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REVISION DE LAS ESPECIES DEL GENERO HYPERDIDELPHYS
AMEGHINO, 1904 (MAMMALIA, MARSUPIALIA, DIDELPHIDAE). SU
SIGNIFICACION FILOGENETICA, ESTRATIGRAFICA Y ADAPTATIVA EN
EL NEOGENO DEL CONO SUR SUDAMERICANO

F. J. Goin * y U. E. J. Pardifias *

RESUMEN

Se analizan y diagnostican nuevamente todas las especies de marsupiales fésiles asig-
nables al género Hyperdidelphys Ameghino, 1904 (Didelphidae, Didelphinae, Didelphi-
ni): H. inexpectata (Ameghino, 1889), H. parvula (Rovereto, 1914), H. pattersoni (Reig,
1952) y la nueva especie H. dimartinoi. El biocron del género se extiende desde el Mio-
ceno tardio (Piso/Edad Huayqueriense) hasta el Plioceno tardio (Piso/Edad Chapadmala-
lense); la totalidad de los registros procede de yacimientos del centro y noroeste del terri-
torio argentino. Hyperdidelphys y Lutreolina conforman un grupo monofilético en el
contexto de los Didelphini, siendo Lutreolina el grupo hermano plesiomorfo de Hyperdi-
delphys. Entre los representantes de este género, H. pattersoni es el grupo hermano de un
clado conformado por dos grupos monofiléticos, uno integrado por H. parvula y el otro
por H. inexpectata + H. dimartinoi. Se descartan varios taxones previamente referidos a
este género: (1) «Hyperdidelphys brachyodonta» (Reig, 1952) es un sinénimo junior de
Didelphis crucialis Ameghino, 1904; (2) «Hyperdidelphys biforata» (Ameghino, 1904)
es una especie de Lutreolina (L. biforata n. comb.), y (3) «Paradidelphys nodosa»
Ameghino, 1904 es un sindénimo junior de Thylophorops perplana (Ameghino, 1904), n.
comb. Es poco clara la significacion bioestratigrafica de las especies de Hyperdidelphys
en el contexto del Cenozoico tardio del Cono Sur sudamericano: su registro en los distin-
tos niveles es poco frecuente, la identificacién de dos de ellas (H. inexpectata y H. par-
vula) es compleja sobre la base de las estructuras confrontables, y los biocrones de casi
todas son poco restringidos en el marco estratigrafico de referencia. Las adaptaciones
carnivoras de las especies de Hyperdidelphys se corresponden con un proceso general de
declinacién de los marsupiales Sparassodonta hacia el Mioceno tardio y Plioceno de
América del Sur, un proceso que precedid a la llegada de los carnivoros placentarios
inmigrantes de origen holdrtico a partir del establecimiento del puente panamefio entre
ambas Américas.

Palabras clave: Hyperdidelphys, Didelphidae, Marsupialia, América del Sur, Nedgeno, Edades
Huayqueriense, Montehermosense y Chapadmalalense.

ABSTRACT

All species of fossil marsupials belonging to the genus Hyperdidelphys Ameghino,
1904 (Didelphidae, Didelphinae, Didelphini) are analyzed and rediagnosed: H. inexpec-
tata (Ameghino, 1889), H. parvula (Rovereto, 1914), H. pattersoni (Reig, 1952) and the
new species H. dimartinoi. The biochron of this genus spans from the Late Miocene
(Huayquerian Stage/Age) to the Late Pliocene (Chapadmalalan Stage/Age); all records
referable to species of Hyperdidelphys come from central and northwestern Argentine
localities. Hyperdidelphys and Lutreolina conform a monophyletic group among the
Didelphini, being Lutreolina the plesiomorphic sister group of Hyperdidelphys. H. pat-
tersoni is the sister group of a clade including two monophyletic groups: H. parvula on
one side, and H. inexpectata + H. dimartinoi sp. nov. on the other. Several taxa pre-
viously referred to this genus are discussed and excluded from it: (1) «Hyperdidelphys
brachyodonta» (Reig, 1952) is a junior synonym of Didelphis crucialis Ameghino,
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1904; (2) «Hyperdidelphys biforata» (Ameghino, 1904) is a species of Lutreolina (L.
biforata n. comb.), and (3) «Paradidelphys nodosa» Ameghino, 1904 is a junior
synonym of Thylophorops perplana (Ameghino, 1904) n. comb. The biostratigraphic
significance of the species of Hyperdidelphys in the Late Cenozoic of Southern South
America remains unclear: their record in Neogene levels is unfrequent, the identification
of two of the four species (H. parvula and H. inexpectata) is complex on the basis of
known materials, and the biochrones of three of them are not restricted but include relati-
vely wide time spans. Carnivorous adaptations of species of Hyperdidelphys correlate
with the decline of Sparassodont marsupials in late Miocene-Pliocene times, a process
that was previous to the arrival in South America of inmigrant placental carnivores of
Holarctic origin by the stablishment of the intercontinental Panamanian land bridge.

Key words: Hyperdidelphys, Didelphidae, Marsupialia, South America, Neogene, Huayguerian,

Monte Hermosan, and Chapadmalalan ages

Introduccion

Los representantes del género Hyperdidelphys
fueron especializados didélfidos de habitos alimen-
tarios carnivoros cuyo registro se extiende a lo largo
del Ne6geno del Cono Sur sudamericano, mas espe-
cificamente en el centro y noroeste del actual terri-
torio argentino. Se extinguieron a fines del Plioce-
no, habiendo desarrollado varias especializaciones
craneodentarias unicas entre los didélfidos de la
subfamilia Didelphinae (véase mds abajo).

Pocos taxones de marsupiales fésiles han tenido
una historia sistemdtica tan compleja como la del
género Hyperdidelphys. Ello se debe a varios facto-
res, a saber: 1) la abundancia de taxones referibles
al mismo fundados por Ameghino entre 1888 y
1904; 2) su presencia en varios niveles estratigrafi-
cos distintos del centro, oeste y noroeste de la
Argentina; 3) el cardcter fragmentario de varios de
los ejemplares tipo de las especies fundadas por
Ameghino, con la frecuente ausencia de estructuras
homélogas confrontables, y 4) en las posteriores
revisiones del género, la falta de una detallada com-
paracion entre los tipos y los ejemplares asignables
entonces disponibles en las colecciones nacionales
(a excepcion de Reig, 1952, 1958).

Un reciente andlisis de los Didelphoidea fésiles y
vivientes de la Argentina (Goin, 1991; véase tam-
bién Goin, 1995a, 1995b) permitié discriminar tres
especies asignables a Hyperdidelphys: H. biforata
(Ameghino, 1889), H. inexpectata Ameghino, 1904
y H. partersoni (Reig, 1952). Sin embargo, nuevos
hallazgos de representantes de este género han
puesto en duda varias de las conclusiones alcanza-
das previamente. En consecuencia, se emprendio el
estudio de todos los materiales de didelfinos fosiles
disponibles hasta la fecha en las colecciones argen-
tinas. Esto ha permitido el reconocimiento de una
cuarta especie asignable a Hyperdidelphys, asi
como también la exclusién de varios taxones pre-
viamente referidos a este género. En segundo lugar,
se revisa la posicién del género en el contexto de
los didelfinos, asi como también la historia evoluti-

va de sus especies. En tercer lugar, se evalia la
importancia de las mismas en el esquema bioestrati-
grafico del Nedgeno argentino. Por ultimo, se con-
sidera la significacién adaptativa de los representan-
tes del género en el contexto faunistico del Ceno-
zoico tardio de América del Sur.

Materiales y Métodos

Fueron estudiados alrededor de cien especimenes de didelfi-
nos fésiles de diversas colecciones argentinas, de los cuales 33
han sido referidos a alguna de las especies aquf consideradas o
a Hyperdidelphys sp. A los efectos comparativos, fueron revi-
sados numerosos ejemplares de didelfinos vivientes asignables
a la totalidad de los géneros de esta subfamilia. La nomenclatu-
ra molar aqui utilizada se detalla en el punto «Abreviaturas» y
se ilustra en las figuras 1E y 1F. Sobre la terminologia craneana
y mandibular empleada en este trabajo (véanse las figs. 1,2 y
3) se ha seguido a Archer (1976; pero véase Aplin, 1987 y
bibliografia citada). En la leyenda de la figura 4 se indican las
referencias geograficas (Provincia y Departamento o Partido)
correspondientes a cada una de las localidades mencionadas del
territorio argentino. Las medidas, en todos los casos expresadas
en milimetros, fueron tomadas con calibre manual con preci-
sién de dos centésimas y, en algunos pocos casos, con ocular
micrométrico. Unicamente se brindan los didmetros maximos;
en el caso de los molares inferiores, el ancho de los mismos fue
tomado sobre los trigénidos. Para algunas medidas de la serie
yugal (C/c-M/m4 y M/m1-M/m4) fueron tomados los bordes
alveolares de los extremos de la serie, en los casos en que los
dientes correspondientes estuvieran ausentes.

En el andlisis filogenético fueron considerados 28 caracteres
craneodentarios (véase la seccién «Andlisis de caracteres»);
para cada uno de ellos se establecieron los estados plesiomorfo
y apomorfo a través de su comparacioén con un grupo externo
(Watrous y Wheeler, 1981). El grupo externo aqui considerado
fue Philander opossum, un generalizado Didelphini (Reig et
al., 1987). Ademas de las especies de Hyperdidelphys aqui
reconocidas, se incluyé también en el analisis a la especie
viviente Lutreolina crassicaudata como representante del géne-
ro Lutreolina (véase la Discusién y los Resultados de este and-
lisis). En los casos en que la ausencia de estructuras craneoden-
tarias confrontables hicieron imposible la codificacién de los
caracteres en alguna de las especies estudiadas, dichos estados
fueron considerados «no comparables» («?» en la MBD de la
tabla 3). La MBD resultante fue analizada con el programa
Hennig86 versidn 1.5 (Farris, 1988). El cladograma resultante
fue obtenido mediante el empleo de la opcién de enumeracién
implicita («ie»), que permite encontrar el o los cladogramas
mas cortos. Finalmente, el programa calculé los indices de con-
sistencia (CI; Kluge y Farris, 1969) y de retencién (RI; Farris,
1989). En la figura 12A se muestra el cladograma resultante,



REVISION DE LAS ESPECIES DEL GENERO HYPERDIDELPHYS

indicandose ademds los cambios en los estados de los caracte-
res, incluyendo las apomorfias y reversiones encontradas para
cada nodo.

Abreviaturas: MLP, Museo de Ciencias Naturales de La
Plata, Departamento Paleontologfa Vertebrados; MACN,
Museo Argentino de Ciencias Naturales «Bernardino Rivada-
via», Buenos Aires; MMP, Museo Municipal de Ciencias Natu-
rales y Tradicional «Lorenzo Scaglia», Mar del Plata; PVL,
Museo de Ciencias Naturales «Miguel Lillo», Coleccién Paleo-
zoologia Vertebrados, San Miguel de Tucumén; FMNH, Field
Museum of Natural History, Chicago; GHUNLPam, Cétedra de
Geologia Histérica, Universidad Nacional de La Pampa, Santa
Rosa; MBB, Museo de Ciencias de Bahia Blanca; ML, Museo
de Ciencias Naturales de Loberia; MN, Museo de Ciencias
Naturales de Necochea; MMH, Museo Municipal de Ciencias
Naturales de Monte Hermoso; MA: millones de afios antes del
presente; CI: indice de consistencia; RI: indice de retencidn;
StA, StB, StC, StD: cispides estilares de los molares superio-
res; I, C, P, M: incisivos, caninos, premolares y molares supe-

Fig. 1.—A-C, ramas mandibulares de un ejemplar de la especie
viviente Didelphis albiventris en vistas labial (A), lingual (B) y
posterior (C); D, porcién anterior de la rama mandibular dere-
cha del extinto Sparassocynus bahiai en vista lingual; E-F,
representacién esquemadtica de un molar superior (E) y un
molar inferior (F) de un didelfoideo generalizado. Referencias:
A: proceso angular, C: céndilo, CA: cingulo anterior, CAB:
cingulo anterobasal, CCR: centrocrista, CM: cresta masetérica,
CRO: cristida oblicua, EF: ectoflexo, ENT: entocénido, FM:
fosa masetérica, FME: forimenes mentonianos, HIL: hipoconi-
lido, HIP: hipocénido, LA: labial, LI: lingual, M: muesca
genial, MEC: metacénulo, MET: metacono, METD: metacé6ni-
do, PAR: paracono, PARC: paracénulo, PARD: paracénido,
PCR: paracristida, POPC: postprotocrista, PRO: protocono,
PROD: protocénido, PRPC: preprotocrista, RH: rama horizon-
tal, S: sinfisis, TAL: talénido, TRI: trigénido, A, B, C, D, E:
cuspides estilares A, B, C, D y E respectivamente.
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riores; i, ¢, p, m: incisivos, caninos, premolares y molares infe-
riores. La notacién individual de los molares superiores ¢ infe-
riores es: M/m0, M/m1, M/m2, M/m3 y M/m4, en donde MO y
m0 designan a los molares deciduos superiores e inferiores res-
pectivamente (Goin, 1995).

Antecedentes sistematicos

La primera referencia a una especie actualmente
asignable al género Hyperdidelphys corresponde a
Ameghino (1888: 19) quien, sobre la base de restos
procedentes de Monte Hermoso, reconocié a «...
Didelphys inexpectata n. sp.: Esta especie tenia el
tamafio de Didelphys azarae, pero era mucho mds
robusta, con las muelas proporcionalmente mais

Fig. 2.—Créaneo de un ejemplar de la especie viviente Didel-
phis albiventris en vistas lateral (A), palatal (B) y dorsal (C), en
donde se indica la nomenclatura craneana utilizada en este tra-
bajo. Referencias: ALI: alisfenoides, BA: bula alisfenoidea,
BAS: basisfenoides, BO: basioccipital, CFRO: cresta frontal,
CG: cavidad glenoidea, CL: cresta lambdoidea, CO: c6ndilo
occipital, CS: cresta sagital, FI: foramen infraorbitario, FIN:
fenestra incisiva, FLA: foramen lacrimal, FM: foramen magno,
FMX: fenestra maxilar, FOPA: fosa paracanina, FPA: fenestra
palatina, FPO: foramen posterolateral, FRO: frontal, LA: lacri-
mal, MX: maxilar, NA: nasal, ORB: 6rbita, ORBF: orbitosfe-
noides, PA: parietal, PAL: palatino, PFRO: proceso postorbital
del frontal, PM: premaxilar, PROP: proceso postglenoideo,
PROPA: proceso paraoccipital, PT: palatino, PYU: proceso
postorbital del yugal, SQ: escamoso.
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anchas y mds grandes, v la rama horizontal de la
mandibula excesivamente fuerte, corta y altax. Pos-
teriormente el mismo autor {Ameghino, 1889) defi-
ne nuevamente a D. inexpectata vy funda la especie
D. triforata. En 1891, refiriéndose a un trabajo de
Mercerat publicado ese mismo afio, Ameghino con-
sidera a Notocynus hermosicus Mercerat como sind-
nimo de D. friforata. En 1904 reconoce las siguien-
tes especies de didélfidos fésiles provenientes de
Monte Hermoso: D. abrupta, D. biforata, D. per-
plana, Hyperdidelphys acutidens, Paradidelphys
nodosa y Cladodidelphys crucialis. Afios después
Rovereto (1914) menciona a «Didelphys cfr. bifora-
ta» proveniente del «Araucanense de Catamarca»
(=Mioceno tardio, Piso/Edad Huayqueriense). Entre
los fésiles de Monte Hermoso cita a todas las espe-
cies de esa localidad reconocidos por Ameghino
(1888, 1889 y 1904) y funda dos nuevas especies:
Cladodidelphys parvula vy Didelphys {=Lutreolina]
tracheia. Patterson (1937) y Riggs v Patterson
(1939) mencionan a Didelphis inexpectata prove-
niente del «Araucanense de Catamarca». Ambos
autores (1939) consideran a triforata, abrupta, bifo-
rata, perplana y tracheia sinénimos de D. inexpecta-
fa. En su revision de 1953, Ringuelet reconoce las
siguientes especies de «Didelphyinae»: 1) para la
Edad Monthermosense: Didelphis abrupta, D. bifo-
rata, D. inexpectata, D. perplana, D. tracheia, Para-
didelphys nodosa, Cladodidelphys crucialis, C. par-
vula y Perazoyphium brachygnathum; 2) para la
Edad Chapadmalalense, a Dideiphys chapalmalensis.

En la primera revision exhaustiva de los repre-
sentantes de «Paradidelphys» [=Hyperdidelphys],
Reig (1952) reconoce cuatro especies asignables al
mismo: inexpectata (incluyendo a Didelphys trifo-
rata, ). abrupta, D. perplana, Paradidelphys nodo-
sa y Cladedidelphys crucialis), biforata {incluyen-
do a Cladodidelphys parvula) y las nuevas especies
pattersoni y brachyodonta. En un estudio posterior
(Reig, 1958c) confirma y amplia estas conclusio-
nes, agregando abundante informacién disponible a
partir de ejemplares asignables a «Paradidelphys»
inexpectata. Amplia, ademds, la diagnosis del géne-
ro, asi como también la de las especies inexpectata
v brachyodonta.

