

cambio, en conjunto con la disminución de la temperatura media mundial, habría 

conducido a la retracción de los ambientes tropicales más ampliamente extendidos 

durante el Eoceno. Es posible considerar que el origen del género Tupinambis se 

produjo en un ambiente de bosque tropical con parámetros de temperatura y humedad 

similares a los que habita actualmente T. longilineus, que es la especie más basal del 

género (Péres Jr, 2003). Esta consideración se ve también soportada por la 

distribución limitada a ambientes boscosos húmedos de los géneros más cercanos a 

Tupinambis (Crocodilurus y Dracaena, Cap. V). La modificación de estos ambientes 

boscosos tropicales durante el Oligoceno habría sido responsable de la diferenciación 

temprana del género. Si bien no se conocen caracteres osteológicos que diferencien 

los restos de Tupinambis del Mioceno temprano (Colhuehuapense) y Mioceno 

temprano-medio (Santacrucense) de Patagonia de los del Mioceno medio de 

Colombia (Laventense), este último además representado por un único ejemplar 

juvenil (longitud del cráneo ~ 27,42 mm: Sullivan y Estes, 1997), su presencia en 

ambientes marcadamente diferentes permite suponer que la diferenciación entre los 

clados de Tupinambis de bosque tropical y de áreas abiertas ya se habría producido, 

de manera tal que los ancestros del clado T. quadrilineatus + T. teguixin se distribuían 

en el norte del continente y los del clado “merianae, en el sur. 
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Durante el Mioceno temprano, en el norte de Argentina, se desarrollaba la 

provincia paleo-fitogeográfica Neotropical, que alcanzó los paralelos 28° S y 32° S, 

mientras que más hacia el sur, se encontraría la provincia de Transición, con 

elementos de los Dominio Chaqueño y Austral (Barrera et al., 2007). En estos 

momentos, en Patagonia, se habría instalado un definido clima estacional (Ortiz 

Jaureguizar y Cladera, 2006), con el desarrollo de un ambiente complejo, que según 

Barreda et al. (2007), alternaba entre bosques abiertos, bosque xérofilos, sabanas y 

estepas. Este ambiente, relativamente abierto, coincide con el explotado por los 

Tupinambis del grupo “merianae” (Péres Jr, 2003). En contraste, en el Mioceno medio 

del noroeste de América del Sur (Colombia), se desarrollaba un ambiente de bosque 

tropical (Kay y Madden, 1997) donde habrían prosperado las formas del grupo T. 

teguixin + T. quadrilineatus. 

Los fósiles del Colhuehuapense (Mioceno temprano) de Gaiman se destacan 

por presentar dientes posteriores molariformes y un tamaño relativamente pequeño, 

menor que los del grupo “merianae” y T. teguixin (Brizuela y Albino, 2004; Cap. IV) 

(Fig. 97). Los dientes molariformes son considerados como un carácter derivado, al 

compararlo con Callopistes (Tupinambinae basal) y Crocodilurus [grupo hermano de 

(Tupinambis (Dracaena + Paradracaena)), Cap. V], quienes presentan dientes 

labiolingualmente comprimidos. Se destaca también que T. longilineus, que es la 

especie más basal del género Tupinambis, tiene dientes marcadamente tricuspidados, 

no molariformes (Cap. III), caracteristica que comparte con T. quadrilineatus. Sin 

embargo, el menor tamaño de los fósiles de Gaiman respecto a los del grupo 

“merianae” y T. teguixin puede ser considerado como una condición primitiva, dado 

que los tupinambinos más primitivos son más pequeños que estos últimos y T. 

longilineus es la de menores dimensiones de todas las especies del género. El material 

de Gaiman se considera insuficiente para sostener la diagnosis de una especie extinta, 

ya que el tamaño es el único carácter relevante diferencial respecto a las especies de 

dientes molariformes: grupo “merianae” y T. teguixin. Sin embargo se destaca que el 

ambiente propuesto para la Formación Sarmiento en Gaiman es compatible con un 

tipo de ambiente abierto como el que explotan las especies del grupo “merianae”. 

Con respecto a los materiales asignados a Tupinambis sp. del Santacrucense de 

Patagonia (Mioceno temprano - medio), puede advertirse que son de dimensiones algo 

mayores respecto a los del Colhuehuapense, pero dentro de los valores mínimos 

observados para T. merianae (Cap IV) (Fig. 97). Posiblemente, se haya producido un 
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progresivo aumento de tamaño en los Tupinambis con dientes molariformes durante el 

Mioceno, ya que los fósiles del Huayqueriense (Mioceno tardío) ya muestran un rango 

de tamaño similar al observado  en los T. merianae actuales. 

