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C. Suarez: Los Metatheria del Mioceno medio de La Venta, Colombia

RESUMEN

En el presente trabajo se realizo la revision taxondmica de los Metatheria fosiles pertenecientes la
asociacion de vertebrados de La Venta, Colombia, asi como también el analisis de su filogenia y
paleobiologia. Se revisd casi la totalidad de especimenes que componen esta asociacion de
metaterios. Estos materiales actualmente forman parte de colecciones en Estados Unidos (Museo
de Paleontologia de la Universidad de California, Berkeley), Japon (Primate Research Institute de
la Universidad de Kioto) y Colombia (Servicio Geoldgico Colombiano y Museo de Villavieja,
Departamento del Huila). Muchos de estos se encuentran temporalmente alojados (en préstamo) en
la Universidad de Duke (Estados Unidos) y algunos en el Museo de La Plata. Adicionalmente,
nuevos ejemplares fueron colectados en campo como parte de las actividades relacionadas con la
presente tesis doctoral, los cuales formaran parte de la coleccion del Museo Geoldgico Nacional
‘José Royo y Goémez’, del Servicio Geoldgico Colombiano (Bogota, Colombia).

Este estudio permiti6 ampliar significativamente el espectro de taxones conocidos para esta
asociacion, el conocimiento previo sobre su anatomia, adaptaciones y relaciones filogenéticas, asi
como agregar nuevos datos sobre la paleobiologia de estos. Se estudiaron 130 ejemplares
representativos de al menos 22 especies, 17 géneros, siete familias y cuatro Oordenes.
Adicionalmente, se incluyen algunos géneros que no estan clasificados dentro de familias definidas
(e.g., Lycopsis, que se clasifica como un borienoideo basal) y taxones “ameridelfios” incertae
sedis.

Los nuevos taxones reconocidos permitieron ampliar la proporcion de metaterios en la
asociacion de mamiferos de La Venta, siendo mayor que otras faunas importantes del Nedgeno de
América del Sur, como las de Quebrada Honda (Mioceno medio, Bolivia) y Arroyo Chasico
(Mioceno tardio, Argentina), e incluso ligeramente mayor que la de Santa Cruz (Mioceno
temprano, Argentina). Por lo tanto, la asociacion de metaterios de La Venta seria la mas diversa
para el Nedgeno sudamericano.

En la revision taxonomica se encontraron representantes de la mayoria de los principales
ordenes metaterios: Sparassodonta, Didelphimorphia, Paucituberculata y Microbiotheria. Para cada
uno de estos se realizé la descripcion de los ejemplares disponibles, comparaciones, clasificacion y
la identificacion de nuevos taxones. Estos ultimos seran publicados en articulos que se encuentran
siendo elaborados actualmente. Se realizaron analisis filogenéticos para los grupos mejor
representados (por materiales mas completos; i.e., Sparassodonta y Didelphimorphia) y analisis
ecomorfologicos (i.e., estimacion de masa corporal e inferencias dietarias) para aquellos con
materiales disponibles que lo permitieran (i.e., Sparassodonta, Didelphimorphia y
Paucituberculata; y estimaciones de masa corporal para algunos ejemplares referidos a
“Ameridelphia” incertae sedis y Microbiotheria).

Para la revision taxonomica y el analisis filogenético se realizaron comparaciones tanto con

ejemplares fosiles de otras asociaciones, como con ejemplares actuales. El analisis filogenético se
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Restimenes

llevé a cabo por medio de busquedas heuristicas realizadas usando el programa TNT 1.1. En todos
los casos, los arboles de consenso calculados fueron de consenso estricto. Las estimaciones de
masa corporal se realizaron con base en variables independientes correspondientes a medidas
tomadas en la denticion y las inferencias dietarias se realizaron por medio de analisis cualitativos
(morfologia comparativa) y cuantitativos (indices morfométricos).