En su revisién de los didelfoideos de la «Forma-
cién» Chapadmalal, Simpson (1972) duda de la
validez de Paradidelphys, incluyendo a la especie
brachyodonta dentro de Didelphis, sobre la base de
un excelente resto craneano asignable a la misma.
Simpson (1972: 25-29) compara las diagnosis de
Paradidelphys efectuadas por Reig (1958¢) vy Rin-
guelet (1966) con los rasgos confrontables en los
ejemplares MMP 634-§ y MMP 879-M, asignados
por €l a D. brachyodonta, asi como también con las
especies vivientes de Didelphis. Concluye que
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Paradidelphys debe considerarse como sinénimo, a
lo sumo como subgénero, de Didelphis. En un tra-
bajo posterior ¢l mismo autor (Simpson, 1974)
incluye a pattersoni entre las especies de Didelphis,
poniendo nuevamente en tela de juicio la validez de
Paradidelphys.

En 1981 Reig constata que el ejemplar tipo de
Hyperdidelphys acutidens (MACN 11654) es inse-
parable del tipo de Didelphys inexpectata, por lo
que Hyperdidelphys tiene prioridad sobre Paradi-
delphys. Marshall (1982: 259) invocando trabajos
ain no publicados, reconoce las cuatro especies de
Hyperdidelphys discriminadas por Reig en 1952,
Finalmente Reig et af. (1987: 6), también invocan-
do un trabajo no publicado («Marshall and Reig, in
preparation») reconocen las mismas cuatro espe-
cies: H. pattersoni, H. inexpectata, H. biforata y H,
brachyodonta.

En la mds reciente revisidn de los didelfoideos
nedgenos de la Argentina, Goin (1991: 137-142)
fundamenta la asignacién de brachyodonta a
Didelphis, asi como también que el tipo de esta
especie es inseparable de aquél de Didelphis crucia-
lis, nombre que debe corresponderle por razones de
prioridad (véase mds abajo).
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Fig. 3.—Vista ventral del crineo de Hyperdidelphys dimartinoi
n. sp. (MBB 11.248, tipo), ilustrando la terminologia basicrane-
ana utilizada en este trabajo. En este ejemplar no se han preser-
vado las bulas alisfenoideas, por lo que se aprecia directamente
las cavidades de los senos epitimpinicos. Referencias: ALIL:
alisfencides, BAB: borde anterior de la bula alisfencidea, BAS:
basisfenoides, BO: basioccipital. CAB: cresta antero-interna de
la bula alisfenoidea, CBP: contacto basioccipital-petroso, CL:
cresta lamhdoidea, CO: condilo occipital, FCH: fordmenes con-
dilar e hipogloso, FCT: foramen del canal transverso, FE; fora-
men entocarotideo, FOV: foramen oval, FP: foramen postgle-
noideo, FPOV: foramen pseudoval, PAR: paroccipital, PMP:
pars mastoidea del peridtico, PPE: gromontorio del peridtico,
PROP: proceso postglencideo, PROPA: proceso paroccipital,
SE: seno epitimpdnico.
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Si bien concordamos con Simpson (1972) en que
«brachyodonta» [=crucialis] es claramente referi-
ble a Didelphis, no compartimos sus dudas (Simp-
son, 1972, 1974) sobre la validez genérica de
Hyperdidelphys. Tal como lo sefialan Reig et al.
(1987) y Goin (1991), los representantes de ambos
géneros no parecen mantener especiales afinidades.
Por el contrario, Hyperdidelphys y Lutreolina con-
forman un grupo monofilético entre los didélfidos
Didelphini, claramente mds derivado que el resto de
los representantes de esta Tribu (véase més abajo).

Contextos geografico y estratigrafico

El mapa de la figura 4 ilustra las localidades en
donde han sido coleccionados restos asignables a
alguna de las especies de Hyperdidelphys. Existen
tres factores que complican el contexto bioestrati-
gréfico y cronolégico de los representantes de este
género: 1) la informacioén relativa a la procedencia
estratigrafica de buena parte de los materiales estu-
diados es poco precisa —muchos de estos restos
forman parte de viejas colecciones con poca o nin-
guna referencia estratigrafica—; 2) la estratigraffa,
y més frecuentemente la bioestratigrafia de las loca-
lidades estudiadas, necesitan una urgente revisién
integrada, dada su importancia en la interpretacién
de las faunas del Nedgeno sudamericano, y
3) recientes estudios de detalle tanto litoestratigra-
ficos, geocronoldgicos, magnetoestratigraficos e
isotopicos sobre los sedimentos nedgenos de la
Argentina (por ej. Butler er al,, 1984; Marshall er
al., 1986; Ruoco, 1989; Orgeira, 1990; Tonni et al.,
1992a, 1992b; Tonni, 1993; Yrigoyen, 1994; Cione
y Tonni, 1995a, 1995b) han conducido a una revi-
sion de los esquemas cldsicamente establecidos para
la sucesién cronolégica del Cenozoico Superior.
Dichos estudios aln estdn en sus etapas iniciales,
por lo que es de esperar que se propongan nuevas
alternativas en la interpretacion de las secuencias
estratigraficas, sus contenidos de vertebrados y el
tiempo involucrado en ellas. En este particular
momento, muchas de las consideraciones realizadas
en trabajos puntuales pueden tener escasa perdura-
bilidad. A continuacién se pasa revista a las distin-
tas localidades y caracteristicas mas relevantes de
sus contextos bioestratigraficos, relativas a los
materiales estudiados en este trabajo.

Provincia de Catamarca. En el centro-norte de
la provincia de Catamarca (fig. 4) se expone una
importante acumulaciéon de sedimentitas referibles
al lapso Chasiquense-Chapadmalalense, sobre la
base de sus mamiferos fésiles y dataciones absolu-
tas. Un detallado andlisis del devenir histérico de
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los nombres y unidades empleados en la regién fue
realizado por Marshall y Patterson (1981).

Stahlecker (in Marshall y Patterson, 1981; Apén-
dice II) relevo una seccidn estratigréfica de aproxi-
madamente 2.000 m en la localidad de Puerta de
Corral Quemado (Departamento de Belén), mien-
tras que para las cercanias de Chiquimil (=Entre
Rios, Departamento de Santa Maria) la misma com-
porta unos 1.500 m. Ambas fueron correlacionadas
desde un punto de vista litoestratigrafico y paleon-
tolégico, siendo divididas en cinco unidades (de
abajo hacia arriba): Calchaqui, Chiquimil B, Chi-
quimil A, Araucanense y Corral Quemado.

Las dos unidades superiores, Araucanense (=Fm.
Andalhuald) y Corral Quemado (=Fm. Corral Que-
mado), portadoras de la mayor parte de los restos
fosiles, consisten principalmente en limolitas y are-
niscas con numerosas intercalaciones tobaceas.
Hyperdidelphys pattersoni se registra en los niveles
XVII y XX de la Fm. Andalhuald y en el nivel 20 o

Fig. 4 —Ubicacién geografica de las localidades fosiliferas
portadoras de restos de Hyperdidelphys: Provincia de Catamar-
ca: (1) Valle del rio Santa Maria (Chiquimil [=Entre Rios],
Loma Rica y Este de Santa Maria); (2) Puerta de Corral Que-
mado. Provincia de La Pampa: (3) Telén, (4) Escuela el Gua-
naco, (5) Salinas Grandes de Hidalgo. Provincia de Buenos
Aires: (6) Farola de Monte Hermoso (Partido de Coronel
Rosales), (7) Rio Quequén Salado [Cascada Grande] (Partidos
de Coronel Dorrego y Tres Arroyos), (8) Rio Quequén Grande
[Paso de Otero] (Partido de Loberfa), (9) Mar del Plata [Playa
Los Lobos-Las Palomas] (Partido de General Pueyrredén).
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21 de la Fm. Corral Quemado (véase Marshall y
Patterson, 1981; Apéndices IV y V). Los ejemplares
recolectados por Peirano en la regién de Chiquimil
(PVL 3316 y PVL 3317) posiblemente provienen
de la Fm. Andalhuald, dado su espesor y riqueza
fosilifera en dicha localidad.

En la seccion estratigrafica de Chiquimil la data-
cién del nivel XIX arrojé un valor de 6,02 MA
(niveles medios de la Fm. Andalhuald) (Marshall y
Patterson, 1981; Butler et al., 1984). Con esta
informacion la Fm. Andalhuald representa, al
menos en parte, el Piso/Edad Huayqueriense,
corroborando criterios previos de diferentes inves-
tigadores sobre la base de su contenido faunistico
(Riggs y Patterson, 1939; Pascual y Odreman
Rivas, 1973; Simpson, 1974). Por su parte, en la
seccion de Puerta de Corral Quemado se llevaron a
cabo dos dataciones, de las cuales el nivel 29 (nive-
les medios de la Fm. Corral Quemado) ha brindado
una edad de 3,54 MA. En el reciente esquema de
Cione y Tonni (1995), 1a Fm. Corral Quemado
seria referible al Piso/Edad Chapadmalalense.
Estos autores (véase también Tonni et al., 1992b)
destacan que la lista faunistica de la Fm. Corral
Quemado carece de fésiles guias del Piso/Edad
Monthermosense y, en cambio, comporta elemen-
tos propios del Piso/Edad Chapadmalalense (como
Chapalmalania y Pithanotomys). Atn asi postulan
una probable edad Montehermosense sensu stricto,
ante la ausencia en dichos niveles de mamiferos
Cricetidae y Tayassuidae.

Provincia de La Pampa. La existencia de verte-
brados de edad Huayqueriense en la provincia de La
Pampa es conocida desde principios de siglo (por e;j.
Rusconi, 1934). Adn asi, subsisten interrogantes con
respecto a la procedencia estratigrafica de los mismos.

Numerosos autores coinciden en sefialar a la Fm.
Cerro Azul (Llambias, 1975) como portadora de res-
tos de fauna de edad Huayqueriense (Pascual y Boc-
chino, 1963; Pascual ef al., 1965; Ortega, 1967; Zetti,
1972a y b; Campbell y Tonni, 1980; Pascual y Bon-
desio, 1982; Goin y Montalvo, 1988; Montalvo y
Casadio, 1988; Verzi et al., 1991, 1993; Berman y
Montalvo, 1993, etc.). Esta unidad litoestratigrafica
estd compuesta por limos arcillosos loessoides de
coloracién castafio rojiza y con estratificacién poco
definida, que afloran principalmente en la parte
oriental de La Pampa (Linares ef al., 1981) y sur de
San Luis (Ramonell er al., 1993). Unas ocho locali-
dades (e.g. El Guanaco, Barrancas Coloradas, Salinas
Grandes de Hidalgo, Laguna Zubeldia, Bajo Giulia-
ni) han brindado la mayor parte de los restos fosiles
hasta ahora conocidos (véase Montalvo et al., 1995).

Sin embargo, Ramonell ef al. (1993, 1994; véase
también Calmels y Carballo, 1990) consideran los
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siguientes problemas con respecto a la Fm. Cerro
Azul: a) dificil reconocimiento por su similitud
con la Fm. Arroyo Chasicé, b) problemas de
nomenclatura, ya que sus materiales han sido toma-
dos como parte de otras unidades y ¢) su edad no
estd clarificada, ya que «... no existen antecedentes
de hallazgos fosiliferos en esta unidad litoestrati-
gréfica» (Ramonell et al., 1993: 73). Estos autores
concluyen que la Fm. Cerro Azul debe ser reeva-
luada.

Mas alld de estos problemas, estd claro que existe
una unidad portadora de fauna claramente referible
al Huayqueriense (véase Montalvo et al., 1995).
Los restos de H. pattersoni aqui descritos provienen
de las localidades de El Guanaco, Salinas Grandes
de Hidalgo y cercanfas de Telén (fig. 4).

Provincia de Buenos Aires. Se consideran aqui
tres dreas por separado: la Farola de Monte Her-
moso, los rios Quequén Grande y Quequén Salado,
y los acantilados litorales de Mar del Plata-Mira-
mar.

* La Farola de Monte Hermoso: la regién de
Monte Hermoso (partido de Coronel Rosales) es
una de las mds debatidas en torno a la estratigrafia
de sus acantilados litorales. Un buen resumen de lo
escrito puede consultarse en Tonni et al. (1992).
Estos autores consideran la existencia de dos unida-
des diferentes: a) el «Hermosense tipico» (Vignati,
1925; Bonaparte, 1960) o Unidad Litoestratigrafi-
ca I (Fidalgo y Tonni, 1982), referible al Piso/Edad
Montehermosense (sensu stricto) basado en la zona
de extensién coincidente Proscelidodon patrius,
Alitoxodon vetustum, Trigodon gaudryi'y Diplasiot-
herium robustum, b) suprayacente, la Unidad Lito-
estratigrafica II (Fidalgo y Tonni, 1982) o «Miem-
bro de las Limolitas Claras» y «Miembro de las
Limolitas Estratificadas» (Bonaparte, 1960) o
«Chapadmalense» (Vignati, 1925), correspondien-
tes al Piso/Edad Chapadmalalense. Mds reciente-
mente Tonni (1993; véase también Cione y Tonni,
1995 y en prensa) refiere los sedimentos supraya-
centes al «Hermosense tipico» al Piso/Edad Cha-
padmalalense inferior, separdndolos de aquellos del
drea de Mar del Plata (referibles, segin estos auto-
res, al Chapadmalalense superior). Por su parte,
Zavala y Navarro (1993) consideran que ambas uni-
dades litoestratigraficas no se diferencian desde un
punto de vista geoldgico y las reconocen como una
evolucién progresiva en el marco de su interpreta-
cién para la génesis de la Fm. Monte Hermoso:
depésitos fluviales de acrecion lateral en rios areno-
so-fangosos. Estos autores interpretan que la dis-
conformidad observada entre las Unidades Litoes-
tratigraficas 1 y Il de Fidalgo y Tonni (1982) corres-
ponde a una superficie de quinto orden por migra-
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cién de canal y no debe tomarse en cuenta para
separar unidades. Sin embargo, los autores descon-
sideran el contenido faunistico de ambas unidades
(véase Cione y Tonni, en prensa). De la quincena de
restos asignables a Hyperdidelphys provenientes del
area de Farola de Monte Hermoso, sélo uno cuenta
con procedencia estratigrafica precisa (véase mds
abajo).

* Los rfos Quequén Salado y Quequén Grande: a
diferencia de lo sefialado para el drea de Monte
Hermoso, el conocimiento estratigrafico de estos
rios se cuenta entre las principales «lagunas» de la
provincia de Buenos Aires. Para el Quequén Salado
los escasos antecedentes pueden consultarse en
Goin et al. (1994) mientras que para el Quequén
Grande lo propio puede hacerse en Fidalgo et al.
(1975). En diferentes puntos del Quequén Salado
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(partidos de Tres Arroyos —para la margen izquier-
da— y Coronel Dorrego —margen derecha—) que-
dan expuestos sedimentos referibles a la Fm. Irene
(sensu Reig, 1955). El perfil de la localidad deno-
minada Cascada Grande (=Cascada Aldaya), que
puede ser tomado como localidad tipo para la for-
macién, estd constituido por una sucesién de limos
loessoideos arcillosos con abundantes concreciones
de tosca que pasan hacia arriba a limos arcillosos
verdes cuspidados por lentes de rodados de «tosca»
de granometria arena gruesa a grava fina. La pila
sedimentaria presenta aqui un espesor de aproxima-
damente 7 m. El ejemplar MLP 91-I11-1-86 (Hyper-
didelphys parvula) fue coleccionado en los niveles
basales de la formaci6én, mientras que el MLP 91-
III-1-57 (Hyperdidelphys inexpectata) proviene de
los limos verdosos cuspidales. Para los otros restos

Fig. 5.—Hyperdidelphys dimartinoi n. sp. A-B: Tipo, MBB 11.248, un crdneo casi completo en vistas dorsal (A) y ventral
(B). Escala: 1 cm.
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no se cuenta con informacion estratigrafica precisa.
En el rio Quequén Grande ocurre algo similar al
Quequén Salado. En diversos sectores de sus
barrancas afloran sedimentos castafio rojizos, con
concreciones de tosca y fauna cldsicamente referida
al «Montehermosense»-«Chapadmalense» (Kraglie-
vich, 1934; Pascual er al.,, 1965; Fidalgo et al.,
1975). Para la localidad de Paso de Otero (partido
de Necochea), Fidalgo (en Tonni y Laza, 1980)
menciona que el valle del Quequén Grande ha sido
elaborado en un sustrato de sedimentos limo-areno-
sos a limo-arcillosos de color castafio rojizo corres-
pondientes a la Fm. Pampiano (sensu Fidalgo et al.,
1973). La ubicacién cronoestratigrafica de los sedi-
mentos terciarios del Quequén Salado y Quequén
Grande ha sido objeto de debate. Goin et al. (1994)
plantean, sobre la base de elementos faunisticos, la
posible correlacién entre el tiempo de depositacién
del «Miembro de las Limolitas Claras» y el de la
«Formacién» Irene, que de ser cierta, y segiin los
criteros expresados por Tonni (1993), indicaria para
esta tltima una edad Chapadmalalense temprano.
Igual criterio emplean Cione y Tonni (1995). Cabe
destacar que, probablemente, pueda diferenciarse
mas de una unidad bioestratigrafica en el perfil de
la localidad de Cascada Grande. Para los sedimen-
tos del Quequén Grande se ha planteado su contem-
poraneidad con la «Formacién» Irene, destacando
similitudes litoldgicas y faunisticas (Fidalgo et al.,
1975). Aln asi, s6lo una adecuada prospeccién
paleontolégica y la determinacién precisa de las
colecciones existentes puede arrojar luz sobre las
relaciones temporales de los sedimentos terciarios
de este rio.

