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Resumen. Los Argyrolagoidea (Mammalia, Marsupialia, Polydolopimorphia, Bonapartheriiformes) muestran un patrén de contactos cus-
pidales durante la oclusion dentaria completamente diferente a cualquier otro grupo de marsupiales sudamericanos. El patrén resultante de
facetas de desgaste es también exclusivo para este grupo. Esto se debe, en parte, a la morfologia altamente derivada de los argirolagoideos
respecto al patrén tribosfénico generalizado. La localizacién y el desarrollo relativo de las facetas de desgaste indican que los movimientos
masticatorios estuvieron compuestos por componentes propalinales y ectentales que resultaron en un movimiento neto oblicuo. Esta dindmi-
ca masticatoria estd correlacionada con la morfologia molar de los argirolagoideos, que incluye una reorganizacién cuspidal y la adicién de es-
tructuras neomorficas. Los patrones de desgaste molar, el tipo de movimientos oclusales y la adquisicién de hipsodoncia apoyan fuertemente
una hipétesis de dieta herbivora para este grupo. La existencia de hipsodoncia en los metaterios de América del Sur alrededor del Oligoceno
temprano parece ser una respuesta notablemente rdpida a los cambios ambientales. Las estimaciones de masa corporal son consistentes con
aquellas de muchos herbivoros placentarios pequenos (i.e., roedores).

Palabras clave. Facetas de desgaste. Oclusién dentaria. Masa corporal. Herbivoria. Marsupiales sudamericanos. Cambio climdtico.

Abstract. WEAR PATTERN AND OCCLUSION IN THE MASTICATORY SYSTEM OF EXTINCT ARGYROLAGOIDEA (MAR-
SUPIALIA, POLYDOLOPIMORPHIA, BONAPARTHERIIFORMES). The Argyrolagoidea (Mammalia, Marsupialia, Polydolopimor-
phia, Bonapartheriiformes) display a pattern of cusp contact that is quite different from any other group of South American metatherians
during dental occlusion. The resulting pattern of wear facets is also exclusive for this group. In part, this is due to the highly derived molar
morphology of argyrolagoids as compared to the generalized tribosphenic pattern. The location and relative development of wear facets indi-
cate that chewing movements were composed of propalinal and ectental components, resulting in an oblique motion. This type of mastica-
tory dynamics correlates with the argyrolagoid molar pattern, including a reorganization of cusps and the addition of neomorphic structures.
This pattern of molar wear, the occlusal movements, and the acquisition of hypsodonty strongly support the hypothesis of an herbivorous
diet for this group. The occurrence of hypsodonty in South American metatherians already by the early Oligocene appears to be a remarkably
rapid response to environmental changes. Body mass estimates are consistent with those of many small herbivores (i.e., rodents).

Key words. Wear facets. Dental occlusion. Body size. Herbivory. South American marsupials. Climatic change.

Los extintos Argyrolagoidea constituyen una superfamilia
de marsupiales Polydolopimorphia (Ameghino, 1897) cuyo
biocrén se extiende desde el Eoceno temprano hasta el Plio-
ceno temprano. Los argirolagoideos mds antiguos provienen
de la Formacién Divisadero Largo (Mendoza) que reciente-
mente ha sido asignada al Eoceno medio (subedad Vaquen-
se) o al Eoceno medio/tardio (Cerdeno er al., 2008; Lépez,
2010). De la localidad de Gran Barranca, en la provincia
del Chubut, se han exhumado especimenes de los niveles
correspondientes a la Edad Mamifero Tinguiririquense y
de capas inmediatamente posteriores a la transicién Eoce-
no-Oligoceno (Goin ¢t al., 2010). Los registros posteriores

incluyen la localidad de Salla (Bolivia), de edad Deseadense
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(Wolff, 1984); el Valle Inferior del Rio Chubut (provincia
del Chubut), donde se exponen sedimentos de edad Colhue-
huapense (Carlini ez al., 2007; Pascual y Carlini, 1987); la
localidad de Quebrada Honda (Bolivia), donde afloran se-
dimentos de edad Laventense (Villarroel y Marshall, 1988;
Sénchez-Villagra ez al., 2000); distintas localidades de la
Formacién Cerro Azul (provincia de la Pampa), asignada a
la Edad Mamifero Huayqueriense (Abello ez /. 2002; Goin
et al. 2000); la localidad de Andalhuald (provincia de Cata-
marca), presumiblemente de edad Huayqueriense; y diversas
localidades de la provincia de Buenos Aires con sedimentos
asignables a las edades Montehermosense, Chapadmalalense

y Marplatense (Simpson, 1970a y literatura citada).
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La posicion sistemdtica de los Argyrolagoidea ha sido
ampliamente discutida debido al cardcter notablemente
derivado de algunos de sus miembros, particularmente de
los géneros terminales. La morfologfa muy especializada de
algunas especies (e.g., Argyrolagus scagliai Simpson, 1970a),
representadas por esqueletos casi completos, recuerda a la de
los roedores de la Familia Heteromyidae, particularmente a
la de las “ratas canguro” (Dipodomyinae). En consecuencia,
varios autores han postulado que este es un caso de conver-
gencia evolutiva entre marsupiales y placentarios (Simpson,
1970a; Pascual ef al., 1986; Pascual y Carlini, 1987; Mares,
1993). Este grado de extrema especializacién ha llevado tam-
bién a cuestionar las afinidades metaterias de los argirolagoi-
deos. De hecho, algunos autores han sugerido su pertenen-
cia a los Eutheria (McKenna, 1980; Reig, 1981; Reig ez 4l.,
1987; Kirsch et al., 1991). Otros (e.g., Clemens et al., 1989)
han sugerido que los mismos representan un tercer clado de
mamiferos terios. La opinién predominante en la actualidad
es que, tal como lo postulé originalmente Ameghino (1897),
los argirolagoideos son marsupiales especializados (Simpson,
1970a; Pascual et al., 1986; Pascual y Carlini, 1987; Straccia,
1999; Goin et al., 2000, 2010; Abello ez /., 2002).

Se ha generado mucha discusién también en relacién con
las afinidades de este grupo en el contexto de los Metathe-
ria. Siguiendo a Simpson (1970a), Sdnchez-Villagra (2001),
en un andlisis filogenético de los Marsupialia, obtuvo como
grupo monofilético a los Caenolestidae mds los Argirolagidae
y los denominé Paucituberculata. Los estudios posteriores
de Goin y Candela (2004) y Goin ez al. (2009a) argumen-
taron en contra de la monofilia de Caenolestidae y Argyro-
lagidae y a favor de la inclusién de los Argirolagidae en los
Polydolopimorphia. La pertenencia de los argirolagoideos a
los Polydolopimorphia se ha visto fortalecida tanto por revi-
siones taxonémicas recientes de varios de los agrupamientos
mayores de marsupiales paleégenos (Abello, 2007) como
por el descubrimiento de nuevas especies de argirolagoideos
generalizados (Goin y Candela, 2004; Tejedor ez al., 2009;
Goin et al., 2010). Al respecto, el reciente hallazgo de nuevas
especies procedentes de la Gran Barranca del Lago Colhué
Huapi (provincia del Chubut, Argentina), en niveles refe-
ribles al Oligoceno temprano, ha sido de crucial importan-
cia en la comprension de las afinidades filogenéticas de este
grupo de marsupiales (Goin ez 4l., 2010). La presencia de
cuspides neomérficas, la reorganizacién topografica de las
cuspides y la reorientacién de la postprotocristida son algu-
nos de los caracteres argirolagoideos mds significativos (Goin

et al., 2009a, 2010). A esta serie de caracteres se adicionan,

ZIMICZ: DESGASTE Y OCLUSION EN ARGYROLAGOIDEA

en estos taxones basales, la posesién de ctspides estilares B y
D apareadas al paracono y al metacono, respectivamente, y
subiguales en tamafio, la presencia de un metacénulo agran-
dado y a la misma altura que el protocono, la reduccién de
los talénidos y la orientacion de la crisitida oblicua paralela al
eje dentario. Todos estos caracteres argumentan a favor de su
pertenencia al Orden Polydolopimorphia (Goin y Candela,
2004; Goin et al., 2009a). Estos elementos han servido de
base para sustentar la inclusidn de la Superfamilia Argyrola-
goidea dentro del Orden Polydolopimorphia, Suborden Bo-
napartheriiformes (Goin ez a/., 2010), que es la hipéStesis de
relacién mds robusta aceptada en la actualidad y es la seguida
en este trabajo. El concepto de Argyrolagoidea utilizado es
el que incluye a las familias Argirolagidae, Groeberidae, Pa-
tagonidae y a los taxones mds generalizados: Praedens Goin,
Abello y Chornogubsky, 2010, Klohnia Flynn y Wyss, 1999,
y Epiklohnia Goin, Abello y Chornogusbky, 2010.

Las convergencias postuladas entre argiroldgidos y roe-
dores resultan de importancia en las inferencias sobre el rol
ecoldgico de este grupo de marsupiales, al tiempo que su-
gieren caracteristicas paleoambientales determinadas. Los
principales caracteres convergentes con los Dipodomyinae
son los siguientes: (1) incisivos procumbentes con el esmalte
restringido a la cara labial; (2) molares euhipsodontes y bilo-
bulados; (3) craneo con el hocico estrecho y con la cavidad
nasal extendida anteriormente; (4) Orbitas abiertas poste-
riormente; (5) reduccidn de la regién temporal; (6) foramen
magnum en posicién ventral; (7) bulas timpdnicas de gran
tamano; (8) presencia de fordmenes incisivos e infraorbi-
tarios bien desarrollados; (9) presencia de un gran proceso
yugal; y (10) varias adaptaciones del postcrdneo indicativas
de una vida en ambientes abiertos, con postura bipeda, ca-
pacidad de manipulacién del alimento y locomocidn rico-
chetal (Simpson, 1970a; Szalay, 1994; Straccia, 1999). Esta
serie de caracteres convergentes ha llevado a diversos autores
a considerar que los hdbitos ecolégicos, en particular los de
Argyrolagus Ameghino, 1904, habrian sido muy similares a
aquellos de las “ratas canguro” vivientes. Sobre esta base, se
ha postulado para Argyrolagus una dieta a base de semillas
(Simpson, 1970a; Pascual ez al., 1986; Mares, 1993). Sin em-
bargo, muchas “ratas canguro” son hébiles consumidores de
hojas de dicotileddéneas (i.c., son herbivoras ramoneadoras)
y hasta incluso de gramineas de manera estacional (herbivo-
ras pastadoras). En Dipodomys californicus, se ha observado
una preferencia por las partes verdes de las plantas, durante
la primavera, en detrimento de las semillas (Nowak, 1999).

