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RESUMEN: Restos dentales de selaceos fueron recolectados en la caverna Gabinarraca, en Venado de San Carlos. Estos fosiles
se encontraron en litofacies tipo grainstone, asociados a ambientes de estuario lagunar carbonatado caracteristicos de la Formacion
Venado de edad Mioceno Superior-Plioceno. Entre los restos de tiburones recuperados destacan ejemplares juveniles de Carcharo-
cles megalodon asociado a ambientes sublitorales y ambientes de aguas salobres. El hallazgo de estos restos permite evidenciar que
especies como el Carcharocles megalodon utilizaron las aguas someras del Mioceno donde actualmente se localiza Venado de San
Carlos como zona de crianza.

Palabras clave: Chondrichthyes; Formacion Venado; Mioceno Superior; cavernas; Carcharocles megalodon; Costa Rica.

ABSTRACT: Remains of selachians have been collected at the Gabinarraca cave. These fossils were found in grainstone type
lithoacies from the Upper Miocene carbonated lagoon and estuarine sediments of Venado Formation. Among the sharks remains
are notorious the juvenile specimens of Carcharocles megalodon associated to a shallow marine and brackish waters environments.
The discovery of these remains shows that species such as Carcharocles megalodon used the shallow waters of the Miocene where
Venado de San Carlos is currently located as a breeding area.
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Introduccion

El registro de tiburones y rayas fosiles para Costa Rica es bien conocido, donde se ha reportado el hallazgo de alrededor
de 60 especies en formaciones geoldgicas silicoclasticas marino someras del Mioceno al Plioceno (e.g. Rio Banano, Currgé,
Pacacua, Roca Carballo) (Laurito y Valerio, 2011; Laurito, Valerio, Ovares, Hernandez, y Pizarro, 2008; Laurito, Calvo,
Valerio, Calvo, y Chacén, 2014) en contraposicion, el registro de condrictios procedentes de formaciones carbonatadas es su-
mamente escaso y los hallazgos por lo general son puntuales (Laurito, Calvo, Valerio, Calvo, y Chacén, 2014; Laurito, 2015;
Laurito y Valerio, 2008). El registro de peces fosiles en formaciones geologicas carbonatadas de Costa Rica para el Mesozoico
y el Paledgeno, es desconocido hasta el momento, ello a pesar de la predominancia de formaciones neritico carbonatadas del
Campaniano, Paleoceno y Eoceno (Kruckow, 1975; Kruckow y Thies, 1990; Laurito, 1999; Laurito, 2004; Laurito y Valerio,
2008).

La zona de Venado de San Carlos corresponde con una de las mejores exposiciones sedimentarias del Mioceno de Costa
Rica para la Zona Norte del pais. Aflora una secuencia de calizas, lutitas, limolitas y areniscas (con aporte volcanoclastico)
de la Formacion Venado asociados a ambientes marino someros (Malavassi y Madrigal, 1970; Obando, 1986; Sen Gupta,
Malavassi, L. y Malavassi, E., 1986). La Formacién Venado posee edades que van de Mioceno medio a Mioceno Superior
(Echandi, 1986; Kamp, 1985; Malavassi y Madrigal, 1970; Sen Gupta et al., 1986). En las facies carbonatadas se encuentra
un karst bien desarrollado, con presencia de sistemas de cuevas, sumideros, surgencias y rios subterraneos. El sistema karstico
de cuevas de Venado alcanza casi los 5 km de pasajes subterraneos, siendo la cueva Gabinarraca la de mayor longitud del
pais, con un desarrollo de ~2351 m de pasajes (Argiiello, 2021; Ulloa, Argiiello, Obando y Vargas, 20211, Ulloa, Aguilar,
Goicoechea y Ramirez, 2011). Dado que la mayoria, de calizas en el sector se encuentran cubiertas por materiales volcanicos
del Pleistoceno al Reciente, aunado al intenso fallamiento que afecta y limita los afloramientos, las cuevas corresponden a las
mejores exposiciones continuas de las facies carbonatadas de la Formacion Venado en la zona (Argiiello, 2021). Este trabajo
describe por primera vez y en detalle tres hallazgos fosiles de restos dentales de selaceos, los cuales fueron recuperadas en
la cueva Gabinarraca, la cual, se desarrolla en litofacies carbonatadas tipo grainstone de la Formacion Venado. Asimismo, se
analizan las implicaciones paleogeograficas y paleoecologicas de estos hallazgos.