Durante el Santacrucense (Mioceno temprano - medio), se registra la máxima 

extensión austral de la historia del género, llegando a una latitud de 50 °S. En el sitio 

de Monte León, las condiciones climáticas debieron ser al menos las mínimas 

reconocidas para T. rufescens, que es la especie de distribución ambiental más 

extrema: temperatura media anual sobre los 14 °C y precipitaciones mayores a 200 

mm/año. Las condiciones climáticas que permitieron la extendida distribución austral 

de Tupinambis durante el Mioceno temprano - medio se habrían prolongado durante 

el Mioceno medio, cuando tiene lugar el Óptimo Climático (Böhme, 2003; Ortiz 

Jaureguizar y Cladera, 2006).  

Luego del Óptimo Climático, comienza un enfriamiento sostenido que, con el 

retroceso del “Mar Paranaense” y la fase Quechua de la orogenia andina marcan el 

inicio de la “Edad de las Planicies Australes” al final del Mioceno. En este momento, 

Tupinambis se encontraba en la provincia de La Pampa y Buenos Aires como en la 

actualidad (Albino et al., 2006). El retroceso de la temperatura media anual que 

ocurre durante el Mioceno tardío, por ser un parámetro climático que actualmente 

delimita la frontera sur de Tupinambis, probablemente haya determinado el comienzo 

de la retracción del género hacia el norte. La presencia de T. rufescens en el norte de 

Patagonia en la actualidad (Gran Bajo del Gualicho) se interpreta como un relicto de 

la distribución más austral de Tupinambis en el Mioceno (Albino et al., 2006). 

El desarrollo de la “Edad de la Planicies Australes” coincide con el momento 

estimado por Péres Jr (2003) para la divergencia entre T. merianae y el ancestro de T. 

duseni + T. rufescens. Albino et al. (2006) sugieren que el “Mar Paranaense”, que se 

extendía desde el norte de Patagonia hasta el sur de Paraguay, y desde el este de los 

Andes al oeste de Uruguay, habría favorecido la diversificación del grupo “merianae”. 

El ascendente de T. duseni + T. rufescens se habría diferenciado en los ambientes más 

áridos del sur, acompañando el desarrollo de las amplias planicies, mientras que T. 

merianae se habría diferenciado en los ambientes más cálidos y húmedos del este de 

Brasil, al sur de la Amazonia, para colonizar el Chaco en tiempos más recientes. Dado 

que la humedad (i.e. régimen de precipitaciones) es el factor ambiental que tiene un 

efecto diferencial sobre la distribución de T. merianae y T. rufescens en Argentina, es 

posible considerar que la elevación de los Andes habría actuado como barrera de la 
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humedad procedente del Pacífico, de tal manera que se estableció un gradiente de 

zonas áridas al oeste y zonas húmedas al este, favoreciendo la divergencia de las 

especies luego del retiro del “Mar Paranaense”, cuando las poblaciones se pusieron 

nuevamente en contacto. Posteriormente, con la elevación final del Escudo Brasileño, 

se produciría la diferenciación de T. duseni y T. rufescens (Péres Jr, 2003), quedando 

estas especies en el Cerrado y Chaco, respectivamente. 

Los materiales asignados a Tupinambis recuperados de las diferentes 

localidades desde Mioceno tardío a la actualidad coinciden con la distribución actual 

del género (Cap. IV), de modo que se puede asumir que las características 

paleoclimáticas de estos sitios habrían estado comprendidas dentro del rango de 

temperaturas y precipitaciones en que habita el género en el presente. 

Como se mencionó anteriormente (Cap. V), la especie extinta T. 

uruguaianensis (Pleistoceno tardío de Brasil) se sustenta como especie sólo en lo 

referido a su tamaño, el cual excede el registrado en la muestra disponible de T. 

merianae aquí analizada. En este trabajo, la diferencia de tamaño por sí sola no se 

considera diagnóstica, por los cual los fósiles deberían ser considerados como 

Tupinambis sp (Cap. V). 
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CAPÍTULO VI 

 

CONCLUSIONES FINALES 

 

 La revisión del material fósil de los lagartos no iguanios continentales de la 

Argentina ha permitido actualizar dicho registro de acuerdo con criterios modernos y 

en un marco cladístico. Diferentes trabajos referidos a la osteología de los escamosos, 

así como nuevas observaciones realizadas durante el desarrollo de esta tesis, 

especialmente el análisis filogenético que proveyó caracteres osteológicos útiles para 

una mejor definición taxonómica de los fósiles asignados a la familia Teiidae, han 

posibilitado una reevaluación de los fósiles, cuyos resultados se presentan en la tabla 

14.  

