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Sistematica de la familia Po lydolopidae (Mammalia, Marsupialia,

Polydolopimorphia) de América del Sur y la Antartida

RESUMEN

Los representantes de la familia Polydolopidae son marsupiales paleégenos
hallados en la Provincia del Chubut (Argentina), Chile Central y la Peninsula
Antartica. Estan representados en el resgistro fosil principalmente por restos
dentarios. Sus premolares son plagiaulacoideos y sus molares, multicuspidados.

Se realizé un estudio detallado de las homologias de las cuspides molares
asi como también se llevd a cabo un estudio sistematico a través del analisis
filogenético (con y sin pesos implicados y utilizando el método de pruning para
mejorar la resolucion). En dicho andlisis se incluyé a las especies de
Polydolopidae mas cinco especies de marsupiales tradicionalmente relacionados
con la misma (Prepidolops didelphoides, Bonapartherium hinakusijum, Epidolops
ameghinoi, Microbiotherium tehuelchum y Roberthoffstetteria
nationalgeographica). El andlisis filogenético dio como resultado lo que R.
nationalgegraphica es la especie hermana de los Polydolopidae y juntos
conforman los Polydolopiformes. A su vez, se reconocieron los siguientes géneros:
Polydolops, Eudolops, Archaeodolops, Kramadolops, Género A nov., Pseudolops,
Antarctodolops, Amphidolops, Pliodolops.

En cuanto a las caracteristicas paleobioldgicas, la masa corporal de los
polidol6pidos oscilaria entre los 60g y los 3,5kg y debieron tener una dieta variada,
principalmente frugivora, aunque pudiendo alimentarse también de frutos duros y
semillas, o incluso de insectos.

Por ultimo, la extincidon de los polidolopidos debié estar relacionada a los
cambios climaticos acaecidos para fines del Eoceno y comienzo del Oligoceno,
periodo durante el cual el sur de América del Sur y la Antartida sufrieron una fuerte

disminucion en la temperatura asi como también una progresiva desertificacion.

Palabras clave: Polydolopidae, marsupiales fésiles, Patagonia, Paledgeno,
Peninsula Antartica, Chile Central.
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Systematics of the family Po lydolopidae (Mammalia, Marsupialia,

Polydolopimorphia) from Sout h America and Antarctica.

ABSTRACT

Polydolopids are Palaeogene marsupials from Chubut Province (Argentina),
Central Chile, and the Antarctic Peninsula. They are mainly represented by dentary
remains in the fossil record. Polydolopid premolars are palgiaulacoid and their
molars are multicusped.

It has been carried out a detailed study on the molar cusp homologies, as
well as a phylogenetic analysis (with and without implied wheighting and using
pruning). The analysis included all the polydolopid species and five marsupials
usually related to them by scientists (Prepidolops didelphoides, Bonapartherium
hinakusijum, Epidolops ameghinoi, Microbiotherium tehuelchum y
Roberthoffstetteria  nationalgeographica). The results indicate that R.
nationalgeographica is the sister-group of Polydolopidae and together they
constitute the Polydolopiformes. It has been recognized the following genera:
Polydolops, Eudolops, Archaeodolops, Kramadolops, Género A nov., Pseudolops,
Antarctodolops, Amphidolops, Pliodolops.

Paleobiologically, polydolopids were very diverse in body mass (60g-3.5kg)
and they must have had a very diverse diet as well, mainly frugivorous but
including hard items as seeds, or even insects.

Finally, the extinction of polydolopids might be related with the drastic
climatic changes occurred by the Eocene-Oligocene boundary, period in which

Patagonia and Antarctica witnessed a rapid coolness and desertification.

Key words: Polydolopidae, fossil marsupials, Patagonia, Paleogene, Antarctic
Peninsula, Central Chile.
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CAPITULO 1

INTRODUCCION
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1.1 Introduccion

Con menos del 15% del total de especies, los marsupiales vivientes
constituyen una pequefa porcion de la fauna mamiferiana de América del Sur. Se
clasifican en tres oOrdenes y cuatro familias, todas ellas representadas en la
Argentina por unas 25 especies (Parera, 2002). Esta proporcidén fue muy distinta
durante el Paledgeno (65-23Ma); en algunos periodos, como el correspondiente a
la Edad Itaboraiense (Paleoceno tardio-Eoceno temprano) los marsupiales
constituian mas del 50% de las especies de mamiferos terrestres (Goin et al., en
prensa). Durante el Eoceno (55-33 Ma) los marsupiales alcanzaron el climax de su
diversidad y disparidad morfolégica, desarrollando varios linajes con morfologias
convergentes con las de los de los mamiferos placentarios (Simpson, 1948). Tal
es el caso de los boriénidos, marsupiales carnivoros de talla mediana a grande
(Forasiepi, 2009), o de los groebéridos, pequefios frugivoros posiblemente
arboricolas y de habitos similares a los de los primates lemuriformes (Patterson,
1952; Pascual et al., 1994). Entre estas y otras muchas formas de marsupiales
evolucionaron los Polydolopidae Ameghino, 1897, un grupo sumamente diverso,
singular y completamente extinto, perteneciente al Suborden Polydolopiformes del
Orden Polydolopimorphia (Goin y Candela, 2004).

Los polidolopidos son solo conocidos por restos fragmentarios de maxilares,
mandibulas y dientes; su morfologia revela caracteristicas Unicas, imposibles de
analogar con las de los mamiferos vivientes, metaterios o euterios. Sus restos
fosiles han sido exhumados exclusivamente en estratos del Paleoceno tardio al
Oligoceno temprano de la Patagonia Argentina, el centro de Chile y la Peninsula
Antartica (Ameghino, 1897; Woodburne y Zinsmeister, 1982, 1984; Chornogubsky,
2008; Goin et al.,, en prensa) (Fig. 1.1). Esta distribucion ha dado lugar a
interesantes especulaciones de indole biogeografica. Se ha sefalado, por
ejemplo, que la radiacién de este grupo consituye un evento exclusivo del Reino
biogeografico Austral (sensu Morrone, 2002), independiente de aquellas
radiaciones de metaterios ocurridas en la Region Neotropical del Reino

Holotropical (Chornogubsky et al., 2009).
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Figura 1.1 . Distribucién inferida de las especies de Polydolopidae.

Entre las asociaciones de marsupiales palebgenos, particularmente de edad

eocena, los polidolépidos alcanzan una abundancia relativa muy alta, llegando a

constituir en algunos casos el

50% de todos los marsupiales registrados para

-8-
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dicha localidad (e.g., Paso del Sapo, Provincia del Chubut; Tejedor et al., 2009).
Por ese motivo resultan de sumo interés en la identificacion bioestratigrafica y
biocronoldgica del Paledgeno continental patagdnico. Por ejemplo, la ocurrencia
de Polydolops unicus, una especie recientemente descripta para la localidad de
Paso del Sapo (Tejedor et al.,, 2009) ha sido utilizada para definir una nueva
unidad biocronolégica, ya que dicha especie aparece por primera (y, hasta ahora,
Unica) vez y es representada por abundantes ejemplares en esta localidad.

Los rasgos mas distintivos de los polidolépidos son el aspecto rodentiforme
de su cuerpo mandibular (Fig. 1.2), la hipertrofia del primer incisivo inferior, la
existencia de un marcado diastema entre este diente y los Ultimos premolares, la
braquiodoncia y bunodoncia de los molares (los que cuentan ademas con varias
cuspides accesorias) y el aspecto plagiaulacoideo de los premolares (esto es, son
hipertrofiados y muy comprimidos lateralmente, con el borde oclusal en forma de
hoja cortante). Los polidolopidos desarrollaron una amplia variedad de tamafos,
desde muy pequefios (menos de 100 g) a medianos (mas de 1,5 kg; Ortiz-
Jaureguizar, 2003; Zimicz, 2004), y se ha inferido para ellos una dieta de tipo
frugivora con componentes duros, como semillas o insectos (Vizcaino et al.,
1998).
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Diastema

Premolar plagiaulacoideo

Molares multicuspidados

Figura 1.2. Fragmento de dentario izquierdo con los p3-m2 correspondiente al holotipo de
Kramadolops maximus (MPEF-PV 4500) en vista oclusal (A) y lateral (B).

Las afinidades de los polidol6pidos han dado lugar a fuertes controversias.
Fueron comparados originalmente por Ameghino (1897, 1902, 1903) con los
Paucituberculata (Metatheria), con los roedores (Eutheria) e incluso con los
multituberculados (Allotheria). En efecto, la mandibula muestra un diastema entre
el incisivo y los dltimos premolares y el incisivo es hipertrofiado y procumbente, tal
como se observa en los roedores y los marsupiales Paucituberculata. Por su parte,
los molares presentan varias hileras de cuspides, como ocurre en los extintos
mamiferos multituberculados. Las discusiones sobre las afinidades de los
polidolopidos continuaron durante todo el Siglo XX. Gregory (1910) fue el primero
en sostener que los polidolépidos no estarian relacionados con los
multituberculados como hipotetizd Ameghino (1897, 1902, 1903), aunque si con

los marsupiales cenoléstidos. Esta vision fue aceptada por autores subsiguientes
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(e.g., Simpson, 1928; 1945; Marshall, 1982). Sin embargo, otros autores (e.g.,
Pascual y Bond, 1981; Marshall, 1987) creyeron mas probable la relacion entre los
polidol6pidos y otros grupos de marsupiales pale6genos, como los prepidol6pidos
y bonapartéridos (Bonapartheriformes sensu Goin y Candela, 2004). Esta
hipotesis fue reforzada por un analisis filogenético reciente (Goin et al., 2009).

Los Polydolopidae han llamado la atencidén de los especialistas desde su
descubrimiento, habiéndose realizado hasta la fecha dos revisiones taxonémicas
mayores de este grupo: las de Simpson (1948) y Marshall (1982). No obstante,
una serie de consideraciones vuelve necesario un nuevo acercamiento al grupo.
En primer lugar, merece ser revisada la diversidad especifica de los polidolopidos,
en especial teniendo en cuenta los nuevos y notables hallazgos de materiales
referibles a esta familia en los Ultimos afios (véase mas abajo). En segundo lugar,
las relaciones intergenéricas de los polidolépidos nunca fueron claramente
establecidas (cf. Simpson, 1948 con Marshall, 1982). Ocurre que, si bien los
representantes de esta familia muestran una serie de rasgos derivados que los
vuelven facilmente distinguibles del resto de los mamiferos sudamericanos, su
notable variabilidad intra e interespecifica vuelve sumamente dificil reconocer los
caracteres diagndsticos de sus distintos taxones.

En los dltimos afos han sido descubiertos varios centenares de restos de
polidol6pidos procedentes de nuevas localidades del Paleégeno patagénico y
antartico: (1) la localidad Yacimiento Las Flores (Provincia del Chubut, barranca
sur del Lago Colhue Huapi), referible al Paleoceno tardio-Eoceno temprano (edad
Itaboraiense; Chornogubsky, 2008); (2) nuevos y muy completos restos de
polidolépidos exhumados en niveles procedentes de dos localidades cercanas a
Paso del Sapo (noroeste de la Provincia del Chubut), de edad Eoceno medio-
tardio (Tejedor et al., 2009); (3) varias decenas de materiales adicionales
procedentes de niveles estratigraficos referibles a la transicibn Eoceno-Oligoceno
de la Gran Barranca del lago Colhue Huapi (Provincia del Chubut; edades
Casamayorense, Mustersense, Tinguiririquense y niveles referidos a una edad
"pre-Deseadense”; Goin et al., en prensa); (4) finalmente, nuevos materiales de

polidolopidos exhumados en localidades referibles al Eoceno medio de la
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Peninsula Antartica (Chornogubsky et al., 2009). El hallazgo de todos estos
nuevos materiales aumenté significativamente el conocimiento de la diversidad de
los Polydolopidae, permitié extender el rango temporal conocido de la familia, a la
vez que reveld que los polidolépidos eran mucho mas abundantes y diversos de lo
que se pensaba anteriormente. Por otro lado, si bien se han llevado a cabo
analisis filogenéticos que incluyen a Polydolops (e.g., Goin et al., 2009), en ningun
caso se analizaron las relaciones entre las distintas especies de Polydolopidae
para dilucidar sus relaciones internas. Por todos estos motivos una nueva revision
del grupo es justificada y necesaria. Precisamente este es el objetivo fundamental

del presente trabajo de tesis.

1.2 Objetivo general

Revisar la sistematica y las relaciones filogenéticas de los marsupiales
pertenecientes a la extinta Familia Polydolopidae (Polydolopimorphia).

1.3 Obijetivos especificos

(1) brindar un conocimiento taxonémico detallado de las especies y géneros de la

familia Polydolopidae (sensu Goin et al., 2003);

(2) describir y comparar los taxones nuevos reconocidos en este trabajo, vy
redescribir las especies y géneros ya conocidos;

(3) analizar las relaciones filogenéticas de los Polydolopidae;

(4) precisar la distribucion estratigrafica de los Polydolopidae y las conclusiones

bioestratigraficas y biocronologicas que de ella se desprendan;

(5) continuar con aportes previos sobre la paleobiologia del grupo, mediante (a) la
determinacién del tamafio corporal de las distintas especies; (b) la realizacién de
inferencias sobre la dieta de los Polydolopidae a través del andlisis de sus
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caracteres dentarios y mandibulares, y (c) el analisis de posibles relaciones entre
estas caracteristicas y las probables causas que motivaron la extincion de los

integrantes de la familia;
(6) realizar un analisis de distribucion de los Polydolopidae con el fin de reconocer

sus relaciones biogeogréficas, analizando desde esta O6ptica el patron de

extinciones de los integrantes de este grupo.

1.4 Hipétesis de trabajo

Cinco hipotesis fueron puestas a prueba durante el transcurso del presente
estudio:

(1) las especies de Polydolopidae de América del Sur y la Antartida integran un

grupo monofilético;

(2) Roberthoffstetteria nationalgeographica constituye el grupo hermano de los

Polydolopidae;

(3) los géneros propuestos por otros autores no corresponden en todos los casos

a grupos naturales, tal es el caso de Polydolops, que es polifilético.
(4) la declinacion y posterior extincion de los Polydolopidae esta asociada con un
cambio en las condiciones climatico-ambientales acaecidas hacia la transicion

Eoceno/Oligoceno.

(5) los Polydolopidae poseen un importante valor estratigrafico.
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CAPITULO 2

ANTECEDENTES
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2.1 Antecedentes sistematicos

2.1.1 Cronologia del conocimiento v relaciones internas de los Polydolopidae

La morfologia molar de los polydolopidae es tan distintiva que sus representantes
son facilmente reconocibles. Sin embargo, la taxonomia genérica y especifica de
este grupo es notablemente dificil de resolver, debido a dos factores principales: 1)
el ain muy incompleto conocimiento de varios taxones clave; y 2) el marcado
polimorfismo que manifiestan varias especies, de dificil interpretacion debido a la
ausencia de representantes vivientes de este grupo. Probablemente por estos
motivos, las relaciones internas de los Polydolopidae (sensu Goin et al., 2003) no
han sido discutidas del mismo modo ni con la misma intensidad que sus relaciones
con otros grupos de marsupiales. A continuacion se detalla la diversidad genérica
y especifica de los Polydolopidae segun un criterio cronolégico en el paulatino
reconocimiento de la diversidad taxondémica del grupo. Se ha puesto especial
éenfasis en las asignaciones originales de Ameghino (1897, 1902, 1903), quien
nomind a esta familia y quien plante6 mas hipétesis sobre su diversidad y
relaciones filogenéticas.