Entre los resultados que se destacan en la presente revision se encuentra la reclasificacion del
género Kiotomops, el cual habia sido inicialmente descripto como un quirdptero y que en el
presente trabajo es identificado como un metaterio (“Ameridelphia incertae sedis). Esta
clasificacion habia sido sugerida previamente, pero no se habia realizado un estudio detallado para
corroborar dicha hipotesis. Ademas de sumar un nuevo taxon metaterio para La Venta, la revision
de Kiotomops permitié reportar en bajas latitudes (La Venta) y durante el Mioceno medio, la
presencia de taxones estrechamente relacionados con formas paledgenas de latitudes mayores (i.e.,
Itaboraiense, Brasil), ya que aparentemente se trataria de un sternbérgido o eventualmente podria
pertenecer a una nueva familia filogenéticamente cercana a estos. Por otro lado, se destaca el
primer registro de hatliacinidos para La Venta, grupo que estd mucho mas ampliamente
representado en otras faunas neogenas del continente; la excepcionalidad de la presencia de
Pachybiotherium, un microbiotérido, en el neotrdpico; la diversidad de tilacosmilidos, incluyendo
una de las especies mas basales de esta familia; la presencia de un didelfimorfio basal,
posiblemente taxén hermano de los didelfoideos, y a la vez, la presencia de didélfidos
pertenecientes a géneros con representacion actual.

Muchos de estos hallazgos, ademads, permitieron identificar a La Venta como un ejemplo
tanto del modelo “cradle” (area de altas tasas de diversificacion) como del modelo “museum” (area
de bajas tasas de extincidn), ya que aparentemente alli se estarian presentando ambos fenomenos,
aunque aparentemente existirian mas ejemplos de este Gltimo.

En cuanto a inferencias paleobioldgicas se encontrd que el nicho carnivoro es el mejor
representado entre los taxones de La Venta. Sin embargo, aparentemente no incluye grandes
quiebrahuesos y los pequefios carnivoros (e.g., hatliacinidos) estan pobremente representados.
Resulta inquietante por ejemplo la ausencia de grandes didelfinos. Sin embargo, esto puede deberse
a que su nicho ecoldgico es ocupado por otros taxones de morfologia y habitos similares (e.g.,
Hondadelphys, Thylacosmilidae gen.1, o incluso hatliacinidos). Por otro lado, el nicho menor
representado por el momento es el de los arboricolas frugivoros (e.g., no se presentan calurémidos
ni cenoléstidos, aunque se presentan unos pocos paleoténtidos y abderitidos, ademas de
Pachybiotherium), pero podria estar siendo compartido con algunos taxones euterios (e.g.,
primates).

Entre las inferencias paleobiogeograficas, se destaca el hecho de que la comparacion entre la
fauna de La Venta y otras faunas nedgenas sudamericanas esta mostrando en general una tendencia
al provincialismo controlado por la latitud. Por ejemplo, no existen especies compartidas entre La

Venta y la fauna contemporénea de Quebrada Honda. Unicamente existen taxones compartidos a
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nivel de género (i.e., Miocochilius y Acarechimys). Sin embargo, esto no aplica para los grandes
carnivoros, los esparasodontes, que a nivel genérico muestran varios ejemplos de amplia dispersion
a lo largo del continente (en el caso de La Venta, Lycopsis), tal como ocurre entre los grandes
carnivoros euterios.

Los resultados y conclusiones obtenidos en el presente estudio permiten afianzar la
asociacion de metaterios de La Venta como una referencia obligada en el estudio de las
asociaciones neogenas de la América tropical y del Hemisferio Sur, siendo un elemento de gran

importancia en el conocimiento de las radiaciones nedgenas de los metaterios de América del Sur.
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ABSTRACT

A taxonomic revision, together with phylogenetic and paleobiological analyses, was performed for
the metatherian association from La Venta, Colombia. Almost the totality of the materials available
for this association were studied. These specimens belong to collections from the United States
(University of California Museum of Paleontology, Berkeley), Japan (Primate Research Institute of
the Kyoto University) and Colombia (Colombian Geological Survey and Museum of Villavieja,
Huila). Many of these materials are temporarily allocated (on loan) in the Duke University (USA),
and a some others in La Plata Museum. Additional materials were collected in the field as part of
the activities related to this doctoral thesis and will be allocated in the National Geological
Museum ‘José Royo y Gémez’, from the Colombian Geological Survey (Bogota, Colombia).