Hallazgo fosil

El presente estudio corresponde con el primer reporte oficial sobre los hallazgos fosiles de peces en cuevas en Costa Rica.
El hallazgo se dio en la cueva Gabinarraca, localizada en Venado de San Carlos (Fig. 1), la cual es una de las pocas cuevas
abiertas al turismo en Costa Rica (Ulloa y Goicoechea, 2013). El material dental recuperado se encuentra depositado en la
coleccion de fosiles y minerales del Museo Nacional de Costa Rica, bajo los acronimos CFM-5299, 5300 y 5301. El primer
hallazgo se dio en el afio 2004, corresponde con el espécimen CFM-5300, el cual fue encontrado por el espeledlogo Gustavo
Quedada y el f6sil se encontraba in situ. El espécimen CFM-5301 fue hallado por Alejandro Argiiello en el afio 2017 y tam-
bién se encontraba in situ. Estos dos hallazgos se encontraban en litofacies tipo grainstone, de acuerdo con clasificacion de
Dunham (1962). El espécimen CFM-5299 fue encontrado por el guia de las cavernas Alonso Carvajal, el dia 22/08/2017. Este
ultimo espécimen se encontr6 en el lecho del rio subterraneo que transita por la caverna, por lo que el espécimen presentaba
evidencias de erosion y no pudo ser caracterizado. En la figura 1 se muestra un mapa de ubicacion con la localidad de Venado
de San Carlos, asi como el detalle de los hallazgos dentro de la cueva.

Contexto geoldgico

La Formacion Venado aflora en la parte norte de Costa Rica, principalmente en los alrededores del poblado de Venado
de San Carlos, donde se encuentra expuesta a lo largo de los rios La Muerte, Burio, Quebrada El Tunel, Jicarito, Pataste y
algunas quebradas menores, aunque esta formacion también presenta afloramientos aislados en los alrededores de Florencia
(Obando, 1986), Quebrada el Pato y Santa Eulalia (Echandi, 1986). La Formacién Venado se encuentra constituida por calizas
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Fig. 1: A) Mapa Regional, el rectangulo rojo muestra la zona de estudio de la parte C. B) Contorno de la Caverna Gabinarraca donde se sefialan los sitios
donde se dieron los hallazgos fosiles. Contorno de la caverna modificado de Ulloa y Vargas (2021). C) Mapa a detalle de la zona de estudio, con las princi-
pales locaciones, la estrella roja muestra la ubicacion de la caverna Gabinarraca.

(grainstone, packstone y wackestone), lutitas, limolitas y areniscas tonalidad azul/verdosa, con algunos horizontes bitumi-
nosos y capas de carbon (Argiiello, 2021; Malavassi y Madrigal, 1970). Contemporaneamente a la Formacion Venado, se
presentan intrusiones de finales del Mioceno correlacionadas con la Formacion Grifo Alto, los cuales fueron contemporaneos
y afectaron al proceso de depositacion de los sedimentos. La zona presenta una cobertura de materiales volcanicos recientes,
que van desde lavas y lahares asociadas a la Formacion Monteverde, ademas de depdsitos piroclasticos recientes (Rojas, 2019;
Argiiello, 2021).

Malavassi, y Madrigal (1970) la ubican en Mioceno Medio a Mioceno Superior por la presencia de fosiles de ostra-
codos, pelecipodos y foraminiferos, la ELF (Kamp, 1985; en Echandi, 1986) la sitia en el Mioceno Superior basado en
Globigerinoides trilobus y G. quadrilobatus, asi como en algunos gasterépodos. Kamp (1985) en Echandi (1986) por medio
de analisis palinoldgicos le asigna una edad de Mioceno Medio o “mas joven”. Sen Gupta et al. (1986), ubican la Formacion
Venado en la edad Tortoniano-Messiniano (Mioceno Superior), basandose en foraminiferos bentonicos (ecofenotipos de
Ammonia parkinsoniana) y foraminiferos plantonicos (Globigerina praebulloides Blow), asi como Ostracodos del género
Radimella. Echandi (1986) destaca la presencia de fauna benténica, restos vegetales, gasteropodos y bivalvos (Pecten sp.).