Ameghino (1897) reconoci6 la familia Polydolopidae para incluir
originalmente a dos especies: Polydolops thomasi y Eudolops tetragonus, ambas
basadas en materiales de la denticion superior descriptos por primera vez en dicho
trabajo. Segun el autor, las caracteristicas mas salientes de los polidolépidos son
la presencia de premolares superiores 2 y 3 (“molares 3 y 4” para Ameghino,
1897) con forma de lamina cortante, estriada y de borde dentado, como asi
también la presencia de molares multituberculados y con dos hileras longitudinales
de cuspides. Debido a estas caracteristicas, Ameghino (1897) incluyé a dicha
familia en el Suborden Multituberculata del Orden Plagiaulacoidea Ameghino
1889, este ultimo caracterizado por especies que poseen el p3 (molar cuarto
segun Ameghino) de gran tamafio y a menudo cortante. Algunos afios después
Ameghino (1902) describié nuevas especies del género Polydolops, asi como
también de tres géneros nuevos: Pliodolops, Amphidolops y Pseudolops, todos
ellos incluidos por él en la familia Polydolopidae. En dicho trabajo considero a los

polidol6pidos como marsupiales plagiaulacoideos, tal como lo habia hecho
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originalmente; esta vez, sin embargo, los considerd entre los Allotheria. Ameghino
(1902) describi6 por primera vez las siguientes especies de Polydolops: P.
thomasi, P. fur, P. crassus, P. serra y P. clavulus. P. fur y P. crassus fueron
considerados como muy similares a P. thomasi, distinguiéndose entre si y de esta
altima principalmente por su tamafo, siendo P. fur mas grande que P. thomasi y
mas pequeiia que P. crassus. A su vez, P. serra es menor que las anteriores pero
considerablemente mayor que P. clavulus, la especie mas pequefia de todos los
Polydolopidae. Comparada con P. thomasi, P. serra posee molares mas
complicados, con una mayor cantidad de cuspides pero de menor tamafo
individual, mientras que P. clavulus posee molares mas simples y un p3 de
reborde cortante menos cuspidado. Entre las especies incluidas en otros géneros
se encuentra la monotipica Pseudolops princeps, basada en molares y premolares
superiores e inferiores. Segun el propio Ameghino (1902), algunos de estos
dientes eran comparables con los de Abderites, mientras que otros lo eran con los
de Polydolops. Por otro lado, Pliodolops primulus fue basada en un fragmento de
maxilar con los M1-2 (interpretados como “M6 y M7” por Ameghino, 1902). Si bien
esta especie fue también incluida entre los Polydolopidae, fue comparada
especialmente con Meniscoessus, un multituberculado del Cretacico de América
del Norte. Ameghino (1902) sostenia que el molar que él interpretaba como ultimo
molar de la serie (su “M7”) era el pequeiio molar posterior implantado en el
maxilar de Pliodolops, y que dicho molar tenderia a desaparecer en un estadio
evolutivo subsiguiente, dando como resultado el morfotipo de Meniscoessus. Por
altimo, Ameghino (1902) reconocio el género Amphidolops con dos especies: A.
serrula y A. serrifer. Si bien este género no fue diagnosticado formalmente, de las
descripciones de Ameghino se desprende que las caracteristicas comunes a
ambas especies son la presencia de una cresta transversal que divide en dos a la
cuenca del segundo molar y la divisién de la corona en dos Iébulos. Debe notarse,
sin embargo, que A. serrula posee una mayor cantidad de cuspides y una
superficie oclusal surcada por un sinniUmero de crenulaciones (arrugas) en el

esmalte.
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Ameghino (1902) reconocié una nueva familia de roedores a la que
considero distinta de Polydolopidae aunque relacionada con ella: Promysopidae.
Dicha familia incluia originalmente dos especies, Promysops acuminatus, basada
en un fragmento anterior edéntulo de mandibula con los alvéolos para tres
incisivos y dos dientes yugales, y Promysops primarius, especie basada en un
incisivo aislado. Los Promysopidae eran, para Ameghino (1902) intermedios entre
los mas primitivos Polydolopidae y los roedores actuales. De este modo fueron
definidos como roedores primitivos con dos o tres incisivos inferiores y un
diastema entre los incisivos y los premolares (Ameghino, 1902; p. 35). En 1903,
Ameghino le sumé al material incluido en Promysops acuminatus un molar aislado
(segun él, un m3) con tres raices. Esta caracteristica le resulté coincidente con la
relacion que interpretaba él tenian los Promysopidae con los roedores, ya que
estos ultimos suelen poseer molares inferiores posteriores con cuatro raices y no
dos, como ocurre en otros grupos. Sin embargo, incluyé a Promysopidae en los
Allotheria, grupo que también incluia a los Polydolopidae, Plagiaulacidae y
Neoplagiaulacidae (las dos dltimas familias pertenecientes al suborden
Multituberculata). La razén para el cambio de relaciones de los Promysopidae,
antes contenidos en los Rodentia, se debio a la inclusion dentro de la familia del
nuevo género Propolymastodon con dos especies: P. caroliameghinoi y P.
cardatus. Estas especies estan basadas en piezas de la denticion inferior y, si bien
Ameghino (1903) las relacion6é con Promysops, comentd que alejaban a este
altimo de los roedores para relacionarlo mas cercanamente con los
plagiaulacoideos. Siempre segun este autor, Propolymastodon era en realidad el
ancestro de Polymastodon, un multituberculado del Eoceno de América del Norte
(véase la Fig. 2.1 sobre las relaciones filogenéticas de los polidolépidos segun
Ameghino, 1903).

Con el objetivo de comparar los distintos grupos de diprotodontes
plagiaulacoideos con los roedores y los polimastodontes, Ameghino (1903) nominé
y figur6 varios géneros y especies de polidolépidos: 1) Orthodolops sciurinus, una

especie representada por la denticion inferior. Si bien la reconocié como aliada de
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Figura 2.1. Esquema integrado de las relaciones filogenéticas segin Ameghino (1903; p. 144 y
188).

Polydolops, la comparé con los roedores sciuromorfos, en particular con Sciurus
hudsonicus, con el cual compartiria el tamafio relativo, la disposicion general de
las cuspides, la gran cuspide anterolingual de los molares y la cresta transversal
anterior de los mismos. Por la suma de estos rasgos Ameghino la consideré
ancestral a los sciuromorfos. 2) Polydolops simplex, considerada como un
polidolopido avanzado debido a que el p2 es vestigial y, segun el mismo autor
(Ameghino, 1902), no existiria en los adultos. En consecuencia, la consideré un
posible ancestro de los neoplagiaulacidos. 3) Por ultimo, Anadolops
thylacoleoides, una especie basada en un fragmento de mandibula con los m1-3

(interpretados como “m4-6" por Ameghino). Debido a la ausencia del ma3,
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considerado por él un rasgo derivado, también la consider6 cercana a los
multituberculados. A su vez (Ameghino, 1903), reevalud la relacion de Polydolops
clavulus con los otros polidolopidos y considerd que la presencia de un p3 sin
crenulaciones, menor cantidad de tubérculos en los molares y (lo que él consideré
como) un pl vestigial (pero véase Marshall, 1982), convertia a esta especie en un
posible ancestro de las otras especies de polidolopidos. Para resaltar esta ultima
hipétesis la denomind Archaeodolops clavulus. Finalmente reconocié el género
Anissodolops para incluir a A. serrifer, especie anteriormente relacionada con
Amphidolops (Ameghino, 1902). Si bien no justificé esta nueva asignacion, en
1904 aclar6 que esta especie “[s]e distingue por las muelas inferiores 5y 6 [m1-2]
con dos filas paralelas de tubérculos cénicos; cada fila es de cuatro tubérculos.”
(Ameghino, 1904; p. 188). En ese mismo afio Ameghino presentd formalmente a
las especies que ya habia figurado y nominado en 1903, por lo que debe
considerarse valida su asignacion original.*

Con posterioridad a los hallazgos de Ameghino (1897, 1902, 1903) no
fueron descriptos nuevos polidolopidos hasta las contribuciones de Simpson
(1935a). Este autor (e.g., Simpson, 1928) consideraba a los polidol6pidos como
marsupiales relacionados con los cenoléstidos. Simpson (1935a, b) estudio los
materiales mas antiguos de polidolopidos, provenientes de la Formacion Rio
Chico, los que fueron coleccionados en diversas campafias realizadas por él. A
partir de estos materiales describié tres especies de polidolépidos: Polydolops
winecage, ?Polydolops kamektsen y Seumadia yapa. De la primera especie
destac6 que, si bien posee una estructura similar a la de P. thomasi, el p3 (ml1
para Simpson) es mucho mas ancho que largo y el m1 (m2) es mucho mas
pequefio que el p3. Comentd de ?P. kamektsen que su tamafio es intermedio
entre el de P. clavulus y P. serra y que es suficientemente distinta de estas dos

especies como para ser sindnima de alguna de ellas. Por ultimo distinguié a

! Seglin el Cédigo de Nomenclatura Zoolégica (Articulo 12: Nombres publicados antes de 1931),
para estar disponible, todo nombre nuevo debe “ir acompafiado de una descripcién o una definicién
del taxén que denota, o de una indicaciéon”. Segin el punto 12.2.7, “la proposicién de un nuevo
nombre de nivel género o de nivel especie asociados a una ilustracion del taxdn que se nombra, 0
a una referencia bibliografica de tal ilustracion”. Es por esto que tienen validez las especies
nominadas por Ameghino en el afio 1903. En dicho afio el autor no s6lo nomina sino también figura
y compara las especies que luego presenta como nuevas en 1904.
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Seumadia yapa, soOlo representada por un M3 aislado (M4 segun Simpson,
1935a), por carecer de cuspides y por poseer una cuenca del trigono muy poco
profunda y surcada por una gran cantidad de arrugas de esmalte. Un afio mas
tarde (Simpson, 1936) describié a Polydolops rothi, similar en tamafio a P. serra,
pero con molares de corona mas simple, como los de P. clavulus, y con un p3 con
crenulaciones débiles y apice menos redondeado en vista lateral. Finalmente, en
su extensa revision de los mamiferos sudamericanos paledgenos, Simpson (1948)
unific6 las familias reconocidas por Ameghino (1897, 1902) en una sola:
Polydolopidae. Simpson sinonimiz6 muchos de los géneros originalmente
nominados por Ameghino, reconociendo Unicamente tres: Polydolops Ameghino
1897, Eudolops Ameghino 1897 y Amphidolops Ameghino 1902. Por otro lado,
reconocio al género que él mismo habia descrito afios antes (Seumadia Simpson
1935a). Segun este autor (Simpson, 1948), el género Eudolops incluye a
Promysops y Propolymastodon, Amphidolops incluye a Anadolops; mientras que
Polydolops incluye a los restantes géneros de Ameghino (1897, 1902, 1903). Para
Polydolops Simpson (1948) definio tres grupos:

1. “Polydolops thomasi group” (incluyendo a Polydolops thomasi, P.
fur, P. simplex, P. crassus y “Orthodolops” sciurinus)

2. “Polydolops serra group” (P. Serra y “Anissodolops” serrifer)

3. “Polydolops clavulus group” (P. clavulus)

El autor sugirié que las diferencias entre las distintas especies del grupo de
P. thomasi debian tratarse en realidad de diferencias temporales, ya que dichas
especies no habian sido encontradas en los mismos estratos (Barranca sur del
Lago Colhue-Huapi, Cafladdn Vaca y estratos casamayorenses sin mayores datos
de Ameghino, aunque mas probablemente referibles a la Subedad Barranquense
de la Edad Casamayorense). Debido a esta concepcion, finalmente determiné
cuatro subespecies para contener estos grupos: 1) P. thomasi thomasi (= P.
thomasi, P. fur, P. simplex), 2) P. thomasi crassus (= P. crassus, Orthodolops
sciurinus), 3) P. thomasi paahi y 4) P. thomasi mara. Las dos ultimas son

subespecies nominadas por €l mismo (Simpson, 1948).
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Por ultimo Simpson (1948) describié a “Polydolops bocurhor”, de estratos
Casamayorenses de la Provincia del Chubut (especie luego sinonimizada a “P.”
serra por Marshall (1982).

En 1952 Paula Couto describié el primer “polidolépido” extrapatagdnico
(Epidolops; pero véase mas abajo), procedente de niveles de San José de
Itaborai, Brasil. El autor reconocié dos especies: E. ameghinoi, basada en un
craneo y centenares de especimenes mandibulares y maxilares con la denticién
parcialmente conservada, y E. gracilis, descripta a partir de unos pocos restos
mandibulares. Ambas especies fueron luego sinonimizadas por Marshall (1982;
véase también Goin y Candela, 1995). Siguiendo los criterios generales de
Simpson (1928), Paula Couto (1952) consider6 a los polidol6opidos como
marsupiales cenolestoideos. Mas tarde, concordando con Paula Couto en la
asignacion familiar de Epidolops, Pascual y Bond (1981) consideraron que este
género es referible a la subfamilia Epidolopinae, distinta de Polydolopinae; esta
altima incluye a Polydolops y taxones aliados (pero véase mas abajo).

Asi como Simpson (1935a, 1936) describi6 los polidolépidos méas antiguos,
Odreman Rivas (1978) describié al mas moderno para el momento: “Polydolops”
mayoi, polidolépido de tamafo considerable (mayor que P. thomasi aunque menor
gue E. tetragonus) proveniente de estratos de edad Mustersense de Chubut.

Con posterioridad a las contribuciones de Simpson, Marshall (1982) realizo
una profunda revision de los Polydolopidae, probablemente la mas exhaustiva
realizada previamente al presente trabajo. Marshall acepto la division subfamiliar
reconocida por Pascual y Bond (1981): Epidolopinae y Polydolopinae (Fig. 2.2).
Entre los Polydolopinae reconocié cuatro géneros: Polydolops, Eudolops,
Amphidolops y Pseudolops. Para este autor, el Unico material referible a la especie
Pseudolops princeps es un P3 superior. Marshall no reconocio las subespecies de
Simpson (1948) y sinonimiz6 las especies reconocidas por dicho autor en la
especie que daba nombre al grupo. Asi, Polydolops thomasi, P. fur, P. simplex, P.
crassus y “Orthodolops” sciurinus fueron sinonimizadas con P. thomasi, y las otras
dos especies, P. serra y P. clavulus, correspondientes a los restantes grupos (el

grupo P. serray el grupo P. clavulus), fueron reconocidas como tales (Fig. 2.3).
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Epidolops Eudolops Amphidolops Polydolops
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-

Figura 2.2 . Relaciones sugeridas para los géneros de la familia Polydolopidae. Modificado de
Marshall (1982; p. 88).
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Figura 2.3. Cladograma hipotético mostrando las relaciones entre las especies de Polydolops.
Modificado de Marshall (1982; p. 50).
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Por ultimo, el género Seumadia fue sinonimizado por Marshall (1982) con
Amphidolops, conservando la especie Amphidolops yapa. En cuanto al género
Eudolops, Marshall (1982) describié una Unica especie: E. hernandezi, definido
como el polidol6pido mas grande del Casamayorense, diferenciable de E.
tetragonus (especie a la que fue asignado con dudas por Simpson, 1948) por las
proporciones de sus molares superiores, mas largos que los de E. tetragonus.
Marshall (1982) propuso una filogenia para las distintas especies de Polydolops
(Fig. 2.3). En la misma distingue a P. clavulus de las otras especies por el suave
aserramiento del p3. Las otras especies se distinguen por su mayor tamafo, con
un p3 con una pequefa cuspide anterobasal, el m1 con tres cuspides linguales y
el m2 con cuatro cuspides linguales. Segun el autor, Polydolops kamektsen y P.
rothi se encuentran emparentadas por poseer estados generalizados de los
caracteres ya sefialados. Marshall (1982) concluye que en la evolucion del género
Polydolops puede observarse un aumento de tamafio, el desarrollo de una costilla
mas marcada en el p3, asi como también las crenulaciones de su reborde
cortante; finalmente, la presencia en algunos casos de mas de cuatro cuspides
linguales en el m2. P. winecage se relaciona con P. serra y estas dos especies
son cercanas a P. thomasi, la cual daria origen a P. mayoi.

Marshall (1982) hipotetiz6 sobre las relaciones de los géneros mas
representativos de Polydolopidae, incluyendo a Epidolops y postulando que este
altimo es basal a los deméas (véase la Fig. 2.2). Por otro lado, Polydolops y
Amphidolops estan mas relacionados entre si que con Eudolops debido al
desarrollo de una hilera estilar prominente (Marshall, 1982; el autor denomind
hilera estilar a la aqui llamada hilera de cuspides accesorias labiales o hilera labial
a la estilar en el M1).

Hallazgos posteriores a los ya mencionados incluyen los de Woodburne y
Zinsmeister (1982, 1984) en niveles del Eoceno medio-tardio de la Peninsula
Antartica, y los de Flynn y Wyss (1999, 2004) en niveles del Oligoceno temprano
de Chile Central. Woodburne y Zinsmeister consideraron a Epidolops como un
marsupial no Polydolopidae (sensu Goin et al., 2003). Los polidolopinos antarticos

son los unicos polidolépidos extrasudamericanos hallados hasta el presente.
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Dichos ejemplares dieron origen al reconocimiento de dos especies nuevas
correspondientes a géneros también novedosos: Antarctodolops dailyi Woodburne
y Zinsmeister 1984 y Eurydolops seymourensis Case, Woodburne y Chaney 1988.
Ambas especies fueron reconocidas por Goin y Candela (1995), quienes las
asignaron sin embargo al género Polydolops. Mas recientemente Chornogubsky et
al. (2009) revalidaron el género Antarctodolops pero sinonimizaron ambas
especies, a la vez que describieron una nueva: A. mesetaense. Los polidolépidos
antarticos se caracterizan por ser de gran tamafio, similar al de P. thomasi; a
diferencia de éste, sin embargo, poseen una gran cantidad de cuspides en sus
molares y crenulaciones en el esmalte (Chornogubsky et al., 2009).

Los polidolépidos hallados en Chile fueron descriptos por Flynn y Wyss
(1999, 2004), quienes reconocieron dos especies a las que asignaron al género
Polydolops (“P”. abanicoi y “P”. mckennai, actualmente referibles al género
Kramadolops; véase Goin et al., en prensa y el Capitulo 6 de esta Tesis). De P.
mckennai se describié el Unico craneo conocido para un Polydolopidae en el
sentido de Goin et al. (2003; Polydolopinae sensu Pascual y Bond, 1981).
Lamentablemente, su precaria preservacion vuelve dificil el reconocimiento de sus
estructuras con un minimo de detalle (Flynn y Wyss, 2004). Ambos especimenes
se caracterizan por su gran tamafo y por el importante desarrollo de sus escasas
cuspides. P. abanicoi esta representada por un fragmento de mandibula muy
completo; el mismo muestra que esta especie carecia de p2 pero poseia en
cambio un pequefio diente ubicado muy anteriormente en la mandibula,
interpretado por Flynn y Wyss (1999) como un pl (aunque mas probablemente se
trata de un canino; Goin et al., en prensa). Finalmente, Goin et al. (en prensa)
describieron varias especies nuevas relacionadas con las de Chile del Oligoceno
de Chubut. Una de ellas, de estratos algo mas modernos que los del
Tinguiririqguense, corresponde a un polidolopido de gran tamafo (el mas grande
conocido hasta el momento) y con una considerable reduccion en su férmula
dentaria, ya que en la serie dentaria inferior estan ausentes el p2 y el canino.