» Los acantilados litorales de Mar del Plata-
Miramar (partidos de General Pueyrredén y Gene-
ral Alvarado): en esta clasica localidad fosilifera de
la region pampeana, la unidad litoestratigrafica
mds antigua fue denominada Fm. Chapadmalal
(Kraglievich, 1952). Se trata de una potente suce-
sién de limos y arcillas limosas de color castafio
rojizo, dispuestos en estratos de limites tenues y
cribados de crotovinas. Esta formacién presenta
uno de sus mejores afloramientos en la denominada
«Playa de las Palomas». Los escasos restos referi-
bles a Hyperdidelphys fueron hallados en las cerca-
nfas de esta localidad, en los niveles inferiores de
la secuencia que constituye la Biozona de
Paraglyptodon chapadmalensis (Chapadmalalense
superior sensu Cione y Tonni, 1995). Aun cuando
en recientes esquemas (Zdarate, 1990; Zirate y
Fasano, 1989) se replantea la estratigrafia de estas
barrancas, la Fm. Chapadmalal es, de las unidades
litoestratigraficas tratadas en este punto, la que ha
logrado un mayor consenso en cuanto a sus carac-
teristicas.
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Sistematica

Supercohorte MARSUPIALIA (1lliger, 1811)
Orden DIDELPHIMORPII%%(GHI, 1872) Aplin y Archer,
Superfamilia DIDELPHOIDEA Gray, 1821
Familia DIDELPHIDAE Gray, 1821
Subfamilia DIDELPHINAE (Gray, 1821) Simpson, 1927
Tribu DIDELPHINI (Gray, 1821) Crochet, 1979

Género HYPERDIDELPHYS Ameghino, 1904
Didelphys Ameghino, 1888: 19
Hyperdidelphys Ameghino, 1904: 262
Paradidelphys Reig, 1952: 122

Especie tipo: H. inexpectata (Ameghino, 1889).

Especies incluidas: H. inexpectata, H. parvula (Rovereto,
1914), H. pattersoni (Reig, 1952) y H. dimartinoi n. sp.

Distribucion: Huayqueriense (Mioceno tardio), provincias de
Catamarca y La Pampa (Argentina); Montehermosense y Cha-
padmalalense (Plioceno), provincias de Catamarca y Buenos
Aires (Argentina).

Nueva diagnosis: didélfidos de tamafio mediano a grande:
similar a L. crassicaudata en la especie mas pequefia (H. pat-
tersoni) y similar a D. albiventris en la especie mds grande (H.
dimartinoi n. sp.). Se diferencian del resto de los didelfinos
conocidos en los siguientes rasgos: el limite anterior de las
orbitas presenta una muesca abierta hacia adelante; la cresta
sagital es corta y recta, y termina anteriormente a la altura de la
constriccién interorbitaria; la superficie de los parietales pre-
senta un aspecto trabecular («arrugado»), sobre todo en su
regién posterior; las crestas lambdoideas no estdn fusionadas
dorsalmente sino que se contindan con los labios posteriores de
la cresta sagital, los cuales no se fusionan posteriormente en
una cresta sagital unica; el foramen infraorbitario es grande y
estd limitado dorsalmente por una cresta; tanto las fenestras
palatinas como las maxilares estdn reducidas; la regién timpa-
nica estd bien desarrollada, alcanzando en H. dimartinoi n. sp.
un gran tamafio de los senos epitimpdnicos; las bulas alisfenoi-
deas estdn notablemente desarrolladas y completas; los fordme-
nes oval, entocarotideo y del canal transverso estdn muy proxi-
mos entre si; los procesos paraoccipitales son bien desarrolla-
dos pero cortos y su perfil es cuadrangular; el basioccipital pre-
senta fuertes crestas en su contacto lateral con la pars petrosa
del peridtico; el tltimo incisivo superior (I5) es de aspecto pre-
molariforme; existe una muy corta diastema entre los P/p 1-2;
el P3 es muy comprimido lateralmente; los molares superiores
presentan los protoconos adelgazados y las metacristas bien
desarrolladas, notablemente en el M3; el M3 es proporcional-
mente corto y generalmente mds ancho que largo; la ciispide
estilar D estd muy reducida en el M2 y ausente en el M3; el M4
es muy estrecho anteroposteriormente carece de metacono; los
molares inferiores tienen la paracristida muy desarrollada y los
talénidos cortos, excepto en el m4; el cuerpo mandibular es
muy robusto, bien curvado y ventralmente y muy alto por deba-
jo de los m3-4; el foramen mentoniano anterior es grande; el
drea de implantacion de los incisivos inferiores es muy corta.

Descripcion y comentarios: Hyperdidelphys es uno de los
didelfinos mds especializados hasta ahora conocidos. Son
varios los rasgos derivados de los representantes de este género
que no tienen correlato en ningtin otro miembro de esta subfa-
milia, a excepcidn parcial de Lutreolina, con el cual conforma
un grupo monofilético en el contexto de los Didelphini (véase
el punto 2 de la Discusién).

El crdaneo de Hyperdidelphys (figs. 5, 6, 7, 10) es robusto,
con el rostro relativamente corto, aunque no tanto como en los
representantes de Lutreolina (fig. 15). Los nasales estdn muy
expandidos posteriormente y, a diferencia de lo que ocurre en
Lutreolina, su borde posterior penetra en los frontales a modo
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Tabla 1.—Medidas de la serie dentaria superior en Hyperdidelphys pattersoni, H. inexpectata, H. parvula y H. dimartinoi n.
sp. Referencias: md, maxilar derecho; mi, maxilar izquierdo.

Especie Ejemplar C-M4 MI1-M4 LM1 AMI1 M2 AM2 LM3 AM3 LM4 AM4
H. pattersoni ~ MLP 87-XI-20-5 437 3,79 4,95 4,7 5,2
Media 4,37 379 4,95 4,7 52
H. inexpectata MMP 2110 [md] 19,15 5,2 4,79 5,78 5,61 5,69 6,11 2,31 6,19
MMP 2110 [mi] 37,75 19,35 5,36 4,54 5,94 5,61 5,78 6,19 2,14 6,11
MACN 7948 5,6 6,35 5,7 6,2 8,05
Media 37,75 19,25 5,28 4,67 517 5,86 572 6,17 2,23 6,78
Desvio 0 0,1 0,08 0,125 0,1389 03488  0,0403  0,0403 0,085 0,8963
H. parvula MACN 5920 34,05 18 5.2 4,62 6,02 5,78 5,36 6.27 2,31 6,27
MACN 17781 32,15 15,5 5,69 4,95 5,53 5,69 231 6,11
MLP91-11I-1-86d 35,05 18,75 5,36 4,7 6,19 5,45 2,06 5,86
MLP 91-11I-1-86 ¢ 487 437
MN 974 17,05 421 4,04 512 5,12 52 6,02 1,98 5,86
MLP 46-V-13-81 16,3 5,03 437 52 545 1,98 6,19
Media 33,75 17,12 4,93 4,42 5,76 533 532 5,86 2,13 6,06
Desvio 1,2028  1,16043  0,3974 02314 04083 03183 01365 03125 01514  0,1694
H. dimartinoi  MBB 11248 [md] 20,6 545 477 6,11 5,69 6,19 6,85 2,72 6.85
MBB 11248 [mi] 5,53 4,62 5,78 5,86 6,52 6,93
Media 20,60 5,49 4,66 595 5,78 6,36 6,89 2,72 6,85

de cuiia, tal como se observa en varios didelfinos (e.g. Didelphis,
Thylophorops). Los frontales muestran sus procesos postor-
bitales bien desarrollados y puntiagudos, sobre los cuales no
terminan las crestas del frontal, sino que éstas se orientan inter-
namente a aquéllos (figs. 5A, 10A y C). Los fordmenes infraor-
bitarios son grandes, se ubican en un punto situado por encima
de los P2-3 y su borde dorsal muestra, en algunos especimenes,
una fuerte cresta que limita anteroventralmente una depresién
de este hueso. La cresta sagital es dorsalmente recta, profunda
en su extremo posterior y se hace més superficial en su origen,
a la altura de la constriccién postorbital. Esta cresta es, compa-
rativamente, mds corta y mds robusta que aquélla de Lutreoli-
na, €l unico didelfino con quien comparte el carécter recto, en
vista lateral, de la misma. Las crestas lambdoideas estdn muy
bien desarrolladas y ofrecen, en vista occipital, un aspecto
triangular cuya base (el basicrdneo) es mds corta que en otros
didelfinos. Los parietales presentan una textura caracteristica
en toda la regidn posterior del crdneo: estdn surcados por
numerosas «arrugas» y depresiones, algunas de ellas bastante
profundas, lo cual les otorga un aspecto trabecular (figs. 5A,
6A, 10A y C). En H. pattersoni (PVL 3316; fig. 6A) esta carac-
teristica de los parietales es mas uniforme y extendida anterior-
mente. El paladar 6seo es relativamente corto y se ensancha
progresivamente hacia atrds (figs. 5B, 7C). Las fenestras palati-
nas estdn reducidas y las fenestras maxilares son estrechas y
cortas, extendiéndose entre el limite M1-2 y el borde posterior
del M3, a juzgar por los Unicos ejemplares que conservan
—{ragmentariamente— paladar: el MMP 2110-M (fig. 7C) y el
MBB 11.248 (tipo de H. dimartinoi n. sp.; fig. 5B).

El rasgo mds destacable del basicraneo es el gran desarrollo
del drea timpdnica (figs. 3, 5B, 7B, 10B y D). El ejemplar PVL
3316 (H. pattersoni; véase las figs. 6B, C y D) es el unico que
ha conservado las bulas timpdnicas completas, pudiéndose
apreciar que éstas no son redondeadas como en Lutreolina sino
algo achatadas dorsoventralmente. En este especimen las bulas
rodean ventralmente un amplio seno hipotimpénico y el cierre
de las mismas es mds completo que en Lutreolina o en cual-
quier otro didelfino. En los ejemplares MACN 7950 (Hyperdi-
delphys inexpectata; figs. 7A'y 7B), MBB 11.248 y MMP 240-
S (ambos asignables a H. dimartinoi n. sp.; véase la fig. 10)
puede advertirse el gran desarrollo de los senos epitimpanicos,

claramente mayores que los de H. pattersoni o cualquier otro
didelfino conocido. Hacia el vértice anterointerno de las bulas
se desarrolla, al igual que en Lutreolina, una fuerte cresta sea
que limita ventralmente el foramen oval, llegando anteriormen-
te hasta rodear parte del foramen del canal transverso. Los fora-
menes oval, entocarotideo y del canal transverso (fig. 3) se ubi-
can muy préximos entre si, mis que en ningiin otro didelfino
(excepto Lutreolina), si bien existen diferencias de grado entre
las distintas especies de Hyperdidelphys: algo mds alejados en
H. pattersoni, intermedios en el ejemplar MACN 7950
—Hyperdidelphys inexpectata— y muy préximos en la nueva
especie H. dimartinoi. Por detrds de la pars petrosa del peridti-
co los procesos paroccipitales muestran una morfologia tinica
entre los didelfinos: si bien estdn muy desarrollados, éstos no
son alargados y puntiagudos ventralmente sino que en vista
lateral ofrecen un perfil cuadrangular con su borde ventral
plano y elongado anteroposteriormente (figs. 6C y D). Es inte-
resante sefialar que en al menos una especie {6sil de Lutreolina
(L. biforata n. comb., véase mds abajo), los procesos paraocci-
pitales anticipan en parte esta morfologia, si bien aqui estos
procesos desarrollan una punta posterior. El basioccipital mues-
tra fuertes crestas a lo largo de todo su contacto con la pars
petrosa del periético (figs. 3, 10B). Por delante de los céndilos
occipitales, en norma ventral, se aprecia una depresién profun-
da sobre la cual abren los fordmenes condilar e hipogloso. El
foramen postglenoideo ventral es amplio en todos los ejempla-
res de Hyperdidelphys que han conservado esta estructura
(fig. 3).

El cuerpo mandibular es robusto y relativamente alto por
debajo de los m3-4 (figs. 8A-E). La curvatura del borde ventral
es mds pronunciada que la de Lutreolina, siendo mds parecida a
la de las especies de Didelphis, si bien en Hyperdidelphys la
altura de la rama horizontal es comparativamente mayor. La
sinfisis mandibular es estrecha y termina en un punto por deba-
jo del p3. Por detras de la misma se aprecia, en varios ejempla-
res de H. pattersoni, H. inexpectata y H. parvula, una marcada
muesca 0sea en el drea genial (drea de insercién de la muscula-
tura genioglosa y geniohioidea), similar a la observable en las
especies de Sparassocynus (véase la fig. 1D).

La serie dentaria superior (figs. 9B, 11E) es caracterfstica por
la implantacion algo transversal de la hilera de incisivos, el I5
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de aspecto premolariforme, la casi ausencia de diastema entre
los premolares y el gran adelgazamiento de los protoconos y
fuerte desarrolle de las metacristas. En la serie dentaria inferior
no hay ningidn incisivo de aspecte premolariforme; entre los
molares, las paracristidas alcanzan un gran desarrollo y los
taldnidos, excepto el del m4, son relativamente muy cortos
(fig. 11F). Dado que las estructuras dentarias son los tnicos
elementos preservados en representantes de la totalidad de las
especies de Hyperdidelphys, la mayor parte de las diferencias
entre las mismas se fundamentan en su morfologia (véanse las
diagnosis respectivas).

HYPERDIDELPHYS PATTERSONI (Reig, 1952)
Paradidelphys pattersoni Reig, 1952: 123; 1958c: 262
Didelphis pattersoni Simpson, 1974: 5
Hyperdidelphys pattersoni Marshall, 1982b: 259; Reig, Kirsch

y Marshall, 1987: 6

Tipo: FMNH P14455, fragmento mandibular derecho con ¢-m4
incompletos y un fragmento mandibular izquierdo con parte del
m2 y raices de los m3-4; coleccionados en la Fm. Andalgald,
nivel XVII del perfil de Stahlecker {véase Riggs y Patterson,
1939). Valle de Santa Maria; Huayqueriense.

Hipodigma: el tipo y:

FMNH P14519, un fragmente mandibular izquierdo con ¢,
pl-2, m0 ¥y m1-3 {posteriormente a su descripcidn original, el
material sufrid cierto deterioro; véase Simpson, 1974: 5), colec-
cionado en la Fm. Corral Quemado, nivel XX-XX1 del perfil de
Stahlecker. Belén; Huayqueriense.

PVL 3316, una porcidn posterior de crineo, un fragmento
mandibular izquierdo con el m4 y un fragmente mandibular
derecho con los ml-2 y m4 completos, v el talénido del m3.
Coleccicnado por A. Peirano el 16 de noviembre de 1934 (n.®
de campo: #611-0O1I (s.m.) F.). Sur-surceste de Chiguimil
(Entre Rios), Valle de Santa Maria (lado oriental); Huayque-
riense (figs. 6A-D).

PVL 3317, un fragmento mandibular derecho con los m2-3
rotos en la base y el m4 completo: «Araucanense», Colecciona-
do por A. Peirano el 18 de noviembre de 1934 {(n.° de campo:
#632-011 (s.m.) F.). Sur-surceste de Chiquimil (Entre Rios),
Valle de Santa Maria (lado oriental); Huayqueriense.

MACN 8889, un fragmento mandibular derecho con los m3-4
muy gastados; «Arauvcanense». Andalhuald, Valle de Santa
Marfa; Huayqueriense. La etiqueta correspondiente, probable-
mente manuscrita por Q. Reig, dice que éste podria ser el gjem-
plar mencionade por Rovereto (15914: 85).

MLP $7-X1-20-3, un fragmento mandibular, un incisivo, un
canino y dos premolares aislados; un M1 izquierdo, un M1
derecho, un M2 derecho y un M3 izquierdo, todos aislados aun-
que més probablemente pertenecientes a un mismo individuo,
Coleccionado por J. Sancristébal y J. H. Laza en 1986 en un
«... corte sobre la Ruta Nacional n.” 35, 600 m al norte de la
“Escuela del Guanaco”» (in schedis); Huayqueriense.

GHUNLPam 8333, un fragmento mandibular derecho con el
m#4 completo. Coleccicnadoe por Montalvo, Visconti y Cardo-
natto el 2 de febrero de 1995 a 2 km al norte de Telén; Fm.
Cerro Azul, Huayqueriense.

GHUNELPam 8335, un fragmento mandibular derecho con ¢l
m3 roto y el md completo. Coleccionade por Montalvo, Vis-
conti ¥ Cardonatto el 2 de febrero de 1995 a 2 km al norte de
Telén; Fm. Cerro Azul, Huayqueriense.

Medidas: véanse las tablas 1y 2,

Distribucion: Huayqueriense y "Montehermosense (Mioceno
tardio-Plioceno temprano), provincias de Catamarca y La
Pampa, Argentina.

Nueva dingnosis: Se diferencia del resto de las especies del
género por su menor tamafio; en los M1-3 la StA es peguefia
pero bien diferenciada; ¢l M1 muestra una pequefia pero bien
individualizada cuspide posterior a la 5tD; el M3 presenta una
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Fig. 6.—Hyperdidelphys pattersoni. PVL 3316, porcién poste-
rior de un crineo en vista dorsal {A), ventral (B), lateral (C) v
lateroventral (D), x 2,
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StB pequefia; la paracrista en este molar conecta con la StB y la
StD es vestigial pero presente; el talénido del m4 es ancho;
existe una pequeiia diastema entre los pl-2. Se diferencia de H.
inexpectata en que en los M1-2 no existe una pequefla cresta
paralela a la metacrista por delante de la StD. Se diferencia de
H. parvula en que los M1-2 no existe una pequefia cresta para-
lela a la metacrista por delante de la StD, en el M2 la StD es
apenas menor que la StB y no estd subdividida, y en los M1-3
existe un pequefio cingulo labial a la altura del ectoflexo. Se
diferencia de H. dimartinoi n. sp. en que en el M2 la StD es
apenas menor que la StB y en que en los M1-3 existe un peque-
fio cingulo labial a la altura del ectoflexo.