Obando (1986) menciona que la Formacion Venado se depositd en un ambiente de aguas marinas y salobres, en tierras
bajas, con un aporte importante de sedimentos continentales. Echandi, (1986) describe un ambiente de sedimentacion que va
desde litoral hasta infralitoral, asociados a pantanos marinos y marismas de poca profundidad y alto aporte volcanico. Calvo
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y Bolz (1987) describen a detalle dos sistemas deposicionales para la formacion: un sistema lagunar o retrobarra (compuesto
por lumaquelas, areniscas fosiliferas y lentes de carbon) y una barra arenosa carbonatada (producto del detrito de moluscos y
balanidos). Algunas de las interpretaciones paleoambientales sugieren un estuario lagunar con barra arenosa, con un conside-
rable aporte de material volcanico e influencia fluvial (Calvo y Bolz, 1987). Recientemente, Argiiello (2021) realiza un mapeo
geologico detallado de la zona de Venado, y caracteriza las fallas y cuevas de la zona, donde resalta un importante control
estructural interrumpe la continuidad de la secuencia sedimentaria.

Paleontologia

Clase Chondrichthyes Huxley 1880

Subclase Elasmobranchii Bonaparte 1838
Corte Euselachii Hay 1922

Subcorte Neoselachii Compagno 1977
Superorden Squalomorphii Compagno 1973
Orden Lamniformes Berg 1958

Familia Otodontidea Glickman 1964

Género: Carcharocles Jordan y Hannibal 1923
Carcharocles megalodon (Agassiz, 1835)

Otodus (Megaselachus) megalodon (Agassiz, 1835)

Mioceno Medio — Plioceno temprano de 15.9 a3.6 Ma cf. Boessenecker, R.W. Ehret, Long, Churchill, Martin, y
Boessenecker, S. J., 2019 y a 2, 6 Ma cf. Pimiento y Clements (2014).

Sinonimia: A continuacion, se indican algunas de las sinonimias mas comunes utilizadas tradicionalmente para la especie.
Para una exhaustiva revision se recomienda consultar a Cappetta (1970), Antunes y Jonet (1970), Laurito (1999) y Mikuz
(2015).

» Carcharocles megalodon (Agassiz, 1843) en Miiller, 1969.

* Procarcharodon megalodon (Agassiz) en Longbottom, 1979.

» Carcharodon megalodon Agassiz en Bendix-Almgreen, 1983.

* Megaselachus megalodon (Agassiz, 1835) en Schultz, 2013.

* Otodus (Megaselachus) megalodon (Agassiz 1835) en Trif y Codrea, 2017.

* Otodus megalodon (Agassiz, 1835) en Maisch, Becker y Chaberlain Jr., 2018.

* Otodus megalodon (Agassiz, 1835) en Laurito, Valerio y Calvo (2022).

Material: El CFM-5299 (no ilustrado) corresponde a un fragmento erodado compuesto por parte de la corona y la porcioén
mediana de la raiz. E1 CFM-5300 corresponde a un ejemplar juvenil casi completo de cual se perdié parte 16bulo radicular
mesial y el apice de la corona (ver figuras 2 a, by ¢).

Descripcion: Diente superior lateral derecho de corona alta triangular con filos aserrados y serramiento uniforme. Altura
total 63 mm y ancho total inferido 54 mm, altura de la corona 44 mm y ancho inferido de la corona 50 mm; el filo mesial es
ligeramente convexo y el filo comisural es ligeramente concavo. La cara lingual de la corona es inflada y presenta una peque-
fla escotadura que marca la transicion al talon comisural que es muy reducido, corto, aserrado con denticulaciones progresi-
vamente mas pequefias y de contorno redondeado; su limite con la raiz esta marcado por un cuello corto y ancho en sentido
mesio-distal, tipo “chevron”. Por otra parte, la cara labial de la corona es ligeramente concava y presenta una hendidura en su
parte mediana.

La raiz presenta una cara lingual ligeramente inflada, corta y alargada con bordes rectos; una cara basal casi plana e incli-
nada y no se observa un foramen nutricio propiamente dicho; la cara labial presenta un 16bulo radicular comisural ligeramente
protuberante.

Discusion: El diente es asimétrico, lo que confirma se trata de un diente de posicion lateral intermedia, no tan proximo a
la sinfisis; la corona inflada y relativamente ancha confirma que se trata de un diente superior. Sus pequefias dimensiones, lo
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Fig. 2: Otodus (Megaselachus) megalodon (Agassiz, 1835), ejemplar juvenil CFM-5300 en norma a. lingual Lin, b. filo mesial Mes y c. labial Lab.
Carcharhinus sp. ejemplar CFM-5301 d. en vista lingual y labial. Otras abreviaturas: cuello lingual Cue y filo comisural Com. Escala visual 1 cm.

ubican dentro del rango intermedio de los dientes de un juvenil segun el cuadro comparativo para los estadios ontogenéticos
observados para Otodus (Megaselachus) megalodon propuestos por Pimiento (2010); Pimiento, Ehret, MacFadden y Hubbell,
(2010) para la Formacion Gatun en Panama.