En funcién de esto, es posible sostener que los argirolagoi-
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deos pueden haber explotado otros recursos (como hojas de
arbustos e incluso de gramineas) ademds de semillas, sobre
todo debido al cardcter hipsodonte de sus molares. A pesar
de que la hipsodoncia es considerada un prerrequisito para el
consumo de gramineas (Janis, 2008), en este grupo de mar-
supiales, al igual que en otros grupos de mamiferos sudame-
ricanos (Scarano, 2009), su expansién a nivel faunistico es
previa a la expansion de las gramineas (Madden ez 4/., 2010)
y concomitante con una fuerte actividad volcdnica (Bello-
si, 2010), la cual habria incrementado el polvo ambiental y,
consecuentemente, ¢l grado de abrasién de las particulas de
alimento cubiertas de polvo pirocldstico.

Si bien han transcurrido ya varias décadas desde la des-
cripcién original del excelente material tipo de A. scagliai
(Simpson, 1970a) y se han postulado diversas hipétesis so-
bre la ecologfa tréfica de este grupo, hasta el momento no se
habia llevado a cabo un andlisis detallado de los patrones de
desgaste y movimientos masticatorios de Argyrolagus, como
tampoco de los Argyrolagoidea en general. En parte, esto
obedece a la escasez de materiales de argirolagoideos hasta
ahora disponibles, asi como también al avanzado estado de
desgaste dentario de muchos de sus especimenes (lo que di-
ficulta un andlisis detallado de su morfologfa). El hallazgo
de nuevos materiales provenientes de la localidad de Gran
Barranca (Goin ez al., 2010) permite ahora llevar a cabo estos
estudios.

El estudio de las facetas de desgaste permite inferir aspec-
tos funcionales de la masticacién, como la direcciéon de los
movimientos masticatorios que, a su vez, estan estrechamen-
te relacionados con la dieta. Cada fase del ciclo masticatorio
tiene asociada una serie de facetas de desgaste sobre el esmal-
te dentario (Butler, 1952; Kay, 1977; Hiiemae y Crompton,
1985; Hiiemae, 2000). El andlisis de estas facetas permite
inferir el tipo de alimento procesado por el sistema mastica-
torio. La proporcién de cada faceta y la modalidad de des-
gaste estdn relacionadas con las propiedades fisicas de estos
alimentos. Por ejemplo, las baterfas molares que procesan
principalmente tejido animal poseen un elevado porcentaje
de facetas de corte (generadas durante la Fase 1 de la mas-
ticacién; Hiiemae, 2000). Por su parte, aquellas que proce-
san semillas y frutos poseen un alto porcentaje de facetas de
trituracién (generadas durante la Fase 2). Las propiedades
fisicas de los alimentos condicionan el tipo de desgaste y,
por lo tanto, la morfologia de los molares (Lucas y Peters,
2000). La morfologfa dentaria, sobre todo molar, constituye
una respuesta adaptativa a las propiedades mecdnicas de los

alimentos procesados (Sanson, 1996). Las facetas de desgaste
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son la evidencia de la interaccién diente-alimento y de c6mo
son procesadas las particulas de este tltimo. De este modo,
los patrones de desgaste son informativos no sélo acerca de
qué alimentos fueron consumidos, sino también de qué ma-
nera. Es decir, informan sobre la dindmica de la masticacién.

Hasta el momento, no se conocen estimaciones de tama-
fio corporal para los argirolagoideos. Este pardmetro, muy
importante desde el punto de vista ecoldgico, puede calcu-
larse sobre el material dentario cominmente preservado.
Muchos factores clave en la historia de vida de un mamifero
estn regulados por la masa corporal (Eisemberg, 1990). El
tamano corporal depende, entre otras cosas, de los gradientes
de temperaturas (e.g., Regla de Bergman) y condiciona las
distribuciones latitudinales de las especies, asi como también
numerosos pardmetros relacionados con la tasa metabdlica,
la cual, a su vez, estd correlacionada con la masa corporal
en un 96% (McNab, 2008). Damuth y MacFadden (1990)
sugirieron que la masa corporal, por si sola, es la variable
predictiva mds eficaz sobre las adaptaciones de las especies y
los linajes en general.

Como ya se menciond, los andlisis de desgaste molar, mo-
vimientos masticatorios y tamafio corporal no han sido, has-
ta el momento, realizados en los marsupiales argirolagoideos.
El presente trabajo constituye una primera aproximacion a
este tipo de estudios. Los objetivos del mismo son tres: (1)
describir los patrones de desgaste oclusal; (2) inferir los po-
sibles movimientos masticatorios; y (3) estimar la masa cor-
poral de taxones seleccionados de distintos argirolagoideos.
Estos tres objetivos permitirdn realizar estimaciones sobre los
hdbitos tréficos y otros aspectos bdsicos de la paleobiologia

de este extraordinario grupo de marsupiales sudamericanos.

MATERIALES Y METODOS
Abreviaturas

EOB, Eocene Oligocene Boundary; Mx, molares supe-
riores; mx, molares inferiores; Oil, Primer englazamiento
antdrtico; P3, tercer premolar superior; p3, tercer premolar
inferior; StA, cispide estilar A; StB, cuspide estilar B; StC,
cuspide estilar C; StD, cuspide estilar D; StE, ctspide estilar
E; TMB, tasa metabdlica basal;

Acrénimos

GUHNLPam, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales,
Universidad Nacional de La Pampa; MDP, Museo de Mar
del Plata; MLP, Museo de La Plata; MPEF-PV, Museo Pa-
leontolégico Egidio Feruglio, coleccién Paleontologia Verte-

brados (Trelew, Chubut).



Material de estudio

Para cada género se utilizaron aquellas especies que estdn
representadas por especimenes en buen estado de preserva-
cién y, en lo posible, con un grado moderado de desgaste.
Los materiales analizados fueron los siguientes: Pracdens abe-
rrans Goin, Abello y Chornogubsky 2010: MPEF-PV 4243,
molar superior izquierdo; MPEF-PV 4381, molar inferior
derecho; MPEF-PV 4209, molar inferior derecho; Klohnia
major Goin et al., 2010: MPEF-PV 4279, dentario izquier-
do con raices del p3 y m1-3 completos; MPEF-PV 4288,
m?2 derecho; MPEF-PV 4173, fragmento de maxilar derecho
con M1-2; MPEF-PV 4202, M1 derecho; MPEF-PV 4217,
fragmento de dentario izquierdo con ml-3; MPEF-PV
4283, fragmento de dentario derecho con m2-3; Epiklohnia
verticalis Goin et al., 2010: MPEF-PV 3837, m1 derecho
sin hipocénido; MPEF-PV 3839, molar superior izquierdo;
Argyrolagus scagliai: MLP 91-111-1-85, créneo y mandibu-
las con la serie dentaria completa; MDP 741, rama mandi-
bular izquierda con p3—m4; MDP 973, fragmento maxilar
izquierdo con P3-M4; MDP 1413-M, fragmento maxilar
izquierdo con P3-M4; MDP 785, crdneo y mandibulas
con series dentarias completas; Microtragulus reigi Simpson,
1970a: MDP 714-S, fragmento mandibular izquierdo con
m2-4; MLP 86-VI-20-17, fragmento maxilar izquierdo con
P3-M2; GHUNLPam 9617, fragmento maxilar izquierdo
con P3—M3. Para el andlisis de facetas de oclusién se uti-
lizaron los M2/m1-m2 de acuerdo a la disponibilidad de
los materiales. No se han incluido en el andlisis de desgas-
te y oclusién, pero si en el de tamafio corporal, las especies
Groeberia miniprioi (Patterson, 1952), G. pattersoni (Simp-
son, 1970b), Patagonia peregrina (Pascual y Carlini, 1987),
Anargyrolagus primus Carlini, Pascual y Goin, 2007, Proar-
gyrolagus bolivianus Wolf, 1984 y Hondalagus altiplanensis
Villarroel y Marshall, 1988. Esto obedece a que, en dos ca-
sos, no pudo analizarse el material original de estas especies
(P bolivianus, H. altiplanensis); en los restantes, por estar los
dientes en avanzado grado de desgaste. Para la estimacién de
la masa corporal de estos taxones, se emplearon mediciones
ya publicadas de las piezas molares: Wolff (1984; Proargyro-
lagus bolivianus), Sinchez-Villagra et al. (2000; Hondalagus
altiplanensis) y Carlini et al. (2007; Anargyrolagus primus).

Homologias cuspidales

Las hipétesis de homologias cuspidales para los Argyro-
lagoidea seguidas en este trabajo estdn basadas en Goin et
al. (2010) y Goin y colaboradores (datos personales). Estos

autores sugieren que tanto Praedens como Klohnia pueden
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representar argirolagoideos generalizados y notan la existen-
cia de una ctispide neomérfica en el trigénido de sus molares
inferiores; la misma se ubica labial y posteriormente al pro-
tocdnido, por delante del hipocénido. En el caso de Praedens
aberrans, es visible el contacto de la postprotocristida no con
la postmetacristida del metacénido, sino con esta neoctispi-
de que los autores denominaron ectostilido. Esta neoctspi-
de estd presente en Klohnia major y Epiklohnia verticalis con
mayores dimensiones que en P aberrans y el contacto entre
la misma y el protocénido es menos evidente, pero existe.
Esta interpretacion de las cispides en los argirolagoideos ge-
neralizados es extensiva a los taxones mds especializados de la
Familia Argyrolagidae. Sobre esta base, Goin y colaboradores
(datos personales) plantean que las cispides que conforman
el molar de los Argyrolagidae son las siguientes: en el l6bulo
anterolabial se ubica el ectostilido (neoctspide); en el 16bulo
anterolingual se dispone el protocénido; en el 16bulo pos-
terolabial, el hipocdnido; y en el lébulo posterolingual, el
entocénido. Con respecto a los molares superiores, Goin ez
al. (2010) utilizaron la terminologia de Hershkovitz (1971)
para denominar como plataforma epiconular a la estructura
ubicada en el extremo anterolabial del molar argirolagoideo
generalizado, por debajo de la StA. El uso de esta termino-
logfa no implica, sin embargo, homologia alguna con las es-
tructuras homdnimas del molar euterio. Siguiendo el mismo
criterio y la misma terminologia, aqui se identifica una nueva
estructura en los molares superiores de Klohnia'y Epiklohnia,
que se denomina estilocénulo y es la estructura neomérfica
antagonista del ectostilido (véase mds abajo). En la Figura 1
se representa la evolucién del patrén molar argirolagoideo
de acuerdo con Goin et al. (2010) y Goin y colaboradores
(datos personales) y se incluye la evidencia aportada por este

trabajo.