Comentarios: Rovereto (1914) refirié el ejemplar MACN
8889 a «Didelphys cfr. biforata Amegh.». Sin embargo, y a
pesar del gran desgaste presente en los m3-4 de este ejemplar,
las diferencias con biforata (aqui considerada una especie de
Lutreolina; véase mas abajo) son destacadas: tamafio menor,
aspecto mds grdcil, talénidos més cortos, etc. Posteriormente
Patterson (1937) y Riggs v Patterson (1939) refirieron la presen-
cia de «Didelphis» inexpectata en el «Araucanense» de Cata-
marca. Reig (1952) demostr6é que los materiales referidos por
Riggs y Patterson correspondian a una especie distinta de inex-
pectata y fundé la especie «Paradidelphys» pattersoni. En 1974
Simpson asigné esta especie a Didelphis, dudando del valor
genérico de «Paradidelphys» [=Hyperdidelphys]. Sin embargo,
la especie comparte todos los rasgos diagndsticos de Hyperdi-
delphys —con la excepcién de la menor altura de su cuerpo
mandibular— en concomitancia con una morfologia general
mas especializadamente carnicera que lo observable en las espe-
cies de Didelphis. El hallazgo en las colecciones del PVL
(Tucumadn) de un fragmento posterior de crdneo asociado a un
resto mandibular con dientes (PVL 3316; véase la fig. 6) confir-
ma la pertenencia de pattersoni a Hyperdidelphys. En efecto, el
resto craneano muestra todas las sinapomorfias diagnésticas del
género. En opinién de Reig (1952: 123), pattersoni es «... una
especie menos evolucionada que P. inexpectata, por su protoco-
nido menos desarrollado y la menor altura del trigénido...». El
andlisis filogenético (véase mas abajo) confirma esta hiptesis.

HYPERDIDELPHYS INEXPECTATA (Ameghino, 1888)

Didelphys inexpectata Ameghino, 1888: 19; 1889: 279; Rin-
guelet, 1953: 289

Didelphys triforata Ameghino, 1889: 280; Reig, 1952: 122
(como sinénimo de Paradidelphys inexpectata);, Ringuelet,
1953: 292 (como sinénimo de Didelphys inexpectata)

Didelphys abrupta Ameghino, 1904: 261; Rovereto, 1914: 148;
Reig, 1952: 122 (como sinénimo de Paradidelphys inexpec-
tata); Ringuelet, 1953: 289

Hyperdidelphys acutidens Ameghino, 1904: 262

Paradidelphys inexpectata Reig, 1952: 122; 1958c¢: 263; Simp-
son, 1972: 5

Hyperdidelphys inexpectata Marshall, 1982: 259; Reig, Kirsch
y Marshall, 1987: 6

Tipo: MACN 1615, hemimandibula derecha casi completa
con pl-m4. Coleccionada por Carlos Ameghino en Monte Her-
moso; «Montehermosense».

Hipodigma: el tipo y:

MACN 11654 (tipo de Hyperdidelphys acutidens Amegh.,
1904), un fragmento mandibular izquierdo con parte del m3 y
el m4 completo. Coleccionado por Carlos Ameghino en Monte
Hermoso; «Montehermosense» (fig. 8C).

MACN 7949 (tipo de Didelphys abrupta Amegh., 1904), un
fragmento mandibular izquierdo con el canino y los p2-m3
completos. Coleccionado por Carlos Ameghino en Monte Her-
moso; «Montehermosense» (figs. 8A y B).

MACN 421-A (tipo de Didelphys triforata Amegh., 1889),
un fragmento mandibular izquierdo con los i3-m3, un fragmen-
to mandibular derecho con los p2-m2, y fragmentos esqueleta-
rios aislados. Coleccionado por Carlos Ameghino en Monte
Hermoso; «Montehermosense» (figs. 8D y E).
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MACN 7939, un fragmento mandibular derecho con el tal6-
nido del m2 y los m3-4 completos, y un fragmento mandibular
derecho con los i4-p2. Coleccionado por I. Lista en 1908 en
Monte Hermoso; «Montehermosense».

MACN 7940, un fragmento mandibular derecho con los p2-
m4. Coleccionado por I. Lista en 1908 en Monte Hermoso;
«Montehermosense».

MACN 7951, un fragmento mandibular izquierdo con los
m1-4. Coleccionado en Monte Hermoso; «Montehermosense».
La etiqueta correspondiente, probablemente manuscrita por O.
Reig, sefiala que el ejemplar fue figurado por Rovereto (1914,
lam. X).

MACN 7948, un fragmento de maxilar izquierdo con los
M2-4 y un M1 o M2 derecho aislado. Coleccionado por C.
Ameghino en 1904 en Monte Hermoso; «Montehermosense».

MLP 91-I1I-1-57, una hemimandibula izquierda casi comple-
ta conservando los p2-m4. Coleccionada por U. Pardifias y M.
Lezcano en Cascada Grande, margen izquierda del rio Quequén
Salado; niveles superiores de la «Formacién» Irene (fig. 9C).

MMP 2110-M, un paladar incompleto conservando los C-M4
izquierdos y los P2-M4 derechos. Coleccionado en la Farola de
Monte Hermoso; base de la Fm. Monte Hermoso (zona de Tri-
godon gaudry; véase Cione y Tonni, en prensa); Piso/Edad
Montehermosense (fig. 7C).

MACN 7950, un resto posterior de craneo bien preservado,
sin las bulas ni los procesos paroccipitales; coleccionado por
Carlos Ameghino en 1905 en Monte Hermoso; «Montehermo-
sense» (figs. 7A 'y B).

Medidas: véanse las tablas 1y 2.

Distribucion: Montehermosense-Chapadmalalense inferior
(Plioceno), provincia de Buenos Aires, Argentina.

Nueva diagnosis: tamafio intermedio entre H. pattersoni y
H. dimartinoi n. sp.; se diferencia del resto de las especies del
género en los siguientes rasgos: en el M1 la StD se continda
en una pequefia cresta; la diastema entre los p1-2 es reducida.
Se diferencia de H. pattersoni por su mayor tamafio; en los
M1-2 existe una pequefia cresta paralela a la metacrista por
delante de la StD; en los M1-3 la StA estd apenas diferencia-
da; en el M3 la StB es vestigial, la paracrista conecta con la
StA y la StD estd ausente; el talénido del m4 es estrecho. Se
diferencia de H. parvula en su tamaiio apenas mayor; en el
M2 la StD es apenas menor que StB y no estd subdividida; en
el M3 la paracrista conecta con la StA; en el M4 el metacono
es mds saliente. Se diferencia de H. dimartinoi n. sp. por su
menor tamafio; en los M1-2 existe una pequefia cresta paralela
a la metacrista por delante de la StD; en el M2 la StD es ape-
nas menor que la StB.

Comentarios: véanse los comentarios a la diagnosis de H.
parvula.

HYPERDIDELPHYS PARVULA (Rovereto, 1914)
Cladodidelphys parvula Rovereto, 1914: 146, fig. 64

Tipo: MACN 7920, un fragmento de maxilar izquierdo con
el canino y los P2-M4 completos. Coleccionado en Monte Her-
moso; «Montehermosense».

Hipodigma: el tipo y:

MACN 17781, un fragmento de maxilar izquierdo con los
12-5, el P1 y los P3-M4 completos. Coleccionado por O. Reig
en febrero de 1995, aproximadamente 50 m al norte de la esca-
lera entre Playa Los Lobos y Playa de las Palomas, Mar del
Plata; Fm. Chapadmalal, nivel IV (sensu Kraglievich, 1952);
Chapadmalalense superior (fig. 9B).

MACN 10557, un fragmento mandibular derecho con los
p3-m4. Coleccionado por J. Kraglievich y L. Parodi en 1927
en el rio Quequén Grande. En la etiqueta correspondiente estd
f:scrito: «Chapadmalense»; "Montehermosense, ?Chapadmala-
ense.



Fig. 7.—Hyperdidelphys inexpectata. A-B: MACN 7950, un

resto posterior de craneo en vistas dorsal (A) y ventral (B); C:

MMP 2110-M, un fragmente de paladar con las series dentarias
parcialmente conservadas. Escala: 1 em.

MLP 46-V-13-81, varios restos craneanos y vertebrales muy
fragmentarios, y una porcidn de maxilar izquierdo con M1, M3
vy M4. Coleccionado por O. Reig en Monte Hermoso; «Monte-
hermosense».

MN 974, un fragmento de maxilar izquierdo con P3-M4 muy
gastados, Coleccionado en Paso Otero; Chapadimalalense inferior.

MLP 91-111-1-86, una hemimandibula izguierda incompleta
con los p3-md, un fragmento mandibular derecho con el cani-
no y los p2-p3, un fragmente mandibular derecho con el m4 y
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Fig. 8 —Hyperdidelphys inexpectata. A-B: MACN 7949, tipo
de Didelphys abrupra Ameghino, 1904, una rama mandibular
izquierda en vista labial (A) vy lingual (B); C: MACN 11654,
tipo de Hyperdidelphys acutidens Ameghino, 1904, un fragmen-
to mandibular izquierdo en vista labial: D-E: MACN 421-A,
tipo de Didelphys triforata Ameghino, 1889, una rama mandi-
bular izquierda en vistas labial (1)) y lingual (E). Escala: 1 cm.

parte de la rama ascendente, un fragmento mandibular dere-
cho con los m3-m4 y parte de la rama ascendente, un frag-
mento de maxilar izquierdo con los I3-M4 (falta el M3), un
fragmento de maxilar izquierdo con el canino y los P1-MI1 y
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un fragmento de maxilar derecho con el canino y los PI-2.
Coleccionados por U, Pardifias y M. Lezcano en Cascada
Grande, margen izquierda del rio Quequén Salado; niveles
basales de la «Formacién» Irene. El material corresponde por
lo menes a dos individuos y fue exhumado en asociacién con
restos craneanos referibles a Aclenomys sp. en un relleno de
crotovina {fig, 9A).

MLP 57-¥1I-23-50, un fragmento mandibular izquierdo con
el m4 completo. Coleccionado en Cascada Grande. rio Que-
quén Salado; «Formacidn» Irene.

MLP 76-1V-21-3 y 4, un fragmento mandibular izquierdo
con los ml-m4 completos ¥y un fémur derecho incompleto,
respectivamente. Coleccionados por R. Pascual y V. Rizzi
en Cascada Grande, rio Quequén Salado; «Formacidn»
[rene.

MMP 633-8, una hemimandibula derecha con los p2-m4
completos. Coleccionado en «Cascada Aldaya» (=Cascada
Grande), rio Quequén Salado; «Formacién» Irene. En el rétulo
correspondiente a este ejemplar estaba escrito: «<HOLOTIPO.
Didelphis iren».

ML 328, un fragmento mandibular derecho con los m3-4,
Coleccionado en Paso Otero. ?Chapadamalalense inferior.

Fig. 9. —Hyperdidelphys parvula. A: MLP 91-111-1-86, frag-

mentes de maxilar y mandibula izquierdos, en vista labial; B:

MACN 17781, un fragmento de maxilar izquierdo en vista

palatal; C: MLP 91-H1-1-57, una rama mandibular izquierda en
visia labial. Escala: 1 cm.
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Medidas: véanse las tablas 1 y 2.

Distribucion: "Montehermosense-Chapadmalalense superior
(Plioceno), provincia de Buenos Aires, Argentina.

Diagnosis: tamafio intermedio entre H. patrersoni y H.
dimartinoi n. sp. Se diferencia del resto de las especies del
género en que en el M1 existe una pequeia clispide posterior
a la StD aunque muy reducida; en el M2 la StD es claramente
menor que la StB y estd subdividida; en el M3 la paracrista
contacta con un punte ubicado entre las StA v StB; en el M4
el metacono es apenas saliente; la diastema entre los pl-2
estd ausente. Se diferencia de H. pattersoni por su mayor
tamafio; en los MI-2 existe una pequefia cresta paralela a la
metacrista por delante de la StD; en los M1-3 la StA estd
apenas diferenciada; en el M3 {a StB es vestigial ¥ la StD
estd ausente; el taldnido del m4 es estrecho. Se diferencia de
H. inexpectata en su tamafio apenas menor; en los M1-3 no
existe un peguefio cingulo labial a la altura del ectoflexo; la
diastema entre los pl-2 estd ausente. Se diferencia de H.
dimartinei 1. sp. por s menor tamaio y en que en los M1-2
existe una pequena cresta paralela a la metacrista por delante
de la StD.

Comentarios: una de las conclusiones mds interesantes de
este andlisis es el reconocimiento de H. parvila como especie
distinta de H, inexpecrara. Esto llevd a una reasignacion de
numerosos ejemplares previamente referidos a esta dltima
especie. Debe sefialarse, sin embargo, que de las cuatro espe-
cies de Hyperdidelphys aqui reconocidas, inexpectaia y par-
virla parecen ser, superficialmente, mas similares entre si que
con cualquiera de las restantes (pero véase el andlisis filoge-
nético). Entre ofros motivos, porque apenas difieren en tama-
flo (véanse las tablas 1 ¥ 2). Adicionalmente, la ambigua
informacidn estratigrifica de la mayor parte de los materiales
existentes en las antiguas colecciones argentinas influyé segu-
ramente en la asignacidn de ambas a una dnica especie: H.
inexpecidia.

HYPERDIDELPHYS DIMARTINOI n. sp.
(figs. 3,5y 10)

Tipo: MBB 11.248, un crineo casi completo, sin las mandi-
bulas, bulas alisfenoideas y la porcidn rosiral mas anterior, con-
servando los P3-M3 izquierdos y los P3-M4 derechos, colec-
cionado por Vicente Di Mariino en Playa Las Palomas, partido
de General Pueyrredon, provincia de Buenos Aires. Bancos 5-7
de la «Formacidén» Chapadmalal; Chapadmalalense superior
(figs. 3. 5y 10A ¥ B).

Hipadigma: el tipo y el ejemplar MMP 240-S, un resto pos-
terior de crineo conservando el techo craneano y el basicrineo,
sin la regién basioccipital, pertencciente a un individuo suba-
dulto o juvenil, Coleccionado por L. Scaglia en la Playa Los
Lobos, Mar del Plata; Chapadmalalense superior (figs. 10C y
D).

Etimologia; especie dedicada al Sr. Vicente Di Martino,
director del Museo de Ciencias Naturales de Monte Hermoso,
autor del hallazge del holotipo, asf como también de numerosos
restos de mamiferos fésiles del Cenozoico tardio de la Regidn
Pampeana.

Medidas: véase 1a tabla 1.

Distribucion: Chapadmalalense superior (Plioceno tardfo),
provincia de Buenos Aires, Argentina.

Diagnosis: se diferencia del resto de las especies del género
por su mayor tamaiio; en el M1 la cispide posterior a la StD es
vestigial, ¥ en el M2 la $tD es mucho menor que la StB y no
estd subdividida, Se diferencia de H. partersoni en que en los
M1-3 la StA estd apenas diferenciada; en el M3 1a StB es vesti-
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Fig. 10.—Hyperdidelphys dimartinoi n. sp. A-B: MBB 11248

(tipo), un craneo casi completo en vistas dorsal (A) y ventral

(B); C-I>: MMP 240-8, una regién posterior de crineo en vistag
dorsal (C) ¥ ventral (D). Escala: 1 cm.

gial, la StD estd ausente y la paracrista conecta con la StA; en
los M1-3 no existe un pequerio cingulo labial a la altura del
ectoflexo, Se diferencia de H. fnexpecrata en que en los M1-2
no existe una cresta paralela a la metacrista por delante de la
StD; en los M1-3 no existe un pequefio cingulo labial a 1a altura
del ectoflexo. Se diferencia de H. parvufa en que en los MI1-2
no existe una pequefia cresta paralela a la metacrista por delan-
te de la 5tD; en el M3 la paracrista conecta con la StA; en el
M4 el metacono es mis salente.

Descripcicn y comentarios: el ejemplar MBB 11.248 consti-
tuye el resto craneanc més completo hasta ahora conocido de
un representante del género Hyperdidelphys. Sélo carece de la
porcién rostral anterior a los P3, parte de ambos arcos cigoma-
ticos, las bulas timpdnicas, las alas pterigoideas y 1a mandibula.
Por su parte, el ejemplar MMP 240-S consiste en un fragmento
posterior de crdneo sin el basioccipital ni los arcos cigomdticos
(figs. 16C y D). El resto estd muy bien preservado y es esen-
cialmente idéntico en sus partes confrontables al ejemplar tipo,
aunque algo mas pequefio.

En norma dorsal puede apreciarse el fuerte ensanchamiento
posterior de los nasales que alcanza un médximo en el punto
de contacto entre estos huesos y los lacrimales (fig. 5A).
Dicho contacto es neto y amplio, a diferencia de otros didel-
finos en los cuales ambos huesos se tocan apenas en un punto
{por ej. Didelphis). Los lagrimales son fuertes y estdn surca-
dos en el limite de las drhitas por una cresta notoria que se
interrumpe ventralmente antes del contacto con el yupal. Este
Gltimo presenta una afilada cresta dorsal que se prolonga
anteriormente hasta la sutura con ¢l maxilar. En consecuen-
cia, el limite anterior de las érbitas no es «cerrado» como en
el resto de los didelfinos sino que presenta una clara muesca
abierta hacia adelante (fig. 5A). Los frontales son planos en
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su mitad anterior y sobre los mismos se desarrollan las poco
conspicuas crestas frontales. Estas, como se ha mencionado,
no contactan anteriormente con los procesos postorbitales del
frontal sinc que se extienden internamente y por delante de
los mismos hasta desaparecer sobre el mismo techo del fron-
tal. En su extremo posterior, ambas crestas se unen para for-
mar la cresta sagital a la altura de la sutura fronto-parietal,
sin fusionarse sus bordes. El rasgo mds saliente de los parie-
tales es el aspecto trabecular de su mitad posterior, rasgo que
comparten los supraoccipitales y escamosos (figs. 10A v C).
Dorsalmente, la cresta sagital es fuerte, recta y estd formada
por sendas crestas parietales que no se fusionan en toda su
longitud ¥ se continlian posteriormente en robustas crestas
lambdoideas.