This study contributed to increase of the number of taxa recognized for this association, as
well as the knowledge about their anatomy, adaptations and phylogenetic relationships, and also
added new data about their paleobiology. About 130 specimens were studied, representing at least
22 species, 17 genera, seven families and four orders. Additionally, some genera not classified
within the known families (e.g., Lycopsis, which is classified as a basal borienoid), taxa classified
as “Ameridelphia” incertae sedis, and some indeterminate specimens were included.

The new taxa added in this work are increasing the proportion of metatherians vs. eutherians
for the La Venta association, being higher than in other important Neogene South American faunas,
such as Quebrada Honda (middle Miocene, Bolivia) and Arroyo Chasico (late Miocene,
Argentina), and even slightly higher than in Santa Cruz (early Miocene, Argentina). This
proportion suggests that La Venta would be the most diverse metatherian association for the
Neogene of South America.

The taxonomic revision allowed the recognition of taxa from most of the metatherian orders:
Sparassodonta, Didelphimorphia, Paucituberculata, and Microbiotheria. Descriptions of the
referable material, comparisons, classification, and the identification of new taxa, were made for
each of these groups. These new taxa are currently included in manuscripts in process.
Additionally, phylogenetic analyses were carried out for the best represented groups (those with the
most complete materials; i.e., Sparassodonta and Didelphimorphia), and ecomorphological
analyses (including body mass estimations and dietary inferences) were made when possible (i.e.,
for Sparassodonta, Didelphimorphia and Paucituberculata). However, a few body mass estimations
were made for other groups (i.e., “Ameridelphia” incertae sedis and Microbiotheria) although an
ecomorphological analysis per se was not developed (because of the scarce information).

Comparisons made for the taxonomic revision and the phylogenetic analysis included both
fossil and extant specimens. The phylogenetic relationships were tested through a parsimony
analyses conducted in the program TNT 1.1. In all cases, the consensus trees were calculated
through strict consensus. The body mass estimations were calculated using independent variables

from dental measurements, and the dietary inferences were made through qualitative (comparative
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morphology) and quantitative (morphometric indexes) analyses.

Some results standing out from this study include the reclassification of the genus
Kiotomops, which was originally described as a Chiroptera and in this work is identified as a
metatherian (“Ameridelphia” incertae sedis). This classification has been previously suggested, but
none detailed study was performed in order to evaluate this hypothesis. Kiotomops is not only
adding a new metatherian taxon to La Venta, but it also represents the first record of a taxon closely
related to the sternbergids in low latitudes during the middle Miocene. This family is only reported
for the Paleogene of higher latitudes (i.e., I[taboraian from Brazil). On the other hand, other relevant
results from this study include the first record of hathliacinids for La Venta, a group more highly
represented in other South American Neogene faunas; the exceptional presence of
Pachybiotherium in the neotropics; the thylacosmilid diversity in La Venta, which includes one of
the most basal species of this family; and the presence of a basal didelphimorph, probably the sister
taxon to didelphoids, together with the presence of didelphids belonging to extant genera.

These findings allow to identify La Venta as an example of both “cradle” (area with high
rates of diversification) and “museum” (area with low rates of extinction) models, simultaneously.
However, although both models are occurring in this area, there are apparently more examples
representing the last one (“museum”).