La importante cantidad de especies reconocidas para la familia

Polydolopidae, detallada mas arriba, no agota la diversidad del grupo. En los
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ultimos afios han sido descubiertos varios centenares de restos de nuevos
taxones referibles a esta familia, los cuales fueron recolectados en localidades
nuevas del Paledgeno patagonico. Entre ellos, se destaca una asociacién de
Polydolopidae muy antigua, sélo mas moderna que aquella que incluye a
Amphidolops yapa, representada por cuatro especies. Las mismas fueron
exhumadas en niveles del Paleoceno tardio- Eoceno temprano de la Provincia del
Chubut (localidad Yacimiento Las Flores). En segundo lugar, una muy rica fauna
de marsupiales hallada en niveles del Eoceno medio-tardio de Paso del Sapo
(Chubut) incluye varias especies de polidolopidos, de la cual Pliodolops unicus
(Unica especie nominada hasta el momento; Tejedor et al., 2009) sobresale por
caracteristicas extraordinarias; entre ellas, el gran desarrollo del M2, todavia
mayor que el M1 y con una cuspide posterolabial proporcionalmente enorme, y el
aspecto globoso de los molares inferiores. Muchos de estos nuevos hallazgos han
sido posibles gracias a la aplicacion de técnicas de tamizado sedimentario y
posterior analisis, bajo lupa binocular, de los concentrados resultantes, las que
permiten la recuperacién de materiales muy pequefios. Esto sugiere que, en los
proximos afios el numero de polidol6pidos (asi como también el de otros
mamiferos de pequefia talla) recolectados en niveles paledbgenos aumentara

sensiblemente.

2.1.2 Clasificacion vy afinidades de los Polydolopidae

La familia Polydolopidae fue asignada por Ameghino (1897) al Suborden
Multituberculata Cope, 1884 y al entonces nuevo Orden Plagiaulacoidea
Ameghino, 1889. Esta asignacion se justificaba, segun este autor, porque los
polidolopidos comparten rasgos caracteristicos de los multituberculados, como la
presencia en los molares segundo y tercero (quinto y sexto segun Ameghino,
1897) de un gran numero de pequefias cuspulas dispuestas en dos o tres hileras.
El mismo autor definié a los Polydolopidae de la siguiente manera: “Los molares
superiores tercero y cuarto [tercer premolar y primer molar de la nomenclatura
dentaria aqui seguida] son comprimidos, con corona en forma de lamina cortante,

estriada y de borde dentellado. Los molares quinto y sexto [segundo y tercero] son
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triangulares, con corona multituberculada; los tubérculos estan dispuestos en dos
hileras longitudinales, siendo mas numerosos en la hilera externa que en la
interna. Los molares quinto y sexto tienen dos o tres raices externas y dos
internas, todas ellas bien separadas.”

Algunos afios mas tarde Ameghino (1903) considerd que los polidolopidos
derivaban de un grupo de marsupiales cenoléstidos, los “Garzoniidae”
(Caenolestinae segun Marshall, 1980) y que, a su vez, daban origen a los
“Abderitidae” (Abderitinae segun Marshall, 1980). Ambas familias se incluyen
actualmente en el Orden Paucituberculata (Marshall, 1980; 1987; Abello, 2008)
(Fig. 2.1).

Poliprotodontes
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Figura 2.4 . Sucesion hipotética de marsupiales y placentarios. Modificado de Gregory (1910; p.
229).

Analizando las relaciones entre los polidolépidos y los multituberculados,

Gregory (1910) interpretd que las similitudes entre los integrantes de ambos

Caenolestidae

Didelphidae
Caroloameghniidae
Polydolopidae
Borhyaenidae
Rama bunodonte Rama "Plagiaulacoidea
\ Lineas mas
insectivoras

Linea central
omnivora

Lineas mas
carnivoras /

Complejo didelfoideo
Cretacico

Ancestro
marsupial

Figura 2.5 . Relaciones sugeridas para las familias de marsupiales de América del Sur. Modificado
de Simpson (1948; p. 33)
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grupos mas probablemente se deben a la evolucion de rasgos convergentes y no
necesariamente a afinidades filogenéticas. El autor sugirié que los polidol6pidos
representan una rama especializada de marsupiales cenolestoideos. Su hipotesis
sobre las afinidades del grupo se esquematiza en la Fig. 2.4. Varios autores
aceptaron esta hipétesis (Ride, 1962; Simpson, 1928; 1948). Mas aun, Simpson
(1928) agregd que los polidolépidos debian estar intimamente relacionados con
los Caenolestidae. Esta afinidad se justificaba por varias caracteristicas
compartidas por ambas familias, como la presencia de un diente de reborde
cortante, el proceso angular inflexionado y la presencia de dos incisivos, ademas
de la morfologia general del incisivo hipertrofiado. Por otro lado, los polidolopidos
son claramente distinguibles de los multituberculados por poseer dos forAmenes
mentonianos y no uno, a la vez que poseen dos incisivos mientras que los
multituberculados soélo poseen uno. La formula dentaria es distinta, con dos
molares en los multituberculados y cuatro en los polidolopidos (segun Simpson,
1928, quien interpretaba al p3 plagiaulacoideo como ml por su comparacion con
los abderitidos). Luego, en su revision de los mamiferos fosiles del Paledégeno de
América del Sur, Simpson (1948) esquematizo las relaciones de los marsupiales
de esta regién, comentando que los polidolopidos corresponden a una rama
“plagiaulacoidea” descendiente de los cenolestoideos primitivos (Fig. 2.5; Tabla
2.1). Esta concepcion de los polidolépidos fue mantenida por autores
subsiguientes como Paula Couto (1952), quien en su descripcion de Epidolops
(considerado entonces un polidolopido) discutié también las relaciones de los
polidol6pidos con los cenoléstidos, incluyendo a ambos en la Superfamilia
Caenolestoidea. Para Paula Couto (1952) era mas evidente aun la pertenencia de
Polydolopidae al grupo de los marsupiales debido a las caracteristicas craneanas
de E. ameghinoi, como la presencia de vacuidades palatinas. A su vez, los
polidol6pidos no estan relacionados a los multituberculados, ya que Epidolops
posee molares superiores mas simples que los de los polidol6pidos y no mas
complejos o similares a los de los multituberculados, como debiera ser, segun él,

ya que Epidolops es méas antiguo que Polydolops y aliados. Teniendo en cuenta
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los hallazgos de Paula Couto (1952), Pascual y Bond (1981) reconocieron dos
subfamilias entre los Polydolopidae: Epidolopinae, solo representada por
Epidolops, y Polydolopinae, del Pale6geno de Patagonia (luego también registrada
en la Peninsula Antartica y Chile Central; Woodburne y Zinsmeister, 1982; Flynn y
Wyss, 1999, 2004). La asignacion de ambas subfamilias a la misma familia fue
generalmente aceptada hasta fines del Siglo XX (e.g., Woodburne y Zinsmeister,
1984; Flynn y Wyss, 1999).

En su trabajo sobre las relaciones de los marsupiales, Szalay (1982),
presentd una hipotesis filogenética (Fig. 2.6; Tabla 2.1) basada en el estudio de

restos dentarios, craneanos y postcraneanos. En la misma incluyé a los

Caenolestidae
Borhyaenoidea
Didelphidae
Dromiciopsia
Dasyurida
Perameliformes
Syndactyliformes
Phalangeriformes

Argyrolagidae

Groeberiidae

Polydolopidae

Pediomyidae

Figura 2.6 . Relaciones sugeridas para las familias de marsupiales. Modificado de Szalay (1982; p.
183).
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polidol6pidos y comentd de ellos que su relacion con los cenoléstidos es dudosa, e
incluyé a la Superfamilia Polydolopoidea en el suborden Borhyaeniformes del
orden Didelphimorphia. Para Szalay (1982) dicho suborden incluye también a las
superfamilias Borhyaenoidea, Caenolestoidea y Argyrolagoidea.

Marshall (1987) reconocié el Orden Polydolopimorphia incluyendo cuatro
superfamilias:  Caroloameghinoidea, = Caenolestoidea, Argyrolagoidea vy
Polydolopoidea. A esta ultima refirié las familias Polydolopidae, Prepidolopidae y
Bonapartheriidae. En su concepto, los Polydolopoidea (Fig. 2.7; Tabla 2.1) se
caracterizan por poseer un canino grande, el P1 muy reducido, el P2 bien
desarrollado y en forma de hoja cortante, el P3 con tres raices, los pl-2 muy
reducidos, el p3 grande y cortante y los molares trituberculares y braquiodontes. A
su vez, el trigonido del m1 se encuentra elevado sobre el taldénido y participa en la

Prepidolopidae  Bonapartheriidae Epidolopinae Polydolopinae

Polydolopidae

|

/

Figura 2.7 . Relaciones sugeridas para la superfamilia Polydolopoidea. Modificado de Marshall
(1987; p. 147).

funcion de corte con el p3, los talénidos y trigonidos de los m3-4 son subiguales en
altura y el paraconido esta reducido. Por ultimo, las cuspides StB y StD en los
molares superiores son grandes, unidas basalmente al paracono y al metacono

por crestas, dando al lado labial una apariencia selenodonte. Ya se menciond que
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para este autor los Polydolopidae incluyen a los Epidolopinae y Polydolopinae,
estos ultimos caracterizados por la pérdida total del p1 y del m4 y por la presencia
de un borde o cresta anterior en el trigbnido del m1, elevado por sobre el resto de
la serie molar y modificado en forma de hoja cortante. Los molares de los
Polydolopinae son multituberculados, con cuspides supernumerarias desarrolladas
a lo largo de los lados labial y lingual del talénido del m1 y en el margen labial de
los molares superiores (Marshall, 1987). Argumentos y conclusiones similares
fueron mantenidas por Marshall et al. (1990). Un tiempo después Szalay (1994)
reconocio al Infraorden Polydolopimorphia de Marshall (1987), incluyendo las
familias Polydolopidae, Prepidolopidae y Bonapartheriidae (Tabla 2.1).

Sobre la base del reconocimiento ordinal realizado previamente por
Marshall et al. (1990), Flynn y Wyss (1999) redefinieron al Orden
Polydolopimorphia como el grupo comprendido por todos los marsupiales mas
cercanamente emparentados con los polidolopoideos que con cualquier otro
marsupial, viviente o extinto. El objetivo de los autores fue el de definir los grupos
a partir de las relaciones filogenéticas entre los ancestros y sus descendientes
(“stem-based”; de Queiroz y Gauthier, 1990 fide Flynn y Wyss, 1999), para de esta
forma conseguir una mayor estabilidad taxondémica. Asi, definieron a los
Polydolopoidea como el clado que incluye al ancestro comun mas reciente de
Prepidolops y Polydolopiformes y todos sus descendientes. Los Polydolopiformes,
por otro lado, son el clado que incluye al ancestro comin mas reciente de
Bonapartherium y Polydolopidae y todos sus descendientes. Finalmente,
definieron a los Polydolopidae como el clado que incluye al ancestro comun mas
reciente de Epidolops y Polydolops y a Polydolopinae como el clado que incluye al
ancestro comun entre Eudolops y Polydolops y todos sus descendientes (véase la
Fig. 2.8 para un resumen de las ideas de Flynn y Wyss, 1999). Si bien estas
definiciones le dieron un aspecto cladistico a la taxonomia de los
Polydolopimorphia, no fueron respaldadas por ningun andlisis filogenético
explicitado en aquel trabajo.

En su andlisis de las homologias cuspidales de Polydolops, Goin et al.

(2003) consideraron a los Polydolopinae como un grupo natural distinto de
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Epidolopinae y mas relacionado con Roberthoffstetteria, un polidolopimorfio de

edad Tiupampense (Paleoceno temprano) de Bolivia. Un afio después, Goin y

?Protodidelphidae  Prepidolops Bonapartherium Epidolops  Polydolopinae

Polydolopidae

Polydolopiformes

Polydolopoidea

Polydolopimorphia

Figura 2.8. Relaciones sugeridas para los Polydolopimorphia segun la hipétesis filogenética de
Flyny Wyss (1999).

Candela (2004) coincidieron con Marshall (1987) al desvincular a los polidolopidos
de los cenoléstidos y relacionarlos con los bonapartéridos, y fueron mas alla,
desvinculando a todos los Polydolopimorphia de los Paucituberculata (Tabla 2.1).
Ambas hipotesis fueron corroboradas en un analisis filogenético reciente (Goin et
al., 2009; Fig. 2.9).

Bonapartheriiformes Roberthoffstetteria
Paucituberculata  Glasbius Microbiotherium

Polydolopidae

Polydolopiformes

Polydolopimorphia

/

Figura 2.9 . Relaciones sugeridas para los Polydolopimorphia. Modificado de Goin et al. (2009; p.
877).
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Case et al. (2005) concibieron una hipétesis algo distinta, segun la cual se
incluyen tres subérdenes en el Orden Polydolopimorphia (Fig. 2.10; Tabla 2.1):
Hatcheriformes, Epidolopiformes y Polydolopiformes. Este ultimo incluye a los
Polydolopinae, Roberthoffstetteria y Ectocentrocristus (marsupial del Cretacico
Superior de América del Norte). Sin embargo, esta hipdtesis no ha sido aun

contrastada.

Hatcheriformes Epidolopiformes Ectocentrocristus Roberthoffstetteria

Polydolopinae

Polydolopiformes

e el

olydolopimorphia

Figura 2.10 . Relaciones sugeridas para los Polydolopimorphia. Modificado de Case et al. (2005; p.
249).
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Simpson, 1939 Kirsh, 1977 Marshall, 1981 Szalay, 1982
Clase Mammalia Superorden Marsupialia Orden Marsupialia Cohorte Ameridelphia
Subclase Theria Orden Polyprotodontia Marsupiales europeos y del nuevo mundo QOrden Didelphida
Infraclase Metatheria Suborden Didelphimorphia Familia Didelhpidae Suborden Didelphiformes
Orden marsupialia Superfamilia Didelphoidea Familia Sparassocynidae Suborden Borhyaeniformes
Superfamilia Didelphoidea Familia Didelphidae Familia Pediomyidae Superfamilia Borhyaenoidea
Familia Didelphidae Familia Microbiotheriidae Familia Microbiotheriidae Superfamilia Caenolestoidea
Familia Caroloameghiniidae Familia Pediomyidae Familia Stagodontidae Superfamilia Polydolopoidea
Superfamilia Borhyaenoidea Familia Stagodontidae Familia Borhyaenidae Superfamilia Argyrolagoidea
Familia Borhyaenidae Superfamilia Borhyaenoidea Familia Thylacosmilidae Cohorte Australidelphia
Superfamilia Caenolestoidea Familia Borhyaenidae Familia Argyrolagidae Orden Dromiciopsia
Familia Caenolestidae Familia Thylacosmilidae Familia Caenolestidae Orden Syndactyla
Familia Polydolopidae Familia Necrolestidae Familia Polydolopidae Orden Dasyurida

Familia Thylacinidae
Suborden Dasyuromorphia
Superfamilia Dasyuroidea
Familia Dasyuridae
Familia Myrmecobiidae
Suborden Peramelemorphia
Superfamilia Perameloidea
Familia Peramelidae
Familia Thylacomyidae
Suborden Notoryctemorphia
Superfamilia Notoryctoidea
Familia Notoryctidae
Orden Paucituberculata
Superfamilia Caenolestoidea
Familia Caenolestidae
Superfamilia Polydolopoidea
Familia Polydolopidae
?Paucituberculata
Superfamilia Groebericidea
Familia Groeberiidae
Superfamilia Argyrolagoidea
Familia Argyrolagidae
Orden Diprotodonta

Familia Groeberiidae
Marsupiales australasicos

Tabla 2.1. Principales clasificaciones de los polidolépidos hasta el nivel de Familia.




Marshall, 1987

Szalay, 1994

Goin y Candela, 2004

Case, Goin y Woodburne, 2005

Suborden Didelphimorphia
Superfamilia Microbioterioidea
Familia Peradectidae
Familia Stagodontidae
Familia Microbiotheriidae
Superfamilia Borhyaenoidea
Familia Borhyaenidae
Familia Thylacosmilidae
Superfamilia didelphoidea
Familia Didelphidae
Familia Sparassocynidae
Suborden Polydolopimorhpia
Superfamilia Caroloameghinoidea
Familia Caroloameghiniidae
Superfamilia Caenolestoidea
Familia Caenolestidae
Superfamilia Argyrolagoidea
Familia Argyrolagidae
Familia Groeberiidae
Familia Gashterniidae
Superfamilia Polydolopoidea
Familia Prepidolopidae
Familia Bonapartheriidae
Familia Polydolopidae

Subclase Theria
Infraclase Metatheria
Cohorte Ameridelphia
Orden Didelphida
Suborden Archimetatheria

Familia Stagodontidae
Familia Peiomyidae

Suborden Sudameridelphia

Infraorden Sudameridelphia
Infraorden Itaboraiformes
Familia Caroloameghiniidae
Infraorden Polydolopimorphia
Familia Polydolopidae
Familia Prepidolopidae
Familia Bonapartheriidae
Infraorden Sparassodonta
Familia borhyaenidae
Familia Thylacosmilidae

Suborden Glirimetatheria

Infraorden Paucituberculata
Familia Caenolestidae

Infraorden Simpsonitheria
Familia Gashterniidae
Familia Groeberiidae
Familia Argyrolagidae
Familia Patagoniidae

Suborden Didelphimorphia

Familia Didelphidae
Familia Sparassocyn idea

Cohorte Australidelphia

Taxén innominado
Orden Microbiotheria
Orden Polydolopimorphia

Supercohorte Marsupialia
Cohorte Alphadelphia
Cohorte Ameridelphia
Orden Didelphimorphia
Superfamilia Didelphoidea
Familia Pucadelphidae
Familia "Didelphidae
Familia Pucadelphidae
Familia Caluromyidae
Familia Herpetotheriidae
Familia Derorhynchidae
Familia Protodidelphidae
Orden Sparassodonta
Superfamilia Borhyaenoidea
Familia Mayulestidae
Familia Hondadelphidae
Familia Hathliacynidae
Familia Borhyaenidae
Familia Proborhyaenidae
Familia Thylacosmilidae
Orden Paucituberculata
Cohorte Australidelphia
Marsupialia incertae sedis
Orden Polydolopimorphia
Suborden Hatcheriformes
Suborden Bonapartheriiformes
Superfamilia Bonapartheriocidea
Familia Prepidolopidae
Familia Bonapartheriidae
Familia Gashterniidae
Superfamilia Argyrolagoidea
Familia Groeberiidae
Familia Patagoniidae
Familia Argyrolagidae
Suborden Polydolopiformes
Familia Polydolopidae

Plesion Glasbiidae
Suborden Bonapartheriiformes
Superfamilia Bonapartherioidea
Familia Prepidolopidae
Familia Bonapartheriidae
Familia Gashterniidae
Superfamilia Argyrolagoidea
Familia Groeberiidae
Familia Patagoniidae
Familia Argyrolagidae
Suborden Polydolopiformes
Plesion Roberhtoffstetteria
Familia Polydolopidae

Tabla 2.1. Principales clasificaciones de los polidolépidos hasta el nivel de Familia (cont.).
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3.1 Materiales

Los ejemplares de polidolépidos estudiados pertenecen a las colecciones
paleontoldgicas de las siguientes Instituciones: Museo Argentino de Ciencias
Naturales “Bernardino Rivadavia”; Facultad de Ciencia Naturales y Museo de La
Plata; Universidad Nacional de la Patagonia “San Juan Bosco”; Museo
Paleontoldgico Egidio Feruglio; Museo Nacional de Historia Natural, Santiago de
Chile; Field Museum of Natural History; American Museum of Natural History;

University of California at Riversleigh.