A partir de esta revisión, se logró la invalidación de un importante número de 

géneros y especies, entre las cuales se destaca la falta de fundamentación para el 

género Lumbrerasaurus del Eoceno del noroeste argentino, que debe ser considerado 

como un Teiidae Tupinambinae indeterminado. Asimismo, los géneros 

Diasemosaurus y Dibolosodon del Mioceno del extremo austral de nuestro país, se 

sinonimizaron con el género actual Tupinambis, y su asignación específica permanece 

indeterminada. Las especies extintas de Tupinambis de la provincia de Buenos Aires 

descriptas por Rovereto en 1914 y Kraglievich en 1947 (T. preteguixin, T. 

prerufescens, T. multidentatus, T. brevirostris y T. onyxodon) son reevaluadas en este 

trabajo, de modo tal que se designan como Tupinambis sp.. De forma comparable, las 

asignaciones a especies actuales de Tupinambis realizadas por Donadío (1983, 1985) 

y Quintana et al. (2000) (Tabla 14), fueron desconsideradas, dado que no es posible, 

con los materiales disponibles, lograr una determinación a nivel específico. Dichos 

registros son considerados en este trabajo como Tupinambis sp. Contrariamente a 

estos casos, fue posible validar la única especie extinta del género Callopistes 

procedente del Mioceno tardío-Plioceno temprano de la provincia de Buenos Aires, 

descripta por Chani en 1976 como C. bicuspidatus. En este caso, la reevaluación 

permitió fundamentar el reconocimiento de una entidad taxonómica distinta a las dos 

especies actuales del género pero sobre la base de caracteres completamente 

diferentes a aquellos considerados por el autor original del nombre. Por último, las 
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revisiones obtenidas de otros materiales del Mesozoico y Cenozoico de Argentina 

permitieron lograr una más exacta evaluación taxonómica del registro de distintos 

grupos.  

 Las reconsideraciones sistemáticas realizadas respondieron a que varios de los 

caracteres que se consideraban diagnósticos de determinados taxones resultaron no 

serlos al confrontar los fósiles con el material osteológico de referencia y advertir las 

variaciones existentes en los especímenes actuales.  

En suma, el registro revisado de lagartos no iguanios continentales de 

Argentina, a nivel de géneros y especies, es menos diverso que sus versiones previas. 

Este registro está claramente dominado por los teidos tupinambinos, posiblemente 

debido al tamaño de estos lagartos, que propiciaría la mejor conservación de sus 

huesos y una mayor posibilidad de ser encontrados a simple vista, con relación a otros 

taxa. 

 

Localidad Formación-Edad Sistemática  

original 

Sistemática 

revisada 
Cinco Saltos, Río 

Negro 

Fm. Anacleto Squamata indet ? Scincoidea 

Ea. Pampa Grande, 

Salta 

Fm. Lumbrera Lumbrerasaurus 

scagliai 

Tupinambinae indet. 

 

Gaiman, Chubut  Fm. Sarmiento, 

Miembro Trelew 

Tupinambis sp Tupinambis sp. 

(nuevo material) 

Gaiman, Chubut  Fm. Sarmiento, 

Miembro Trelew 

- Scleroglossa indet. 

Monte León, Santa 

Cruz 

Fm. Santa Cruz Diasemosaurus 

occidentalis 

Tupinambis sp. 

(Brizuela y Albino, 

2008a) 

Monte León, Santa 

Cruz 

Fm. Santa Cruz Dibolosodon typicus Tupinambis sp. 

(Brizuela y Albino, 

2008a) 

Cañadón del Tordillo, 

Neuquén 

Fm. Collón Cura - Tupinambis o 

Crocodilurus  

(Brizuela y Albino, 

2008b) 

Telén, La Pampa Fm. Cerro Azul - Tupinambis sp. 

(Albino et al., 2006) 
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Bajo Giuliani, La 

Pampa 

Fm. Cerro Azul - Tupinambis sp. 

(Albino et al., 2006 y 

nuevo material) 

Quehué, La Pampa Fm. Cerro Azul - Tupinambis sp. 

(Albino et al., 2006) 

Loventué, La Pampa Fm. Cerro Azul - Tupinambis sp.  

(Albino et al., 2006) 

Caleufú, La Pampa Fm. Cerro Azul - Tupinambis sp. 

(Albino et al., 2006 y 

nuevo material) 

Chacharramendi, La 

Pampa 

Fm. Cerro Azul - “cnemidoforino” 

Cantera de Tuclame, 

Córdoba 

Fm. La Playa Tupinambis merianae  Tupinambis sp. 

Farola Monte Hermoso, 

Buenos Aires 

Fm. Monte Hermoso Tupinambis 

multidentatus, T. 

brevirostris, T. 

prerufescens, T. 

preteguixin 

Tupinambis sp. 

(y nuevo material) 

Farola Monte Hermoso, 

Buenos Aires 

Fm. Monte Hermoso Callopistes 

bicuspidatus 

Callopistes 

bicuspidatus 

Chapadmalal, Buenos 

Aires 

“Fm.” Chapadmalal Tupinambis sp. Tupinambis sp. 

(y nuevo material) 

Barranca de los Lobos, 

Buenos Aires 

“Fm.” Chapadmalal Tupinambis sp. Tupinambis sp. 

Miramar, Buenos Aires “Fm.” Chapadmalal Amphisbaenia indet Amphisbaenidae indet. 