Patrones de desgaste

Se llevé a cabo una descripcién de los patrones de des-
gaste oclusal en especies representativas de casi todos los gé-
neros de Argyrolagoidea. Para ello, se utilizd la nomenclatura
de facetas de Butler (1952) y de Kay (1977); esta tltima se
menciona entre paréntesis siguiendo la sugerencia de Rens-
berger (1978) de utilizar conjuntamente ambas nomenclatu-
ras (Tab. 1). Debido a las transformaciones evidentes en los
molares de los argirolagoideos con respecto al patrén tribos-
fénico generalizado, varios aspectos del esquema de desgas-
te entre ambos difieren notablemente; en consecuencia, en
la Tabla 1 se describe cada uno de los contactos cuspidales

involucrados en la formacién de cada faceta en un molar
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tribosfénico generalizado y su correspondencia en el molar neralizado (Tab. 1). Se analizaron los contactos apicales entre
argirolagoideo generalizado. En el texto se identifican con as- molares superiores ¢ inferiores y se identificaron las ctspides
terisco aquellas facetas que en el molar argirolagoideo se dis- que intervienen en cada uno de ellos. Adicionalmente, se
ponen en cuspides distintas a las del patrén tribosfénico ge- identificaron las 4reas de desgaste correspondientes a las fases

Ant

Alphadon Praedens Klohnia Argyrolagus

Figura 1. 1, Dibujo esquematico del molar tribosfénico generalizado con la localizacion de las facetas de desgaste. A la izquierda un molar superior
y a la derecha su antagonista inferior/ schematic drawing of the generalized tribosphenic molar with the location of the wear facets. On the left an up-
per molar and their lower counterpart at right; 2, Diagrama de los distintos estadios en la evolucién del patréon molar argirolagoideo (superior e
inferior) en comparacién con el molar de un metaterio generalizado (Alphadon Simpson, 1929)/ diagram showing different stages in the evolution of
argirolagoid molar pattern (upper and lower) compared with a generalized methatherian (Alphadon Simpson, 1929). 1, paracono y protocénido/ pa-
racone and protoconid; 2, protocono y paraconido/ protocone and paraconid; 3, Metacono y metaconido/ metacone and metaconid; 4. Estilocénulo y
ectostilido/ styloconule and ectostylid. Nétese la migracion del protocénido desde su posicion ancestral labial (Alphadon) hasta su posicién lingual
(Argyrolagus)/ note the migration of protoconid from it ancestral labial location (Alphadon) to a lingual location (Argyrolagus).

362



I y II del ciclo masticatorio (Hiiemae, 2000). En funcién
de los patrones de desgaste oclusal, se reconstruyeron para
cada especie los esquemas inferidos de movimientos oclu-
sales (Butler, 1980, 1985) que pueden ser: ortal, en el cual
la mandibula se desplaza en sentido vertical con respecto al
maxilar; propalinal, en el cual la mandibula se mueve en sen-
tido anterior; y ectental, en el cual la mandibula se desplaza
lateralmente con respecto al eje sagital. Estos movimientos
fueron corroborados mediante la medicién bajo lupa bino-
cular de las estrias direccionales sobre el esmalte de las crestas
(Greaves, 1973; Olivares ez al. 2004), para lo cual se midié el
dngulo entre las estrias y el eje sagital del crdneo. En los casos
en que s6lo se contd con elementos dentarios, el eje sagital
se extrapolé mediante la superposicion de dichos elementos
sobre el material bien preservado de A. scagliai. Este procedi-
miento se basa en la presuncién de que la morfologia palatal
y la disposicién de los elementos dentarios sobre el maxilar
en todos los argirolagoideos sigue un patrén similar al de 4.
scagliai, especie de la cual se dispone de paladares completos.
En esta especie, los molares estdn parcialmente imbricados
en vista oclusal y los M2-3 marcan el mdximo de curvatura
de la serie molar. Esta presuncidn se corrobora parcialmente
en un examen visual de los especimenes de Klohnia major,

varios de los cuales han preservado fragmentos maxilares.

Masa corporal

Las estimaciones de masa corporal fueron utilizadas para
establecer las restricciones fisioldgicas impuestas por el ta-
mafio a las potenciales dietas inferidas a partir de los andlisis

morfoldgicos. Para llevar a cabo las estimaciones, se utilizd la
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base de datos de marsupiales de Gordon (2003) para calcular
las ecuaciones que relacionan las medidas molares (longitu-
des mdximas y dreas) con el peso de la especie. Se calcularon
las regresiones por minimos cuadrados (Sokal y Rohlf, 1995)
para ambas series molares (superior e inferior). Todas las ecua-
ciones son de la forma InY=a + b In X, donde Y es la masa
corporal en gramos, X la medida molar (largo o drea), a es la
ordenada al origen y b la pendiente de la recta. Los valores de
ay b se expresan en la Tabla 2 para cada una de las estimacio-
nes. Adicionalmente, se calcularon los pardmetros estadisticos
asociados a cada regresién para medir la bondad del ajuste
(Tab. 2). Se calculé también un factor de correccién (smea-
ring estimate; Smith, 1993) para minimizar el sesgo derivado
de la transformacion logaritmica de los datos originales. Este
factor fue multiplicado por los resultados retransformados de
la masa corporal. Debido a que el coeficiente de determina-
cién (r?) no mide con certeza la capacidad predictiva del mo-
delo (Smith, 1993), se calcularon los errores porcentuales de
prediccién (% PE) y los errores estdndar de la estimacion (%
SEE; Van Valkenburgh, 1990). Para elegir el modelo mds efi-
caz a la hora de predecir la masa corporal, se listaron los mis-
mos en orden creciente de % PE y de % SEE vy se eligieron las
ecuaciones con menores valores, en funcién de los elementos
dentarios preservados. Las ecuaciones utilizadas, las estadisti-
cas asociadas a las mismas y los valores obtenidos para la masa

corporal se resumen en las Tablas 2 y 3.

RESULTADOS
Patrones de desgaste y esquemas de oclusion

A diferencia de los marsupiales generalizados, en los

TaBLA 1 - Facetas de desgaste en una denticion tribosfénica generalizada y su correspondencia con el patrén argirolagoideo generalizado/
wear facets in generalized tribosphenic dentition and their correspondence with the generalized argirolagoid pattern.

TRIBOSFENICO GENERALIZADO

ARGYROLAGOIDEA GENERALIZADO
Molares superiores Molares inferiores

Metacono distal + StA distal

Facetas Molares superiores Molares inferiores
1(2) Metacono distal Protocénido mesial
2(1) Paracono mesial Protocénido distal
3(5) Protocono mesial Metaconido distal
4(7) Hypocono distal Metacénido mesial
5(10) Hypocono bucal Protocédnido lingual
6(3) Paracono distal Hipocdnido mesial
7 (4) Metacono mesial Hipocénido distal
8(8) Hypocono mesial Entocénido distal
9(6) Protocono distal Entocénido mesial
10(9) Protocono bucal Hipocdnido lingual

Paracono mesial
Protocono mesial

Metacdnulo distal

Protocono bucal mesial

Paracono distal
Metacono mesial
Metacénulo mesial
Protocono distal

Protocono bucal distal

Ectostilido mesial + protocénido mesial
Ectostilido distal

Paracénido distal + metaconido mesial
Ectostilido mesial + hipoconulido mesial
Ectostilido lingual

Hipocdnido mesial

Hipocénido distal

Hipocdnido distal

Entocdnido mesial

Hipocénido lingual
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cuales el movimiento masticatorio es predominantemente
ortal (Hiiemae y Crompton, 1985), en los argirolagoideos
los componentes propalinal y ectental son muy importan-
tes; esto se ve reflejado en la disposicion de las superficies de
desgaste. Pueden apreciarse varias diferencias entre las espe-
cies mds generalizadas (e.g., Klohnia major) y aquellas mds
especializadas (e.g., Argyrolagus scagliai). En estas Gltimas,
el patron de cuspides estd muy modificado y el patrén de
desgaste se simplifica por la coalescencia de algunas facetas.
El esquema bdsico de facetas de desgaste de un argirolagoi-
deo generalizado se resume en la Tabla 1. A continuacidn, se
describen los patrones de desgaste y los movimientos mas-
ticatorios inferidos de especies representativas de los argiro-
lagoideos generalizados (Praedens, Klohnia y Epiklohnia) y
especializados (Argyrolagus y Microtragulus).

Praedens aberrans. La compleja morfologia molar de 2 abe-
rrans hace dificil la interpretacién del ciclo masticatorio; sin
embargo, la identificacién de algunas facetas de desgaste ha
permitido elaborar un patrén de contactos oclusales (Fig. 2)

que se podrd someter a prueba con el hallazgo de nuevos

especimenes mejor preservados, sobre todo de los molares
superiores.

La primera etapa del ciclo masticatorio estd caracterizada
por los contactos apicales entre las principales cispides de los
molares superiores ¢ inferiores. En el caso de P aberrans, es-
tos contactos estdn determinados por los siguientes pares de
estructuras: (a) paracono/ectostilido, (b) StB ladera mesial/
hipocénido, (c) StA/protocédnido, (d) base del protocono/
metacénido y (e) 4pice del protocono/entocdnido (Fig. 2).
Este patrén difiere notablemente de los contactos apicales
en un molar tribosfénico generalizado, fundamentalmente
debido a la reorganizacién topografica de las principales es-
tructuras como resultado del surgimiento de ctspides neo-
morficas en los molares inferiores y por la existencia de un
proceso de “conversién y captura” de crestas sensu Hershko-
vitz (1971) (ver Goin et al., 2010).