Los materiales de las colecciones de FMNH y AMNH fueron estudiados a
partir de calcos de resina cedidos por los curadores de dichos repositorios.

Los materiales SGOPV 3476 y SGOPV 2941, con numero de coleccion del
Museo Nacional de Historia Natural de Santiago de Chile, se encuentran
temporalmente en préstamo en el AMNH. Debido a esto las observaciones se
basan en las fotografias y figuras de los trabajos originales asi como también en
fotografias enviadas amablemente por el Dr. John Flynn, curador de la Coleccion
de Paleontologia de Vertebrados del AMNH.

3.2. Abreviaturas

3.2.1. Acronimos

AMNH, American Museum of Natural History, Nueva York, USA.

FMNH, Field Museum of Natural History, Chicago, USA.

CNP.PV.CB, Coleccion Paleontologia de Vertebrados (Cabeza Blanca). Centro
Nacional Patagonico, Provincia del Chubut, Argentina.

LIEB-PV, Coleccion Paleontologia de Vertebrados. Laboratorio de Investigaciones
en Evolucién y Biodiversidad, Universidad Nacional de la Patagonia “San Juan
Bosco”, Sede Esquel, Provincia del Chubut, Argentina.

MACN A, Coleccion Ameghino. Museo Argentino de Ciencias Naturales

“Bernardino Rivadavia”, Buenos Aires, Argentina.
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MACN Pv, Coleccion Paleontologia de Vertebrados. Museo Argentino de Ciencias
Naturales “Bernardino Rivadavia”, Buenos Aires, Argentina.

MLP, Division Paleontologia Vertebrados, Facultad de Ciencias Naturales y
Museo, Universidad Nacional de La Plata, Argentina.

MPEF, Coleccion del Museo Paleontolégico Egidio Feruglio, Trelew, Provincia del
Chubut, Argentina.

SGOPV, Colecciéon Paleontologia de Vertebrados, Museo Nacional de Historia
Natural, Santiago de Chile, Chile.

UCR, University of California at Riversleigh, California, USA.

3.2.2 Nomenclatura y abreviaturas dentarias

La nomenclatura y abreviaturas dentarias de las distintas piezas que componen
las series dentarias inferiores y superiores de los polidolopidos es la siguiente:
I, incisivo inferior

- |, incisivo superior

- ¢, canino inferior

- C, canino superior

- p, premolar inferior

- P, premolar superior

- m, molar inferior

- M, molar superior

- StA, StB, StC, StD y StE, cuspides estilares A, B, C, D y E

respectivamente.

En el cuerpo del texto, los nimeros junto a cada una de estas abreviaturas
dentarias especifican el locus de cada pieza en particular siguiendo la férmula de
los metaterios generalizados (e.g., M3, tercer molar superior; p3, tercer premolar
inferior; i1 primer incisivo inferior). Para describir la formula dentaria en el punto
3.3.1.1 se utilizé el numero de dientes por tipo dentario, y no el locus representado

(e.g., i1, unincisivo; p1, un premolar; m3, tres molares).
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3.2.3 Medidas

Todas las medidas estan dadas en milimetros, excepto que se especifique lo
contrario. Las medidas fueron tomadas mediante la utilizacion de lupa binocular de
40 aumentos con ocular micrométrico en algunos casos, mientras que otras fueron

tomadas con calibre electronico (Figs. 3.1, 3.2, 3.3y 3.4).

Labial

Anterior

Figura 3.1 . Dibujos esquematicos de los premolares superiores de Polydolopidae mostrando como
se tomaron las medidas. A, P2. B, P3. Ambos en vista oclusal.

Figura 3.2. Dibujos
c esquematicos de los
L] molares superiores
de Polydolopidae
Labial mostrando cémo se
tomaron las
w At medidas. A, M1. B,
M2. C, M3. Todos
en vista oclusal.
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L Figura 3.3. Dibujo esquematico del p3 de
Polydolopidae en vista oclusal mostrando cémo se
tomaron las medidas.

—» Anterior

Lx, largo de X.
Wx, ancho de X.

AX, area de X (calculada como Lx « WXx)

Labial

Anterior

Figura 3.4 . Dibujos esquematicos de los
molares inferiores de Polydolopidae
mostrando cémo se tomaron las

w medidas. A, ml. B, m2. C, m3. Todos en
vista oclusal.
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3.3. Métodos

3.3.1 Homologias dentarias

3.3.1.1 Férmula dentaria

En este trabajo se asume que la formula dentaria generalizada para los
Polydolopidae es: | /i 3/1, C/c 1/?1, Plp 2/2, M/m 3/3. Los argumentos que

permitieron arribar a esta conclusion se exponen en los parrafos que siguen.

3.3.1.2 Denticién antemolar

Incisivos y férmula dentaria. En los Polydolopidae no se conoce ningun ejemplar
con la region anterior del craneo o de la mandibula completas. Sin embargo, en
las especies del género Kramadolops puede observarse esta region parcialmente
(Flynn y Wyss, 1999: fig. 1, A-B; Goin et al., en prensa: fig. 5, Q-R; Flynn y Wiss,
2004: fig. 6.1 y 6.2). Flynn y Wyss (2004) describieron el resto craneano mas
completo hasta ahora conocido de un polidolopido (K. mckennai, del Eoceno
tardio-Oligoceno temprano de Chile Central). Segun los autores se ha preservado
gran parte del extremo anterior del crdneo incluyendo un gran alvéolo anterior
donde se encontraba el canino, comprimido lateralmente (esta region parece
haberse perdido luego de la descripcion original). Por detras del mismo se
preservaron tres alvéolos. Los autores concluyeron que, en consecuencia, su
formula dentaria es: 12, C1, P3, M3. Mas recientemente, sin embargo, Goin et al.,
(en prensa) reinterpretaron dicha férmula: 13, C1, P2, M3. Dicha interpretacion se
basa en la hipoétesis de que los dientes procumbentes anteriores, por comparacion
con los de otros polidolopimorfios, corresponden a incisivos, y no a caninos como
fuera interpretado por Marshall (1982). La hipétesis de Goin et al. (en prensa) es
seguida en este trabajo y se asume aquella como férmula dentaria superior

generalizada para los representantes de esta familia (Fig. 3.5).

-41 -



L. Chornogubsky — Tesis Doctoral

y

1 @pre P2 P3 M1 M2 M3

Figura 3.5. Esquema de parte del holotipo de Kramadolops mckennai (SGOPV 3476) mostrando
los distintos loci dentarios. Modificado de Flynn y Wyss (2004)

Diversos restos mandibulares descriptos para la familia Polydolopidae (eg.,
Ameghino, 1902; Odreman Rivas, 1978; Flynn y Wyss, 1999) permiten suponer
que la denticion inferior mas anterior de estos restos no es homogénea.
Kramadolops abanicoi, cuya mandibula preservada posee gran parte de la region
anterior, posee la formula: i1, ?c1, p1, m3 (Fig. 3.6, A-B). En otras especies (e.g.,
Kramadolops mayoi), por el contrario, se aprecia que aun persiste el p2 vestigial
(Fig. 3.6, C-D). En consecuencia, se asume aqui que la férmula generalizada de la
denticion inferior de los Polydolopidae es: i1, ?cl, p2, m3. Por ultimo, algunas
especies muestran una reduccion extrema en la formula dentaria; tal es el caso de
Eudolops caroliameghinoi y Kramadolops maximus, en los que la misma es i1, cO,

pl, m3 (véase Marhall, 1982; Goin, et al., en prensa) (Fig. 3.6, E-F).

Premolares. La serie premolar en los polidolopidos esta reducida respecto del
patron marsupial generalizado (i.e., P/p 3/3). En la denticidon superior los P2-3
estan hipertrofiados, levemente comprimidos labio-ligualmente y con una cresta
cortante, lo que constituye el diente denominado plagiaulacoideo. El P2 es
considerablemente més grande que el P3. El P1 estd ausente en todos los
especimenes conocidos (Fig. 3.5). En algunas especies (e.g, Polydolops thomasi),
la serie dentaria inferior puede presentar un p2 reducido, con la corona achatada y

las dos raices casi totalmente fusionadas. En todas las especies en las que se
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Diastema

m3 pa m1 Diastema

Figura 3.6 . A-B; Kramadolops abanicoi. Fragmento de dentario izquierdo con parte del incisivo, el
pl y el p2, los p3-m2 y las raices del m3 (SGOPV 2941). A, vista oclusal. B, vista lingual. C-D;
Kramadolops mayoi. Fragmento de dentario derecho con el incisivo y los p3-m2 (MLP 69-111-24-14).
C, vista labial. D, vista oclusal. E-F; Kramadolops maximus. Fragmento de dentario izquierdo con
los p3-m2 (MPEF-PV 4500).C. vista oclusal. D, vista labial.
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conoce esta region del dentario, el p3 es relativamente grande y de aspecto
plagiaulacoideo (Fig. 3.6).

Si bien en algunos marsupiales el diente plagiaulacoideo corresponde al m1
(como ocurre en los Paucituberculata de la familia Abderitidae; e. g., Abderites
Ameghino, 1887), la hipotesis de homologia mas plausible es que el diente
plagiaulacoideo de los polidol6pidos corresponde en realidad al p3. Paula Couto
(1952) argumenté a favor de esta interpretacion tomando como referencia la
férmula dentaria de Epidolops ameghinoi, del Paleoceno tardio-Eoceno temprano
de Itaborai, Brasil, en ese entonces referido también a los Polydolopidae (véase
también Pascual y Bond, 1981; Marshall, 1982). Epidolops posee los cuatro
molares tipicos de los marsupiales, junto con el ultimo premolar (p3) agrandado y
de morfologia plagiaulacoidea. Recientemente se ha argumentado que la familia
Polydolopidae sensu Pascual y Bond (1981) es parafilética (Goin et al., 2009). De
esta forma Polydolopinae es sinénima de Polydolopidae (perteneciente a los
Polydolopiformes), mientras que Epidolops es un Bonapartheriiformes. A su vez,
en el andlisis llevado a cabo por Goin et al. (2009), los Polydolopiformes y los
Bonapartheriiformes constituyen grupos hermanos. Los Bonapartheriiformes
basales tienen una férmula dentaria mas generalizada que la de los
Polydolopidae. En consecuencia, resulta admisible la hipotesis de autores previos
(e.g., Paula Couto, 1952; Marshall, 1982) que homologaron el diente
plagiaulacoideo inferior de los polidol6pidos con el p3 de otros metaterios.

3.3.1.3 Serie Molar
Homologia de cuspides. Como fue mencionado precedentemente, la formula
molar de los polidolépidos se encuentra reducida a tres molares y no cuatro, como
es el caso de la mayor parte de los marsupiales. Sin embargo, esta reduccion es
observable en otros polidolopimorfios, como Punadolops, del Eoceno medio de
Salta, el cual también posee so6lo tres molares (Goin et al., 1998).

Los polidoldlpidos poseen uno de los patrones molares mas singulares
entre los marsupiales, siendo sus homologias cuspidales de dificil dilucidacion.

Cuando Ameghino (1897, 1902, 1903) describié a los polidolopidos, los comparé
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con los multituberculados y los roedores, entre otros mamiferos. Posiblemente por
este motivo no planted ninguna hipotesis de homologia para las cuspides de sus
molares; por el contrario, describié el nUmero y posicidn de sus cuspides sin darles
nominacion alguna. Hasta mediados de la década de 1980 ningun otro autor,
incluyendo importantes revisores como Simpson (e.g., 1928, 1935a, b, 1945) y
Paula Couto (1952), intentd establecer las homologias cuspidales de los molares
de los polidolépidos. Marshall (1982) constituye una excepciéon parcial, ya que
nomind a las cuspides mas labiales de los M1-2 como cuspides estilares. Las
primeras hipotesis referentes a las homologias de las cuspides presentes en los
molares de los polidolépidos fueron postuladas por Woodburne y Zinsmeister
(1984) en su andlisis de los polidol6pidos de la Peninsula Antartica. También en
este caso los intentos de homologacién de las cuspides fueron parciales. En el M1
refirieron al protocono a la cuspide anterolingual del I6bulo anterior, y al hipocono
a la gran cuspide posterolingual de este diente. También nominaron algunas
cuspides del m2: la labial anterior fue denominada protostilido, mientras que la
cuspide inmediatamente posterior a ella fue referida al protocénido. En el borde
lingual del dnico (y fragmentario) m2 que estos autores pudieron estudiar de
Antarctodolops dailyi se destacaba una pequefa cuspide anterolingual, la cual fue
homologada con el paraconido. Describiendo nuevos materiales referibles a esta
especie, mas recientemente Chornogubsky et al. (2009) sefialaron que el
paracénido no esta presente, siendo probable que la interpretacién de Woodburne
y Zinsmeister (1984) responda a un artefacto generado por el tipo de
fragmentacion presente en el holotipo.

Goin et al. (2003) llevaron a cabo un analisis mas exhaustivo de las
cuspides molares de los polidolépidos, utilizando como modelo a Polydolops
thomasi y comparandolo con la denticion molar de Roberthoffstetteria
nationalgeographica (Fig. 3.7, A-B), del Paleoceno temprano de Bolivia
(Formaciéon Santa Lucia). Los autores concluyeron que Roberthoffstetteria muestra
las sinapomorfias basicas de los Polydolopiformes, por lo que incluyeron al taxén
tiupampense entre los representantes de este suborden, estableciendo una

relacion de grupo hermano con los Polydolopidae. Mas recientemente Case et al.
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(2005) y Goin et al. (2007) sefalaron que otros taxones de metaterios, del
Cretacico de América del Norte, podrian representar formas generalizadas para el
propio patrén molar de Roberthoffstetteria (pero véase Beck et al., 2008 para otra

interpretacion).

protocono

cuspide paracénulo metacénulo
accesoria
metaconido
paraconido entoconido

hipoconulido

protocénido. h ,
m2 hipoconido m3 m4

Figura 3.7 . Roberthoffstetteria nationalgeographica. A, fragmento de maxilar con los M1-4 (MHNC
8351). B, fragmento de dentario con los m2-4 (MHNC 8352). Modificado de Goin et al. (2003).

En lo que respecta a los molares inferiores de Roberthoffstetteria
nationalgeographica (Fig. 3.7 B), Goin et al. (2003) destacaron los siguientes
rasgos: 1) el m2 tiene un gran metaconido lingual y un pequefio paraconido
desplazado labialmente; 2) posteriormente al paraconido se encuentra el
protocénido, mas grande que el metaconido; 3) posteriormente al protocénido y al

metaconido se observan cuspides accesorias; y 4) en el margen posterior el m2
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posee dos cuspides, el entoconido (lingual) y el hipocénido (labial), este ultimo de
mayor tamafio. Sobre los molares superiores comentaron (Fig. 3.7 A): 1) exhiben
al menos tres cuspides linguales, el paraconulo (anterior), el protocono (central) y
el metacénulo (posterior); 2) el paracono y el metacono estan labializados y
parcialmente fusionados con las cuspides estilares (especialmente el paracono,
que es relictual y esté fusionado con la cara lingual de la StB); 3) tienen todas las
cuspides estilares (i.e., StA, StB, StC, StD y StE); y 4) las cuspides mas labiales
son neoformaciones, no homologables con aquellas presentes en los molares
tribosfénicos generalizados.