En norma lateral sobresale anteriormente el tamafio relativa-
mente grande del foramen infraorbitario. Hacia el extremo pos-
terior, se aprecian los céndilos occipitales muy salientes con
respecto al plano lambdoideo. La sutura yugal-maxilar no es
recta y subparalela al planc alveolar como en Lufreoling sino
que se asemeja més a la condicion observada en las especies de
Didelphis.

En norma ventral (figs. 5B, 10B) se aprecia la mayor parte
del paladar hasta su borde posterior, el puente interpterigoideo.
Las fenestras maxilares y palatinas estdn reducidas con respec-
to al patrdn observable en las especies de Didelphis. Si bien sus
Ifmites estdn rotos, puede apreciarse que las primeras se extien-
den entre el borde posterior del M1 y el borde posterior del M3.
Las fenestras palatinas se ubican inmediatamente por detris e
internamente a las maxilares y son subovales con su eje mayor
orientado longitudinalmente. El basiesfenoides es alargado
estrecho y a la altura de su tercio posterior convergen los fora-
menes entocarotideo, oval, pseudoval y del canal transverso
{fig. 3). El basioccipital no es plano sino rugoso, bien delimita-
do por dos crestas laterales y con una cresta central que limita
un par de fuertes depresiones entre ésta y las crestas laterales.
Como ya se menciond, los senos epitimpdnicos estdn muy
desarrollados, el promontorium del peridtico es puntiagudo, el
extremo ventral de los procesos paroccipitales es plano —deli-
mitando una figura cuadrada antes gue puntiaguda— v los ford-
menes entocarotideo, oval, pseudoval v del canal transverso
estin muy proximos entre si,

Las diferencias entre el MBB 11,248 y el MMP 240-5 son de
indole menor y se relacionan, probablemente, con el cardcter
mds juvenil de este tdltimo ejemplar, En €1, los senos epitimpd-
nicos estdn algo menos desarroliados y las crestas y rugosida-
des craneanas son menos conspicuas.

En conclusién, y tal como se puede apreciar en la distribu-
cion de polaridades de los caracteres indicados en la tabla 3, A.
dimartinoi es la especie mds derivada del género, de mayor
tamafic y con mayores adaptaciones carniceras,

HYPERDIDELPHYS sp.

MACN 7954b, ambas hemimandibulas correspondientes a un
misme individuo subadulto, con los mQ presentes y los m4 ape-
nas erupcionados; la izquierda ha preservado los p2-m4, y la
derecha Tos pl-m4; ademds, un fragmento de maxilar con el MO
fragmentario. Sin datos de coleccion.

MMH 86-5-1, un fragmento mandibular derecho con el m4
incompleto. Coleccionado por V. Di Martino en 1986 en Monte
Hermeso; «Montehermosenses.

GHUNLPam 189, un fragmento mandibular derecho conser-
vando parte del canino y los pl-3 incompletos, Coleccionado
en 1985 por C. Montalve en Salinas de Hidalgo; Huayquerien-
se.

TMLP X-XI-XII, dos fragmentos mandibulares incomple-
tos, sin datos de coleccidn. El material fue hallado entre un
lote de cuatro fragmentos mandibulares en las estanterias de
la Sala VII del MLP (las otras dos mandibulas corresponden a
Borhyaenidae)., Presentaban el siguiente rétulo dnico para el
conjunto: «X-XI1-XI1. 1928%». Los mismos no constan en el
libro de ingresos de la coleccion de vertebrados fasiles del
MLP.
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Tabla 2.—Medidas de la serie dentaria inferior en Hyperdidelphys pattersoni, H. inexpectata, H. parvula e Hyperdidelphys sp.

Referencias: rd, rama mandibular derecha; ri, rama mandibular izquierda.

Especie Ejemplar C-m4 ml-m4 Lml Aml Lm2 Am?2 Lm3 Am3 Lm4 Am4

H. pattersoni  PVL 3316a 16,55 3,63 231 413 2,47 4,87 2,72
PVL 3316b 4,95 2,12
PVL 3317 5,12 2,97
MACN 8199 421 2,89 4,95 2,97
GHUNLPam 8335 4,95 3,05
GHUNLPam 8333 5,03 2,97
FMNHP 14455 * 44 29 49 32
FMNHP 14519 * 38 2,7 4,5 2.8 4.8 29
Media 16,55 3715 2,505 4,3433 2,7233 4,6367 2,9967 4,9783 29
Desvio 0,085 0,195 0,1563 0,1837 0,3044 0,1438 0,0784 0,1304

H. inexpectata MACN 1615 39,5 21,5 4,13 28 495 3,13 5,78 33 6,52 3,38
MACN 11654 6,36 346
MLP 91-111-1-57 21,95 446 3,05 5,28 3,46 6,02 3,55 6,85 3,79
MACN 7949 40,7 21,75 4,15 2,95 5,05 33 6.2 3,45
MACN 7939 55 34 6,35 3.6
MACN 7940 20,7 4,45 3 4,95 3,35 5,55 3,5 6,2 36
MACN 7951 21,85 4,25 2,85 495 2,85 575 345 6,3 3.6
MACN 421-A [rd] 3,95 285 5,2 3,05
MACN 421-A [ri] 4,05 2,8 525 3,05 5,75 3,05
Media 40,1 21,55 4,2057 29 5,09 317 5,7929 3,3857 6,43 3,5717
Desvio 0,6 0,45056  0,1792  0,0926  0,1385 0,195 0,2286 0,1552 0,2104 0,1286

H. parvula MACN 10557 19,6 4,04 247 4,54 2,89 5,12 2,97 5,78 3.05
MLP 76-1V-21-3 21,25 4,54 2,8 4,95 3,05 5,61 33 6,19 3,55
MLP 91-11I-1-86 a 20,25 421 2,8 4,87 3,05 5,36 3,38 6,27 3,63
MLP91-1II-1-86 b 3,63 6,19 3,55
MLP 91-11I-1-86 ¢ 6,19 3,55
MMP 633-S 352 18,25 4,13 2,64 2,97 495 3,22 5,69 322
MLP 57-VII-23-50a 5,69 3,38
ML (P) 328 5,53 33 33
Media 35,2 19,8375 4,23 2,6775  4,7867 2,99 5314 33 6 3,4038
Desvio 1,08879  0,1888  0,1365 0,1775 0,0663 0,2476 0,196 0,2455 0,1889

Hyperdidelphys MACN 7954b [1d] 3,85 2,65 4,65 3,05 5,65 33

sp. MACN 7954b [ri] 39 2,65 4.8 3,05 54 325

Filogenia de las especies de Hyperdidelphys

Andlisis de los caracteres. Fueron considerados
28 caracteres segun el siguiente detalle: uno relativo
al tamafio corporal (caracter 1), once a la morfologia
de los molares superiores (caracteres 2 al 12), tres a
los premolares y molares inferiores (caracteres 13 al
15), uno a la rama horizontal mandibular (caricter 16)
y doce al esqueleto craneano (caracteres 17 al 28).

» Carécter 1. Tamafio: moderado (0), grande (1).
En el contexto de los Didelphoidea sudamericanos,
las especies de Hyperdidelphys oscilan entre un
tamafio moderado —H. pattersoni—, equivalente al
de Philander opossum, y grande, similar al alcanzado
por los ejemplares adultos de Didelphis albiventris.

* Cardcter 2. StA en los M1-3: pequeia pero
bien diferenciada (0), apenas diferenciada (1). A
excepcion de H. pattersoni, no se aprecia una StA
en el resto de las especies de Hyperdidelphys.

» Caricter 3. StB en el M3: pequeiia (0), ves-
tigial (1). A excepcién de H. pattersoni, en el resto
de las especies del género muestra una StB de
cardcter vestigial en el M3. La reduccién de las
cispides estilares, especialmente la StD pero tam-
bién la StB, es un rasgo caracteristico y conver-
gente en todos los linajes de marsupiales que desa-
rrollan adaptaciones carnivoras y en donde se
observa una concomitante reduccién de la plata-
forma estilar en todos los molares. Al respecto, es
interesante destacar que la mayor reduccién de
cuspides estilares se observa en el M3, molar que
desarrolla las metacristas mds grandes de la serie
dentaria superior.

» Cardcter 4. Cispide posterior a la StD en el
M1: presente (0), reducida, con forma de cresta (1),
ausente (2). Mientras que en H. pattersoni'y H. par-
vula se aprecia una pequeiia cuispide estilar (;E?)
por detrds de la StD en el M1, la misma tiene forma



342

de cresta comprimida labio-lingualmente en H.
inexpectata y esta ausente en H. dimartinoi.

¢ Caricter 5. StD en el M2: subigual a la StB
(0), algo més pequefia (1), mucho mds pequefia (2).
Es caracteristica de las especies de Hyperdidelphys
la reduccién de tamafio de la StD en el M2; en el
caso de H. pattersoni y H. inexpectata dicha reduc-
cioén es moderada, mientras que en H. parvula y H.
dimartinoi la reduccioén es mas acentuada.

e Caracter 6. StD en el M2: no subdividida (0),
subdividida (1). El estado subdividido de la StD en el
M2 es una autopomorfia de H. parvula. En el resto
de las especies del género, al igual que en el resto de
los didelfinos, la cispide no esta subdividida.

* Caracter 7. Cresta (paralela a la metacrista)
anterior a la StD en los M1-2: ausente (0), presen-
te (1). Tanto en Hyperdidelphys inexpectata como
en H. parvula, se distingue sobre la plataforma esti-
lar una pequeiia cresta, orientada en sentido antero-
lingual-posterolabial, que corre lingualmente a la
StD en los primeros dos molares.

* Caricter 8. StD en el M3: vestigial (0), ausen-
te (1). Véanse los comentarios para el caricter 4.

e Caracter 9. StD en los M1-3: no comprimidas
labio-lingualmente (0), comprimidas (1). Lutreolina
e Hyperdidelphys comparten el estado derivado de
este rasgo.

» Caracter 10. Cingulo labial al ectoflexo en los
M1-3: ausente (0), presente (1). La presencia de este
pequefio cingulo pudo ser observada en sélo dos
especies de Hyperdidelphys: H. pattersoni y H. inex-
pectata. La existencia de cingulos labiales a los
molares superiores no es infrecuente entre los marsu-
piales, si bien se desconoce su significado funcional.

* Carécter 11. Metacristas de los M1-3: mode-
radas (0), bien desarrolladas (1). Las metacristas de
los molares superiores de Lutreolina e Hyperdi-
delphys estdn més desarrolladas que en el resto de
los didélfidos conocidos, clara indicacién de su ten-
dencia alimentaria mds carnivora.

* Cardcter 12. M4: poco comprimido antero-
posteriormente (0), bien comprimido (1). La com-
presion anteroposterior del M4 obedece fundamen-
talmente a la reduccién o ausencia del metacono en
este diente. Nuevamente, el caricter derivado de
este rasgo es compartido por Lutreolina e Hyperdi-
delphys.

» Caracter 13. Diastema entre los pl-2: nor-
mal (0), reducida (1), ausente (2). Nuevamente, el
estado derivado de este rasgo se relaciona con la
tendencia a la adquisicién de hdbitos alimentarios
carnivoros. En H. pattersoni y H. inexpectata, la
reduccidon de la diastema es moderada, mientras que
en H. parvula la diastema alcanza una maxima
reduccién; se desconoce el estado de este caricter
en H. dimartinoi.
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Fig. 11.—Representacién esquemdtica de las series molares

superiores (A, C y E) e inferiores (B, D y F) de Philander opos-

sum (A, B), Lutreolina crassicaudata (C, D), ¢ Hyperdidelphys
inexpectata (E, F). Las ilustraciones no estdn en escala.

e Cardacter 14. Tal6énido del m4: ancho (0),
angosto (1). El estado derivado de este caricter se
vincula directamente con el desarrollo de los proto-
conos en los molares superiores. La condicién gene-
ralizada se da en H. pattersoni; en el resto de las
especies —excepto en H. dimartinoi, del cual se des-
conocen los molares inferiores— los talénidos del
m4 son angostos en el contexto de los Didelphoidea.

» Caracter 15. Hipoconitlido: sin una concavi-
dad dorsal (0), con una concavidad dorsal (1). La
existencia de una pequefia concavidad dorsal al
hipoconiilido es una autapomorfia de Lutreolina
entre los Didelphoidea. Este rasgo es mds aprecia-
ble en las formas fdsiles del género (por ej. L. bifo-
rata) que en L. crassicaudata.
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* Cardcter 16. Cuerpo mandibular: de aspecto
gricil (0), robusto y curvado ventralmente (1). A
excepcion de H. dimartinoi, del cual no se conocen
restos mandibulares, la rama horizontal de Hyperdi-
delphys es corta, fuerte y presenta una curvatura
ventral caracteristica.

» Carécter 17. Crestas frontales: contactan con
los procesos postorbitales (0), no contactan (1). Las
crestas frontales —que unidas posteriormente origi-
nan la cresta sagital— no contactan anteriormente
con los procesos postorbitales, sino que terminan
sobre el techo del frontal internamente a dichos pro-
cesos. En el resto de los didelfinos —a excepcion
de D. aurita—, por el contrario, las crestas frontales
terminan anteriormente en los procesos postorbita-
les del frontal.

» Caricter 18. Cresta sagital: curva (0), recta
(1). La cresta sagital, bien desarrollada en Lutreoli-
na e Hyperdidelphys, es recta en toda su longitud en
ambos géneros. Este rasgo es unico entre los didel-
finos fosiles y vivientes, en el resto de los cuales se
aprecia, en norma lateral, una curvatura ascendente
de dicha cresta (a excepcion de Metachirus, cuya
cresta sagital prdcticamente no existe) que alcanza
en algunos géneros —Didelphis, Thylophorops— un
notable desarrollo.

* Caracter 19. Crestas lambdoideas: reducidas
a moderadas (0), bien desarrolladas (1). Las crestas
lambdoideas son muy grandes, mas que en cual-
quier otro didelfino, conformando un craneo muy
alto en norma posterior. Las mismas no estan igual-
mente desarrolladas en todo su recorrido, sino que
muestran una constriccion a la altura de la sutura
entre supra- y exoccipitales. Una autapomorfia de
Hyperdidelphys es la orientacién de dichas crestas,
las que no forman un plano transverso a la cresta
sagital sino que se unen a ésta dirigiéndose hacia
adelante por sobre el supraoccipital.

* Caricter 20. Crestas lambdoideas: fusionadas
dorsalmente (0), no fusionadas dorsalmente (1). A
diferencia del resto de los Didelphoidea, las crestas
lambdoideas no se fusionan entre si en un vértice
dorsal, sino que se prolongan anteriormente confor-
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mando un par de crestas paralelas que se fusionan
en una Unica cresta sagital cerca de la sutura fronto-
parietal. Este rasgo, al igual que los 12 y 13, no fue-
ron observados en H. parvula debido a la ausencia
de restos craneanos homdologos.

» Caricter 21. Superficie de los parietales: no
«arrugada» (0), «arrugada» (1). Los parietales de
las especies de Hyperdidelphys muestran, sobre
todo en su mitad posterior, una serie de holladuras o
pequefias depresiones delimitadas por engrosamien-
tos dseos («arrugas»), lo que otorga a este hueso un
aspecto trabecular caracteristico, Unico en su desa-
rrollo entre los Didelphoidea conocidos.

e Caricter 22. Procesos paroccipitales: puntia-
gudos (0), cuadrados (1). El perfil «cuadrado» (i.e.
no terminados en punta) de los procesos paraoccipi-
tales es caracteristico de las especies de Hyperdi-
delphys; se desconoce su manifestacion en H. inex-
pectata, dada la inexistencia de estructuras confron-
tables.

* Caricter 23. Foramen infraorbitario: normal
(0), grande (1). A excepcion de H. pattersoni, del
cual se desconoce la parte anterior del craneo, en el
resto de las especies del género el foramen infraor-
bitario es grande y limita dorsalmente con una pro-
tuberancia Gsea rectangular, bien marcada al menos
en H. parvula.

» Caracter 24. Contacto basiesfenoides-petro-
so: sin costillas marcadas (0), con costillas modera-
das a muy desarrolladas (1). A lo largo de la sutura
que limita el basiesfenoides con el complejo éseo
del periético, puede apreciarse un engrosamiento
del hueso a modo de «rodillo», claramente desarro-
llado en las especies mas tardias del género.

» Carécter 25. Fordmenes del basicraneo: sepa-
rados (0), préximos (1). La gran proximidad exis-
tente entre los fordmenes oval, pseudoval, entocaro-
tideo y del canal transverso constituye una sinapo-
morfia comun a las especies de Lutreolina ¢ Hyper-
didelphys. En el resto de los Didelphidae, estos
foramenes estdn mds separados entre si, especial-
mente el entocarotideo, el cual se ubica mucho mads
anteriormente que los tres restantes.