Barranca Parodi 

Miramar, Buenos Aires 

“Fm.” Vorohué Tupinambis onyxodon Tupinambis sp 

Las Grutas – Punta 

Negra, Necochea, 

Buenos Aires 

? Amphisbaenia indet Amphisbaena cf. 

marellii 

 

Cueva Tixi, Buenos 

Aires 

sitio arqueológico Tupinambis cf. 

merianae 

Tupinambis sp 

Cueva El Abra, Buenos 

Aires 

sitio arqueológico Tupinambis cf. 

merianae 

Tupinambis sp 

“Lomas del Veinte” 

Santiago del Estero 

sitio arqueológico Tupinambis rufescens Tupinambis sp. 

Tabla 14. Registro fósil de lagartos continentales (excepto Iguania) de la Argentina revisado en este 

trabajo.  
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Sobre la base de este registro, pueden plantearse los siguientes puntos sobresalientes 

en la historia de los lagartos no iguanios.  

1. El clado Scleroglossa tiene su registro más temprano en América del Sur en el 

Cretácico superior de la provincia de Neuquén, con un resto de un probable 

Scincoidea. 

2. No se ha podido confirmar la existencia de representantes de la familia Teiidae 

en el Cretácico del territorio argentino; sin embargo, el registro de un 

Tupinambinae indeterminado en el Eoceno del Noroeste, favorece la idea de 

una diferenciación muy temprana de los teidos en América del Sur, seguida de 

una diversificación en los principales agrupamientos. Esta posibilidad está 

apoyada por los registros del Paleógeno de Brasil (Carvalho, 2001) y 

diferentes hipótesis filogenéticas (e.g. Nydam et al., 2007). 

3. Los hallazgos de lagartos en el Paleógeno de Argentina son escasos; 

contrariamente, el Neógeno es muy rico en restos de lagartos, especialmente 

del Mioceno, destacándose la primer aparición de géneros actualmente 

presentes en la fauna sudamericana (Tupinambis, Callopistes). En este sentido, 

el Mioceno también ha provisto los primeros géneros vivientes de iguanios de 

América del Sur (Albino, 2008). 

4. Luego del hiato del Eoceno temprano-Mioceno temprano, el registro de la 

familia Teiidae presenta su máxima extensión geográfica en el Mioceno 

temprano- medio, en que alcanza aproximadamente los 50°S y los 70°O. Los 

hallazgos de restos de Tupinambis son abundantes durante todo el Mioceno, 

con presencias destacables en sitios de la región pampeana y patagónica, que 

no pueden ser referidos a ninguna especie en particular pero que evidencian un 

aumento progresivo de tamaño desde el Mioceno temprano al Mioceno tardío. 

5. Los registros patagónicos de tupinambinos (provincias de Neuquén, Chubut y 

Santa Cruz) denotan condiciones climáticas y ambientales drásticamente 

diferentes a las actuales durante el Mioceno, con parámetros que habrían 

superado como mínimo los 200 mm de precipitación media anual y 14°C de 

temperatura, de acuerdo a la distribución actual de las especies de Tupinambis 

de Argentina, que son los tupinambinos que alcanzan la distribución más 

austral en el presente. 

6. El género de Tupinambinae basal Callopistes habría tenido una desconocida 

historia temprana en territorio sudamericano que le habría permitido poblar 
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extensamente regiones al este de los Andes, donde hoy en día no se encuentra, 

bajo condiciones climático ambientales diferentes a las que explotan 

actualmente. 

7. El Neógeno también se caracteriza por la manifestación de una diversidad 

creciente en algunos sitios. Se destaca la localidad de Gaiman (Mioceno 

temprano de la provincia de Chubut) en Argentina (scleroglosos no Teiidae y 

Tupinambis) y La Venta (Mioceno medio) de Colombia (Tupinambis y 

Paradracaena). 

8. Paradracaena representa el único género extinto de Teiidae, el cual, de 

acuerdo a los resultados filogenéticos obtenidos en este trabajo, resulta un 

género válido y grupo hermano de Dracaena. Paradracaena persiste hasta el 

Mioceno tardío de Perú (Pujos et al., 2009), pero no vuelve a aparecer con 

posterioridad a este registro. Los cambios ambientales producidos en el norte 

del territorio sudamericano habrían provocado su extinción. 

9. En el Mioceno tardío de Argentina se registra por primera vez un teido 

“cnemidoforino”, que, según la filogenia lograda en esta tesis, es el grupo 

hermano de los Tupinambinae. Este clado, de un origen probablemente más 

temprano, no vuelve a aparecer hasta el Pleistoceno tardío - Holoceno 

temprano (Albino, 2005).  