En su analisis de los polidolépidos de la Formacion La Meseta (Eoceno de
la Peninsula Antértica), Chornogubsky et al. (2009; fig. 2 A-C), realizaron un
andlisis comparativo similar al de Goin et al., (2003). Si bien sus resultados fueron
mayormente coincidentes, se afiadieron observaciones adicionales (véanse las
Figs. 3.8, 3.9 y 3.10 para un esquema de las homologias de las cuspides en los
molares de polidolépidos): en la serie molar inferior, la gran cuspide anterior
presente en el m1l de los polidolopidos es homologable con el protocénido (Fig.
3.8A). Por su parte, en los molares superiores puede apreciarse que (1) el
entoflexo del M1, como asi también la cuspide lingual de mayor tamafo y posterior
al protoconido en el ml se relacionan funcionalmente al ser antagonistas
oclusales; ambas son estructuras neomorficas (Fig. 3.8, A; 3.9); (2) la gran
cuspide anterior labial presente en el M1 de algunos polidolépidos (como
Antarctodolops dailyi) es el producto de la fusion entre la StB y el paracono.
Ambas cuspides son distinguibles individualmente en otras especies (e.g.,
Polydolops thomasi). Por ultimo, en muchas especies es posible observar mas de
una cuspide en la posicion de la StC (e.g., Antarctodolops mesetaense).
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A B

T Paraconido
Hipoconido  pretocénido

Hipoconido . .
\ Cuspulas accesorias
Protocénido

Labial

Anterior
Entocénido

/
Entoconido gran cuspide accesoria Cuspulas accesorias

lingual

Figura 3.8 . Perfiles oclusales mostrando las homologias cuspidales de los molares inferiores de
Polydolopidae. A, m1. B. m2. Modificado de Chornogubsky et al., 2009.

Descripcion general de los molares. Tal como se indic6 precedentemente, los
polidolépidos se caracterizan por la presencia de molares multicuspidados. Los
molares inferiores poseen dos hileras de cuspides, una labial y otra lingual. EI m1
posee, ademas, una gran cuspide anterior y central (el protoconido), lo que le da al
molar un caracteristico contorno triangular en vista oclusal (Fig. 3.8A). EI m2 (Fig.
3.8B) es cuadrangular y posee una gran cuspide anterolingual, el metaconido.
Detrds de esta se aprecia un variable nimero de cuspides, generalmente dos
(e.g., Pliodolops rothi) o tres (e.g., Pliodolops serra). Labialmente posee cuatro
cuspides, aunque en algunos taxones se observa otra cuspide accesoria (e.g.,
Antarctodolops mesetaense). Finalmente, el m3 es mas triangular que el m2, pero
la regidbn mas comprimida labiolingualmente es la posterior, a diferencia de lo que
ocurre en el ml, en el cual se observa una compresion anterior del diente (Fig.
3.10).

Los molares superiores son todavia mas distinguibles entre si que los
inferiores, presentando ademas una variacion interespecifica mayor. El M1 (Fig.
3.9) es usualmente el de mayor tamafo de la hilera molar. Posee dos hileras de
cuspides: una lingual, tipicamente incluyendo tres cuspides (de adelante hacia
atras, el paraconulo, el protocono y el metacénulo). A veces presenta cuspulas
accesorias entre las tres principales. La segunda hilera es labial y posee al menos
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Cuspuls accesorias
/“\ Paracono
v g + StB

LS g - stc
£ S ngner"SICT

Metacono
Paraconulo
Metaconulo SR — Figura 3.9. Perfil oclusal mostrando las
Labial homologias cuspidales del M1 de
t Polydolopidae. Modificado de
Anterior - Chornogubsky et al., 2009.

cuatro cuspides estilares: B, C, D y E (StB, StC, StD y StE). Generalmente el
paracono esta total o parcialmente fusionado con la StB (véase “Homologia de
cuspides”). Entre las cuspides estilares StD y StE, aunque algo mas lingualmente
a ellas, se ubica el metacono. En algunas especies pueden observarse cuspides
accesorias labiales a la hilera estilar. El nUmero y disposicion de estas cuspides es
variable: pueden ser pocas y estar esparcidas sobre la pared de las cuspides
estilares (como ocurre en Polydolops thomasi) o bien formar una hilera (e.g.,
Antarctodolops dailyi). EI M2 usualmente es mas pequefio que el M1 (excepto en
Eudolops y Kramadolops) y tiene también tres cuspides linguales y una hilera
estilar (Fig. 3.10). Este molar es cuadrangular en vista oclusal y, a excepcion de lo
observado en P. unicus, suele ser considerablemente mas angosto que el M1. El
M3 es muy pequefio y de cuspides poco definidas. Posee un contorno subcircular
en vista oclusal, siendo Eudolops nuevamente un contraejemplo, al poseer un M3

mas alargado y de mayor tamafio.

3.3.2 Asignaciones de los distintos loci dentarios a una misma especie

Los molares de los polidolopidos se caracterizan por poseer estructuras
accesorias que no participan directamente en la oclusion (Fig. 3.10A). Es por esto

gue se infiere una importante variabilidad intraespecifica en este tipo de
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A M3 M2 M1 P3 P2

Hipoconid
Metacono

o 1]
o Labial
| Entoflexo . Anterior
| Gran cuspide
L accesoria lingual
m3 m2 m1 p3

Figura 3.10. Oclusidn en los Polydolopidae. A, perfiles oclusales de la serie yugal superior (negro)
e inferior (gris) en fase de oclusion. Modificado de Chornogubsky et al., 2009. B-D, Pliodolops
unicus (=Polydolops unicus). B. fragmento de maxilar con los M1-2 en vista oclusolingual. C,
fragmento de maxilar con los M1-2 en vista distal (LIEB-PV 1245). D, fragmento de dentario con los
m1-2 en vista oclusal (LIEB-PV 1259).

estructuras ya que las mismas no serian directamente susceptibles a factores
selectivos vinculados con la masticacion. Por otra parte, muchos de los materiales
asignables a Polydolopidae no se encuentran asociados, encontrandose
habitualmente restos aislados. Debido a esto, se hace dificil la correcta asignacion
de los mismos a distintos loci dentarios a una misma especie. Finalmente, cuando
se obtiene material mediante el método de tamizado y ulterior picking del
concentrado de sedimento, es comun que las colecciones incluyan gran cantidad
de dientes aislados. Tal es el caso de los polidolopidos colectados de la localidad
Yacimiento Las Flores, sélo representados por materiales aislados. Si bien es
sencillo reconocer a qué locus dentario pertenece cada diente (véase la Fig. 3.10A

en la cual queda explicitada la diferencia entre los distintos loci), la asociacion de
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los dientes correspondientes a distintos loci a una misma especie es
considerablemente mas complicada
A continuacién se comenta de qué forma se realizaron las asignaciones en

el presente trabajo de tesis:

Antagonistas oclusales. En los casos en los que se conté con material dentario
asociado (i.e. P2-M3 o p2-m3) fue necesario reconocer aquellos materiales
antagonistas asignables a la misma especie. Esto es, ante el hallazgo de un
fragmento maxilar o dentario con la hilera molar bien preservada determinar cual
podria ser su antagonista oclusal.

En la Figura 3.10A se observa un esquema de los dientes yugales
superiores e inferiores de un polidolépido (Antarctodolops dailyi) en fase de
oclusion. Los premolares P2 y P3 ejercen su funcién de corte a través de su
oclusion con el p3 y la cresta anterior del protoconido del m1. Es de esperar que a
un mayor desarrollo de los premolares superiores le corresponda un mayor
desarrollo en el p3. En cuanto a los molares superiores, suelen tener su limite
entre las crestas y los bordes de los molares inferiores: el margen anterior del M1
ocluye contra la pared distal del protocénido del ml, mientras que el margen
posterior ocluye por delante de la metacristida del m2; el M2 se encuentra limitado
por la metacristida del m2 mesialmente, y por la metacristida del m3 en su margen
distal; finalmente, el M3 se ubica por detras del la metacristida del m3. Existe, por
lo tanto, una concordancia entre los largos de los molares superiores y los
inferiores.

Otra estructura a tener en cuenta a la hora de asignar los dientes
antagonistas es la gran cuspide accesoria lingual en el ml (Fig. 3.10A). Dicha
cuspide provoca desgaste entre el paraconulo y el protocono del M1,
observandose un entoflexo marcado en aquellas especies en las cuales la gran
cuspide accesoria esta bien desarrollada.

Por dltimo, existe una relacion estrecha entre la morfologia del metacono y
la de la pared distal del hipocénido, particularmente entre el M2 y el m2. El

hipoconido suele estar alineado con el entocénido, por lo que la pared distal del
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m2 es recta o moderadamente recurvada. Cuando el metacono esta muy
desarrollado, el hipoconido se ubica mas mesialmente que el entocénido y la
pared distal del m2 se curva fuertemente, formando una especie de “coma” en
vista oclusal. Un caso extremo es el de Pliodolops unicus, en el cual el M2 esta
dominado por una cuspide hipertrofiada, producto de la fusion del metacono con la
StD (Fig. 3.10B,C). Esta estructura ocluye contra la pared distal del hipoconido,
muy adelantado en dicha especie (Fig. 3.10D).

Molares superiores. Como regla general, en una misma hilera dentaria, los
molares suelen mostrar coincidencias en el desarrollo de las arrugas de esmalte y
de sus cuspides. De esta forma, si el M1 posee una hilera de cuspides accesorias
labiales bien desarrollada, es mas probable que el M2 también posea cuspides
accesorias labiales, aunque siempre en menor cantidad que las presentes en el
M1. Lo mismo ocurre con las cuspides de la hilera estilar: cuando se observa mas
de una cuspide en la posicion de la StC, existe al menos una en dicha posicion en
el M2. Similarmente, si se observa cierta cantidad de cuspides linguales en el M1,
la misma cantidad es observada en el M2 y el M3. Por ultimo, el largo transversal
de los molares superiores es distinto, pero su desarrollo en proporcion suele ser
comparable. Esto quiere decir que si el M1 es ancho, el M2 y el M3 también lo
seran en proporcion, aunque seran mas angostos que el M1 (excepto en el caso
de Pliodolops unicus, en el que el M2 esta extremadamente desarrollado,
sobrepasando en ancho al M1; Fig. 3.10 B-D). A su vez, las paredes distales de
dichos molares pueden ser compatiblemente curvas o mas rectas (la pared del M3

siempre es curva ya que dicho molar es triangular en vista oclusal).

Molares inferiores. En la hilera inferior se observan también algunos patrones
coincidentes entre el ml, el m2 y el m3. Nuevamente, la presencia de
crenulaciones en el esmalte es concordante en todos los molares, lo mismo que la
presencia y esarrollo de cuspides. El desarrollo del metacénido en el m2 suele ser
comparable al del m3, mientras que esta cuspide se encuentra ausente en el m1.

Respecto del desarrollo y posicion del hipoconido, si dicha cuspide se encuentra
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adelantada respecto del entoconido en el m2, también lo estara en el ml1. En el
caso del m3, esta siempre adelantada, pero es mas notable en aquellos casos en

los que existe esta caracteristica en los m1y m2.

3.3.3 Analisis Filogenético

Con el fin de establecer una hipétesis de relaciones entre las distintas especies de
Polydolopidae y a su vez poner a prueba la relacién de dicha familia con otros
Polydolopimorphia, se utilizé el método de la sistematica filogenética (Hennig,
1968). Dicha metodologia utiliza el criterio de parsimonia para establecer las
homologias entre los distintos taxones y las eventuales homoplasias en los
distintos caracteres. Se apoyan las hipétesis que muestran el menor nimero de
homoplasias y la mayor cantidad de homologias (i.e., aquellas que expliquen las
relaciones de parentesco de la forma mas sencilla o con el minimo nimero de
conjeturas ad hoc; de Luna et al., 2005).

Para el analisis se confecciond una matriz de 32 taxones y 49 caracteres
(véase el Capitulo 5). Todos los caracteres multiestado incluidos en el analisis
fueron tratados como desordenados. Como la cantidad de arboles posibles para
este conjunto de datos es muy grande, se utilizaron métodos heuristicos de
calculo, los que permiten la exploracién de sectores del espacio (o islas) en los
cuales se busca el arbol que contenga el menor numero de pasos (6ptimo local).
Para maximizar la busqueda se realizaron varias replicaciones de la misma. El
programa utilizado para tal fin fue el TNT (Tree Analisis Using New Technology),
en su version 1.1 (Goloboff et al., 2003). Se realizaron analisis de corte y
reordenamiento de arboles (o TBR, acronimo de Tree Bisection Reconection) con
1000 replicaciones salvando 10 arboles por replicacion.

Datos ausentes y caracteres inaplicables. Respecto de los caracteres que no
pueden ser ingresados en la matriz de datos, Maddison (1993) realizO una
distinciébn entre aquellos que no son ingresados porque no se conocen en los
especimenes estudiados (codificados como “?”) y aquellos que no son aplicables

para dicho taxon (codificados como “-“). Lamentablemente, ambos tipos de

-B3-



L. Chornogubsky — Tesis Doctoral

caracteres son analizados por los distintos programas como caracteres ausentes.
En el caso particular del andlisis presentado en esta tesis, se ha intentado reducir
al minimo el nimero de caracteres inaplicables (aumentando en muchos casos el
namero de estado de caracteres). Sin embargo, algunos caracteres resultan
incontrastables en las especies que forman parte del grupo externo de los
Polydolopidae; esto es asi porque muchos de estos caracteres son sélo
observables en los notablemente especializados dientes de los representantes de
esta familia, pero no en los de otros polidolopimorfios (por ejemplo, la cresta que
desciende mesialmente del protocénido en el ml). En cuanto a los caracteres
ausentes, estos aparecen asiduamente en el analisis ya que es comdn que no se
hayan preservado materiales correspondientes a todos los loci dentarios de las
distintas especies, particularmente en aquellos grupos representados Unicamente

por su denticion superior o inferior.

Pesos implicados. En un andlisis filogenético los caracteres mas susceptibles a la
homoplasia son los menos confiables; se define la homoplasia de un caracter
como la discordancia entre la distribucién de dicho caracter y el cladograma
(Goloboff, 1993). Estos caracteres no pueden ser explicados en términos de su
evolucion y pueden ser utilizados en términos cladisticos para realizar el “pesado”
en el desarrollo del andlisis. De esto se desprende que el peso de un caracter esta
relacionado a su ajuste a un arbol determinado. El ajuste total del &rbol (o total fit)
sera entonces la suma de los ajustes de los caracteres que lo componen y sera
elegido aquel arbol que presente el ajuste total mas alto Dicho de otra forma,
teniendo en cuenta el conflicto de caracteres, el arbol mas ajustado sera aquel que
implica un menor nimero de pasos para aquellos caracteres que se ajustan mejor
al arbol resultante.

Goloboff (1993) explico al ajuste como una funcién lineal de la homoplasia y
la calcul6 como f=k/ (e + k) (donde e es el nUumero de pasos extray k es la
constante de concavidad). Comenté ademas, que si se aumentaba el peso de los
caracteres homoplasicos (a menores valores de k), entonces se observaria una

funcidbn coéncava, mientras que un menor peso en aquellos caracteres
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homoplasicos (con valores mayores de k) redundaria en una funcion convexa. En
el presente trabajo se utilizé el método de pesos implicados en el andlisis
filogenético, en un intento por testear la posibilidad de disminuir el efecto de los
caracteres homoplasicos en el andlisis filogenético.

Medicion del soporte de las ramas. Para determinar la solidez de los nodos
recuperados se calcularon los soportes de Bremer absoluto (1994) y relativo
(Goloboff y Farris, 2001). El soporte de Bremer Absoluto determina a partir de qué
namero de pasos (mayores a aquellos correspondientes a los arboles mas
parsimoniosos) son necesarios para que un clado no sea recuperado en el
consenso estricto. Aquellos clados que se pierdan en el primer consenso estricto
tendran un soporte de Bremer igual a cero. Por otro lado, si en un clado todos los
caracteres son perfectamente congruentes, entonces el soporte de Bremer sera
igual a la longitud de la rama correspondiente. El consenso de Bremer Relativo
tiene en cuenta tanto la evidencia favorable como la desfavorable para cada clado
estudiado. La cantidad de evidencia favorable y desfavorable puede estimarse
comparando los pasos entre distintos arboles, caracter por caracter (Goloboff y
Farris, 2001). Ambos tipos de soporte de ramas han sido calculados utilizando la
herramienta para tal fin del programa TNT (Goloboff et al., 2003) mencionado mas

arriba.

Pruning. Esta opcion permite hallar taxones responsables por la falta de resolucion
o responsables por el bajo soporte de los grupos. La evaluacién automética de la
extraccion de taxones alternativa cuenta el niamero de nodos ganados en el
consenso estricto y reporta aquellas extracciones que mejoran los resultados
(Goloboff et al., 2008).

indice de Consistencia (Ci). El indice de consistencia mide la cantidad relativa de
homoplasia (Lipscomb, 1998). Se calcula como el nUmero de pasos esperados
dado un nimero determinado de estados de caracter dividido por el niumero real

de pasos. Varia desde 1 (congruencia perfecta de los caracteres al cladograma) a
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0 (caracteres incongruentes). Los caracteres autapomorficos tienen un valor igual

a 1, por lo que su inclusién en el calculo total del Ci aumenta su valor.

indice de Retencién (Ri). Este indice mide la cantidad esperada de homoplasia a
partir de una serie de datos que es retenida como sinapomorfia en un cladograma.
Es decir que permite calcular el nivel de homoplasia reduciendo el sesgo que se

produce por los caracteres autapomorficos (Lipscomb, 1998).