En P aberrans, las facetas de desgaste que evidencian la
etapa ritmica de la masticacion, sean estas de corte (Fase 1)
o de molienda (Fase 2), pueden ser reconocidas sélo par-

cialmente. Aquellas generadas por el desplazamiento del hi-

TABLA 2 - Pardmetros alométricos de las ecuaciones construidas con los estadisticos y factores de correccién asociados/ allometric parameters of
equations constructed with their statistical parameters and their correction factors. a, ordenada al origen/ intercept; b, pendiente/ slope; Min,
valores minimos de la variable independiente/ minimum values of the independent variable; Mdx, valores mdximos de la variable independiente
/ maximum values of the independent variable; LCI, limite de confianza inferior/ lower confidence limit; LCS, limite de confianza superior/ upper
confidence limit; R2, coeficiente de determinacion/ determination coefficient; %PE, error de prediccion porcentual/ porcentual predictive error;
%SEE, error porcentual estdndar del estimador/ porcentual standard error of the estimate; SE, factor de correccién/ smearing estimate

Molar a b Min Max 95,0% LCI
M2L 1,89 3,14 075 4,86 1,712
m3L 1,76 3,17 02 4,38 1,115
M2A 2,52 1,65 0,29 2,43 081
MIL 1,85 3,31 0,73 47 1,571
m2A 1,47 1,67 0,13 2,47 0,737
MIA 1,61 1,72 0,22 2,45 0,773
m2l 1,65 3,32 0,14 424 1,092
mi1A 2,98 1,59 031 2,31 08
M3A 1,60 1,61 -0,3 1,49 0312
M3L 2,10 3,01 0,66 4,79 1,69
m3A 2,54 1,60 022 2,43 0,744
miL 2,01 3,28 -0,3 4,09 0,839
M4L 3,30 3,34 -0,06 3,44 1,09
M4A 2,43 1,74 0,17 2,2 0,701
m4L 2,10 2,98 -0,01 4,33 0,932
m4A 2,93 1,50 2,48 91 43

95,0% LCS R2 %PE %SEE SE

2,704 0,95 7,03 38,04 1,16
2,153 0,95 12,82 39,14 1,11
1,335 0,95 20,96 37,44 1,76
2,539 0,96 35,57 34,92 1,09
1,292 0,96 36,79 42,57 1,15
1,304 0,96 37,44 37,64 1,55
2,104 0,95 39,72 37,34 1,20
1,303 0,94 39,96 32,60 1,12
0,801 0,84 45,01 44,92 il 1133
2,717 0,93 56,81 36,82 1,11
1,298 0,93 58,38 43,10 1,12
1,892 0,96 60,16 31,78 1,10
2,029 0,87 69,95 54,17 1,15
1,212 0,95 74,55 52,01 1,20
2,028 0,00 105,15 45,06 1,13
6 0,00 165,54 47,93 1,19

Todos los valores estdn en unidades de logaritmo natural/ all values are in natural logarithm units
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Figura 2. Praedens aberrans: 1, Molar superior derecho (MPEF-PV 4243), vista oclusal consignando cuspides, contactos oclusales y facetas de
desgaste/ occlusal view of upper right molar showing cusps, occlusal contacts, and wear facets; 2, Molares inferiores derechos, presumiblemente
m1-2 (MPEF-PV 4381 y MPEF-PV 4209), vista oclusal/ occlusal view of lower right molars probably m1-2; 3-5, Esquemas de oclusiéon mostrando los
estadios masticatorios/ occlusal drawings with masticatory stages. Las flechas indican el vector resultante del movimiento oclusal/ arrows indicate
the masticatory vector. Lineas negras, molares superiores; lineas grises, molares inferiores/ black lines, upper molars; grey lines, lower molars. a, b, ¢, d
y e, contactos cuspidales/ cuspidal contacts; En., entocénido/ entoconid; Ec., ectostilido/ ectostylid; Epi., plataforma epiconular/ epiconular shelf; Es.,
estiloconulo/ styloconule; Hy; hipoconido/ hypoconid; Hyd., hipoconulido/ hypoconulid; Me., metacono/ metacone; Med., metacénido/ metaconid;
Melo., metacénulo/ metaconule; Pa., paracono/ paracone; Pad., paraconido/ paraconid; Prd., protoconido/ protoconid; Pro., protocono/ protocone.
Ver Tabla 1 para nomenclatura de facetas/ see Table 1 for facet nomenclature. Escala/ scale: 0,2 mm.
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pocénido en el molar superior (facetas 6 (3) y 7 (4)) son
reconocibles sobre las caras posterior del paracono y ante-
rior del metacono, respectivamente. Las mismas ocupan una
posicién mds labial en relacién con el patrén tribosfénico
generalizado. Las facetas generadas por las crestas del proto-
cénido son reconocibles y se ubican en los molares inferiores
en las caras anterolabial (1 (2)*) y posterior del protocénido
(2 (1)*), respectivamente. Las mismas se correlacionan en los
molares superiores con las superficies de desgaste identifica-
das en las caras anterior del paracono y posterior del metaco-
no, respectivamente (Fig. 2). De las facetas linguales de cor-
te, se reconocen la 9 (6), en las caras anterior del entocénido
y posterior del protocono, y la 3 (5)* sobre las caras mesial
del protocono y distal del metacénido reducido. Finalmente,
la actividad compresiva se evidencia en el desgaste hallado
sobre la cara interna de la plataforma epiconular (Fig. 2) y en
la superficie de desgaste lagunar sobre la cara interna anterior
del protocono que se interpreta como la faceta 10 (9). Am-
bas fueron generadas por el desplazamiento del hipocénido
sobre esta region de la superficie oclusal superior. El patrén
de facetas oclusales de Praedens indica un movimiento mas-
ticatorio caracterizado por la combinacién de movimientos
ortales y ectentales, sin hallarse evidencia de componentes
anteroposteriores. No se pudieron identificar estrfas direc-
cionales en este taxén.

Klohnia. El andlisis de las facetas de desgaste permite in-
ferir un movimiento masticatorio caracterizado por tres
componentes: ortal, ectental y propalinal. En la fase inicial
del ciclo masticatorio, la mandibula se desplaza hacia arriba
para generar el contacto apical de las cispides de los molares
inferiores con aquellas de los superiores. Durante esta etapa,
denominada de “puncién y rotura” (puncture-crushing), se
evidencian las siguientes interacciones apicales. El ectostilido
o cuspide neomérfica inferior ocluye sobre una estructura
localizada en el extremo labial de la preparacrista. Este con-
tacto estd evidenciado por un drea de desgaste lagunar en
el extremo de la mencionada cresta. Esta estructura parece
ser un pequefio cénulo y aqui se lo denomina estilocénulo,
siguiendo la terminologfa de Hershkovitz (1971). El contac-
to oclusal entre el ectostilido y el estilocdnulo se denomina
contacto “@” (Fig. 3, contacto “a”). El segundo contacto api-
cal ocurre entre el hipocénido y la ctspide StC en el margen
labial (Fig. 3, contacto “b”). En el margen lingual, los con-
tactos apicales estdn dados por el protocénido con la plata-
forma epiconular (“¢”), el protocono y el metacénido (“d”)
y entre el entocénido y el metacénulo (“¢”) (Fig. 3). Estos

contactos oclusales quedan evidenciados por superficies de
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desgaste de forma lagunar, tipicas de los contactos apicales.
El ciclo masticatorio contintia con un movimiento de la
mandibula en sentido anterior y lateral, en una combinacién
de movimientos propalinales y ectentales. Esta parte del ciclo
corresponde a la Fase 1 de la etapa ritmica y se evidencia en
las facetas de corte bucales y linguales localizadas a lo largo
de las mayores crestas de los molares (Fig. 3). Al desplazarse,
el hipocénido origina las facetas bucales 6 (3) y 7 (4) sobre la
postparacrista y la premetacrista, respectivamente. El ectosti-
lido y el protocénido dan origen conjuntamente a las facetas
1 (2)* y 2 (1)*, ubicadas sobre las crestas posteriores de la
StA y la postmetacrista (faceta 1 (2)) y sobre la preparacrista
(faceta 2 (1)). Las facetas linguales son originadas por los
contactos del paracénido con la preprotocrista (faceta 3 (5)*)
y por el entocénido con la postprotocrista (faceta 9 (6)). El
ciclo culmina con la Fase 2, en la cual ocurre la mayor activi-
dad de molienda y en la que tiene lugar la oclusién céntrica.
Esta fase estd caracterizada por contactos entre las ctspides
labiales de los molares inferiores y las linguales de los molares
superiores. El ectostilido contacta durante la oclusién céntri-
ca con la base del protocono en su porcién anterior (faceta
5 (10)*) y luego se aloja en el espacio interdental existente
entre el metacénulo del molar anterior y el protocono del
molar posterior. El hipocénido contacta con la cuenca del
protocono en su sector distal y con la base del metacénulo
en el sector mesial, originando la faceta 10 (9). Las facetas 8
(8)* y 4 (7)* son originadas por los contactos entre la ladera
posterior del entocdnido y la cresta anterior del metacédnulo
y entre el hipoconulido y la cresta posterior del metacénulo,
respectivamente (Fig. 3). Las estrfas direccionales medidas
sobre el esmalte de Klohnia muestran un dngulo de 43,4°
respecto al eje anteroposterior.