10. El primer registro de Amphisbaenia de América del Sur, descripto hasta el 

momento, corresponde a un Amphisbaenidae indeterminado del Plioceno 

temprano-medio de la provincia de Buenos Aires. Este clado está poco 

representado en el registro pero puede reconocerse una especie extinta, 

Amphisbaena marellii, en el Ensenadense (Pleistoceno temprano-medio) de la 

provincia de Buenos Aires (Torres y Montero, 1998a, 1998b). Restos 

compatibles con los de A. marellii, de procedencia estratigrafica incierta, ha 

sido recuperados de los acantilados costeros cercanos a Necochea (Las Grutas 

- Punta Negra) provincia de Buenos Aires. También se reconocen restos 

atribuibles a especies actuales en el Lujanense de la provincia de Buenos Aires 

(Amphisbaena heterozonata) y en sitios arqueológicos de las provincias de 

Salta (Amphisbaena heterozonata) y Catamarca (Amphisbaena camura y 

Amphisbaenia indet.) (de la Fuente, 1999; Tobisch et al., 2005; Scanferla et 

al., 2006; Albino y Kligmann, en prensa). 
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11. La supremacía de restos fósiles asignados a Tupinambis y el conocimiento 

sobre la distribución actual de sus especies y sobre la historia paleoclimática y 

paleoambiental sudamericana, permite una mayor aproximación a la historia 

evolutiva de este género. Tupinambis, que representa el grupo hermano del 

clado conformado por Dracaena + Paradracaena, se habría originado en 

ambientes de bosques tropicales cerrados durante el Eoceno. Los cambios 

climáticos acontecidos durante el Oligoceno habrían provocado la retracción 

de estos ambientes, resultado en la primera diversificación del género. En el 

Mioceno, Tupinambis se encuentra en dos ambientes contrastantes: mientras 

en el norte del continente (Colombia) está asociado a escenarios de bosques 

cerrados, en la Patagonia se los encuentra en áreas más abiertas. Estos 

disímiles ambientes son los que explotan actualmente T. quadrilineatus y T. 

teguixin, por un lado, y el grupo “merianae” (T. duseni, T. merianae y T. 

rufescens), por el otro. Se puede suponer que la dicotomía entre estas especies 

ya se habría producido al comienzo del Mioceno. Luego del Óptimo Climático 

del Mioceno temprano-medio, el retroceso de la temperatura media sería 

responsable de la retracción de la distribución del género a menores latitudes. 

La diferenciación de T. merianae del clado T. duseni + T. rufescens habría 

ocurrido como consecuencia de la transgresión del mar “Paranaense”, el cual, 

actuando como una barrera geográfica, permitió el desarrollo del ancestro de 

T. duseni + T. rufescens en los ambientes más áridos del sur, y la 

diferenciación de T. merianae en los ambientes más húmedos del norte. Al 

desaparecer la barrera, se habría producido un fenómeno de dispersión que 

pondría en contacto a las poblaciones de T. rufescens del sur y oeste de 

Argentina con las de T. merianae, que avanzarían por el noreste. Los 

gradientes de precipitación media anual, ascendentes en sentido oeste-este, 

habrían profundizado la diferenciación de estas dos especies de modo tal que 

la primera quedaría adaptada a condiciones más áridas que la segunda. La 

divergencia entre T. duseni y T. rufescens, según datos de reloj molecular, 

habría ocurrido recientemente (10 Ma), con la elevación final del escudo 

brasilero, mientras que la separación de T. quadrilineatus y T. teguixin fue 

propuesta para hace tan sólo 3 Ma (Péres Jr, 2003); sin embargo, esta última 

estimación no coincide con la filogenia presentada en esta tesis, de donde se 

infiere que T. quadrilineatus se habría diferenciado más tempranamente. 
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Con una historia desarrollada desde el Mesozoico hasta nuestros días, 

los lagartos continentales no iguanios de nuestro país componen el registro 

más abundante y completo de lagartos fósiles sudamericanos. La marcada 

dominancia de la actual familia Teiidae se traduce en la posibilidad de evaluar 

restos fósiles de reptiles con una sólida base sustentada en el conocimiento de 

la osteología de las formas vivientes, de forma tal que hace posible limitar la 

nominación de nuevos taxa. Su evolución biogeográfica, dramáticamente 

influenciada por los cambios climáticos y ambientales de comienzos del 

Neógeno, adquiere fundamental importancia al momento de interpretar las 

filogenias moleculares, y al mismo tiempo, aportan información útil sobre la 

antigüedad mínima de sus componentes para utilizar como referencias en el 

reloj molecular. Estos motivos hacen particularmente interesante la 

continuación del desarrollo de un tema que aún no está agotado y que, lejos de 

representar un item restringido dentro de la paleontología de vertebrados, 

puede ser profundizado a la luz de nuevos hallazgos.  
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Anexo II: Sinapomorfías del Consenso Estricto 
 