Tabla 3.—Matriz basica de datos mostrando la distribucién de los estados de los caracteres en las cuatro especies de
Hyperdidelphys, considerando a Lutreolina como grupo hermano de este género y a Philander opossum como grupo externo
(véanse las referencias en el texto).

Caracteres 12 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 25 27 28
Philander opossum 600o05000OOGCO0OOOOOTOCDODTOOTOOOOTOTDODOUOTODTOT?O00
Lutreolina crassicaudsta 0 0 0 0 0 0 0 0 1 O 1t I 0 0 1 0 1 1+ 1 0 0 0 0 0 1 0 1 1
Hyperdidelphys pattersoni 0 0 0 ¢ [ 0 0 0 1 ! 1 © L 0 O I 1 ¥ 1 1 1 1 ? 1 1 1 21
Hyperdidelphys inexpectate 1 1 1 1 1 0 [ 1 t 1 t L 1t © 0 I 1 1 1t 1 1 ? 1 1 1 1 31
Hyperdidelphys parvula 11+ 1021t ¢t 1011t 2101 11 1?2?21 1 1 1 721
Hyperdidelphys dimartini 1 1 1 2 2 ¢ ¢ 1 1 0 1 © ? 2?2 2?2 2?2 1 1 1 1 1 { 1 1 1 1 3 1
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» Caracter 26. Disposicién de los foramenes
oval, entocarotideo y del canal transverso: disposi-
cién cuadrangular (0), disposicién triangular (1).
Los foramenes del canal transverso, entocarotideo,
oval y pseudoval estdn muy préximos entre si. En la
mayor parte de los didelfinos el foramen del canal
transverso, el foramen entocarotideo y el foramen
oval se disponen a cierta distancia entre si, confor-
mando un tridngulo cuya base mayor corre casi
paralelamente a las alas del pterigoides. Por el con-
trario, en Lutreolina e Hyperdidelphys estos fora-
menes se ubican muy préximos entre si; en el pri-
mero de estos géneros el foramen del canal trans-
verso abre casi a la misma altura del entocarotideo,
delimitando una figura cuadrada, mientras que en
Hyperdidelphys los tres fordmenes conforman un
tridngulo equilatero.

» Caricter 27. Regién timpdnica: normalmente
desarrollada (0), bulas bien desarrolladas (1), bulas
muy desarrolladas, con los senos epitimpanicos
moderadamente desarrollados (2), bulas y senos
epitimpdanicos muy desarrollados (3). Las bulas alis-
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fenoideas son bien redondeadas y grandes (Lutreoli-
na biforata) a muy grandes (Hyperdidelphys), deli-
mitando senos epitimpénicos bien desarrollados. En
ambos géneros, la cresta 0sea del ala timpdnica del
aliesfenoides estd bien desarrollada, separando con
claridad los fordmenes oval y pseudoval. En los res-
tantes didelfinos, las bulas alisfenoideas alcanzan
un menor desarrollo y en varios casos —Chironec-
tes, Didelphis aurita, D. crucialis, Metachirus— sus
caras ventrales no son redondeadas sino que presen-
tan diversos grados de achatamiento. Lutreolina e
Hyperdidelphys comparten el estado 1 de este
cardcter (bulas bien desarrolladas); H. pattersoni y
H. parvula muestran sus senos epitimpanicos relati-
vamente menos desarrollados (estado 2), mientras
que H. inexpectata y H. dimartinoi alcanzan la
manifestacion extrema de este caracter (estado 3) al
presentar ademads senos epitimpanicos muy desarro-
llados.

» Cardcter 28. Promontorium del periético:
poco desarrollado y no puntiagudo (0), desarrollado
y puntiagudo (1). El promontorio del timpénico estd
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Fig. 12.—A, cladograma de las especies de Hyperdidelphys. B, C: cladogramas experimentales resultantes de considerar en Hyper-

didelphys dimartinoi n. sp. los estados de los caracteres 13 a 16 como O (B) o como 1 (C). Referencias: phil: Philander opossum,

lutr: Lutreolina crassicaudata, patt: Hyperdidelphys pattersoni, parv: Hyperdidelphys parvula, inex: Hyperdidelphys
inexpectata, dima: Hyperdidelphys dimartinoi n. sp.
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bien desarrollado y es puntiagudo en Lutreolina e
Hyperdidelphys. En otros didelfinos, por el contra-
rio, es de aspecto laminar —por ej. Metachirus, Phi-
lander, Chironectes— y esta menos desarrollado.

Resultados

El andlisis cladistico permitié la obtencion de un
unico cladograma con una longitud de 36 pasos, un
CI=0,91 y un RI = 0,86 (fig. 12A). Son numerosos
los rasgos derivados que justifican la inclusion de
Lutreolina como grupo hermano plesiomorfo de
Hyperdidelphys. Entre los representantes de este
ultimo género, H. pattersoni es el grupo hermano
de un clado conformado por dos grupos monofiléti-
cos, uno integrado por H. parvula y el otro por H.
inexpectata + H. dimartinoi.

Comentarios

Ya se menciond que no se conocen hasta el
momento restos mandibulares o de la denticién
inferior de H. dimartinoi, por lo que en el cladogra-
ma de la figura 12A los caracteres 13 a 16 se codifi-
caron como «no comparables» («?»). Fueron reali-
zadas, no obstante, dos corridas experimentales
suponiendo para estos caracteres estados de cardcter
observables. En la primera, a partir de la MBD
representada en la tabla 3, se construyd una nueva
matriz en la cual los estados de los caracteres 13-16
tuvieron un valor de 0. Realizada la corrida se obtu-
vieron dos arboles con 39 pasos de longitud, un
CI = 0,84 y un RI = 0,86. El 4rbol de consenso
resultante (fig. 12B) muestra una tricotomia com-
puesta por H. inexpectata, H. parvula y H. dimar-
tinoi. En la segunda corrida experimental, se asu-
mié como valor 1 el estado de los caracteres 13-
16. Los resultados obtenidos indican un tnico
arbol de 37 pasos de longitud, con un CI = 0,89 y
un RI = 0,84, con la misma topologia que la del
cladograma de la figura 12A (véase la fig. 12C).
Teniendo en cuenta el caricter notablemente deri-
vado de H. dimartinoi, concluimos que las topolo-
gias coincidentes de los cladogramas representa-
dos en las figuras 12A y 12C constituyen la hip6-
tesis filogenética mdas probable para las especies
del género Hyperdidelphys.

El cladograma de la figura 12A muestra que ni H.
inexpectata ni H. dimartinoi presentan estados auta-
pomorficos. Si, en cambio, H. inexpectata muestra
dos paralelismos: uno compartido con H. parvula
(caracter 6) y el otro, con H. pattersoni (cardcter 9).
H. dimartinoi, por su parte, comparte un paralelis-
mo con H. parvula (caricter 4).
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Discusion

Como se sefiala mas adelante, la tendencia a la
adquisicion de adaptaciones carniceras por parte de
varios linajes distintos de didelfoideos del Cenozoi-
co tardio sudamericano ha dado lugar al desarrollo
de interesantes convergencias en distintas estructu-
ras de su anatomia craneomandibular y dentaria.
Probablemente como consecuencia de esto ultimo,
la taxonomia de los representantes de Hyperdi-
delphys se ha visto oscurecida en casi todas las revi-
siones del género, al incorporarse especies que,
habiendo desarrollado adaptaciones semejantes en
algunos detalles de la arquitectura molar o cranea-
na, fueron asignadas a este género cuando en reali-
dad pertenecen a linajes distintos, algunos de ellos
muy alejados de la linea de Hyperdidelphys. En los
puntos 1, 2 y 3 de esta discusién se comentan los
casos de tres especies hasta ahora incluidas en la
sinonimia de las especies de este género, y que en
realidad son asignables a otros tres géneros distintos
de didelfinos nedgenos.

1. «Hyperdidelphys brachyodonta» (Reig, 1952)
es un sinénimo junior de Didelphis crucialis
(Ameghino, 1904)

En su revisién de los Didelphoidea de la «Forma-
cién» Chapadmalal, Simpson (1972) demostré que
Paradidelphys brachyodonta Reig, 1952 es, en rea-
lidad, una especie claramente referible al género
Didelphis. Lamentablemente, este autor no examiné
los materiales entonces existentes en las colecciones
del MACN, por lo que en su lista de sinénimos de
«Paradidelphys» [Hyperdidelphys] inexpectata
incluyé acriticamente a Cladodidelphys crucialis
Ameghino, 1904, tal como fuera sugerido previa-
mente por Reig (1952). Revisiones posteriores (por
ej. Reig, 1981; Marshall, 1982; Reig er al., 1987)
asignaron esta especie al género Hyperdidelphys.
Mas recientemente, un nuevo estudio del ejemplar
MACN 7918 —tipo de Cladodidelphys crucialis—
permitié reconocer por un lado su pertenencia al
género Didelphis y por el otro que D. brachyodonta
no es mds que un sinénimo de aquélla, por lo que
por razones de prioridad debe denominarse Didelp-
his crucialis (Goin, 1991). En primer lugar resulta
evidente la diferencia entre el P3 de D. crucialis
(MACN 7918) y el homélogo de H. inexpectata
(por ej. MACN 17781): este tiltimo es mds pequefio
y comprimido lateralmente, mientras que en el tipo
de D. crucialis sobresale por su aspecto bulboso y
robusto —tal como ocurre en la especie viviente D.
aurita (=D. marsupialis; véase Gardner, 1993).
Refiriéndose a este diente, Reig (1958: 264) sehald
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Fig. 13.—Crdneo de la especie viviente Didelphis aurita en vistas
dorsal (A), lateral (B} y ventral (C). Escala: 1 em.

que «... presenta signos de anomalia». En efecto, el
premolar estd fracturade transversalmente, lo cual
no impide apreciar los rasgos sefialados. Por otra
parte, Reig (1958: 260) indicé que los molares del
tipo de D. crucialis «... concuerdan plenamente en
tamafio y tipo adaptativo con los inferiores del
holotipo de Didelphis [Hyperdidelphys] inexpecia-
ta, del mismo horizonte y localidad, a tal punto que
es posible una perfecta oclusién entre ambos ejem-
plares». En realidad, el examen de las piezas en
cuestion demuestra que es imposible una oclusién
ajustada (Goin, 1991). Por un lado, el voluminoso
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P3 del MACN 7918 ocluye més con el p3 del
MACN 1615 (holotipo de H. inexpectata) gue con
el ml, su verdadero antagonista funcional. Por otro
lado, es evidente que la metacrista del M3 de «Cla-
dodidelphys» crucialis no pudo haber constituido
una unidad complementaria de la paracristida del
m4 de «Didelphis» inexpectata, ni siquiera supo-
niendo una gran (e improbable) variabilidad intraes-
pecifica en la conformacién de ambas crestas.
Refiriéndose al tipo de «Cladodidelphys» crucia-
{is, Ringuelet (1953: 304) sugirié que «... existe la
posibilidad de que se trate de! maxilar de Paradi-
delphys nodosa». Sin embargo, la revisién del tipo
de P. nodosa Ameghino, 1904 (MACN 7917) indica
que éste es casi indiferenciable del tipo de H. inex-
pectata, mostrando s6lo algunas discrepancias
menores: su p2 es algo mds largo, el p3 apenas mas
robusto y los hipoconiilidos de los m1-3 algo mayo-
res. Por estos motivos, v a falta de materiales mais
completos —el MACN 7917 es un fragmento man-
dibular perteneciente a un individuo juvenil, con el
p3 ¥ el m4 apenas erupcionados— Goin {1991)
consideré a P. nodosa como sindnimo junior de H.
inexpectata, como ya fuera sefialado por Reig
(1952, 1958). La misma postura adoptamos agui.
Ademds de las sefialadas por Simpson (1972), la
comparacién entre el maxilar izquierdo MACN
17781 de H. inexpectata con ¢l excelente resto cra-
neanc MMP 879M de D. crucialis (fig. 13) permite
apreciar las siguientes diferencias entre los repre-
sentantes de ambos géneros: (1} en D. crucialis los
premaxilares son mas tipicamente didelfinos, no
estan acortados y los incisivos se disponen en arco
(en H. inexpectata los premaxilares son cortos v la
serie de incisivos se implanta algo mds transversal-
mente con respecto al eje mayor del crineo);
(2) los incisivos de D. crucialis son de seccién sub-
circular y algo comprimidos lateralmente (en H.
inexpectata la corona es bastante més expandida
lateralmente); (3) el IS es subigual a los 12-4 (el 15
es mas grande que los 12-4 y su corona es de aspec-
to premolariforme, mas atin que en los Metachirini
—véase Takahashi, 1974—); (4} el canino es mas
comprimido lateralmente (el canino es de seccidn
suboval, menos comprimido); (5) el P1 se implanta
oblicuamente y es bien comprimido lateralmente (el
P1 estd menos oblicuamente implantado v es mds
corto, ancho v robusto); (6) existe una corta diaste-
ma entre los P1-2 {(no hay diastemna); (7) el P3 es
robusto, de aspecto bulboso y con amplios cingulos
posterobasales lingual y labial (P3 mas pequefio vy
comprimido lateralmente, con los cingulos méis
reducidos); (8) el M4 estd poco reducido en sentido
mesiodistal ¥ el metacono es algo mds pequefio que
en las especies vivientes de Didelphis (M4 es muy
comprimido y con el metacono vestigial); (3) M2
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con las cuspides estilares B y D relativamente bien
desarrolladas y con una pequefia clspide posterior
E (cuspide D muy reducida, cispide E ausente), y
(10) M3 con la cispide B moderadamente desarro-
llada (muy reducida).

Por otra parte, comparando el MMP 879M y
ejemplares de las especies vivientes de Didelphis
con los restos craneanos aqui asignados a las distin-
tas especies de Hyperdidelphys (especialmente con
el holotipo de H. dimartinoi n. sp., el ejemplar
MBB 11.248), pueden agregarse las siguientes dife-
rencias entre los representantes de ambos géneros:
(11) rostro normalmente desarrollado (rostro
corto); (12) fenestras palatinas bien desarrolladas
(reducidas); (13) bulas aliesfenoideas y senos epi-
timpdnicos moderadamente desarrollados (muy
desarrollados); (14) cresta 6sea del aliesfenoides
poco extendida anteriormente, cubriendo sélo par-
cialmente al foramen oval (cresta ésea bien desarro-
llada, cubriendo lateralmente todo el foramen oval);
(15) apofisis paraoccipitales alargadas y puntiagu-
das (cortas y cuadradas en vista lateral); (16) fora-
menes entocarotideo, del canal transverso y oval
mas alejados entre si (muy préximos entre si);
(17) parietales no «arrugados» («arrugados»);
(18) crestas lambdoideas moderadamente desarro-
lladas (muy desarrolladas), y (19) cresta sagital
curva en vista lateral (cresta sagital recta).

En conclusidn, el andlisis precedente confirma lo
ya seflalado: (1) «Hyperdidelphys brachyodonta»
es un sinénimo junior de Didelphis crucialis;
(2) las diferencias entre los representantes de
ambos géneros son claras y numerosas, no s6lo en
su morfologia dentaria sino en la totalidad de las
evidencias craneomandibulares disponibles, y
(3) Hyperdidelphys es claramente mas derivado
que Didelphis e incluye especies con una tendencia
adaptativa hacia habitos mds carnivoros que los de
cualquiera de las especies fésiles o vivientes asigna-
bles al género Didelphis.

Es interesante destacar, finalmente, que el analisis
del ejemplar MMP 879M —el resto craneano mas
completo hasta ahora conocido de D. crucialis—
sugiere mayores afinidades con la especie D. aurita
(fig. 13). De las tres especies vivientes de este géne-
ro, se ha sugerido que D. albiventris y D. aurita
estan filogenéticamente mas préximas entre si que
con D. virginiana (Kirsch et al., 1993, contra Gard-
ner, 1973). De acuerdo con los rasgos craneanos
utilizados por Gardner (1973: 22-23) para la discri-
minacion de especies de este género, D. crucialis,
comparte mds similitudes con D. aurita y D. albi-
ventris que con D. virginiana. Tanto aurita como
albiventris tienen una amplia distribucién actual en
la Region Neotropical, si bien D. aurita se restringe
mayormente a ambientes tipicamente tropicales de
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la cuenca amazénica y selva paranense; por su
parte, D. albiventris alcanza latitudes mds australes,
llegando en su distribucién meridional al norte de
Patagonia (Argentina). Teniendo en cuenta que se
ha sugerido que los ambientes pliocenos de la llanu-
ra pampena habrian sido mds probablemente de tipo
chaqueiio (Bédez y Scillato Yané, 1979; Pascual,
1984a, 1984b), cabria esperar mayores similitudes
entre D. crucialis y D. albiventris. Sin embargo, son
varios los rasgos derivados que aproximan mds a D.
crucialis con D, aurita: (1) P3 mas grandes y bul-
bosos; (2) caninos mds graciles y comprimidos
lateralmente; (3) cara interna de la bula aliesfenoi-
dea de aspecto plano; (4) hendiduras laterales del
basioccipital mas marcadas; (5) fordmenes del
canal transverso, entocarotideo y oval mds cercanos
entre si y de disposicioén subtriangular, y (6) cresta
Osea del aliesfenoides mds marcada. Por lo menos
en un rasgo, sin embargo, el ejemplar MMP 879M
de D. crucialis recuerda mds a D. albiventris: las
crestas postorbitarias del frontal son rugosas y no
puntiagudas como en D. aurita, y de ellas nacen las
crestas frontales que se fusionan a nivel de la cons-
triccion interorbitaria para dar origen a la cresta
sagital. Por otra parte, D. crucialis muestra una den-
ticién mds definidamente carnicera que la de cual-
quiera de las especies vivientes del género. Esto
ultimo concuerda con la generalizada tendencia de
los didelfimorfios a ocupar los nichos carnivoros
dejados progresivamente vacantes por los Borhyae-
noidea hacia el Cenozoico tardio (véase mas abajo).