Epiklohnia. Los movimientos masticatorios resultan simi-
lares a los observados en Klohnia. A pesar de que el molar
inferior se encuentra fragmentado y sélo se ha preservado la
porcién anterior, algunos contactos cuspidales son evidentes.
Los contactos “a”, “c”, “d” y “¢” son reconocibles y apoyan
una hipdtesis de oclusién de las cuspides labiales, entre el
estilocdnulo y el ectostilido, por un lado, y la StC y el hipo-
c6nido, por el otro (este ultimo, preservado sélo en su por-
cién mds basal y anterior). En relacién al estilocénulo, este
se observa en el extremo labial de la preparacrista como una
pequena elevacién y se halla separado del paracono por la
base (Fig. 4). Con respecto a las cispides linguales, se puede
inferir un contacto apical entre el protocono y el entocénido
(“d”), por un lado, y entre el metacénulo y el metacénido

« »

¢”), por el otro. En los molares superiores se preservaron
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Figura 3. Klohnia major: 1, Vista oclusal de un M1 derecho (MPEF-PV 4202)/ occlusal view of a right M1; 2, Vista oclusal de un m2 derecho (MPEF-PV
4288)/ occlusal view of a right m2; 3-5. Esquemas de oclusién mostrando las distintas fases masticatorias/ occlusal drawing with masticatory stages.
Ver Figura 2 para las referencias/ see Figure 2 for references. Escala/ scale: 1 mm.
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todas las facetas de oclusién, pero sdlo se pudieron corro-
borar con el molar inferior las facetas de corte 1 (2)*, 2 (1)*
y 9 (6), asi como también la faceta de molienda 5 (10)*.
De todas maneras, la disposicién y la forma de estas facetas
permiten inferir una serie de movimientos masticatorios con
fuertes componentes propalinales y ectentales (Fig. 4). Los
resultados de la medicién de estrias en Epiklohnia arrojan un
dngulo de 52,3° respecto al eje anteroposterior.

Argyrolagus. El patrén de desgaste se simplifica en las espe-
cies de este género por la coalescencia de algunas facetas. Este
hecho se debe a la lateralizacién de las caspides y crestas la-
biales que generan una superficie de corte labial virtualmente
continua. Los contactos cuspidales se mantienen dentro del
patrén bésico argirolagoideo (Fig. 5), con leves modificacio-
nes. A diferencia de los argirolagoideos basales, el ectostilido
ocluye en el extremo anterolabial del molar superior, mien-
tras que en los primeros lo hace sobre la pequefa cuspula
(estilocdnulo) localizada en el extremo labial de la prepara-
crista. En Argyrolagus, el hipocdnido ocluye en la centrocrista
debido a la ausencia o gran reduccién de las caspides estilares.

Pueden apreciarse todas las facetas de corte del patrén bdsico

de los argirolagoideos (Tab. 1). Por su parte, las facetas de
molienda alcanzan un desarrollo extremo conformando una
gran drea continua por coalescencia de las facetas 5 (10)* y 10
(9). Cabe destacar que el protocénido, en el molar inferior, se
encuentra situado en el margen lingual, ocupando la posicién
topogréfica del metacénido de un diente tribosfénico genera-
lizado. Esta configuracién genera una faceta de desgaste en las
caras interna y posterior del protocénido, que contacta con
la ladera mesial del protocono en el diente superior (3 (5)*).
Esta faceta es dejada por la ladera interna del protocdnido al
contactar anteriormente al protocono. Este patrén de desgas-
te sugiere un fuerte componente anterior en la masticacién de
Argyrolagus. Las estrias direccionales muestran un dngulo de
52,33° respecto al eje anteroposterior.

Microtragulus. M. reigi muestra un patrén extremadamente
similar al de Argyrolagus, asi como también los mismos mo-
vimientos masticatorios inferidos. Los contactos apicales se
dan entre los mismos pares de cispides que en Argyrolagus,
con el ectostilido ocluyendo sobre el extremo anterolabial
del diente superior y el hipocdnido sobre la centrocrista, la

cual estd muy reducida en el M2. Se observan las mismas

TaLA 3 - Estimacion de masas corporales a partir de medidas en molares superiores e inferiores. En gris estdn las mejores estimaciones/body
mass estimations from upper and lower molar measurements. Gray cells contain the best estimations. L, largo mdximo/ maximum length;
A, drea/ area. Las longitudes estdn en milimetros y las superficies en mm?/lengths are in mm and surfaces in mm?

Serie superior MI1L MI1A
Argyrolagus scagliai 37,85 47,52
Microtragulus reigi 42,36 33,03
Proargyrolagus bolivianus

Hondalagus altiplanensis 42,12 24,98
Anargyrolagus primus 19,71 15,99
Klohnia major 174,33 123,91
Epiklohnia verticalis

Praedens aberrans

Groeberia minoprioi 46,15 100,47
Groeberia pattersoni 40,01

Serie inferior miL miA
Argyrolagus scagliai 34,87 153,64
Microtragulus reigi 38,70 72,56
Proargyrolagus bolivianus

Hondalagus altiplanensis 26,16 46,00
Anargyrolagus primus

Klohnia major 195,87 258,64
Epiklohnia verticalis 138,52 357,35
Praedens aberrans

Groeberia minoprioi 39,86 163,08
Groeberia pattersoni

Patagonia peregrina 18,4 304

M2L M2A M3L M3A M4L M4A
60,94 46,57 42,47 32,20 78,59 48,48
45,39 28,53 40,08 34,73 48,46 10,45
35,09 21,18 22,51 19,88 24,33 7,92
26,89 16,69 26,87 19,53 59,26 16,04

140,71 90,66 293,68 203,06

188,29 100,31
52,79 68,99 13,58 13,82 275,82 141,15
44,34 11,75 11,96

m2L m2A m3L m3A m4L m4A
41,04 130,70 35,36 123,96 21,43
25,87 5332 27,30 54,89 29,68 37,57
22,38 59,50 23,79 58,02
14,63 31,26 17,05 33,90 27,89 31,60

147,38 241,26 128,00 223,59

3,64 1,59

57,23 224,47 67,75 498,53 73,08 152,16
41,56 147,12 31,01
58 12,9 6
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Figura 4. Epiklohnia verticalis: 1, Vista oclusal de un molar superior izquierdo (MPEF-PV 3839)/ occlusal view o a left upper molar; 2, Vista oclusal
de un m1 derecho fragmentario (MPEF-PV 3837)/ occlusal view of a fragmentary right m1; 3-5, Esquemas de oclusién mostrando las distintas fases
masticatorias/ occlusal drawing with masticatory stages. Ver Figura 2 para las referencias/ see Figure 2 for references. Escala/ scale: 1 mm.
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facetas de corte y molienda que en Argyrolagus (Fig. 5). En
Microtragulus, la faceta de corte 6 (3) estd reducida debido a
la disminucién en tamafio del paracono en el M2. Las estrias
direccionales estdn en un dngulo de 50,34° respecto al eje

anteroposterior.

Tamadio corporal

El cdlculo de tamafo para Argyrolagus scagliai result6 en
una masa corporal promedio de 60,9 g correspondiente a
la mejor estimacién basada en el largo del M2 (Tabs. 2-3).
Para Microtragulus, la masa estimada fue de 45,4 g, también
a partir de la ecuacién del largo del segundo molar superior.
En el caso de Proargyrolagus, se debié elegir una estimacién
basada en la serie molar inferior, optdndose por aquella resul-
tante a partir del largo del m3 (la segunda mejor regresion;
Tab. 2). La masa corporal estimada para Proargyrolagus bo-
livianus es de 23,7 g. Para las especies Hondalagus altipla-
nensis 'y Anargyrolagus primus, la masa estimada es de 35,09
y 26,89 g, respectivamente; ambos resultados derivan de la
utilizacién del largo del M2 (Tab. 3). Los pesos estimados
para Klohnia major y Epiklohnia verticalis son 140,71 gy
188,29 g, respectivamente (Tab. 3). Finalmente, para Prae-
dens aberrans se obtuvo una estimacién de 3,64 g basada en
la ecuacién del 4rea del primer molar inferior. Para Groeberia
miniprioi y G. pattersoni se obtuvieron masas corporales de
52,7 y 44,4 g, respectivamente. Los resultados para Patago-
nia peregrina arrojan un valor promedio de 6 g (Tab. 3).

La masa corporal promedio para la superfamilia es de
44,34 g, calculada como la mediana de las estimaciones ele-
gidas para cada especie. Se prefiere utilizar la mediana y no
la media aritmética como medida de ponderacidn, ya que la
misma se halla menos influenciada por los valores extremos,
de manera tal que la mediana representa mejor la tenden-
cia central de la muestra. La Tabla 4 resume las estadisticas
descriptivas para la distribucién de masas corporales de la

Superfamilia Argyrolagoidea.

TasLA 4 - Estadistica descriptiva para la distribucion de masas corpo-
rales/ descriptive statistics for body mass distrubution

Estadistico Valor
Mediana / median 44,34
Q1, primer cuartil / first quartile 25,34
Minimo / minimum 3,64
Mdximo / maximum 188,29
Q3, tercer cuartil / third quartile 56,86
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DISCUSION
Patrones de desgaste en los argirolagoideos

La morfologia de Praedens aberrans permite apreciar, so-
bre todo en el molar inferior, la condicién inicial a partir
de la cual deriva el patrén oclusal de los Argyrolagoidea. La
faceta 1 (2)* se desarrolla en este género sobre la cara mesial
del protocénido y la distal del metacono. Sin embargo, a
causa de la lingualizacién del protocénido y el agrandamien-
to del ectostilido en las formas especializadas, esta faceta se
extiende sobre la cara mesial del ectostilido y la distal del
metacono. En Klohnia y Epiklohnia se evidencia la condicién
intermedia. La faceta 1 (2)* aparece dividida y se desarrolla
en los molares inferiores sobre las caras mesiales del protocé-
nido y del ectostilido y sobre las caras distales del metacono
y la StA. Con respecto a la faceta 2 (1)*, ésta se desarro-
lla en Praedens sobre las caras distales del protocdnido y el
incipiente ectostilido (en los molares inferiores) y sobre la
cara mesial del paracono (en los superiores). En los taxones
mds modernos, esta faceta se extiende sobre la cara distal del
ectostilido (mds desarrollado) y la cara mesial del paracono.
En Klohnia'y Epiklohnia se observa, acentuada, la condicién
de Praedens. La faceta 2 (1)* estd dividida y ocupa toda la
cara distal del protocénido y del ectostilido en los molares
inferiores y la cara mesial del paracono en los superiores. Este
patrén obedece a la progresiva “captura” de la postprotocrista
por parte del ectostilido, que alcanza su condicién extrema
en Argyrolagus y Microtragulus, en los cuales la conexién en-
tre el protocdnido y el ectostilido ha desaparecido completa-
mente (datos personales de Goin y colaboradores). La faceta
3 (5)* de los argirolagoideos aparece en Praedens ocupando
la misma posicién que en un molar tribosfénico generaliza-
do. La misma se ubica sobre la cara anterior del protocono
y la posterior del metacénido. Sin embargo, en los restantes
géneros, la posicién original del metacénido es ocupada pro-
gresivamente por el protocénido, el que se desplaza desde su
ubicacidon normal (labial) hasta volverse completamente lin-
gual en los taxones mds modernos. En los molares de Klohnia
y Epiklohnia, la faceta 3 (5)* se halla sobre la cara distal del
paracénido y en los de Argyrolagus y Microtragulus se ubica
sobre la cara distal del protocénido. La faceta 4 (7)* aparece
en Klohnia y Epiklohnia sobre la cara distal del hipocénido y
la distal del metacénulo. Esta faceta desaparece en los géne-
ros subsiguientes a consecuencia de la incorporacién del me-
tac6nulo a la cuenca del trigono. El mismo fenémeno ocurre
con la faceta 8 (8)*, desarrollada sobre el entocénido distal
y el metacénulo mesial de Klohnia y Epiklohnia. La faceta 5