    O. vertebralis :  
      No autapomorphies  
    M. frenata :  
      Char. 13: 0 --> 1  
      Char. 24: 0 --> 1  
      Char. 25: 0 --> 1  
      Char. 27: 0 --> 1  
      Char. 40: 0 --> 1  
      Char. 45: 0 --> 2  
      Char. 53: 1 --> 0  
      Char. 54: 0 --> 2  
      Char. 55: 0 --> 4  
      Char. 81: 2 --> 0  
      Char. 86: 0 --> 1  
      Char. 93: 1 --> 0  
      Char. 98: 1 --> 0  
      Char. 109: 0 --> 1  
      Char. 112: 0 --> 1  
      Char. 118: 0 --> 2  
      Char. 119: 1 --> 3  
      Char. 124: 0 --> 3  
      Char. 128: 1 --> 2  
      Char. 129: 1 --> 0  
      Char. 158: 2 --> 0  
    A. bogotensis :  
      Char. 35: 1 --> 0  
      Char. 44: 0 --> 1  
      Char. 46: 0 --> 1  
      Char. 48: 1 --> 0  
      Char. 50: 2 --> 1  
      Char. 101: 0 --> 2  
      Char. 122: 1 --> 2  
      Char. 141: 0 --> 1  
      Char. 143: 0 --> 1  
      Char. 145: 2 --> 0  
    B. dorbignyi :  
      Char. 1: 1 --> 0  
      Char. 4: 1 --> 2  
      Char. 33: 0 --> 1  
      Char. 38: 0 --> 1  
      Char. 39: 1 --> 0  
      Char. 66: 0 --> 1  
      Char. 80: 0 --> 1  
      Char. 99: 1 --> 2  
      Char. 103: 0 --> 3  
      Char. 107: 1 --> 3  
      Char. 119: 1 --> 0  
      Char. 122: 1 --> 4  
      Char. 128: 1 --> 0  
      Char. 133: 0 --> 1  
      Char. 134: 1 --> 2  
      Char. 137: 0 --> 1  
      Char. 142: 1 --> 0  
 