Las principales diferencias observadas con respecto a dientes de adultos de Otodus (Megaselachus) chubutensis
[Ameghino, 1901 a 1902] con dimensiones similares, son:

a. aspecto general de la corona, inflada; en O. chubutensis presenta bordes mas rectos y coronas altas y angostas.

b. la cara lingual es ligeramente concava, en O. chubutensis se observa una protuberancia que le da una notable convexi-
dad en la porcion media.

c. cuello corto y muy ancho en sentido mesio distal que en O. chubutensis es relativamente mas alto y angosto.

Distribucion paleobiogeografica y edad: Otodus (Megaselachus) megalodon (Agassiz, 1835) se caracteriza por tener una
distribucion cosmopolita, pantropical y pan-subtropical, por lo que el registro de sus hallazgos resulta ser un hecho frecuente
en las secuencias marino someras del Nedgeno a nivel planetario.

En América Central ha sido descrito para el Mioceno Superior de las Formaciones Gatin (Gillette, 1984; Pimiento,
Gonzales-Barba, Ehret, Hendy, MacFadden y Jaramillo, 2013; White, 1955), Chagres (Carrillo-Bricefio, De Gracia, Pimiento,
Aguilera, Kindkimannm Santamarina, y Jaramillo, 2015) y Chucunaque en la localidad de Lago Bayano (Perez, Pimiento,
Hendy, Gonzales-Barba, Hubbell y MacFadden, 2017) en Panama.

En Costa Rica Otodus (Megaselachus) megalodon (Agassiz, 1835) fue inicialmente descrito para la Formacion Pacacua
(Crosby, 1945) y luego para la Formacion Roca Carballo (Kruckow y Thies, 1990) ambas de edad Mioceno Medio, para el
Mioceno Superior-Plioceno Inferior de la Formacion Uscari (Laurito, 1999) y la Formacion Montezuma de edad Plioceno
(Laurito, 1999).

El presente hallazgo corresponde al primer registro de Carcharocles megalodon (Agassiz, 1835) para la Formacion
Venado y supondria un rango de edad Mioceno Superior-Plioceno.
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Paleoecologia: Otodus (Megaselachus) megalodon (Agassiz, 1835) fue un potente nadador ocednico, lo que es confir-
mado por su distribucion cosmopolita; también habitdé en ambientes neriticos tanto continentales como insulares y ocupd
como tiburon la categoria de maximo depredador en la cadena alimentaria (Laurito, 1999). Sobre manera, por su gran tamafio
con una media de 17,9 m en el Mioceno Medio y 10,2 m en el Mioceno Superior (sensu Pimiento y Balk, 2015). Su dieta se
basé principalmente de cetaceos (delfines y ballenas de mediano y pequefio tamafio); ademds de pinnipedos, sirenios, tortu-
gas y grandes peces (Aguilera y Rodriguez de Aguilera, 2004; Orangel Aguilera, Garcia, y Cozzuol, 2008; Cigala Fulgosi,
1990; Collareta, Lambert, Landini, Di Celma, Malinverno, Varas-Malca, Urbina, Bianucci, 2017; Godfrey, Ellwood, Groff,
y Verdin, 2018).

El registro de especimenes juveniles en sedimentos sublitorales, como en el caso del presente estudio, correspondientes
a un arrecife somero es evidencia de que usaron dichos ambientes como zonas de crianza segtn lo determinado por Pimiento,
2010; Pimiento, Ehret, MacFadden y Hubbell, 2010).

Orden Carcharhiniformes Compagno 1973
Familia Carcharhinidae Jordan y Evermann 1896
Género Carcharhinus Blainville 1816
Carcharhinus sp.

Material: el CFM- 5301 corresponde a un diente superior lateral derecho, fragmentado, ver figura 2 d.

Descripcion: diente superior de contorno triangular con corona volcada comisuralmente y con el extremo apical roto.
Faltan el talon y el 16bulo radicular mesial, por el contrario, el talon y el 16bulo radicular comisural se preservan parcialmente.
La cara lingual de la corona es convexa en tanto su cara labial es plana con un inconspicuo pliegue basal de contorno triangu-
lar. Los filos son finamente aserrados y se extienden a lo largo del talén comisural. El cuello lingual es amplio, pero la raiz es
relativamente baja con un foramen nutricio observable en su cara basal.