(10)* se observa en todos los géneros excepto en Praedens.
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Figura 5. Argyrolagus scagliai: 1, Vista oclusal de un M2 izquierdo (MDP 785)/ occlusal view of a left M2; 2, Vista occlusal de un m2 izquierdo (MDP

741)/ occlusal view of a left m2; 3, Vista lingual del mismo espécimen, pero mostrando los m1-2/ lingual view of the same specimen showing the m1-2;

4-6, Esquemas de oclusion mostrando las distintas fases masticatorias/ occlusal drawing with masticatory stages. Ver Figura 2 para las referencias/

see Figure 2 for references. Escala/ scale: 1 mm.
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Esta faceta se halla en Klohnia'y Epiklohnia ocupando la cara
lingual del ectostilido y la labial del protocono en su porcién
mds anterior (adyacente a la plataforma epiconular). En los
géneros terminales, esta faceta se desplaza hacia la porcién
distal de la cuenca del trigono. Esta migracién se debe, pre-
sumiblemente, a que en estos géneros la oclusién se da entre
dos molares superiores y uno inferior, de tal modo que el
desplazamiento de la faceta 5 (10)* es en realidad en sentido
mesial hacia el molar préximo anterior. Las facetas 6 (3), 7
(4) y 10 (9), desarrolladas sobre el hipocénido, son homo-
logas a las del molar tribosfénico generalizado y ocupan las
mismas posiciones topograficas. Lo mismo ocurre con la fa-
ceta 9 (6) sobre la cara anterior del entocénido y la posterior
del protocono.

Con respecto a los contactos cuspidales que caracteri-
zan la fase inicial de la oclusién, los argirolagoideos, excepto
Praedens aberrans, comparten en lineas generales el mismo
patrén (Fig. 2). El contacto cuspidal “a” involucra al estilo-
cénulo en los dientes superiores y al ectostilido en los infe-
riores; el contacto cuspidal “b” involucra a la StC o, en su
ausencia, al punto medio de la centrocrista en los molares
superiores y al dpice del hipocénido en los inferiores; el con-
tacto cuspidal “c” ocurre entre la plataforma epiconular y el
protocdnido; el contacto cuspidal “d” se forma entre el pro-
tocono y el metacénido; y el contacto “¢” involucra al me-
tac6nulo y al entocénido (excepto en Epiklohnia; vedse mds
abajo). El hecho de que P aberrans difiera en el esquema de
contactos cuspidales respecto del resto de los argirolagoideos
se debe principalmente a que la disposicién del protocénido
es medial en esta especie (Fig. 1), debido a que el ectostilido
es incipiente y no ha desplazado adn al protocdnido hacia el
margen lingual, condicién que caracteriza al resto de los Ar-
gyrolagoidea. Como se mencioné mds arriba, los contactos
cuspidales linguales (“d” y “¢”) diferencian a Epiklohnia de
los restantes argirolagoideos. En esta especie, el protocono
ocluye con el entocdnido, mientras que el metacénulo oclu-
ye con el metaconido. Esta condicidn pareciera ser el resul-
tado de la profundizacién de los surcos linguales y labiales y
del agrandamiento del metacénulo. Como consecuencia de
tales transformaciones, el 16bulo anterior del molar inferior
se halla desplazado hacia delante con respecto a la condi-
cién observada en Klohnia. Tal adelantamiento culmina con
el contacto entre el metacénulo del molar superior y el en-
tocénido no de su par antagonista, sino del siguiente. En
otros términos, cada molar inferior de Epiklohnia ocluye con
dos molares superiores. Este modo de oclusién se observa

también en las especies de Argyrolagidae, en las cuales los
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l6bulos en los molares inferiores son muy notorios (Fig. 5).
Sin embrago, los contactos apicales en Argyrolagus y Micro-
tragulus son los mismos observados en Klohnia. El protocono
contacta con el metacdnido, que se halla reducido al extremo
distal del 16bulo anterior, y el metacénulo lo hace con el en-
tocénido del I6bulo posterior (Fig. 5). Esta serie de contactos
cuspidales implica, en términos evolutivos, la desaparicién
del paracénido y una lingualizacién del protocénido que
pasa a ocupar una posicién mediolingual en el l6bulo ante-
rior, quedando el metacdnido reducido al extremo distal del
16bulo posterior. Esta condicién se observa en una vista lin-
gual de los molares inferiores de Argyrolagus scagliai (Fig. 5).
En sintesis, el patron de contactos apicales descripto en este
trabajo sustenta una hipétesis de homologia cuspidal para los
Argyrolagidae en la que las principales cispides del 16bulo
anterior en los molares inferiores son el ectostilido (labial)
y el protocénido (lingual), mientras que el 16bulo posterior
tiene al hipocénido (labial) y al entocdnido (lingual).

Una de las caracteristicas mds notables del sistema de
masticacién argirolagoideo es la tendencia a la coalescencia
de facetas, tanto de corte como de molienda. En los taxones
mds derivados (i.e., las especies de Argyrolagus y Microtragu-
lus), este cardcter se acentda de tal modo que se observa una
superficie amplia y continua en la cara interna de las ctispides
del protocono y el metacénulo en los molares superiores y
del protocénido y el hipocénido en los inferiores. Las facetas
de corte forman una cresta lateral continua como resultado
de la fusién de las crestas del paracono y el metacono en los
molares superiores y del ectostilido y el entocdnido en los in-
feriores. Este patrén de desgaste es el resultado de una morfo-
logia altamente derivada, cuya caracteristica mds sobresalien-
te es la adquisicién de estructuras neomérficas (Goin ez al.,
2010), tanto en los molares superiores (estilocénulo) como
en los inferiores (ectostilido). Estas nuevas estructuras tienen
un efecto notable en la reorganizacion cuspidal y posibilitan
nuevos movimientos oclusales con respecto al movimiento

ortal predominante en un mamifero generalizado.

Movimientos masticatorios

La posibilidad de llevar a cabo movimientos propalinales
y ectentales tiene una consecuencia directa sobre el tipo de
alimentos que potencialmente pueden ser procesados por el
sistema masticatorio. Aunque ningtin argirolagoideo alcanza
a desarrollar movimientos netamente anteroposteriores, la
combinacién de componentes propalinales y ectentales ge-
nera un vector oblicuo en el movimiento masticatorio, como

sucede en muchos roedores (Butler, 1980, 1985; Olivares et



al., 2004). Esta oblicuidad es corroborada por las estrias di-
reccionales medidas en los distintos géneros, las cuales en
ningin caso muestran dngulos inferiores a 30°, comunes
en mamiferos de masticacién netamente propalinal (Wil-
kins, 1988; Olivares et al., 2004). Resulta particularmente
interesante la gran similitud existente entre los patrones de
facetas oclusales en los molares superiores de los argirolagoi-
deos basales y los roedores generalizados del género Sciuravus
(Sciuravidae; Butler, 1980). En estos roedores, los molares
inferiores se habrian desplazado transversalmente en la fase
bucal y el movimiento habria continuado en direccién ante-
rior y oblicua en la fase lingual (Butler, 1985). Esta dindmica
masticatoria con movimientos en dos fases parece ser com-
partida con muchos primates, algunos condilartros y, entre
los roedores vivientes, con los Sciuridae y los Aplodontidae
(Sciuromorpha) (Butler, 1980, 1985). Un hecho notable es
que, en estos mamiferos, no hay plataforma estilar desarro-
llada y, por lo tanto, las cispides bucales inferiores se alinean
con las bucales superiores durante el inicio de la masticacidn.
En los argirolagoideos basales (Klohnia y Epiklohnia), los
contactos cuspidales se dan de manera similar entre los mér-
genes bucales de los dientes inferiores y superiores (contac-
tos “a” y “b” en las Figs. 2-3). Esto sugiere que la tendencia
a la lateralizacién de las cispides bucales y la reduccién de
las ctspides estilares en los argirolagoideos estd relacionada
con la incorporacién de un vector oblicuo en el movimien-
to masticatorio. Butler (1985) planted un esquema gradual
para la evolucién del patrén molar en los roedores. Segin
este esquema, los argirolagoideos representarian el grado “A”
(mds generalizado), en el cual los molares presentan amplias
bases con las ctspides marginales y en los que ocurren movi-
mientos oclusales oblicuos en dos fases. Esta similitud en los
patrones de desgaste de roedores y argirolagoideos constituye
una caracteristica mds que se suma a la ya extensa lista de ca-
racteres convergentes entre ambos grupos de mamiferos. En-
tre los roedores actuales con un patrén molar generalizado,
se encuentran los de la familia Sciuridae (Butler, 1980). Una
de las adaptaciones mds importantes de los roedores al con-
sumo de gramineas es la adquisicién de molares hipsodontes
(Budler, 1985). Aunque los argirolagoideos mds antiguos son
de corona baja (Groeberia), los géneros Klohnia'y Epiklohnia,
de morfologias generalizadas para el orden, exhiben molares
hipsodontes. Esto marca una diferencia importante con los
roedores, ya que estos tltimos adquieren hipsodoncia recién
en el estadio evolutivo “C”, mientras que los argirolagoideos
lo hacen en el estadio “A”. Aunque la hipsodoncia es un pre-

rrequisito para el consumo de alimentos abrasivos (Janis,
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1988, 2008), en el caso de los argirolagoideos, al igual que en
otros grupos de mamiferos sudamericanos (Scarano, 2009,
Madden et al., 2010), el desarrollo de la hipsodoncia ocurre
concomitantemente con un lapso de gran actividad volcd-
nica (Bellosi, 2010). El polvo piroclastico en suspensién y
depositado sobre los alimentos es uno de los factores exdge-
nos asociados con el desarrollo de hipsodoncia (Williams y
Kay, 2001) y cuyos efectos sobre el esmalte dentario han sido
corroborados por algunos estudios recientes (Sanson et /.,
2007). Adicionalmente, los hdbitos ricochetales (Straccia,
1999) y el pequefio tamafio de los argirolagoideos habrian
restringido su circulacién a los estratos bajos de la vegeta-
cién arbustiva, donde el contenido de polvo ambiental es
muy superior al presente en los estratos mds altos (Williams
y Kay, 2001). En este contexto, es mds probable que los ar-
girolagoideos hayan explotado, al igual que los escitridos de
las regiones templadas (Grzimek ez al., 2003), el recurso de
brotes, semillas y frutos lefiosos, disponible en los ambientes
mds abiertos de la Patagonia central que existieron hacia el

limite Eoceno/Oligoceno (Barreda y Palazzesi, 2007).