The paleobiological analyses suggest that the carnivore niche is the best represented among
La Venta metatherians. However, it apparently does not include “bone breakers”, and small
carnivores (e.g., hathliacinids) are underrepresented. The absence of large didelphines is also
remarkable; however, it could be the case that their ecological role was performed by other taxa,
similar in habits and morphology (e.g., Hondadelphys, Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1, or even
hathliacinids). On the other hand, the less represented niche in La Venta is that of the small
arboreal frugivores (e.g., there are not records of caluromyids or caenolestids, but there are some
palacothentids and abderitids, and also Pachybiotherium could be included); however, it could be
shared with some eutherian taxa, such as primates.

The study of La Venta metatherian association also allowed the analysis of some
paleobiogeographical issues. Provincialism in South America is reflected in the La Venta
association, compared with other Neogene South American faunas. For instance, there are no
common species between Quebrada Honda, a middle latitude association from the same age
(Laventan), and there are only genera in common (i.e., Miocochilius and Acarechimys). However,
this is apparently not reflected in the large carnivores, the sparasodonts, which show several
examples at generic level with a wide distribution over the continent (in the case of La Venta,
Lycopsis), as it occurs in large eutherian carnivores.

The results and conclusions obtained in the present study allowed to strengthen our
knowledge of the metatherian association of La Venta as an obligatory reference for the study of
the Neogene associations of tropical America, and the Southern Hemisphere, being an important

element in the knowledge of the Neogene radiations for the metatherians in South America.
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Parte I: Contextos Capitulo 1: Introduccion

PARTE I: CONTEXTOS

CAPITULO 1.
INTRODUCCION

La asociacion de mamiferos exhumada en niveles del Mioceno medio de La Venta, en Colombia,
constituye una de las més diversas hasta ahora conocidas para el Neogeno de la parte intertropical
de América del Sur. Constituye, ademas, una referencia obligada para el estudio de varios linajes
de mamiferos vivientes (e.g., Didelphidae; véase mas abajo). Los restos en los que se basa esta
asociacion, recolectados en numerosas localidades y niveles fosiliferos referibles al Grupo Honda,
permitieron a Madden et al. (1997) proponer una (para entonces) nueva unidad cronoestratigrafica,
el Piso Laventense, datado entre 13,5 y 11,8 Ma. La Edad-mamifero Laventense, basada en dicho
piso, no encuentra correlato temporal equivalente en las secuencias del Cono Sur sudamericano.

Los metaterios (marsupiales y grupos afines) del Mioceno medio de La Venta constituyen
una de las asociaciones mas extraordinarias de mamiferos sudamericanos neégenos. En el presente
trabajo de tesis se reconocen al menos 22 especies referibles a 17 géneros, siete familias y cuatro
ordenes. Si, adicionalmente, se consideran los taxones dudosos o no considerados en esta revision
(por estar basados en materiales muy incompletos), la nomina de especies seria de alrededor de 30,
un numero jamas alcanzado por ninguna asociacion local viviente de marsupiales sudamericanos.
La proporcion de metaterios para la asociacion de mamiferos de La Venta (mayor al 25%) indica
una cifra desconocida para las asociaciones de mamiferos sudamericanos vivientes (cercana al
10%; Goin et al. 2016). El estudio de los metaterios de La Venta constituye, en suma, una
referencia obligada en el andalisis de las radiaciones nedgenas, en particular de las regiones
intertropicales de América.