    C. schreibersii :  
      Char. 1: 1 --> 0  
      Char. 49: 0 --> 1  
      Char. 55: 0 --> 1  
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      Char. 98: 1 --> 2  
      Char. 103: 0 --> 3  
      Char. 130: 0 --> 1  
    A. ameiva :  
      Char. 14: 3 --> 1  
      Char. 85: 0 --> 1  
      Char. 102: 0 --> 1  
      Char. 113: 2 --> 4  
      Char. 118: 1 --> 2  
    A. bifrontata :  
      Char. 31: 0 --> 1  
      Char. 58: 2 --> 0  
      Char. 71: 0 --> 1  
      Char. 105: 2 --> 1  
      Char. 114: 0 --> 1  
      Char. 122: 1 --> 2  
      Char. 126: 0 --> 1  
    A. exsul :  
      Char. 12: 0 --> 1  
      Char. 31: 0 --> 1  
      Char. 49: 0 --> 1  
      Char. 60: 0 --> 1  
      Char. 62: 0 --> 1  
      Char. 71: 0 --> 1  
      Char. 83: 1 --> 0  
      Char. 84: 0 --> 1  
      Char. 102: 0 --> 1  
      Char. 105: 2 --> 1  
      Char. 126: 2 --> 0  
    C. lacretoides :  
      Char. 87: 1 --> 2  
      Char. 89: 1 --> 0  
      Char. 98: 2 --> 1  
      Char. 107: 1 --> 2  
      Char. 122: 1 --> 0  
    C. lemniscatus :  
      Char. 14: 3 --> 2  
      Char. 46: 2 --> 3  
      Char. 67: 1 --> 0  
      Char. 84: 0 --> 1  
      Char. 85: 0 --> 1  
      Char. 90: 0 --> 1  
      Char. 101: 0 --> 1  
      Char. 122: 1 --> 2  
      Char. 123: 1 --> 2  
    C. longicaudus :  
      Char. 0: 0 --> 1  
      Char. 4: 1 --> 2  
      Char. 21: 0 --> 2  
      Char. 128: 1 --> 2  
    C. ocellifer :  
      Char. 8: 0 --> 1  
      Char. 50: 2 --> 1  
      Char. 56: 1 --> 2  
      Char. 58: 2 --> 0  
      Char. 62: 0 --> 1  
      Char. 83: 1 --> 0  
      Char. 87: 2 --> 1  
      Char. 102: 0 --> 1  
      Char. 113: 2 --> 4  
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    C. serranus :  
      Char. 41: 2 --> 1  
      Char. 42: 0 --> 1  
      Char. 50: 2 --> 0  
      Char. 114: 0 --> 1  
    C. tergolaevigatus :  
      Char. 62: 0 --> 1  
      Char. 69: 1 --> 0  
      Char. 98: 2 --> 1  
      Char. 105: 2 --> 4  
      Char. 144: 0 --> 1  
    K. viridistriga :  
      Char. 22: 1 --> 2  
      Char. 41: 2 --> 1  
      Char. 128: 2 --> 1  
    K. calcarata :  
      Char. 17: 1 --> 2  
      Char. 18: 0 --> 1  
      Char. 111: 0 --> 1  
    A. calidipes :  
      Char. 19: 1 --> 0  
      Char. 28: 0 --> 1  
      Char. 37: 0 --> 1  
      Char. 41: 2 --> 4  
      Char. 60: 0 --> 1  
      Char. 92: 3 --> 2  
      Char. 95: 1 --> 0  
      Char. 102: 0 --> 1  
    A. communis :  
      Char. 14: 3 --> 2  
      Char. 37: 0 --> 1  
      Char. 41: 2 --> 0  
      Char. 42: 1 --> 0  
      Char. 56: 1 --> 2  
      Char. 87: 2 --> 1  
      Char. 102: 0 --> 1  
    A. deppei :  
      Char. 14: 3 --> 2  
      Char. 41: 2 --> 1  
      Char. 58: 2 --> 0  
      Char. 75: 1 --> 0  
      Char. 122: 1 --> 0  
      Char. 138: 0 --> 1  
      Char. 147: 0 --> 2  
    A. exsanguis :  
      Char. 4: 1 --> 0  
      Char. 8: 0 --> 1  
      Char. 97: 0 --> 1  
      Char. 123: 1 --> 0  
    A. gularis :  
      Char. 63: 0 --> 1  
    A. sexlineata :  
      Char. 4: 1 --> 2  
      Char. 12: 0 --> 1  
      Char. 14: 3 --> 2  
      Char. 19: 1 --> 0  
      Char. 98: 2 --> 1  
      Char. 126: 2 --> 1  
      Char. 128: 1 --> 0  
      Char. 153: 3 --> 2  
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    T. teyou :  
      Char. 41: 2 --> 4  
      Char. 58: 0 --> 1  
      Char. 60: 0 --> 1  
    T. oculatus :  
      Char. 40: 0 --> 2  
      Char. 119: 1 --> 0  
      Char. 128: 1 --> 0  
    T. suquiensis :  
      Char. 52: 1 --> 2  
      Char. 63: 1 --> 0  
      Char. 123: 2 --> 1  
    C. maculatus :  
      Char. 43: 0 --> 2  
    T. duseni :  
      Char. 42: 0 --> 1  
      Char. 58: 2 --> 0  
    T. merianae :  
      Char. 43: 0 --> 1  
      Char. 101: 2 --> 0  
    T. quadrilineatus :  
      Char. 117: 2 --> 3  
    T. rufescens :  
      Char. 4: 1 --> 0  
      Char. 43: 0 --> 1  
      Char. 107: 1 --> 0  
    T. teguixin :  
      No autapomorphies  
    C. amazonicus :  
      Char. 60: 2 --> 1  
      Char. 113: 2 --> 5  
    D. guianensis :  
      Char. 28: 0 --> 1  
    D. paraguayensis :  
      No autapomorphies  
    P. colombiana :  
      Char. 123: 2 --> 3  
      Char. 126: 0 --> 12  
    C. bicuspidatus :  
      Char. 99: 0 --> 2  
   Node 37 :  
      No synapomorphies  
   Node 38 :  
      Char. 15: 1 --> 0  
      Char. 24: 0 --> 1  
      Char. 25: 0 --> 1  
      Char. 27: 0 --> 1  
      Char. 30: 0 --> 1  
      Char. 31: 0 --> 1  
      Char. 34: 1 --> 0  
      Char. 38: 0 --> 1  
      Char. 39: 1 --> 0  
      Char. 66: 0 --> 1  
      Char. 104: 0 --> 1  
      Char. 105: 4 --> 2  
      Char. 115: 0 --> 1  
      Char. 123: 0 --> 2  
   Node 39 :  