2. Lutreolina —incluyendo a L. biforata (Amegh.,
1904) n. comb.— es el grupo hermano
plesiomorfo de Hyperdidelphys

Como se sefiala en otro punto de este trabajo, los
representantes fésiles y vivientes del género Lutreo-
lina Thomas, 1910, constituyen el grupo hermano
plesiomorfo de Hyperdidelphys. Hasta hace pocos
afios se reconocia una sola especie estrictamente
f6sil asignable a Lutreolina: L. tracheia (Rovereto,
1914). Riggs y Patterson (1939) la consideraron
como un sinénimo de «Didelphis» inexpectata. Pos-
teriormente Simpson (1972) asigné los ejemplares
entonces conocidos de esta especie a Lutreolina cfr.
L. crassicaudata (Desmarest, 1804). Sin embargo,
en 1952 Reig habia fundamentado la validez de L.
tracheia, si bien en otro trabajo (Reig, 1958) reco-
nocié a dicha especie con reservas, tal como lo
hicieran mas adelante Marshall (1978, 1982) y Reig
et al. (1987). Finalmente, Goin (1991, 1995b) argu-
ment6 en favor de la separacién plena de L tra-
cheia, restringiendo su distribucién al Plioceno
(edades Montehermosense y Chapadmalalense) de
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C

Fig. 14.—Lutreolina biforata (Ameghino, 1904) n. comb. A:
MMP s/n {ex MMH 11-84), una rama mandibular derecha en
vistas labial (arriba) y lingual (debajo); B-C: MACN 7954, un
fragmento craneano posterior en vista ventral (B) v fragmemo
“mandibular izquierdo en vista oclusal (C). Escala: 1 ¢m.

las provincias de Catamarca y Buenos Aires. Ade-
mas considerd a Didelphys lujanensis Amegh.,
1889, del Pleistoceno tardic de la regidn pampeana,
como un probable sinénimo de L crassicaudata
(fig. 15).

En las colecciones argentinas existen al menos
cuatro ejemplares —el tipo, MACN 7952, ¥ los
especimenes MACN 7954 (figs. 14A v 14B), MLP
58-1X-3-22 y MMP s/n (ex MMH 11-84; fig.
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14C)— referibles a una segunda especie extinta de
Lutreolina: L. biforata (Amegh., 1904) n. comb,
(figs. 14A-C), restringida al Montehemorsense del
sudoeste de la provincia de Buenos Aires. La
misma, de compleja historia taxondémica, fue consi-
derada como Didelphys biforata por Ameghino
(1904: 191), Cladodidelphys parvula por Rovereto
(1914: 146} v Ringuelet (1953: 304), Paradidelphvs
biforata por Reig (1952: 122; 1958: 262) ¢ Hyper-
didelphys biforata por Marshall (1982: 259), Reig
et al. (1987: 6) y Goin (1991: 154). Al igual que en
las otras especies de Lutreoling, L. biforata se dife-
rencia de las especies de Hyperdidelphys en los
siguientes rasgos: p2 muy grande en relacién al p3
(fig. 14A) y, en los m1-4, protocénidos muy altos y
talénidos mds amplios, largos ¥ acuencados, con la
cristida oblicua para]ela al borde labial del diente.
Los hipoconiilidos, més pequefos que los de cual-
quier especie de Hyperdidelphys, presentan en L.
biforata una morfologia peculiar, compartida por
otros (pero no todos) representantes fosiles y
vivientes de Lutreolina: la cresta posterior del ento-
conido estd claramente desarrollada, y como el
hipoconiilido conforma un borde notorio sobre su
cara lingual, se configura una pequefia cuenca sobre
toda esta estructura en vista oclusal. Como puede
apreciarse en el ejemplar MACN 7954, son varios
los rasgos bisacraneanos de esta especie que confir-
man su inclusién en Lutreoling (fig. 14B): bulas
alisfenoideas bien desarrolladas v globosas, fordme-
nes lacerum medic y entocarotideo muy préximos
entre si, crestas laterales del basioccipital modera-
das y fenestra rotunda grande. Por otro lado, I.
biforata se diferencia de las otras especies de Lutre-
olina en su mayor tamafio, rama mandibular mas
alta y robusta y bulas alisfenoideas m4s infladas.

Las afinidades de Hyperdidelphys han sido objeto
de debate en las dltimas revisiones del género.
Sobre la base de varios rasgos dentarios (implanta-
cién transversal de los incisivos superiores, cierto
apifiamiento de la serie yugal, reduccién de los
metacénidos) ya Reig (1958: 279) habia sugerido la
inclusiéon de «Hyperdidelphys acutidens» [=H.
inexpectata] entre los Sparassocynidae. Reig y
Simpson (1972: 518) consideraron a esta especie
como un «?Sparassocyninae or Borhyaenidae incer-
tae sedis». Finalmente Simpson dudé de la validez
genérica de «Paradidelphys» [=Hyperdidelphys],
concluyendo que deberfa considerarse como sinéni-
mo, o a lo sumo como subgénero, de Didelphis. En
un trabajo posterior, Simpson (1974) incluy6 la
especie H. pattersoni en el género Didelphis,
poniendo nuevamente en tela de juicio la validez de
«Paradidelphys».

Las escasas similitudes existentes entre Hyperdi-
delphys v los Sparassocynidae deben interpretarse
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A

Fig. |5.—Crineo de un ejemplar de la especie viviente Lurreoli-
na crassicaudata, en vistas dorsal (A), lateral (B) ¥ ventral {C).
Escala: 1 cm.

como resultado de procesos convergentes (Goin,
1991). Por un lado, la expresién de dichos rasgos no
alcanza en este género la manifestacién extrema
observada en los Sparassocynidae. Por el otro, los
representantes de Hyperdidelphys carecen de la
mayor parte de las sinapomorfias diagndsticas de
esta familia: ausencia de vacuidades palatales, pala-
dar muy corto y de contomo triangular, gran acorta-
miento de los talémidos, fusién parcial de los para-
conidos y metaconidos, paraconos vestigiales, o la
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gran reduccién y orientacién anterolingual de los
protoconos.

Por ¢l contrario, existen varias sinapomorfias que
reunen a Lutreolina (fig. 15) e Hyperdidelphys en
un grupo comun (véase mds arriba). De hecho,
Lutreolina e Hyperdidelphys conforman un grupo
monofilético entre los didélfidos de la tribu Didelp-
hini, claramente derivado con respecto al resto de
los miembros de esta tribu. Los representantes de
ambos géneros parecen haber desarrollado una ten-
dencia alimentaria basicamente carnivora, si bien el
aspecto méis musteloide de Lutreolina sugiere
nichos ligeramente distintos que los que habrian
ocupado las especies de Hyperdidelphys. Del con-
junto de rasgos analizados, Hyperdidelphys mani-
fiesta la condicidon mas derivada en la mayor parte
de éstos, fundamentalmente en la estructura del
basicrineo y del aparato anditivo (véase la seccion:
Filogenia de las especies de Hyperdidelphys).

3. «Paradidelphys nodosa» Ameghino, 1904 es
un sinénimo junior de Thylophorops perplana
(Ameghino, 1940} n. comb.

Ameghino (1904: 192-193) fundé la especie
Didelphys perplana sobre la base del ejemplar
MACN 11638-A (figs. 16A y B), el cual consiste en
los fragmentos posteriores de ambas ramas mandi-
bulares —la derecha con el m4 preservado—. Revi-
siones posteriores como las de Reig (1952, 1958¢) o
Simpson (1972) consideraron a perplana como
sindénimo de Hyperdidelphys inexpectata. No obs-
tante, Ameghino ya habia diferenciado a perplara
de inexpectata «... por la forma de las ramas mandi-
bulares. La rama horizontal no es de borde inferior
fuertemente convexo como en la especie menciona-
da [inexpectata], sino de borde derecho o casi dere-
cho, con la cara externa menos convexa y la interna
absolutamente plana (...} La muela 7 [el m4] se dis-
tingue por su tamafic un poco mayor, el denticulo
medio anterior mis pequefio y por el lébulo poste-
rior en forma de talén, que es més grande y separa-
do del 1ébulo anterior por un valle transversal pro-
fundo» (Ameghino, 1904: 192). En efecto, la rama
horizontal mandibular es relativamente gricil (figs.
16A v B), més parecida a la de Thylophorops cha-
palmalensis que a la de cualquier especie de Hyper-
didelphys. Su borde ventral es recto y subparalelo al
borde alveolar. Como también lo advirtié Ameghi-
no, existen claras diferencias entre el m4 de este
ejemplar y aquél de las especies de Hyperdidelphys:
su tamafio es mayor que el de H. inexpectata, H.
parvula y H. pattersoni; el molar es algo méis
ancho, con el trigénido mdas robusto, el metacénido
més desarrollado y el talénido més ancho ¥ con vna
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Fig. 16.—Thylophorops perplana {Ameghino, 1904) n. comb.
A-B: MACN 11638-A, tipo de Didelphys perpiana Ameghino,
1904, un fragmento mandibular derecho con el md, en vista
labial (A), y un fragmento mandibular izquierdo sin dientes, en
vista labial (B}, ambos pertenecientes al mismo individuo. C-E:
MLP 87-X1-15-1, un ejemplar juvenil incluyendo un craneo
parcialmente completo (C, en vista ventral) y ambas hemiman-
dibulas (D, derecha, y E, izquierda). Escala: 1 cm.

cuenca méds amplia que aquella de las especies de
Hyperdidelphys. Salvando las diferencias de tama-
fio, el m4 del ejemplar MACN 11638 comparte
mayores afinidades con los de T. chapaimalensis
que con cualquier otro didelfino. El talénido del m4
de las especies de Hyperdidelphys es muy caracte-
ristico: a pesar de ser angosto, el entoconido y el
hipocénido estdn bien desarrollados vy equidistan
del hipocomilido. En el MACN [1638-A, al igual
que en T, chapalmalensis, ¢l talénido es comparati-
vamente mds ancho, el entocénido vy el hipoconiili-
do se ubican muy proximos entre si y el hipocénido
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es relativamente mds pequefio. Estos rasgos aproxi-
man al ejemplar al género Thylophorops mas que a
ningtin otro género de los Didelphini, y permiten
reconocer una segunda especie asignable a este
género: T, perplana (Ameghino, 1904), n. comb.
Thylophorops perplana no sélo estd representada
por el tipo: (1) El ejemplar MACN 7917, tipo de
«Paradidelphys» nodosa Ameghino, 1904, es tam-
bién referible a 7. perplana, nombre que le corres-
ponde por razones de prioridad. El material, un
fragmento mandibular derecho con los pl-m4
correspondientes a un individuo juvenil, fue colec-
cionade por Carlos Ameghino en Monte Hermoso,
sin mayores precisiones estratigrificas. (2) El
ejemplar MACN 10573, un fragmento mandibular
derecho con los p3-m4, es claramente referible a
esta especie. El mismo fue coleccionado por J. Kra-
glievich y L. Parodi el 10 de febrero de 1927 en el
rio Quequén Grande. En Ja etiqueta correspondiente
estd escrito: «Chapadmalense». (3) Finalmente,
existen al menos dos ejemplares adicionales referi-
bles a esta especie: MLP 204 y MLP 87-XI-15-1
{figs. 16C-E, 17), ambos casi seguramente prove-
nientes del Piso Montehermosense (véanse los
comentarios a ambos ejemplares en Goin, 1991). En
su revision de 1991, Goin consider$ a estos dos
gjemplares como pertenecientes a «Thyilophorops
aff. T. perplana», reconociendo que los mismos «...
pertenecen a una especie distinta, mas pequeiia y
generalizada, aunque indudablemente relacionada
con T. chapadmalensis». El MLP 87-X1-15-1 —el
tnico de ambos ejemplares que ha preservado parte
de la denticién inferior— corresponde a un indivi-
duc muy juvenil con so6lo tres molares erupcionados
(m0, ml ¥y m2). Tanto este ejemplar como el MLP
204 han conservado parte de la denticion superior,
lo cual también permitié constatar la clara pertenen-
cia de perplana a Thylophorops. Las diferencias
entre estos ejemplares y los referibles a cualquier
especie de Hyperdidelphys son numerosas y signifi-
cativas, a saber: 1) su P3 es bulboso y con el cingu-
lo postero-lingual muy expandido (en Hyperdi-
delphys el P3 es mds pequefio y comprimido lateral-
mente); 2) los M1-3 son siempre mds largos que
anchos (en Hyperdidelphys los M3 son mds anchos
que largos); 3) los protoconos son anchos (més
reducidos y estrechos); 4) las ciispides estilares B y
D son grandes y subiguales en los M1-2, mientras
que en el M3 la cispide D es més pequefia que la B
(cuspides B y D subiguales sdlo en el M1, mientras
que la D estd muy reducida en el M2 y es vestigial
o ausente en el M3); 5) en el M3 la cispide estilar
A es grande, nitida y bien separada de la cispide B
(mds pequefia, menos diferenciada y mds proxima a
la cispide B); 6} el M1 no muestra la ctspide esti-
lar D subdividida en dos o mds cispulas (caspide D
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Fig. 17.—Thylophorops perplana (Ameghino, 1904) n. comb.
A-B: MLP 87-XI-15-1, craneo de un individuo juvenil en vistas
dorsal (A) y ventral (B). Escala: 1 cm.

subdividida, excepto en H. dimartinoi); 7) en los
M2-3 se aprecia una serie de cispulas o crenulacio-
nes muy pequefias que relacionan lingualmente a
las cuspides B y D (no existen tales cuspulas);
8) los paraconos y metaconos estdn relativamente
bien separados entre si (muy préximos).

La mayor parte de estos rasgos permiten la asig-
nacién de perplana a Thylophorops, a la vez que
representan una version estructuralmente ancestral a
la de T. chapalmalensis (fig. 18). Al mismo tiempo,
confirman que los representantes de este género no
comparten sinapomorfias con Lutreolina, género
sobre el cual se especul6 el origen de Thylophorops
(Reig, 1952; Simpson, 1972). Por otra parte, es inte-
resante sefialar que, a juzgar por la poca informacién
estratigrafica disponible, 7. perplana parece estar
representada en sedimentos correspondientes a los
Pisos/Edades Montehermosense y Chapadmalalense
inferior, mientras que 7. chapadmalensis se restringe
exclusivamente al Chapadmalalense superior.

4. Reemplazos faunisticos y nichos carnivoros en
el Cenozoico tardio de América del Sur

La evolucién de las especies de Hyperdidelphys
ejemplifica con claridad el proceso de adaptacion
hacia dietas carnivoras sobrellevado por buena parte
de los didelfoideos sudamericanos durante el Ceno-
zoico tardio. Si bien H. pattersoni ya muestra las
especializaciones carniceras tipicas del género en su
morfologia molar —metacristas y paracristidas
desarrolladas, protoconos reducidos, reduccién de
la StD, talénidos cortos— éstos y otros rasgos se
ven acentuados en las especies mas tardias, como
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Fig. 18.—Thylophorops chapalmalensis (Ameghino, 1908). A-C:

MLP 64-XI-12-1, porcién rostral de un créneo con las series den-

tarias superiores incompletas, en vistas lateral (A), dorsal (B) y
ventral (C). Escala: 1 cm.

H. inexpectata y H. dimartinoi —mayor tamafio
(figs. 19 y 20), mayor desarrollo de las crestas cor-
tantes, reduccién de diastemas en la hilera yugal,
mayor robustez de la cresta sagital.

Es compleja, por otra parte, la interpretacion
adaptativa en torno al gran tamafio alcanzado por las
estructuras del ofdo medio. H. pattersoni muestra
bulas agrandadas con respecto a otros didélfidos,
aunque no parece notable el desarrollo de sus senos
epitimpénicos. H. dimartinoi, por el contrario, pre-
senta senos epitimpanicos muy grandes, como pro-
bablemente sus bulas timpdnicas —si bien las mis-
mas no se han preservado en ninguno de los dos res-
tos asignables a esta especie—. Diversos autores
(véase Mares, 1980 y bibliografia citada) han rela-
cionado el incremento en el tamaiio de las bulas en
varios grupos de roedores con la adaptacién a
ambientes abiertos y desérticos. Entre los marsupia-
les sudamericanos extintos son reconocidos los
ejemplos en este sentido para los Sparassocynidae
(Reig y Simpson, 1972) y los Argyrolagidae (Simp-
son, 1970), cuyas especies fueron contemporaneas a
las de Hyperdidelphys. No debe descartarse, sin
embargo, algtn tipo de relacién coevolutiva entre
estos marsupiales y sus eventuales presas. Varios
grupos de roedores (fundamentalmente caviomor-
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Hyperdidelphys: LM3 vs. AM3
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Fig. 19.—Relacién largo/ancho del tercer molar superior (M3) en Hyperdidelphys inexpectata (i), H. parvula (a) y H. dimartinoi
n. sp. (d). x: media. Ambos ejes indican milimetros.

fos) y notoungulados (Hegetotheriidae) desarrolla-
ron durante el mismo lapso adaptaciones similares
en sus estructuras timpdnicas, las cuales a su vez
podrian representar procesos de ajuste tanto para la
vida fosorial como para ambientes xéricos y abier-
tos. Es interesante sefialar con respecto a esto ultimo
que algunos de los especimenes de H. parvula fue-
ron exhumados en crotovinas, intimamente asocia-
dos con restos de Actenomys (Octodontidae). El
aspecto musteloide de las especies de Lutreolina,
aqui considerado grupo hermano de Hyperdidelphys,
y sus costumbres depredadoras hacia organismos
fosoriales, podria apoyar estas interpretaciones.