Tamaiio corporal y dieta

Los argirolagoideos mds antiguos, de la Formacién Di-
visadero Largo (Eoceno medio; Lépez, 2010), son Groeberia
miniprioi y G. pattersoni. Las masas corporales estimadas son
52,79 gy 44,74 g, respectivamente (Tab. 3). Las especies de
la edad Tinguiririquense (Oligoceno temprano) conforman
un rango de tamanos que se extiende desde 3,64 g (Praedens
aberrans) hasta 150 g (Klohnia major). En el siguiente inter-
valo de tiempo, representado por la fauna de La Cantera, el
tnico argirolagoideo registrado alcanzé los 190 g (Epikloh-
nia verticalis). Los registros posteriores muestran especies de
menor tamafo, que nunca superan los 60 g en ninguna de
las estimaciones (Tab. 3). Durante la Edad Mamifero Desea-
dense (Oligoceno tardio), el tnico argirolagoideo registrado
es Proargyrolagus bolivianus, con 24 g aproximadamente;
durante el Colhuehuapense (Mioceno temprano) se registra
Anargyrolagus primus con 27 g en promedio y Patagonia pere-
grina con 6 g; para la Edad Mamifero Laventense (Mioceno
medio), Hondalagus altiplanensis se aproxima a los 35 g en
promedio; finalmente, los géneros Microtragulus y Argyrolagus
exhiben masas corporales que en promedio se aproximan a 46
gy 61 g, respectivamente. El biocrén del género Microtragu-
lus se extiende desde la Edad Mamifero Huayqueriense (Mio-
ceno tardio) hasta la Marplatense (Plioceno tardio). El género
Argyrolagus se extiende desde la Edad Mamifero Monteher-

mosense (Mioceno tardio—Plioceno temprano) hasta la Cha-
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padmalalense (Plioceno temprano). Aunque ambos géneros
estdn representados por tres especies cada uno, en este trabajo
se incluyeron sélo las mds representativas de cada género (M.
reigi 'y A. scagliai). Sin embargo, las restantes especies tienen
dimensiones molares semejantes a aquellas de M. reigi y A.
scagliai (ver Simpson, 1970a), por lo que se asume que deben
haber sido también de tamafo similar.

Los tamanos extremadamente pequefios de Praedens abe-
rrans (3,64 g) y Patagonia peregrina (6 ) resultan llamativos.
Esto puede deberse a causas metodoldgicas o biol6gicas. En
primer lugar, las pequenas dimensiones lineales de sus mo-
lares (Praedens, Lm2 = 0,66 mm; Patagonia, Lml = 1,35
mm) se hallan fuera del rango de confiabilidad, alli donde las
bandas de regresién y prediccién se ensanchan con la conse-
cuente disminucién en la potencia estadistica (Sokal y Rolhf,
1995). En segundo lugar, las mencionadas dimensiones de
sus molares deben corresponder efectivamente con animales
de tamafio muy pequefio, similar al de las musarafias de la
Familia Soricidae. Por ejemplo, Sorex cinereus, cuyo peso se
halla entre 3 y 5 g, tiene una longitud total del crdneo de 12
mm (Eisenberg, 1981). Aunque es muy probable que el error
estadistico genere una subestimacién de la masa de ambas es-
pecies, es probable también que no hayan superado los 10-15
g de masa corporal.

Algunas tendencias generales se observan en las masas
corporales de las especies de la Superfamilia Argyrolagoidea.
Teniendo en cuenta que la mediana de las estimaciones de
masa corporal es de 44,34 g y que el 75% de las especies
se hallan por debajo de los 56,86 g (Tab. 4), es interesan-
te notar que Klohnia y Epiklohnia se desvian notablemente
del promedio grupal. Esta desviacién positiva, hacia tamafios
muy superiores a la mediana grupal, tiene lugar durante el
intervalo de tiempo correspondiente a la transicién Eoce-
no—Oligoceno. Este incremento en la masa corporal de los
argyrolagoideos probablemente responde a la evolucién de las
temperaturas globales durante el Cenozoico (Zachos et al.,
2001). Las especies de mayor tamafio se registran de mane-
ra concomitante con el evento de enfriamiento global (Oil)
acaecido hacia el EOB. Este fenémeno de incremento de la
masa corporal como consecuencia de la disminucién de las
temperaturas es conocido como Regla de Bergman y los ar-
girolagoideos, al igual que otros metaterios durante el EOB
(Goin ez al., 2010), lo evidencian claramente. Las temperatu-
ras posteriores a este lapso muestran un incremento hacia el
Oligoceno tardio-Mioceno temprano, para luego comenzar a
disminuir progresivamente hacia el Mioceno medio. Si se ob-

serva la curva de temperaturas globales cenozoicas (Zachos er
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al., 2001), se aprecia que las estimaciones para el Oligoceno
temprano y aquellas para el Plioceno temprano son relativa-
mente similares, incluso algo més frias en el Plioceno. En tal
sentido, cabria esperar que los taxones terminales Microtragu-
lus y Argyrolagus, siguiendo la Regla de Bergman, hubieran
alcanzado tamafios superiores o iguales, al menos, a los de
sus predecesores del EOB, tal como sucede en otros grupos
de marsupiales nedgenos como los didelfimorfios del género
Thylophorops Ameghino, 1904 (Goin et al., 2009b). Sin em-
bargo, tal incremento de talla no ocurre y sélo se registran
argiroldgidos de tamafios similares a la mediana grupal. A di-
ferencia de los argirolagoideos, los didelfimorfios explotaban
muy probablemente un nicho tréfico mds amplio, presumi-
blemente omnivoro con un énfasis en las presas de vertebra-
dos (Goin ez al., 2009b).

La temperatura ambiental tiene un efecto directo sobre
el metabolismo de un mamifero y mds aun en el caso de los
marsupiales que presentan un costo termorregulatorio muy
elevado (McNab, 2005). Las respuestas adaptativas a una
caida brusca de las temperaturas ambientales pueden darse
mediante el incremento de tamafio corporal para reducir la
relacién superficie/volumen y, por este medio, la transferencia
de calor al medio (Randall ez /., 1997). Esto trae como con-
secuencia un incremento en las demandas caléricas, que nece-
sariamente se refleja en la dieta y se traduce en un cambio de
las preferencias tréficas del mamifero. Otra via de adaptacién
al frio, manteniendo las preferencias dietarias, puede darse
mediante la reduccién del metabolismo basal, para bajar el
costo de la termorregulacion, y/o la utilizacién de estrategias
evasivas como el torpor diario o la hibernacién, estas tltimas
ampliamente documentadas en marsupiales de pequefio ta-
mafo (Bozinovic et al., 2005; Geiser, 2007).

Teniendo en cuenta su morfologfa molar y sus movimien-
tos masticatorios mds probables, los argirolagoideos represen-
tan la radiacién herbivora de los marsupiales en América del
Sur (entendiendo la herbivoria como el consumo de materia
de origen vegetal; Hume, 1999). Algunos autores han sugeri-
do que el diseno oclusal de los argirolagoideos les habria per-
mitido procesar no solamente semillas, sino también hierbas
(Sanchez-Villagra ez al., 2000). Una critica posible a esta hi-
potesis dietaria radica en las restricciones fisiolégicas impues-
tas a la dieta por el tamano corporal. Los argirolagoideos fue-
ron marsupiales de pequefio tamano que, en general, no su-
peraron la barrera de los 100 g excepto en dos casos, las espe-
cies de los géneros Klohnia 'y Epiklohnia, que alcanzaron ma-
sas corporales equivalentes e incluso superiores a 150 g (Tab.