      Char. 19: 1 --> 2  
      Char. 28: 0 --> 1  
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      Char. 46: 2 --> 1  
      Char. 60: 0 --> 1  
      Char. 84: 0 --> 1  
   Node 40 :  
      Char. 40: 0 --> 2  
      Char. 92: 0 --> 3  
      Char. 98: 1 --> 2  
      Char. 118: 0 --> 1  
      Char. 128: 1 --> 2  
   Node 41 :  
      Char. 48: 1 --> 0  
      Char. 94: 1 --> 0  
      Char. 138: 1 --> 0  
      Char. 140: 0 --> 1  
   Node 42 :  
      Char. 7: 0 --> 1  
      Char. 14: 0 --> 3  
      Char. 19: 0 --> 1  
      Char. 32: 0 --> 1  
      Char. 41: 0 --> 2  
      Char. 44: 0 --> 1  
      Char. 46: 0 --> 2  
      Char. 62: 0 --> 1  
      Char. 64: 0 --> 1  
      Char. 67: 0 --> 1  
      Char. 69: 0 --> 1  
      Char. 72: 0 --> 1  
      Char. 73: 0 --> 1  
      Char. 74: 1 --> 0  
      Char. 76: 12 --> 0  
      Char. 77: 2 --> 0  
      Char. 78: 1 --> 0  
      Char. 91: 03 --> 1  
      Char. 95: 0 --> 1  
      Char. 104: 0 --> 2  
      Char. 105: 4 --> 2  
      Char. 106: 0 --> 2  
      Char. 110: 0 --> 1  
      Char. 113: 0 --> 2  
      Char. 115: 0 --> 1  
      Char. 123: 0 --> 2  
      Char. 125: 0 --> 1  
      Char. 139: 0 --> 1  
      Char. 141: 0 --> 1  
      Char. 144: 1 --> 0  
      Char. 149: 0 --> 1  
      Char. 150: 1 --> 0  
      Char. 156: 1 --> 0  
      Char. 157: 2 --> 0  
      Char. 158: 2 --> 1  
   Node 43 :  
      Char. 4: 1 --> 0  
      Char. 67: 1 --> 0  
      Char. 72: 1 --> 0  
      Char. 73: 1 --> 0  
      Char. 117: 0 --> 1  
      Char. 128: 1 --> 2  
   Node 44 :  
      Char. 147: 0 --> 1  
   Node 45 :  
      Char. 46: 2 --> 1  
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   Node 46 :  
      Char. 42: 1 --> 0  
      Char. 87: 2 --> 1  
      Char. 128: 2 --> 1  
   Node 47 :  
      Char. 42: 0 --> 1  
      Char. 62: 1 --> 0  
      Char. 123: 2 --> 1  
      Char. 126: 0 --> 2  
      Char. 132: 2 --> 0  
      Char. 146: 0 --> 1  
   Node 48 :  
      Char. 8: 0 --> 1  
      Char. 94: 0 --> 1  
      Char. 118: 1 --> 0  
   Node 49 :  
      Char. 37: 0 --> 1  
      Char. 104: 2 --> 1  
      Char. 106: 2 --> 1  
      Char. 126: 2 --> 1  
   Node 50 :  
      Char. 1: 1 --> 2  
      Char. 2: 2 --> 3  
      Char. 28: 0 --> 2  
      Char. 37: 0 --> 1  
      Char. 49: 0 --> 2  
      Char. 85: 0 --> 1  
      Char. 97: 0 --> 1  
      Char. 104: 2 --> 0  
      Char. 126: 2 --> 1  
   Node 51 :  
      Char. 50: 2 --> 1  
      Char. 145: 2 --> 0  
      Char. 146: 1 --> 0  
   Node 52 :  
      Char. 114: 0 --> 1  
   Node 53 :  
      Char. 0: 0 --> 1  
      Char. 58: 2 --> 0  
      Char. 92: 0 --> 1  
      Char. 102: 0 --> 1  
      Char. 103: 0 --> 1  
      Char. 107: 1 --> 0  
      Char. 114: 0 --> 2  
      Char. 121: 0 --> 1  
      Char. 122: 1 --> 3  
      Char. 126: 0 --> 1  
      Char. 132: 2 --> 1  
      Char. 148: 0 --> 2  
   Node 54 :  
      Char. 42: 0 --> 2  
      Char. 52: 1 --> 2  
   Node 55 :  
      Char. 13: 0 --> 1  
      Char. 26: 0 --> 1  
      Char. 54: 0 --> 1  
      Char. 77: 0 --> 1  
      Char. 87: 2 --> 3  
      Char. 88: 0 --> 1  
      Char. 99: 1 --> 0  
      Char. 101: 0 --> 2  
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      Char. 114: 0 --> 1  
      Char. 131: 1 --> 0  
      Char. 133: 0 --> 1  
      Char. 151: 1 --> 0  
      Char. 155: 2 --> 1  
      Char. 158: 1 --> 3  
   Node 56 :  
      Char. 100: 2 --> 3  
      Char. 105: 12 --> 0  
      Char. 121: 3 --> 2  
   Node 57 :  
      Char. 110: 1 --> 2  
      Char. 121: 0 --> 3  
      Char. 124: 0 --> 1  
      Char. 127: 0 --> 1  
      Char. 144: 0 --> 1  
   Node 58 :  
      Char. 1: 1 --> 0  
      Char. 2: 2 --> 3  
      Char. 3: 0 --> 1  
      Char. 7: 1 --> 2  
      Char. 9: 0 --> 1  
      Char. 14: 3 --> 2  
      Char. 22: 1 --> 3  
      Char. 23: 1 --> 2  
      Char. 31: 0 --> 1  
      Char. 60: 0 --> 2  
      Char. 61: 0 --> 1  
      Char. 85: 0 --> 1  
      Char. 92: 0 --> 2  
      Char. 120: 1 --> 2  
   Node 59 :  
      Char. 100: 2 --> 3  
      Char. 104: 2 --> 0  
      Char. 106: 2 --> 1  
      Char. 118: 0 --> 1  
   Node 60 :  
      Char. 9: 1 --> 2  
      Char. 19: 1 --> 2  
      Char. 40: 0 --> 2  
      Char. 43: 0 --> 3  
      Char. 46: 5 --> 3  
      Char. 57: 0 --> 1  
      Char. 58: 2 --> 0  
      Char. 59: 0 --> 1  
      Char. 60: 2 --> 1  
      Char. 62: 1 --> 2  
      Char. 65: 1 --> 2  
      Char. 119: 1 --> 0  
   Node 61 :  
      Char. 29: 0 --> 1  
      Char. 85: 1 --> 2  
      Char. 97: 1 --> 2  
      Char. 120: 2 --> 3  
      Char. 124: 1 --> 2  
      Char. 127: 1 --> 2  
      Char. 128: 1 --> 0  
0.02 secs.  
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