Discusion: el diente presenta una corona triangular asimétrica, lo que indica que se trata de un diente superior lateral.
Debido a la pérdida del talon y 16bulo radicular mesial, no se puede determinar si la cuspide estaba o no separada del respec-
tivo talon o si era continuo. La falta de estos elementos morfologicos no permite hacer una determinacion especifica.

Distribucion paleobiogeografica: el género Carcharhinus esta presente en la Formacion Rio Banano en la localidad de
Finca Sacramento de edad Mioceno Inferior (Laurito et al., 2014), en la Formacion Punta Judas y en la localidad de Lomas
de Siquirres de la Formacion Rio Banano, ambas del Mioceno Medio; en la Formacion Curré en la seccién de San Gerardo
de Limoncito de edad Mioceno Superior; Formacion Uscari en la localidad de Alto Guayacén de edad Mioceno Superior —
Plioceno Inferior (Laurito, 1999; Laurito, 2004; Laurito y Valerio, 2008; Laurito, Valerio, Ovares, Hernandez, y Pizarro, 2008)
y por ultimo, el actual registro de la Formacion Venado.

Paleoecologia: como cualquier tiburén del género Carcharhinus, habitd las aguas célidas y templado célidas de las
plataformas continentales e insulares y los ambientes tropicales costeros y pelagicos, tanto en aguas someras muy proximas
a la costa y del mar abierto, como en areas proximas al borde de las plataformas y en nuestro caso un visitante del arrecife
sublitoral de pectinidos.

Discusion

El Mioceno Superior fue la época donde se dio el acmé sedimentario de la Formacién Venado y ello ocurrié en una cuenca
sedimentaria poco profunda ubicada entre el paleoarco volcanico de Sarapiqui al Noreste y el entonces surgente vulcanismo
asociado con los montes del Aguacate al Oeste. Paleogeograficamente los mares someros de América Central Meridional, en
particular los del Costa Rica y el Sur y Suroeste de Nicaragua eran parte de un sistema de pasos oceanicos que comunicaban
el Pacifico Oriental con el Mar Caribe. De alli que las faunas de tiburones y peces dseos miocénicos sean particularmente
cosmopolitas con un alto grado de pantropicalidad segin ha sido observados por muchos autores (Antunes y Jonet, 1970;
Cappetta, 1970; Carrillo-Bricefio, Aguilera y Rodriguez, 2014; Laurito, 1999)
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El hallazgo de ejemplares juveniles de Otodus (Megaselachus) megalodon (Agassiz, 1835) en la zona, aporta a la paleo-
geografia del Mioceno Superior y refuerza la dindamica de la sedimentacion en un ambiente somero, ya que al igual que mu-
chos de los tiburones actuales, en su etapa juvenil suelen vivir en zonas someras para promover su desarrollo, obtener comida
y evitar depredadores adultos (Heithaus, 2007; Heupel, Carlson, y Simpfendorfer, 2007). El presente registro es concordante
con los ambientes sedimentarios determinados por Calvo y Bolz, (1987) tipo Estuario-Lagunar poco profundo, protegido por
una barra lagunar, lo cual dichos autores dedujeron a partir del analisis microfacial de la secuencia carbonatada y las faunas
de foraminiferos bentdnicos, lo que nos lleva a concluir que O. megalodon como juvenil podia ingresar a ambientes salobres
influenciados por las mareas, algo cominmente observado en varias especies de Carcharhinus.

Conclusiones

Se describen los primeros registros fosiles de condictrios para la Formacién Venado, un diente superior lateral de
Carcharocles megalodon que determinamos como una forma juvenil de acuerdo a sus dimensiones y un diente superior lateral
derecho de un adulto de Carcharhinus sp.; la especie de este ultimo no se pudo determinar por falta de ejemplares adicionales
y por la pérdida de los externos distales.

El registro fosil de un juvenil de Otodus megalodon , reafirma la naturaleza sedimentaria de esta formacion del Mioceno
Superior-Plioceno, permitiendo constatar la existencia de mares someros y el desarrollo de amplios arrecifes en la zona norte
del pais.

Como recomendacion, los hallazgos incipientes de restos de peces en la Formacion Venado, justifican la importancia de
densificar los estudios paleontoldgicos en dicha formacion y asi mejorar el conocimiento de la paleobiogeografia durante el
tiempo pre y post cierre del istmo, tanto en la plataforma carbonatada como en las secuencias mas someras.
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