3). En este sentido, existe una relacién entre el peso y el con-



sumo de hierbas y hojas establecida por Kay y Madden (1997)
para primates; la misma restringe el consumo de hierbas y
hojas a aquellas especies con tamafios superiores a los 1000 g,
en tanto que aquellas consumidoras de semillas e insectos se
encuentran en rangos de tamafio menores a 500 g. Sin em-
bargo, esta relacién no se cumple para todos los mamiferos,
ya que un vasto niimero de roedores con pesos inferiores a los
100 g, pertenecientes a distintos linajes, son consumidores de
hojas de arbustos e incluso gramineas. En un andlisis reciente
de los factores que regulan la tasa metabdlica basal en mami-
feros, McNab (2008) cité al menos catorce especies de roedo-
res Arvicolinae estrictamente pastadoras y nueve estrictamen-
te folivoras (Arvicolinae, Heteromyinae y Dipodomyinae).
Sobre esta base, se podria postular que los argirolagoideos pu-
dieron haber explotado eficientemente, como lo sugiere su
morfologia molar, el recurso de gramineas que, hacia el Oli-
goceno temprano, comenzaba a expandirse en la Patagonia
(Barreda y Palazzesi, 2007). Sin embargo y contrariamente a
lo sucedido en Australia, los argirolagoideos se mantuvieron
con tamafos pequefios. Es importante notar que para los
marsupiales, en determinadas circunstancias, la explotacién
de un recurso de baja calidad nutricional como las gramineas
puede resultar en una desventaja competitiva (McNab,
1986a,b). En Australia, los marsupiales evolucionaron en au-
sencia de placentarios (Clemens ez al., 1989), de modo que la
radiacién hacia dietas herbivoras no habria supuesto desven-
taja alguna en ese continente. En América del Sur, el escena-
rio habria sido distinto debido a la coexistencia de marsupia-
les y placentarios. Los nichos de los herbivoros pastadores
habrfan sido ocupados exitosamente por los ungulados nati-
vos (Simpson, 1948; Paula Couto, 1979; Cifelli, 1993) y por
los roedores. En el primer caso, aunque los notoungulados
ocuparon casi todos los nichos de tamanos, los representantes
mds pequenos fueron varios érdenes de magnitud mds gran-
des (Simpson, 1948; Scarano, 2009) que los argirolagoideos,
quienes no superaron los 200 g de masa corporal. En el caso
de los roedores que pudieron irradiarse posteriormente en los
tamafios pequefos, ellos arribaron hacia América del Sur du-
rante el Oligoceno temprano (Vucetich ez al., 2010). Los roe-
dores mds antiguos provienen de La Cantera, la misma locali-
dad de donde fueron exhumados los especimenes de Epikloh-
nia. A diferencia de este tltimo, los roedores de La Cantera
presentan mayoritariamente molares braquiodontes (Vuce-
tich ez al., 2010), de modo que su nicho tréfico habria sido
mis estrecho que el de los argirolagoideos que ya en ese tiem-
po contaban con tipos braquiodontes e hipsodontes. En este

sentido, es improbable que haya existido interaccién compe-
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titiva durante la transicién Eoceno—Oligoceno entre ambos
grupos de mamiferos herbivoros. Vucetich ¢z 4l. (2010) sugi-
rieron, al respecto, que los roedores que arribaron hacia Amé-
rica del Sur durante el limite Eoceno/Oligoceno habrian re-
llenado los nichos vacantes y/o habrian reemplazado a los
mamiferos nativos que declinaban su diversidad debido a los
bruscos cambios climdticos ocurridos durante la transicién
Eoceno—Oligoceno. Tal como han sugerido Goin er al.
(2010), el impacto negativo que el deterioro climdtico tuvo
sobre las comunidades de marsupiales se evidencia en la dis-
minucién en la diversidad de los mismos y, en el caso de los
argirolagoideos, en su restriccién a los tamanos corporales
menores a 100 g y la consecuente contraccién de su nicho
tréfico. En este contexto, cabe destacar la importancia de las
restricciones metabdlicas que presentan los marsupiales con
respecto a los placentarios en un escenario de coexistencia. El
registro post-Oligoceno muestra que los roedores se hacen
rdpidamente diversos en cuanto a tamafos y morfologfas
(Candela, 2000, 2003; Kramarz, 2002, 2006; Vucetich et 4l.,
2010). Aunque se necesitan estimaciones concretas de masas
corporales de roedores para evaluar la posibilidad de interac-
ciones competitivas con los argirolagoideos, es probable que
la presencia de los mismos haya restringido el acceso a gran
parte de los recursos tréficos que estos marsupiales potencial-
mente podian explotar (e.g., gramineas). Esto se debe funda-
mentalmente a que desde el punto de vista ecolégico, los mar-
supiales son competitivamente inferiores a los placentarios
cuando explotan recursos que, como en el caso de las grami-
neas, estdn asociados en los placentarios a elevadas tasas meta-
bolicas basales (McNab, 1986a,b). Los placentarios destinan
gran parte de su metabolismo a la reproduccién, de manera
tal que una elevada tasa metabdlica basal se traduce en una
tasa de reproduccién también elevada. Por el contrario, los
marsupiales no tienen asociada la reproduccién a su metabo-
lismo basal, de modo que el éxito reproductivo no depende
de su TMB. En lineas generales, en un escenario de compe-
tencia, la tasa de reproduccion afecta directamente la tasa de
incremento poblacional y el equilibrio se desplaza a favor del
competidor con mayor niimero de individuos (Pianka, 1983).
En este contexto, es probable que los argirolagoideos hayan
explotado, en los albores de su radiacion, diferentes aspectos
de un nicho ecoldgico incipiente. Esta hipétesis explica la
existencia de taxones con tamafios promedios (Groeberia mi-
niprioi y G. pattersoni) y otros con tamafos elevados respecto
de la media grupal (Klohnia major y Epiklobnia verticalis).
Esta diferencia de masas corporales estaria representando una

particion del recurso, quedando los de talla media restringi-
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dos al consumo de semillas y los de mayor tamafo explotan-
do incluso las partes verdes de la vegetacién herbdcea y arbus-
tiva. Con el arribo de los roedores hacia América del Sur, los
Argirolagidae fueron desplazados progresivamente hacia los
nichos de los pequenos granivoros y folivoros, donde los roe-
dores pierden parte de su potencial competitivo, dado que se
trata de dietas asociadas a bajas tasas metabélicas basales (Mc-
Nab, 1986a). Esta tltima hipétesis debe corroborarse me-
diante la aplicacién de modelos de competencia al registro
fésil de ambos grupos. Con respecto a las especies de tamafios
extremadamente pequefios, es probable que hayan sido ma-
yormente insectivoras, dadas las restricciones metabdlicas de
su tamafio corporal. En este sentido, Sorex cinereus, mencio-
nado previamente como un potencial equivalente en tamafio,
es un mamifero que se alimenta de insectos y otros inverte-
brados y que sélo ocasionalmente consume semillas. En el
caso de Praedens aberrans, su morfologia molar es acorde con
la insectivorfa; sin embargo, Patagonia peregrina exhibe una
morfologia molar muy derivada y convergente con los roedo-
res (Pascual y Carlini, 1987), de modo que es probable que las
semillas hayan sido un componente importante en su alimen-
tacién. Los Argyrolagoidea forman parte de un conjunto de
metaterios que hacia el lapso Eoceno—Oligoceno mostraron
una rdpida respuesta adaptativa frente a los abruptos cambios
climéticos y ambientales que abrieron una nueva gama de ni-
chos ecolégicos (Goin ez al., 2010). La supervivencia diferen-
cial de estos linajes implicé mds probablemente un metabolis-
mo energético versitil en los Argyrolagoidea que propici6 su
persistencia hasta el Plioceno. Los restantes linajes de Polydo-
lopimorphia, como los Polydolopiformes y los Bonapartherii-
formes Bonapartherioidea, desaparecen del registro sudame-
ricano a mediados del Oligoceno. A pesar de haber sobrevivi-
do al evento de extincién de la transicién Eoceno—Oligoceno,
los Argyrolagoidea se extinguen hacia el Plioceno tardio. Su
extincidn parece estar relacionada al efecto deletéreo conjunto
del deterioro climdtico y la restriccién ecoldgica impuesta por
la presencia de grupos de roedores altamente especializados.
Ante la disminucién de las temperaturas, un linaje mamifero
puede optar por incrementar su tamafio corporal, bajar su
tasa metabolica basal o utilizar estrategias evasivas (como la
hibernacién o el torpor). Las dos primeras posibilidades im-
plican un cambio en la estrategia alimentaria. Para los marsu-
piales herbivoros, la explotacion de nichos tipicos de los pla-
centarios de altas tasas metabdlicas basales debié haber sido,
probablemente, un factor limitante en su evolucién tréfica,
debido a la presencia durante todo el Nedgeno de grupos al-

tamente exitosos como los roedores. Considerando correctas
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las estimaciones de masas corporales, es evidente que el incre-
mento en tamafos corporales no ocurrié, de modo que los
argirolagoideos o bien se especializaron en consumir semillas
y hojas o bien utilizaron estrategias evasivas como el topor o
la hibernacién, relativamente comunes en marsupiales vivien-

tes (Geiser, 2007).

CONCLUSIONES

El andlisis de las facetas de oclusién en los Argyrolagoi-
dea ha permitido identificar estructuras neomérficas en los
molares superiores de los argirolagoideos generalizados, has-
ta el momento desconocidas, que actdian como antagonistas
de las neocuspides ya descriptas de los molares inferiores de
Klohnia y Epiklohnia (Goin et al., 2010). Esto sustenta las
hipétesis de homologia cuspidal para los molares inferiores
de los Argyrolagidae y evidencian la importancia de estas es-
tructuras y del proceso de captura y reconversion de crestas
(Goin y colaboradores, datos personales) en la evolucién del
patrén molar de los Argyrolagidae.

Los Argyrolagoidea muestran una tendencia general a la
incorporacién de movimientos ectentales y propalinales que
resultan en un movimiento neto oblicuo durante la mastica-
cién. Este hecho queda evidenciado por una serie de contac-
tos cuspidales y facetas de oclusion exclusivas para este gru-
po de Metatheria sudamericanos. El patrén argiroloagoideo
de desgaste dentario es convergente con el de los roedores
primitivos, actualmente representados por escitridos y aplo-
déntidos. Este hecho se suma a las numerosas convergencias
entre argirolagoideos y roedores y sustenta la hipdtesis de
una dieta basada fundamentalmente en semillas y hojas para
los Argyrolagoidea. La alimentacién a base de gramineas ex-
clusivamente es poco probable, aunque las mismas pueden
haber complementado la dieta de los argirolagoideos. Las
estimaciones de tamafio corporal sustentan estas hipStesis y
sugieren una plasticidad metabélica, por parte de este grupo
de marsupiales, que le habrfa permitido modificar sus tasas
metabdlicas basales y/o utilizar estrategias evasivas para hacer
frente a los bruscos cambios climdticos y ambientales acaeci-
dos hacia el limite Eoceno/Oligoceno.

Los futuros estudios sobre los Argyrolagoidea deberfan
encarar las interacciones de tamano entre éstos y los roedo-
res durante el Nedgeno, asi como también incorporar en el
andlisis las restantes especies de argirolagoideos que no fue-
ron estudiadas aqui. Esto permitird evaluar un escenario evo-
lutivo mds completo e indagar mds profundamente en las
causas que llevaron a la extincién final de los Argyrolagidae a

mediados del Plioceno.
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