El desarrollo de adaptaciones carnivoras en varios
linajes distintos de Didelphoidea hacia el Cenozoico
tardio no parece casual. De hecho, los Sparassodonta
—un grupo de marsupiales estrictamente carnivoros,
que desarrollaran tamafios y adaptaciones carniceras
muy variadas— desaparecen en América del Sur en
este mismo lapso. La extincién de este grupo ha
dado lugar a controvertidas interpretaciones (véase
Marshall, 1982) predominando hasta hace pocos

afios el concepto de «reemplazo faunistico», que
habria ocasionado la extincién de este grupo por
parte de los carnivoros placentarios inmigrantes,
supuestamente «mds competitivos». Sin embargo, el
fenémeno de los reemplazos faunisticos fue, sin
duda, mds complejo y dindmico.

A lo largo del Cenozoico tardio se verifican dos
eventos de reemplazo entre los mamiferos carnivo-
ros de América del Sur (Goin, 1989): 1) hacia el
Mioceno tardio-Plioceno parece haberse producido
un fenémeno de reemplazo endégeno por parte de
especializados didelfoideos, quienes ocuparon las
zonas adaptativas correspondientes a los Sparasso-
donta de pequefio y mediano tamafio (por ej.
Hathlyacynidae); 2) hacia el Plioceno-Holoceno, se
produjo un fenémeno de reemplazo exdgeno de la
mayor parte de estas zonas adaptativas por parte de
los carnivoros Canidae, Felidae, Mustelidae y Ursi-
dae. En el primer caso, la extincién de los Sparasso-
donta constituye la iltima de una serie de fases
sucesivas en su declinacién, iniciada en el Oligoce-
no temprano. En relacién con los Sparassodonta
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Hyperdidelphys: Lm4 vs. Am4
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Fig. 20.—Relacién largo/ancho del dltimo molar inferior (m4) en Hyperdidelphys pattersoni (p), H. inexpectata (1) y H. parvula (a)
(no se conocen dientes inferiores de H. dimartinoi n. sp.). x: media. Ambos ejes indican milimetros.

omnivoro-carnivoros de gran tamafio, su declina-
cién es sincrénica con la expansién de los grandes
prociénidos holérticos (Mioceno tardio-Plioceno) y
de las aves fororracoideas nativas (Mioceno tempra-
no-Plioceno). En el segundo caso, el reemplazo
pleistocénico de los Didelphoidea fue completado
sOlo en parte —varios taxones con registros mioce-
no-pliocénicos han persistido hasta la actualidad.
En lineas generales, la radiacién de los Didelp-
hoidea del Nedgeno se caracterizd por dos aspectos
basicos: 1) una decidida tendencia hacia el desarro-
llo de tipos carnivoros, algunos de ellos muy espe-
cializados (por ej. Hyperdidelphys, Sparassocyni-
dae), y 2) una progresiva tendencia al aumento de
tamano (Hyperdidelphys inexpectata, H. dimartinoi,
Thylophorops chapalmalensis, Didelphis reigi,
Lutreolina biforata y Sparassocynus derivatus). En
este periodo aparecen también algunos tipos ecolo-
gicos extraordinariamente especializados entre los
marsupiales, como los extintos Thylacosmilidae,
cuyas relaciones filogenéticas con otros Borhyae-
noidea son aun objeto de debate (Goin, 1995). En

este contexto, las hipdtesis tradicionales sobre «des-
plazamientos competitivos» de los marsupiales car-
nivoros por placentarios inmigrantes pierden inva-
riablemente autoridad, en parte por su simplismo y
en parte por su ambigiiedad: 1) ellas asumen una
equivalencia ecoldgica entre los escenarios sudame-
ricanos previos y posteriores al establecimiento del
puente terrestre panamefio —i.e. no toman en cuen-
ta los dramadticos cambios globales que acompafa-
ron a este evento ni el impacto de los herbivoros
holérticos sobre los carnivoros, fueran éstos marsu-
piales o placentarios—; 2) no son coherentes con el
registro t6sil —por ¢j. no explican la declinacién
gradual de los Sparassodonta previamente al arribo
de los placentarios—, y 3) asumen la ocupacién
sucesiva de los mismos nichos por parte de los car-
nivoros inmigrantes —por ¢j. Thylacosmilidae-
Smilodontini, Prothylacynidae-Procyonidae— infe-
rencias que no estin basadas en datos faunisticos y
que, desde el punto de vista ecoldgico, resultan muy
probablemente, erréneas (véase, por ejemplo, Goin
y Pascual, 1987).
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McNab (1986) sugirié que los marsupiales tienen,
en el mejor de los casos, una correlacién limitada
entre sus tasas reproductivas y metabdlicas; en con-
traste, ritmos basales altos en los mamiferos placenta-
rios se correlacionan con altas tasas reproductivas.
Esta diferencia tiene dos consecuencias ecoldgicas
importantes: 1) los marsupiales no toleran en general
ambientes templado-frios debido a que no pueden
acelerar su desarrollo y crecimiento en periodos cor-
tos de primavera y verano y 2) la coexistencia entre
marsupiales y euterios ecol6gicamente similares es
posible en la medida en que los habitos alimentarios
de los primeros se correlacionen con bajas tasas meta-
bélicas en los euterios (caracteristicas de las dietas
basadas en frutos, invertebrados, hojas de plantas
lefiosas); por el contrario, los marsupiales tienden a
ser desplazados por los euterios cuando sus hédbitos
alimentarios se asocian con altas tasas metabélicas en
estos ultimos (dietas basadas en hierbas o vertebra-
dos). La primera de estas consecuencias podria expli-
car la masiva extincién de marsupiales carnivoros
durante el Pleistoceno temprano-medio, lapso que fue
sincrénico con una fase de deterioro climético en la
regién pampeana, verificado al menos desde el Ense-
nadense (Tonni er al., 1992b). Es interesante sefialar
que sélo unos pocos marsupiales de pequefio tamafio
(por ej. Dromiciops gliroides, Lestodelphys halli) han
podido sobrevivir en el extremo sur sudamericano
debido al desarrollo de algunas adaptaciones infre-
cuentes en otros didelfoideos: almacenamiento caudal
de grasa, torpor diario o estacional, etc. La segunda
de estas consecuencias podria explicar la extincién de
varios linajes de marsupiales carnivoros: Hyperdi-
delphys, Thylophorops v Sparassocynus entre los
Didelphoidea, o Thylacosmylus entre los Borhyaenoi-
dea, todos ellos muy especializados y probablemente
menos eurioicos que los carnivoros placentarios inmi-
grantes (por ej. Canidae, Felidae).

La interpretacioén propuesta por McNab (1986)
permite una apreciacién mas global de los procesos
involucrados en estas sucesiones faunisticas,
tomando en consideracién la geografia, el clima y la
biota sudamericanos como un todo. La mayor parte
de estos eventos pueden ser verificados a partir del
registro f6sil de la regién pampeana, dada la riqueza
del mismo a lo largo del Cenozoico tardio. La com-
posicion de las teriocenosis vivientes en esta region
concuerda con esta hipdtesis.

5. Significacidn bioestratigrafica de las especies
de Hyperdidelphys en el Cenozoico tardio del
Cono Sur

Durante las dltimas tres décadas han sido nume-
rosos los intentos por establecer un esquema bioes-
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tratigrafico para el Plio-Pleistoceno de la regidn
pampeana (por ej. Pascual et al., 1965, 1966; Tonni
y Fidalgo, 1978, 1982; Tonni ef al., 1985; Tonni y
Quiroga, 1988, etc.). En los trabajos més recientes,
y en claro contraste con aproximaciones previas, se
destaca el reconocimiento formal de Pisos/Edades y
biozonas (Tonni et al., 1992a y 1992b; Tonni, 1993;
Cione y Tonni, 1995 y en prensa). Este cambio
representa, en buena medida, una reconciliacién de
los esquemas ad hoc aplicados por los paleomasto-
zoblogos de las Américas al Cenozoico con aque-
llos utilizados mundialmente para la mayor parte
del Fanerozoico.

El establecimiento de biozonas requiere especies
con frecuente registro f6sil, facil identificacion y, en
la medida de lo posible, biocrones restringidos.
Ninguna de las especies de Hyperdidelphys cumple
acabadamente con estos tres requisitos. H. patterso-
ni es facilmente reconocible pero su frecuencia es
baja: sobre un total de 6.000 restos de vertebrados
(C. Montalvo, com. pers.) recuperados en la Fm.
Cerro Azul (Mioceno tardio, provincia de La
Pampa), sélo tres son asignables a esta especie.
Ademds, su registro en la Fm. Corral Quemado
plantea el interrogante de su persistencia, por lo
menos nortefia, hasta el Plioceno (Montehermosen-
se-Chapadmalalense). Tanto H. inexpectata como
H. parvula tienen un aspecto general aparentemente
similar (pero véase el andlisis filogenético), lo que
vuelve algo dificultosa su separacion sobre la base
de los rasgos actualmente confrontables. Por otra
parte, la casi totalidad de los numerosos especime-
nes provenientes de la localidad de Farola de Monte
Hermoso carece de una asignacién estratigréafica
precisa, pudiendo provenir tanto del Piso/Edad
Montehermosense como del Piso/Edad Chapadma-
lalense inferior (véase mas arriba). Finalmente, H.
dimartinoi esté restringida al Piso/Edad Chapadma-
lalense superior del 4rea de Mar del Plata y es clara-
mente distinguible de las restantes especies del
género. De todas ellas, es quizas la tnica estricta-
mente utilizable a los fines bioestratigraficos. Sin
embargo, sus registros son muy escasos, lo cual
impide considerarla un buen f6sil guia.

En rigor de verdad, debe tenerse en cuenta que
los marsupiales componen sélo una pequefia frac-
cién de las faunas de mamiferos continentales del
Cenozoico tardio sudamericano, mayormente inte-
grada por «ungulados» nativos, edentados, roedores
caviomorfos y, a partir del Plio-Pleistoceno, una
gran diversidad de placentarios de origen holértico.
En segundo lugar, la ambigua informacién estrati-
gréfica disponible para la mayor parte de los restos
aqui estudiados limita el valor de las especies aqui
consideradas como indicadores bioestratigraficos.
Esta situacion sélo podra ser zanjada con la realiza-
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Tabla 4—Esquema tentativo incluyendo las unidades litoestratigrificas portadoras de restos de Hyperdidelphys en el
contexto de los Pisos/Edades reconocidos para el Cenozoico Superior de la Region Pampeana. Nota: «P. Otero» indica la
unidad innominada aflorante en Paso Otero, rio Quenquén Grande (provincia de Buenos Aires). Referencias: pat,
Hyperdidelphys pattersoni; inx, H. inexpectata; par, H. parvula; dim, H. dimartinoi n. sp.

Unidades

Pisos/Edades Litoestratigraficas

Biocrones

pat inx dim

Chapadmalalense Fm. Chapadmalal
superior 99 I
| :
Fm. Irene
Limolitas Claras +
Chapadmalalense + «P. Otero»
inferior Estratificadas oo
L,
Monteh Fm. Monte Fm. Corral ?
ontehermosense Hermoso Quemado
—7— 72— 77—
; Fm. Cerro
H S
uayqueriense Azul Fm.
Andalhuala

cién de nuevos y mds precisos trabajos de recolec-
cién en las unidades aqui tratadas.

Mas alld de estas consideraciones, la informacion
disponible actualmente permite arribar a las
siguientes conclusiones (véase la tabla 4):

1. La especie méas generalizada del género —H.
pattersoni—, €s, a su vez, la mds antigua.

2. La especie mas derivada —H. dimartinoi—
es, a su vez, la de biocrén mas reciente.

3. H. inexpectata y H. parvula muestran una
distribucién estratigrafica parcialmente comin, la
cual es, en términos cronoldgicos, intermedia entre
aquella de las otras dos especies mds «extremas»
del cladograma.

4. H. parvula y H. dimartinoi son las tinicas
especies que se encuentran en asociacion tanto geo-
grafica como estratigrafica (Playa de Las Palomas,
Mar del Plata, Fm. Chapadmalal), si bien la primera
de ellas se registra, ademds, en unidades mas anti-
guas.

5. H. parvula es la tinica especie registrada en
la localidad de Paso Otero (rio Quequén Salado).

6. H. parvula y H. inexpectata estdn asociadas
geogrifica aunque no estratigraficamente en la loca-
lidad de Cascada Grande (rio Quequén Salado).
Mientras la primera de ellas proviene —por lo

menos en el caso del tUnico ejemplar claramente
documentado, MLP 91-III-1-86- de los niveles basa-
dos de la Fm. Irene, el ejemplar MLP 91-111-1-57,
referible a H. inexpectata, fue exhumado del sector
cuspidal de dicha unidad.

7. Los materiales coleccionados en el drea de
Farola de Monte Hermoso no pueden ser asignados
con precision a ninguna de las dos unidades crono-
estratigraficas reconocidas en dicha localidad, con
excepcién del ejemplar MMP 240-S, exhumado en
niveles referibles a la «zona de Trigodon gaudry»
(Montehermosense s.s.; véase Cione y Tonni, en
prensa).

8. Finalmente, H. pattersoni es la Unica especie
del género con registros provenientes tanto del cen-
tro como del noroeste de la Argentina. Su presencia
exclusiva en sedimentos que representan el
Piso/Edad Huayqueriense en la provincia de La
Pampa y su registro para el lapso Huayqueriense-
Montehermosense en la provincia de Catamarca,
sugiere la existencia de condiciones biogeograficas
diferentes entre ambas regiones, al menos desde el
Plioceno. Varios elementos presentes en la agregado
faunistico de la Fm. Corral Quemado indican, tenta-
tivamente, ambientes mds tipicamente tropicales y
boscosos que los de la regién pampeana para la
misma época (véase Bdez y Scillato-Yané, 1979;
Pascual y Ortiz Jaureguizar, 1990, para estos ulti-
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mos). Tal como ocurre en otras asociaciones faunis-
ticas del Nedgeno sudamericano (por ej. los mami-
feros «Friasenses» de Colombia; Goin, 1995), en
bajas latitudes suele verificarse la persistencia de
taxones plesiomorfos.

En la tabla 4 se presenta, en forma tentativa, un
esquema en donde se refieren las distintas unidades
litoestratigraficas mencionadas en este trabajo y los
biocrones propuestos para las cuatro especies de
Hyperdidelphys, a un marco de los Pisos/Edades
para el Cenozoico Superior de la Regién Pampeana.

Conclusiones

La evolucién Mio-Pliocena de los marsupiales
sudamericanos se desarrolld en un contexto ambien-
tal caracterizado por profundos cambios que con-
trastan con la situacion relativamente mas homogé-
nea inferida para buena parte del Pale6geno. El
establecimiento pleno de la corriente circumpolar
antdrtica condiciond una clara zonacién climética
latitudinal en todo el continente ya desde el Mioce-
no (Pascual, 1984a, 1984b; Pascual y Ortiz Jaure-
guizar, 1990). A fines del Plioceno, el estableci-
miento del puente panamefio interamericano dio
origen a uno de los procesos de intercambio biético
mads notables hasta ahora conocidos (Patterson y
Pascual, 1968; Simpson, 1980; Stehli y Webb,
1985). La radiacién inicial, desarrollo y posterior
extincién de la mayor parte de los linajes de marsu-
piales nedgenos sudamericanos estuvieron clara-
mente marcados por estos sucesos.

La evolucién de las especies de Hyperdidelphys
ejemplifica una tendencia entre los didélfidos mio-
pliocenos hacia la adquisicion de habitos alimenta-
rios carnivoros y el reemplazo parcial por parte de
estos taxones de las zonas adaptativas dejadas pau-
latinamente vacantes por otros marsupiales: los
estrictamente carnivoros Sparassodonta. Esta ten-
dencia ha oscurecido la taxonomia de los Didel-
phoidea como consecuencia de numerosas conver-
gencias desarrolladas en las estructuras del aparato
masticatorio en sus distintos linajes. En este trabajo
se demuestra que varias especies previamente asig-
nadas a Hyperdidelphys —como Didelphis crucia-
lis, Lutreolina biforata n. comb. y Thylophorops
perplana n. comb.— pueden referirse a otros géne-
ros cuyos representantes también manifestaron ten-
dencias adaptativas similares a las de Hyperdi-
delphys. Sin embargo, fueron las especies de este
tltimo género las que alcanzaron el mayor grado de
especializacion entre los didélfidos conocidos, en
una magnitud sélo parangonable con la que ocurrie-
ra con los representantes de otra familia de Didelp-
hoidea: los extintos Sparassocynidae. Con posterio-
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ridad al «Gran Intercambio Bidtico Americano»,
desaparecen del registro todos los Didelphoidea
mas estrictamente carnivoros que evolucionaron
durante el Nedgeno. En la actualidad sélo han per-
sistido formas de hdbitos mds tipicamente insecti-
voros, frugivoros u omnivoros.

En el presente marco bioestratigrafico del Cono
Sur Sudamericano, es dificil y tal vez prematuro
precisar la significacion de las especies de Hyperdi-
delphys. Queda claro, sin embargo, que la mds pri-
mitiva del género —H. pattersoni— es a su vez la
mds antigua, mientras que la més especializada
—H. dimartinoi— es una de las dos mas modernas.
Es de esperar que nuevos hallazgos con mayor pre-
cision estratigrafica contribuyan a entender mejor el
valor bioestratigrafico de sus especies.
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