Taxones incluidos en el analisis. Para el analisis filogenético fueron incluidas 32
especies de marsupiales extintos. Del total, 27 corresponden a aquellas referidas
a Polydolopidae sensu stricto (véase Goin et al., 2003) reconocidas en el presente
trabajo (véase el Capitulo 5). En analisis previos (Goin et al., 2009) se concluy6
que los Bonapartheriiformes representan el grupo hermano de Ilos
Polydolopiformes; es por eso que para este analisis, y esperando poner a prueba
la monofilia de los Polydolopiformes, se adicionaron tres especies de
bonaparteriformes: Prepidolops didelphoides, Bonapartherium hinakusijum vy
Epidolops ameghinoi. Por ultimo, como grupo externo se incluyé a Microbiotherium
tehuelchum (Microbiotheria), quien resultd ser el grupo externo a los

Polydolopiformes y Bonapartheriiformes en dicho analisis (Goin et al., 2009).

3.3.4 Andlisis de la masa corporal

El tamafio o la masa corporal es una caracteristica de suma importancia para el
estudio de la biologia de los mamiferos (Schmidt-Nielsen, 1975; McNab, 1990;
Janis, 1982; Gingerich y Smith, 1984). El mismo permite no sélo estimar, junto a
otras estructuras, como los dientes, los posibles requerimientos fisioldgicos, sino
también las preferencias dietarias de las distintas especies. Esto es asi porque los
mamiferos poseen un metabolismo asociado a su masa corporal. Los de pequefio
tamafio precisan de alimentos mas energéticos que los de gran tamafio (Kay y
Hylander, 1978). Kay (1975) hipotetizé que, en los primates, aquellos que
presentaban una masa inferior a los 600 gramos no poseian dietas folivoras sino

frugivoras, ya que los requerimientos energéticos de aquellos de pequefio tamafio
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eran mayores y una dieta folivora no les permitiria obtener la energia necesaria
para la subsistencia. En otros mamiferos como los roedores, que en muchos
casos poseen dietas folivoras y tamafios considerablemente pequefios, esto se
explicaria por una especializacion extrema en su denticibn molar, permitiéndoles
procesar largamente el alimento en la boca antes de ser ingerido (Kay y Hylander,
1978). En el caso de los marsupiales vivientes, Dumont et al. (2000) argumentaron
gue también existe un patrén de preferencia de dieta respecto de la masa
corporal. Aquellos con una masa menor a 450 gramos son mas faunivoros,
mientras que los que poseen una masa mayor a 600 gramos son tipicamente
folivoros.

A partir de estas observaciones, que relacionan la dieta de los distintos
grupos de mamiferos con sus respectivas masas corporales, se ha intentado
establecer distintas ecuaciones que relacionen estructuras especificas de su
anatomia que tuvieran una relacion alométrica definible y permitieran calcular el
tamafio corporal en las especies extintas (Kay, 1975; Dumont et al., 2000; Gordon,
2003; Gingerich et al., 1982; Gingerich y Smith, 1984).

Gingerich et al. (1982) explicaron que existe un modelo que describe como
el area y el volumen estan relacionados si se mantiene la simetria geomética, el
“geometric scaling model”. Este modelo estd representado por la siguiente
formula:

Y =b. X%,
donde Y es el tamafio (0 masa) corporal, X es la medida que se tiene como dato
inicial, b es una constante de proporcionalidad y a es el coeficiente de aumento
alométrico. De esta forma, puede observarse que existe una relacion determinable
entre la forma de la estructura a medir y la masa corporal que se quiere averiguar.
Se representa esta formula como una funcién de regresion al convertirla en una
funcién logaritmica, quedando:
InY=Inb+a.InX,

donde In b es la ordenada al origen y a es la pendiente de la recta de regresion
(Gordon, 2003).

-57-



L. Chornogubsky — Tesis Doctoral

Varios estudios han estimado las masas corporales de animales extintos.
Particularmente en los marsupiales se ha determinado que el area del m2 es util
para este fin (véase Dumont et al., 2000, Ortiz-Jaureguizar, 2003). De esta forma,
para determinar la constante b y el coeficiente alométrico a se realiza una
regresion lineal a partir de la medicion de las masas corporales y las areas de los
m2 en especies conocidas para luego poder estimar las de aquellas especies que
no poseen representantes actuales y por lo tanto presentan tamafos corporales
desconocidos. En el presente estudio se utilizaron las ecuaciones presentadas por
Dumont et al. (2000) y Zimicz (2004). Al calcular la masa corporal de los
marsupiales abderitidos (que tienen la particularidad de poseer el ml
plagiaulacoideo), Dumont et al. (2000) incluyeron en sus calculos no sélo a
aquellos marsupiales vivientes que poseen denticion plagiaulacoidea, sino también
a representantes de familias con una denticibn mas generalizada: Didelphidae,
Caenolestidae, Dasyuridae, Peramelidae, Notoryctidae, Petauridae, Burramyidae y
Macropodidae. Por su parte, y a los efectos de calcular una ecuacion de regresion
para el calculo de la masa de los polidol6pidos, Zimicz (2004), utilizé solamente
representantes actuales con denticibn plagiaulacoidea (Gymnobelideus
leadbeateri, Petaurus breviceps, Petaurus australis, Pseudocheirus archeri,
Potorous tridactylus, Dactylopsila trivirgata, Burramys parvus, Cercartetus nanas,
Acrobates pygmaeus, Hypsiprymnodon moschatus).

Las dos ecuaciones utilizadas por dichos autores, y seguidas en esta tesis,

son las siguientes:

1- Dumont et al. (2000): InY =2.419 +1.727 *In X
2- Zimicz (2004):InY =2.852 +1.619 In X

Para realizar los célculos de estimacion de masa corporal, se tomo el area del
m2 en aquellas especies de polidolépidos en las cuales el mismo es conocido.
Para aquellas especies en las que se conoce mas de un ejemplar con el m2
preservado, se tomaron aquellas medidas que no fueran estimativas, debido al

desgaste o rotura del ejemplar (sefialadas con un * en la Tabla 3); sélo se

- 58 -



L. Chornogubsky — Tesis Doctoral

utilizaron estas piezas para estimar la media de las areas correspondientes. Para
aguellas especies de las que sOlo se conoce un uUnico ejemplar con el m2
incompleto (debido a roturas o desgaste) se calculd el area en base a medidas
estimadas (debidamente marcada con un *). En el caso de las medidas dentarias
de Kramadolops abanicoi (Flynn y Wyss, 1999) y K. mckennai (Flynn y Wyss,

2004) se tomaron los datos de la bibliografia.
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A diferencia de muchos otros grupos de Metatheria, la distribucion de los extintos
polidol6pidos es estrictamente austral y paledégena (Figs. 4.1, 4.2 y 4.3). Desde el
punto de vista geogréafico sus registros se restringen a la parte mas austral de
América del Sur (Patagonia y Chile central) y a la Peninsula Antartica (e.g.,
Ameghino, 1897; Flynn y Wyss, 1999; Woodburne y Zinsmeister, 1984). En cuanto
a su registro temporal, el mismo se extiende desde el Paleoceno tardio al
Oligoceno temprano.

La mayoria de los restos de polidolopidos se encuentran en la Patagonia
Extraandina. Particularmente en el Centro-Este de la Provincia del Chubut. El
Paledgeno de esta region coincide “...con un periodo de relativa tranquilidad
tectdnica y procesos transgresivos, donde el interior continental se encontraba
libre de barreras topograficas, dando lugar al incremento en el tamafio de las
areas bajo la influencia marina.” (Raigemborn, 2007: p. 32).

Hacia el limite Cretacico-Paledgeno se produjo la primera ingresion marina
Atlantica dando lugar a la depositacion de la Formacién Salamanca (Lesta y
Ferello, 1972) (Fig. 4.1). Durante el Paleoceno tardio, el mar se habia retirado v,
en un ambiente de tipo paratropical, se produjo la depositacion de las sedimentitas
alternativamente fluviales y lacustres del Grupo Rio Chico (Legarreta y Uliana,
1994; Raigemborn, 2007). Finalmente, y en concordancia con la actividad
magmatica producida en la region cordillerana, se depositaron las tobas de la
Formacion Sarmiento (Spalletti y Mazzoni, 1977).

De los niveles del Grupo Rio Chico y de la Formacion Sarmiento (Peloceno-
Oligoceno) proviene la mayor diversidad de polidol6pidos, tanto por el nUmero total
de especies como por la extensién en el registro (i.e. Paleoceno tardio-Oligoceno
temprano). Una breve resefa sobre los depdsitos paledgenos de otras zonas con
polidolopidos en las que afloran otras unidades litoestratigraficas (i.e.,
inmediaciones de Paso del Sapo, Chile Central y Peninsula Antéartica) puede
leerse mas abajo.

El Grupo Rio Chico incluye tres formaciones: Fm. Pefias Coloradas, Fm.

Las Flores y Fm. Koluel-Kaike (Legarreta y Uliana, 1994) (Fig. 4.1). Las
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Figura 4.1 . Esquema temporal exhibiendo las distintas formaciones, edades mamifero (SALMAS) y
faunas paledgenas. El esquema y la edad del Grupo Rio Chico fueron tomados de Raigemborn
(2007) y Gelfo et al. (2009). Aquellos de la Formacion Sarmiento fueron tomados de Kay et al.
(2009).1. Dataciones radiométricas de Ré et al. (2005). 2. Dataciones de Bellosi y Madden (2005).
Ambas en Ma. Los limites de la fauna local de Paso del Sapo tomados de Tejedor et al. (2009).Los
limites de La Meseta de Chornogubsky et al. (2009). Los limites de la Formacion Abanico tomados
de Flynn y Swisher (1995). Los limites de la Formacion La Meseta tomados de Chornogubsky et al.

(2009).
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sedimentitas de dichas formaciones se depositaron durante el Paleoceno tardio-
Eoceno temprano (Thanetiano-Ypresiano, Gelfo et al.,, 2009), en ambientes
paratropicales correspondientes al Optimo climatico acaecido en ese momento
(Zachos et al., 2001). El territorio debi6 ser relativamente llano y las
precipitaciones, abundantes. Probablemente debido a que la Cordillera de los
Andes aun no actuaba como una barrera contra los vientos humedos del Pacifico
(Pascual y Odreman Rivas, 1971).

Las sedimentitas de la Formacion Sarmiento fueron depositadas durante un
extenso lapso temporal, comenzando su depositacion en el Eoceno medio y
culminando en el Mioceno temprano (e.g., Bellosi y Madden, 2005). Esta
formacion, si bien ocurre a lo largo de la Patagonia Central, esta muy bien
representada en la Barranca Sur del Lago Colhue-Huapi (Gran Barranca), en
donde se la ha estudiado extensamente, incluyendose incluso dataciones de sus
rocas (e.g., Ré et al., 2005; Bellosi y Madden, 2005). Esta formacion se divide en
varios miembros (Fig. 4.1): Miembro Gran Barranca, Miembro Rosado, Miembro
Puesto Almendra (Superior e Inferior), Miembro Vera y Miembro Colhue-Huapi. Se
encuentran polidol6pidos en todas estas unidades a excepcion del Miembro
Colhue-Huapi, el mas moderno de todos y con depdsitos posteriores a la extincion
del grupo.

La Formacion Sarmiento representa un claro deterioro climético respecto
del evidenciado por el Grupo Rio Chico. A diferencia de este ultimo, en el cual se
encuentra una paleoflora paratropical, el clima hacia fines del Eoceno se torna
mas frio y seco, hallandose floras del tipo Mixta y finalmente floras antarticas
(Troncoso y Romero, 1998). El enfriamiento global llega a un maximo para el limite
Eoceno-Oligoceno, como fue sefialado por Zachos et al. (2001) en base al estudio
de is6topos de Carbono.

Una serie de unidades conocidas como edades mamifero (Land Mammal
Ages o0 LMAs; Savage, 1962) han sido utilizadas como indicadores
biocronoldgicos-bioestratigraficos para los distintos continentes. Asi, se conocen
las NALMA para América del Norte, ELMA, para Europa y ALMA para Asia

(Gradstein et al., 2004). Pascual et al. (1965) propusieron un esquema similar para
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América del Sur, y asi surgieron las Edades Mamifero de América del Sur o South
American Land Mammal Ages (SALMAS). Estas Ultimas en parte relacionadas con
los “Etages” de Ameghino (1906). Debido a que las edades mamifero son
consideradas edades representadas por unidades cronoestratigraficas, no estan
contempladas en el Codigo de Estratigrafia, y que sus limites son poco precisos y
confusos, han sido fuertemente criticadas (e.g., Cione y Tonni, 1995). Sin
embargo, su utilizacién es muy frecuente y ha permitido realizar comparaciones de
distintas faunas para las que no existen dataciones radiométricas (e.g., fauna

Itaboraiense de Brasil y Argentina; Bond et al., 1995).
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Figura 4.2 . Distribucion de las especies de Polydolopidae. Modificado de Gelfo (2006). Localidaes:
1. Laguna Fria, 2. La Barda, 3.Cafiadén Vaca, 4. Gran Barranca (incluye a La Cancha, la Cantera y
Yacimiento Las Flores), 5. Barranca sur de Valle Hermoso, 6. Cerro Blanco, 7. Rinconada de los
Lépez, 8. Laguna de la Bombilla, 9. Cafiadon Hondo, 10. Alrededores de Cabeza Blanca, 11. Bahia
Solano, 12. La Meseta, 13. Termas del Flaco, 14. Valle Cachapoal, 15. Gran Hondonada, 16. Cerro
Redondo, 17. Bajo de la Palangana, 18. Pan de Azucar, 19.Lomas Blancas, 20. Cerro Conhué.

En la Figura 4.1 se muestra el rango cronoldgico del que se conocen
registros de Polydolopidae. Este incluye las edades mamifero sudamericanas
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(SALMASs) descriptas mas abajo, asi como también las asociaciones faunisticas
qgue corresponden a unidades biocronoldgicas aun no definidas (véase Gelfo et al.,
2009 y bibliografia alli citada). A su vez, se muestra la ubicacion de las localidades
en las cuales se han registrado polidolopidos.

4.1 Paleoceno tardio
4.1.1 Zona de Carodnia

Esta biozona fue definida por Simpson (1935b) en base a la presencia del
xenungulata Carodnia feruglioi en las areniscas rojizas suprayacentes 20 metros
por encima del “Banco Negro Superior”, en la localidad de Bajo de la Palangana
en la Provincia del Chubut. Segun el autor, la fauna acompafiante corresponde a
la més antigua exhumada de la Formacion Rio Chico y de la SALMA Riochiquense
(Simpson, 1967; pero véase mas abajo). Ademas, considerd que el nivel fosilifero
inferior de la localidad de Cerro Redondo podria ser equivalente a la zona de
Carodnia, o incluso mas antiguo. Bond et al. (1995) consideraron que la zona de
Carodnia esta confinada al lapso temporal representado por la Formacion Pefias
Coloradas (Paleoceno medio) del esquema estratigrafico de Legarreta y Uliana
(1994). En esta propuesta, Pefias Coloradas es sucedida por las formaciones Las
Flores y Koluel Kaike, que corresponden a las biozonas de Kibenikhoria y
Ernestokokenia de Simpson (1935b) y a las SALMAs Itaboraiense y Riochiquense
de Bond et al. (1995) respectivamente (ver mas abajo). El mismo esquema es
seguido por Raigemborn (2007) aunque considerando para la base del Grupo Rio
Chico la Formacién Las Violetas, cuyos afloramientos poseen una distribuciéon
geografica mas restringida que los precedentes y sin fésiles conocidos.
Raigemborn (2007; p. 37) coment6 que “para el sector costanero de la Cuenca del
Golfo San Jorge, las formaciones Pefias Coloradas, Las Flores y Koluel Kaike
guedan caracterizadas por las faunas de Carodnia, Kibenikhoria y Ernestokokenia
respectivamente, representando un lapso de tiempo entre los 60 y 55 Ma”. Gelfo et
al. (2009), aceptaron estas hipotesis, pero ubicaron temporalmente a la Formacion

Peflas Coloradas en el Paleoceno tardio y no en el Paleoceno medio a tardio
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como Raigemborn (2007), concordantemente con la datacion presentada por
Iglesias et al. (2007) para el Banco Negro Superior (techo de la Formaciéon Pefas
Coloradas sensu Raigemborn, 2007) de 57.80 £ 6.00 Ma.

Localidades fosiliferas (Fig. 4.2):

Cerro Redondo. Ubicado al oeste de Puerto Visser, en la provincia del
Chubut, Departamento de Escalante. Alli la Formacion Pefas Coloradas aflora 37
metros por encima del “Banco Verde” de la Formacion Salamanca (Simpson,
1935a,b). Los fosiles provienen de un horizonte de areniscas y arcillas, base del
nivel “h” de Simpson (1935b fide Marhall et al., 1983), las cuales representan los
depdsitos de un ambiente fluvial (Legarreta y Uliana, 1994). Estos niveles fueron
considerados correlacionables con aquellos de la localidad de Bajo de la
Palangana de donde fueron recuperados algunos restos de vertebrados,
incluyendo un fragmento de mandibula de Carodnia feruglioi, un ungulado nativo
(Xenungulata) que dio nombre a la Zona de Carodnia (Simpson, 1935b). De esta
localidad proviene el polidolopido mas antiguo reconocido hasta el momento:

Amphidolops yapa (Simpson 1935a).

4.2 Paleoceno tardio-Eoceno temprano

4.2.1 Edad Itaboraiense (Paleoceno tardio-Eoceno temprano)

La edad mamifero Itaboraiense fue definida a partir de la fauna procedente de las
fisuras de relleno de las limolitas lacustres de la Formacion Itaborai, Sdo José de
Itaborai, al Nordeste de Niteroi, capital del Estado de Rio de Janeiro, Brasil (Paula
Couto, 1953). Segun Paula Couto (1978) la fauna Itaboraiense era equivalente a la
Edad Mamifero Riochiquense de Patagonia. Marshall (1985) propuso la
subdivision del término Riochiquense, reutilizando el término Itaboraiense, para las
faunas que aparentaban ser de mediados del Paleoceno (pero véase Soria, 1989

ayb).
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En su estudio de las asociaciones riochiquenses de las localidades
patagonicas, Simpson (1935b) reconocido una fauna intermedia entre aquella
representada por la denominada Zona de Carodnia y aquella de la zona de
Ernestokokenia: la zona de Kibenikhoria. Bond et al. (1995) distinguieron dos
localidades portadoras de esta fauna, la del Yacimiento Las Flores y la de
Cafadon Hondo, ambas en la Provincia del Chubut. Legarreta y Uliana (1990)
denominaron Formacion Las Flores a aquellas rocas subyacentes a las de la
Formacion Koluel Kaike en el Yacimiento las Flores, y suprayacente que la
Formacion Pefias Coloradas. De esta forma, Bond et al. (1995) consideraron a la
zona de Kibenikhoria de Simpson (1935b) como incluida en la Formacién Las
Flores. Mas aun, compararon dicha fauna con la presente en Itaborai,
particularmente la de marsupiales, y determinaron que también debid pertenecer a
la SALMA Itaboraiense, sensu Marshall (1985) siendo esta Ultima més antigua que
la Edad Mamifero Riochiquense.

Para Paula Couto (1952, 1954) la fauna Itaboraiense era referible al
Paleoceno tardio, edad que fue también considerada por Bond et al. (1995). Afios
mas tarde Bellosi y Madden (2005) refirieron a la Formacion Las Flores (y por
consecuencia a la edad Itaboraiense) en el Eoceno temprano. Gelfo et al. (2009)

la consideraron como Paleoceno tardio-Eoceno temprano.

Localidades fosiliferas (Fig. 4.2):

Canadon Hondo. Ubicado aproximadamente a 20km al este de Cafadon
Vaca, Departamento Sarmiento, Provincia del Chubut. En dicha localidad afloran
los niveles correspondientes a la Zona de Kibenikhoria (Simpson, 1935b) incluida
en la Formacion Las Flores de Legarreta y Uliana (1994). Los mismos estan
compuestos por depoésitos fluviales de arcillas intercaladas con areniscas, de
tonos rosados, amarillentos y grises (Andreis, 1977). En base a los taxones
hallados en las rocas de la Formacién Las Flores de dicha localidad y la del

Yacimiento Las Flores descripta mas abajo, Bond et al. (1995) le atribuyeron una
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edad mamifero Itaboraiense. Una unica especie de polidolépido proviene de esta

localidad: Pliodolops winecage (Simpson, 1935a).

Yacimiento Las Flores. Esta localidad se encuentra en la pendiente mas
oriental de la Gran Barranca (45°43' 26'' S y 68°37' 14" W), Departamento de
Sarmiento, Provincia del Chubut (Bond et al., 1995). Los mamiferos exhumados
en la Formacion Las Flores aflorante en dicha localidad fueron originalmente
considerados como provenientes del “Banco Negro Inferior” (Formacion
Salamanca) (Pascual y Ortiz Jaureguizar, 1991). En esta localidad aflora la
Formacion Las Flores (Legarreta y Uliana, 1994) y sus depdsitos incluyen arcillas
bentoniticas verdosas, asociadas con areniscas verdosas y algunas veces blancas
(Simpson, 1935b). En esta localidad se hallaron polidolopidos correspondientes a
cuatro especies: P. kamektsen, Sp. nov. A, Sp. nov. B y Sp. nov. C
(Chornogubsky, 2008).

4.2.2 Edad Riochiquense (Eoceno temprano)

La Formacion Rio Chico fue definida por Simpson (1940) para distinguir a aquellos
estratos de areniscas y arcillas que se encuentran por encima de los de la
Formacion Salamanca y por debajo de las “tobas de Sarmiento” (Feruglio, 1938)
en la localidad de Cafiadon Hondo. Estos niveles fueron llamados “dinosaur
sandstones” por otros autores (Roth, 1908); mas tarde Simpson (1935b)
argumento que en realidad la Formacion Rio Chico carece de dinosaurios, incluye
mamiferos y es de edad terciaria. Comentd que por encima de la Formacion Rio
Chico y por debajo de las tobas Sarmiento podian observarse estratos duros de
tobas opalizadas (argiles fissilaires; Ameghino, 1906) a los que Feruglio (1938)
llamo “tobas de Koluel-Kaike”. Simpson (1935a) reporté la presencia de mamiferos
de varias localidades en las que afloraban los niveles de la Formacién Rio Chico,
para los que definié el piso (Simpson, 1940) o edad mamifero (Simpson, 1967)

Riochiquense. A su vez, y como se comentd precedentemente, definid tres zonas
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faunisticas sucesivas: Zona de Carodnia, Zona de Kibenikhoria, y Zona de
Ernestokokenia (Simpson, 1935b).

La Formacion Rio Chico fue elevada a la categoria de Grupo por Legarreta
y Uliana (1994). Segun ellos, dicha unidad incluye tres formaciones distintas, las
cuales a su vez incluyen a las tres asociaciones faunisticas de Simpson (1935b).
Estas son: 1) Formacion Pefias Coloradas (Zona de Carodnia); 2) Formacion Las
Flores (Zona de Kibenikhoria); 3) Formacion Koluel-Kaike (Zona de
Ernestokokenia) (véase mas arriba para una descripcion de las dos primeras
faunas). De estas tres asociaciones faunisticas, sélo la zona de Ernestokokenia
(exhumada de la Formacién Koluel-Kaike) corresponde a la SALMA Riochiquense.

La edad de la SALMA Riochiquense fue considerada Paleoceno tardio por
algunos autores (e.g. Simpson, 1940; Marshall et al.,, 1983), aunque mas
recientemente Gelfo et al. (2009) la reinterpretaron como Eoceno temprano.

Localidades fosiliferas (Fig. 4.2):

Bajo de la Palangana. Esta localidad se encuentra al sudeste de la
Provincia del Chubut, en el Departamento Escalante. Alli los niveles fosiliferos de
la Formacion Koluel Kaike afloran aproximadamente a 6 metros bajo la capa de
ceniza del horizonte Casamayorense (Simpson, 1935b). Se caracteriza por la
presencia de areniscas rosadas, y predominantemente arcillas amarillentas
verdosas o rojizas, las cuales representan depdsitos aluviales a lacustres
efimeros. La asociacion mamiferiana comprendida por los restos exhumados en
dichos niveles corresponden a la Zona de Ernestokokenia de Simpson (1935b),
correspondiente a la edad mamifero Riochiquense s.s. (Bond et al., 1995). Un
unico material ha sido exhumado de los niveles de la Formacion Koluel Kaike,

referible a la especie Pliodolops winecage (Simpson 1935a).

Cerro Pan de Azucar. Ubicado en el noreste de la Provincia del Chubut,
Departamento Gaiman (43° 16° 56” S y 65° 30" 49” W). Alli afloran unas areniscas

rosaceas cerca de la base del cerro de las cuales han sido colectados unos pocos
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fosiles de mamiferos por S. Roth. Mas tarde Simpson (1936) publicé dichos
materiales comentando que la arenisca portadora podria ser de edad
Riochiquense o Casamayorense. Marshall (1982) mencioné dicha localidad como
de edad Riochiquense. Tejedor et al. (2009) comentaron que los pocos taxones
conocidos para el Cerro Pan de Azucar eran comparables con aquellos hallados
en las cercanias de la localidad de Paso del Sapo, de edad mas antigua que el
Casamayorense, pero mas moderna que el Riochiquense. Una Unica especie de
polidolépido ha sido reconocida para el Cerro Pan de Azucar: Pliodolops rothi
(Simpson 1936).

4.3 Eoceno temprano a medio

4.3.1 Asociacion de Paso del Sapo (Eoceno temprano a medio)

Recientemente fue descripta esta nueva asociacion faunistica para la cual no se
definio formalmente una SALMA; sin embargo, debido a las dataciones absolutas
y al grado evolutivo de su fauna podria tratarse de una Edad intermedia entre la
(mas antigua) Edad Riochiquense y la (mas moderna) Edad Casamayorense
(Tejedor et al., 2009). La asociacion faunistica se hallo6 en dos localidades
cercanas a Paso del Sapo, en la Provincia del Chubut: La Barda y Laguna Fria. En
La Barda afloran los niveles mas modernos de la Formacion Andesitas
Huancache, mientras que en Laguna Fria aflora la Formacion Tufolitas Laguna del
Hunco (Aragén y Mazzoni, 1997). Tejedor et al. (2009) explicaron que la fauna
registrada en ambas localidades estd compuesta por una gran diversidad y
abundancia de mamiferos, varios de ellos previamente desconocidos o con
novedades morfolégicas. Tal es el caso de Pliodolops unicus, polidolopido cuya
primera aparicion define la fauna mamiferiana de Paso del Sapo y posee
caracteristicas distintivas como la presencia de un segundo molar superior
hipertrofiado.

Dataciones radiométricas realizadas en ambas localidades enmarcan a la
asociacion mamiferiana de Paso del Sapo en el Eoceno temprano a medio, entre
los 49-50 Ma y los 43 Ma (Tejedor et al., 2009).
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Localidades fosiliferas (Fig. 4.2):

Laguna Fria. Ubicada 28 Km al Oeste de la localidad de Paso del Sapo
(Estancia San Ramon; 42° 43" 31.5"S, 69° 51' 36.1"W), Departamento de
Languifieo, Provincia del Chubut. Los niveles ignimbriticos que incluyen los fésiles
mamiferianos de la Formacién Tufolitas Laguna del Hunco suprayacen a los
niveles de la Formacién Ignimbritas Barda Colorada (Tejedor et al., 2009). Alli
fueron encontrados Pliodolops rothi, Pliodolops unicus, Gén. A sp. nov. 1, Gén. A
sp. nov. 2, Gén. A sp. nov. 3, Amphidolops sp. nov. 1 y Amphidolops sp. nov. 2
(Tejedor et al., 2009). En base a una lista faunistica preliminar y a dataciones
radiométricas (véase mas arriba), Tejedor et al. (2009) argumentaron que dicha

asociaciobn mamiferiana seria mas antigua que aquellas de edad Casamayorense.

La Barda. Ubicada a 28 Km al Sudoeste de la localidad de Paso del Sapo,
(Estancia 26 de Mayo; 42° 46' 48.5" S, 69° 51' 43.3" W), Departamento de
Languifieo, Provincia del Chubut. Alli afloran los niveles tobaceos de la Formacion
Andesitas Huancache en los cuales se han hallado cientos de restos de
mamiferos. Mas joven que la Formaciéon Tufolitas Laguna del Hunco mencionada
mas arriba, la Formacion Andesitas Huancache constituiria con la anterior una
unidad biocronoldgica nueva, distinta de la Casamayorense (Tejedor et al., 2009).
Los polidolopidos alli exhumados son Pliodolops rothi, Pliodolops unicus, Gén. A
sp. nov. 1, Gén. A sp. nov. 2, Gén. A sp. nov. 3 y Amphidolops sp. nov. 2 (Tejedor
et al., 2009).

4.3.2 Asociacion La Meseta (Eoceno temprano a medio)

Ubicada al Noreste de la Peninsula Antértica en la Isla Marambio (o Seymour). Alli
la Aloformacion La Meseta aflora en varias localidades y fue subdividida en seis
alomiembros, de los cuales el Alomiembro Cucullaea | es el que incluye los restos

de polidolépidos (Marenssi et al., 1998). Los niveles portadores de mamiferos se
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caracterizan por estar compuestos de conglomerados con conchillas, areniscas y
rellenos de canales arenoarcillosos interlaminados, con intervalos de conchillas
conglomeradicas. A partir de la fauna de moluscos se le atribuyé una edad Eoceno
tardio para dicha unidad (Stilwell y Zinsmeister, 1992). Dataciones isotdpicas
posteriores permitieron atribuirla al Eoceno medio (Dutton et al., 2002).
Woodburne y Zinsmeister (1984) refirieron dicha fauna a la SALMA
Casamayorense. Sin embargo a partir de la comparacién de las asociaciones
faunisticas de La Meseta con aquellas de Paso del Sapo permitié inferir una edad
similar para ambas (Tejedor et al., 2009). Las siguientes especies de polidolépidos
fueron registradas en la Peninsula Antartica: Antarctodolops dailyi Woodburne y

Zinsmeister 1984 y A. mesetaense Chornogubsky et al. 2009.
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DPV 2/84. En dicha localidad se hallaron los niveles mas antiguos
portadores de polidol6pidos. Los mismos corresponden a facies de areniscas de
estructura entrecruzada planar y se encuentran por encima de los estratos
datados en 52.4 Ma — 54.3 Ma del Alomiembro Campamento (Dutton et al., 2002;
Reguero et al.,, 2002). En dichos niveles fue hallado Antarctodolops dailyi

Woodburne y Zinsmeister, 1984.

IAA 1/90. Alli afloran los niveles medios correspondientes a areniscas finas
del Alomiembro Cucullaea I. Dichos niveles fueron datados en 45Ma — 49 Ma
(Dutton et al., 2002). De esta localidad fueron reportados A. dailyi y A. mesetaense
(Chornogubsky et al., 2009).

IAA 2/95. En esta localidad, al igual que en la anterior, afloran los niveles
medios del Alomiembro Cucullaea I. Alli fueron exhumados restos asignables a A.

dailyi y A. mesetaense (Chornogubsky et al., 2009).

DPV 6/84. Esta localidad es equivalente a la RV- 8200 de Woodburne y
Zinsmeister (1984). En esta localidad afloran los niveles mas modernos del
Alomiembro Cucullaea |. Fueron exhumados especimenes asignables a
Antarctodolops dailyi Woodburne y Zinsmeister, 1984, A. mesetaense vy

Antarctodolops sp. Chornogubsky et al., 2009.

4.4 Eoceno medio a tardio

4.4.1 Edad Casamayorense (Eoceno medio tardio)

La SALMA Casamayorense fue formalizada por Simpson en el afio 1967 para
incluir a los mamiferos de la llamada fauna de Notostylops de Ameghino (1899).
Dicha fauna fue hallada por primera vez por Carlos Ameghino en su campafa de
1895-1896 a la Gran Barranca, Provincia del Chubut (Simpson, 1967), aunque fue
considerada mas moderna por €l y Florentino Ameghino, quien la asigné a las

“couches a Pyrotherium” (Ameghino, 1897). Fue en afos subsiguientes que
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Ameghino reconocié que dicha fauna era en realidad mas primitiva y la llamo
fauna de Notostylops o “couches a Notostylops”. Aflos mas tarde Tournouér
(1903) hallo fésiles referibles a la misma fauna en las cercanias de la Punta
Casamayor, Provincia de Santa Cruz. Gaudry (1906) le dio a esos niveles el
nombre de “Etage du Casamayor” y fue a partir de este nombre que comenzé a
utilizarse informalmente el nombre de Casamayorense (e.g., Simpson, 1940) y
luego se constituyé la SALMA homonima (Simpson, 1967).

Ameghino (1902) dividié a su “couches a Notostylops” en dos secciones, y
luego agregd una parte basal (1903). Si bien no mantuvo estas subdivisiones en
trabajos posteriores (Ameghino, 1906), consider6 que la fauna de Notostylops
debia estar representada por un largo periodo de tiempo. Cifelli (1985) retomo la
idea original de Ameghino y dividié al Casamayorense en dos subedades: una
mas antigua (Vaquense) y otra mas moderna (Barranquense). El Vaguense tiene
como localidad tipo al Cafadon Vaca (Provincia del Chubut), mientras que el
Barranquense tiene a la Gran Barranca como localidad tipo.

En la Gran Barranca, los niveles Casamayorenses (Barranquenses) se
exponen en el Miembro Gran Barranca de la Formacion Sarmiento (Spalletti y
Mazzoni, 1979; Kay et al,. 1999). Estos niveles fueron considerados Eoceno
temprano (e.g., Simpson, 1940; Pascual y Odreman Rivas, 1971; Marshall et al.,
1983). Sin embargo, distintas dataciones realizadas en los Ultimos afios, dieron
una edad Eoceno medio-tardio para la misma (entre 39 Ma y 43 Ma segun Re et
al., 2005; entre 38.3 y 42 segun Bellosi y Madden, 2005).

Localidades fosiliferas (Fig. 4.2):
Bahia Solano. Ubicada en el Departamento Escalante de la Provincia del
Chubut, Argentina. Alli afloran estratos casamayorenses de la Formacién

Sarmiento Simpson (1948). Un Unico espécimen (Simpson, 1948), asignado a
Eudolops hernandezi Marshall 1982, proviene de esta localidad.
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Lomas Blancas. Localidad proxima a Cerro Redondo, Departamento
Escalante, Provincia del Chubut, Argentina. Alli afloran niveles casamayorenses
de la Formacién Sarmiento (Chebli et al., 1978 fide Reguero, 1999). De esta
localidad fue reconocido un Unico material de polidolépido, asignado a Pliodolops
serra (Marshall, 1982).

Cabeza Blanca (alrededores). Ubicada al sudeste de la Provincia del
Chubut, Departamento Escalante (Ca. 45° 13° S y 67° 28" W; Reguero y
Escribano, 1996). Las sedimentitas continentales aflorantes en Cabeza Blanca
corresponden a la Formacion Sarmiento (Lema et al., 2001), de edad Eoceno
medio-Mioceno temprano. En Cabeza Blanca, los niveles inferiores corresponden
a una edad Casamayorense s.l. (Reguero y Escribano, 1996). En dicha localidad
fueron hallados restos asignables a Pliodolops serra (Ameghino, 1902).

Canadon Vaca. Ubicada al Oeste del Rio Chico y aproximadamente a 60
km al Noreste de la Gran Barranca, Departamento Sarmiento, Provincia del
Chubut. Alli afloran las tobas y arcillas amarillentas de los niveles inferiores del
Miembro Gran Barranca de la Formacion Sarmiento (Kay et al., 1999). Cafiadon
Vaca constituye la localidad tipo de la subedad Vaquense, correspondiente a un
Casamayorense temprano (Cifelli, 1985). De esta localidad provienen Polydolops
thomasi Ameghino, 1897 y Pliodolops serra (Ameghino, 1902).

Barranca Sur del Lago Colhue-Huapi (Gran Barranca). Ubicada en el Sur de
la Provincia del Chubut, Departamento Sarmiento (localidad tipo de la Subedad
Barranquense). Las tobas correspondientes a los niveles superiores del Miembro
Gran Barranca (Formacién Sarmiento) incluyen gran cantidad de restos de
mamiferos. En esta localidad fueron exhumados Polydolops thomasi, Pliodolops
serra, Pseudolops princeps, Amphidolops serrula y Eudolops caroliameghinoi
(Ameghino, 1897; 1902; 1903; Simpson, 1948). Sin embargo, es posible que los
tipos de Eudolops tetragonus y Archaeodolops clavulus (Ameghino, 1897; 1903)

provengan también de estos niveles (Simpson, 1940).
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Barranca Sur del Valle Hermoso (Cerro o Cerrito Fructuoso). Ubicada en las
proximidades de la Gran Barranca, Departamento Sarmiento, Provincia del
Chubut. Los niveles de la Formacion Sarmiento afloran en las proximidades del
almacén “Alma Gaucha” (Goin y Candela, 1998) y se le han atribuido una
Subedad Barranquense (Simpson, 1948). Dos especies de polidolépidos fueron
exhumadas de estos niveles: Polydolops thomasi y Eudolops caroliameghinoi

(datos no publicados).

Cerro Blanco. Esta localidad se encuentra al Oeste de la Gran Barranca, en
el Departamento Sarmiento, Provincia del Chubut. Alli afloran niveles
casamayorenses de la Formacion Sarmiento. Segun Simpson (1948), estos
niveles son esencialmente una continuacion de los niveles casamayorenses de la
Gran Barranca, por lo que corresponderian a la subedad Barranquense. En esta
localidad fueron exhnumados materiales pertenecientes a Eudolops caroliameghinoi
(Simpson, 1948).

Laguna de la Bombilla. Ubicada en el centro de la Provincia del Chubut,
Departamento de Paso de Indios. En esta localidad aflora la Formacion Sarmiento.
Los niveles con polidolépidos corresponden a “tobas y bentonitas, con frecuentes
concreciones siliceas, que componen los niveles del yacimiento mamalifero de los
alrededores de la casa de Juan Calfu” (Pascual, 1965: 64). Originalmente los
niveles portadores fueron considerados de edad Casamayorense tardio
(Barranquense). Solo Polydolops thomasi fue registrado en esta localidad
(Marshall, 1982).

Rinconada de los Lopez. Esta localidad se encuentra en el Departamento
de Paso de Indios, Provincia del Chubut, Argentina. Alli afloran niveles de brechas
volcanicas mal seleccionadas con bloques basalticos y escoria interlaminada con
tobas macizas, bentoniticas y algunos lentes de arenisca volcanica de la

Formacion Sarmiento en la pendiente occidental de la Meseta de Canquel
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(Marshall et al., 1986). Segun Cifelli (1985) dichos niveles corresponden a la
subedad Barranquense del Casamayorense. Fueron hallados restos asignables a

Polydolops thomasi y a Amphidolops serrula (Simpson, 1948).

4.4.2 Edad Mustersense (Eoceno tardio)

La SALMA Mustersense se corresponde con la “fauna de Astraponotus” de
Florentino Ameghino (1899) y fue hallada por Carlos Ameghino en niveles de la
Gran Barranca. Esta constituye la localidad tipo de la Edad Mustersense.

Kay et al. (1999) describieron el Miembro Puesto Almendra de la Formacion
Sarmiento e incluyeron en ella a la SALMA Mustersense. Los niveles portadores
de la formacion fueron datados por Re et al. (2005) y Bellosi y Madden (2005)
dando, en consecuencia, una edad de entre 38 Ma y 36 Ma para esta SALMA.
Esta datacion corresponde a un Eoceno medio tardio. Algo mas moderna que

asignaciones previas al Eoceno medio (e.g., Marshall et al., 1983).

Localidades fosiliferas (Fig. 4.2):

Gran Hondonada. Ubicada en el centro-oeste de la provincia de Chubut,
Departamento de Tehuelches (S 44 20 29; O 69 46 57). Alli la Formacion
Sarmiento aflora en los laterales de una gran depresion, originalmente conocida
como el Pozén (Odreman Rivas, 1978). El nivel fosilifero se ubica cerca de la
base de la seccion; consiste en un depdsito tufo-psamitico de origen fluvial y
geometria lenticular, de 1,30 m de espesor y 8 m de largo (Cladera et al., 2004).
En base a una lista faunistica preliminar, Odreman Rivas (1978) asignd esta

localidad a la edad Mustersense.
Cerro Conhué. Esta localidad fue descripta por Marshall (1982) como la

correspondiente a las tobas entre Laguna de la Bombilla y El Toro Hosco, Camino

Aguada de Batintin, Paso de Indios.
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4.5 QOligoceno temprano

4.5.1 Edad Tinguiririguense (Eoceno mas tardio-Oligoceno temprano)

La Edad Mamifero Tinguiririquense fue definida por Flynn et al. (2003;
informalmente “Tinguiririquense” segun Flynn y Swisher, 1995) en base a los
mamiferos hallados en la localidad de Termas del Flaco, en Chile Central. Alli
afloran los niveles Eoceno-Oligoceno de la Formacion Abanico (Novacek et al.,
1989). Dicha fauna incluia, segun estos autores, los ultimos registros de varios
linajes de mamiferos, incluyendo a los polidolépidos (pero véase mas abajo), asi
como la apariciébn de los primeros roedores caviomorfos en América del Sur.
Flynn y Wyss (2003) también comentaron que existen otras faunas pertenecientes
a la misma SALMA en la Patagonia (e.g., “Astraponotéen plus supérieur” de
Ameghino, 1889 en la Gran Barranca, Provincia del Chubut). Bellosi y Madden
(2005) reconocieron como Miembro Vera a la unidad de la Formacion Sarmiento
gue contiene a los estratos de edad Tinguiririquense, aflorantes en la localidad de
La Cancha en la localidad de Gran Barranca.

Sobre la edad del Tinguiririquense Flynn y Swisher (1995) comentaron que
en Chile los niveles portadores deberian estar comprendidos entre los 31 Ma y los
37 Ma. Particularmente los niveles de La Cancha podrian tener una edad de 33.4
Ma (Vucetich et al., 2005). Carlini et al. (2005) aceptaron esto Ultimo y agregaron
que dichos niveles deberian corresponder a un Tinguiririquense basal (véase

también Goin et al., en prensa).
Localidades fosiliferas (Fig. 4.2):

Localidad C-89-39, Termas del Flaco. Niveles Oligoceno temprano (SALMA
Tinguiririqguense) aproximadamente a 2 km al NW de Termas del Flaco, de la

Formacion Abanico, Chile Central; 34° 59°S, 70° 26"W. De esta localidad se
describié Kramadolops abanicoi (Flynn y Wyss, 1999).
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Valle Cachapoal. Niveles Oligoceno temprano (SALMA Tinguiririquense) de
la Formacion Abanico, Chile Central. Posiblemente contemporaneos a los de
Termas del Flaco. Kramadolops mckennai fue hallada en esta localidad (Flynn and
Wyss, 2004).

La Cancha. Niveles tinguiririquenses aflorantes en los perfiles “K” y “M” de
la Gran Barranca (45° 42’ S y 68° 44’ W), Formacién Sarmiento (Miembro Vera),
Departamento Sarmiento, Provincia del Chubut. De esta localidad proviene

Kramadolops fissuratus (Goin et al., en prensa).

4.5.2 Asociaciéon de La Cantera (Oligoceno temprano)

La asociacion mamalifera de la localidad de La Cantera o “GBV-19” (Madden et
al., 2005) se encuentra en los niveles correspondientes a la Unidad tres del
Miembro Puesto Almendra superior de la Formacion Sarmiento, que aflora en la
Gran Barranca, Provincia del Chubut (Bellosi y Madden, 2005). Dicha asociacién
se caracteriza por poseer una fauna mas moderna que la de la SALMA
Tinguiririqguense, pero mas antigua que la Deseadense (Carlini et al., 2005; Goin et
al., en prensa).

La edad de los niveles portadores de la fauna de La Cantera fueron
considerados como Oligoceno temprano (Re et al.,, 2005). EI Miembro Puesto
Almendra, dividido en Inferior y Superior ha sido datado, abarcando un lapso
temporal desde los 23 Ma hasta los 38 Ma. Segun Re et al. (2005), la porcion
superior tendria una edad absoluta de entre 30,4 Ma y 25,9 Ma. Debido a que la
edad absoluta de la SALMA Tinguiririquense abarcaria el lapso 31 Ma- 33,4 Ma,
segun Vucetich et al. (2005) y ya que la base de la SALMA Deseadense ha sido
estimada en 29 Ma a 31 Ma por Flynn y Swisher (1995), Goin et al. (en prensa)
sugirieron una edad de entre 31,1 Ma y 29,5 Ma para los niveles portadores de la

fauna de La Cantera.
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Localidades fosiliferas (Fig. 4.2):

La Cantera (GBV- 19). Esta localidad se encuentra en la Gran Barranca
(45° 42 S y 68° 44’ W), Departamento Sarmiento, Provincia del Chubut. Los
niveles con polidolopidos son observables en el perfil “A” de la Formacion
Sarmiento (Miembro Puesto Almendra). De esta localidad proviene el polidolopido
méas moderno exhumado hasta el momento: Kramadolops maximus (Goin et al.,

en prensa).
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| CAPITULO 8

CONCLUSIONES
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Los representantes de la familia Polydolopidae intrigaron a varios investigadores
desde su aparicién en los estratos casamayorenses de la Provincia del Chubut
(Ameghino, 1897; 1902; 1903; Simpson, 1935; 1948; Marshall, 1982). Estos
autores revisaron las relaciones de los integrantes del grupo entre si, como asi
también sus posibles relaciones con otros marsupiales. El hallazgo de
polidoldpidos en la Antartida aumentd el interés en el grupo debido a su potencial
importancia en la dilucidacién de las relaciones entre los marsupiales
sudamericanos con aquellos de Australia.

A partir del hallazgo de nuevos y numerosos materiales asignables a una
gran diversidad de especies de polidolépidos (nuevas y previamente descriptas),
se constatd la necesidad de realizar un reestudio de la familia, tanto a nivel
sistematico como también paleobiolégico y biocronoldgico. A continuacion se
describen preliminarmente algunas de las conclusiones mas sobresalientes de

este trabajo de tesis.

8.1 Homologias dentarias

Se detallan brevemente las principales propuestas de homologias dentarias
resultantes de este estudio, algunas de las cuales concuerdan con hipétesis

previas:

v En aquellas especies en las que es aun observable un p2 (e.g., Polydolops

thomasi) la férmula dentaria es: i1, ?c1, p2, m3.

v' La férmula dentaria de Kramadolops mckennai es 13, C1, P2, M3 (Goin et al.,

en prensa).

v' Kramadolos abanicoi, cuya mandibula preservada posee gran parte de la

regién anterior, posee la formula dentaria i1, ?c1, p1, m3.
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v En aquellas especies que poseen una reduccién extrema en la féormula
dentaria, como Eudolops caroliameghinoi y Kramadolops maximus, la férmula es

i1, c0, p1, m3.

v" Homologias de los molares inferiores: 1) la gran cuspide anterior presente en el
m1 es el protoconido (Chornogubsky et al., 2009); 2) el m2 tiene un gran
metacénido lingual y un pequefio paraconido desplazado labialmente; 3)
posteriormente al paraconido se encuentra el protoconido, mas pequeno que el
metaconido; 4) posteriormente al protocénido y el metacdnido se observan
cuspides accesorias; y 5) en el margen posterior el m2 posee dos cuspides, el
entoconido (lingual) y el hipocdnido (labial), este ultimo de mayor tamafio (Goin et
al., 2003)

v Homologia de los molares superiores: 1) exhiben al menos tres cuspides
linguales, el paraconulo (anterior), el protocono (central) y el metaconulo
(posterior); 2) el paracono y el metacono estan labializados y parcialmente
fusionados con las cuspides estilares (especialmente el paracono, que es relictual
y esta fusionado con la cara lingual de la StB); 3) las cuspides mas labiales son
neoformaciones y no son homologables con aquellas presentes en molares de tipo
tribosfénico (Goin et al., 2003). A su vez, 4) el entoflexo del M1 se relaciona en la
oclusién con la cuspide lingual de mayor tamano y posterior al protocénido en el
m1 y son ambas neomorfos; 5) la gran cuspide anterior labial presente en el M1 de
algunos polidolopidos (como Antarctodolops dailyi) es el producto de la fusidén
entre la StB y el paracono; 6) es posible observar mas de una cuspide en la
posicion de la StC en muchas especies, como en Antarctodolops mesetaense
(Chornogubsky et al., 2009).

8.2 Sistematica

Los hallazgos posteriores a la ultima revision de la Familia Polydolopidae
(Marshall, 1982) permitieron realizar una nueva revisién, incluyendo métodos que

-281-



L. Chornogubsky — Tesis Doctoral

no eran utilizados asiduamente en épocas anteriores. Particularmente, el analisis

cladistico permitié arribar a las siguientes conclusiones sistematicas:

v' El género Polydolops, tal como fue descripto previamente (Simpson, 1948;
Marshall, 1982) es polifilético, incluyéndose en dicho género sélo a la especie tipo

del mismo: P. thomasi.

v El género Eudolops incluye a E. tetragonus y E. caroliameghinoi.

v Se reconoce el género Kramadolops Goin et al. (en prensa), el cual incluye a
K. mayoi, K. abanicoi, K. mckennai, K. fissuratus y K. maximus (Goin et al., en
prensa), asi como también a K. hernandezi (Marshall, 1982).

v" El género Amphidolops es monofilético e incluye tres especies: A. serrula
Ameghino, 1902 y a las especies mencionadas por Tejedor et al. (2009) A. sp.
nov. 1y A. sp. nov. 2.

v" El género Antarctodolops es también monofilético, concordando con el analisis

realizado por Chornogubsky et al. (2009).
v' En el presente trabajo se revalidé al género Pliodolops para contener al grupo
natural que comprende a las especies P. serra, P. winecage, P. rothi, P. unicus y

P. kamektsen (Ameghino, 1902; Simpson, 1936; Tejedor et al., 2009).

v' Se nomin6 el género nuevo A, que incluye a las especies spp. nov. 1 &4 5

(incluyendo a Polydolops sp. nov. 1y P. sp. nov. 2 de Tejedor et al., 2009).

A su vez, y respecto de las relaciones filogenéticos de los Polydolopidae

con otros marsupiales sudamericanos, se arrib6 a las siguientes conclusiones:
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v Los Polydolopidae, junto con Roberthoffstetteria nationalgeographica
conforman un grupo natural, el de los Polydolopiformes, como fue previamente
hipotetizado por Goin et al. (2003, 2009).

v' Los Polydolopiformes  constituyen el grupo hermano de los
Bonapartheriiformes, representados en este trabajo por Epidolops ameghinoi,

Bonapartherium hinakusijum y Prepidolops didelphoides (Goin y Candela, 2004).

8.3 Paleobiologia

Masa corporal. Los polidolépidos estan representados por especies de variado
tamafno, comprendido entre los 70g (Archaeodolops clavulus) y 3.5kg
(Kramadolops maximus), aunque la mayor diversidad de especies se encuentra

entre los 100g y los 600g.

Dieta inferida. La dieta de los polidoldpidos seria principalmente frugivora para
aquellas especies de menor tamano (menores a 600g). Para las especies de gran
talla, se estima una dieta también frugivora, aunque con algin componente de
hojas y tallos verdes. Para ambos grupos, es probable que existiera una
alternancia en la alimentacion, probablemente de forma estacional, con una

variada cantidad de formas, como semillas, frutos duros e insectos.

Los polidolopidos antarticos. A partir de la comparacion de las faunas antérticas y
patagdénicas del Eoceno temprano a medio, puede concluirse que para este
periodo los ecosistemas patagénico y antartico poseian una composicion floristica
distinta, producto de diferencias climaticas: climas mas frios en la Peninsula
Antartica, de bosques dominados por Nothofagus (Gandolfo et al., 1998) y climas
calidos subtropicales en la Patagonia, con familias tipicamente megatérmicas
(Barreda y Palazzesi, 2007). Se verifica la regla de Bergmann (1847) para dichos

polidolépidos, siendo de mayor tamano los de ambientes mas frios.
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8.4 Extincién

La extincion de los polidolopidos no parece estar relacionada con la aparicion de
los roedores caviomorfos y los paucituberculados (Ortiz Jaureguizar, 2003). Mas
probablemente, la causa de la misma haya estado relacionada con los bruscos
cambios climaticos acaecidos para comienzos del Oligoceno (Goin et al., en
prensa). Entre estos cambios es, mas probablemente, la desertificacion de los

ambientes patagonicos la mayor responsable de la extincion de los polidolépidos.
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