Los primeros metaterios del Mioceno medio de La Venta fueron originalmente descriptos por
Marshall (1976a, 1977a). Posteriormente, Dumont y Bown (1997) y Goin (1997) dieron a conocer
nuevos materiales y taxones, al tiempo que este Gltimo reviso parte de la taxonomia previamente
reconocida por Marshall. Los taxones reconocidos por Dumont y Bown (1997) y Goin (1997) son
los siguientes: Hondadelphidae (Sparassodonta): Hondadelphys fieldsi Marshall 1976;
Borhyaenoidea (Sparassodonta): Lycopsis longirostrus Marshall 1977, Dukecynus magnus Goin
1997; Thylacosmilidae (Sparassodonta): Anachlysictis gracilis Goin 1997; Didelphidae
(Didelphimorphia): Thylamys minutus Goin 1997, T colombianus Goin 1997, Marmosa
(Micoureus) laventicus Marshall 1976; Palaeothentidae (Paucituberculata): Hondathentes cazador
Dumont y Bown 1997; Abderitidae (Paucituberculata): Pitheculites chenche Dumont y Bown
1997; y Microbiotheriidae (Microbiotheria): Pachybiotherium minor Goin 1997. Entre los
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didélfidos de La Venta, tanto Thylamys como Micoureus incluyen especies vivientes de amplia
distribucion en América Central y del Sur.

Las especies nominadas en estas revisiones no agotan la totalidad de taxones de Metatheria
susceptibles de ser reconocidos para La Venta. Ademas de una serie de materiales no referidos ain
a taxones especificos, aunque mencionados en las revisiones previas, en la actualidad se cuenta con
varios restos adicionales en diversas colecciones (Universidad de Duke y Museo de Paleontologia
de la Universidad de California, Berkeley, en EE. UU; Primate Research Institute de la
Universidad de Kioto, en Japén; y Museo de Villavieja, Huila, en Colombia), los cuales no han
sido aun estudiados o no pudieron ser referidos a ningiin taxén en particular en las revisiones
previamente realizadas. Varios de los especimenes ya mencionados en la literatura habian sido
referidos previamente por Goin (1997) como (1) “Marmosini, gen. et sp. indet” (p. 194), (2)
“Didelphinae, gen et sp. indet.” (p. 194); (3) “Hondadelphidae, gen. et sp. indet.” (p. 197); (4)
“Borhyaenoidea, fam. et gen. incertae sedis (?Thylacosmilidae)” (p. 203); (5) “Sparassodonta,
fam. et gen. indet.” (p. 204). A estos materiales debe agregarse (6) Kiotomops lopezi Takai et al.
1991, originalmente referido a un quirdptero Molossidae, si bien posteriormente F. Goin (en
Czaplewski et al. 2003, p. 265) sugirié que se trataba de un marsupial.

Algunos de los taxones reconocidos han sido objeto de analisis filogenéticos por parte de
varios autores. Por ejemplo, Forasiepi (2009) incluy6 a Hondadelphys y a Lycopsis en su analisis
filogenético de Sparassodonta; Bown y Fleagel (1993) incluyeron a Hondathentes en sus analisis
de los Palaeothentidae, mientras Abello (2007, 2013) y Engelman et al. (2017) revisaron las
afinidades de Pitheculites; Goin y Abello (2013) incluyeron a Pachybiotherium en su analisis de
los Microbiotheriidae; y varios autores (e.g., Voss y Jansa, 2003, 2009, 2014; Teta et al. 2009;
Giarla et al. 2010; entre otros) han incluido en sus analisis a Thylamys o Marmosa (incluyendo el
subgénero Micoureus), aunque aun no han sido evaluadas las afinidades de las especies fosiles
presentes en La Venta. Otros taxones, por el contrario, no han sido aun objeto de descripciones
pormenorizadas, reconocimiento taxonomico o analisis filogenéticos. Se destacan, en particular:
(1) la situacion de Kiotomops, cuya morfologia molar resulta sumamente llamativa en el contexto
de los metaterios neodgenos, (2) los materiales referidos a “Didelphinae, gen. et sp. indet.” por Goin
(1997: p. 194), posiblemente representativos de un nuevo (y basal) taxon de Sparassocynidae
(Goin, datos no publicados) y (3) el enigmatico “Borhyaenoidea, fam. et gen. incertae sedis (?
Thylacosmilidae)” ya referido por Goin (1997: p. 203).

Desde el punto de vista paleobiologico se han mencionado en forma so6lo somera los
eventuales roles ecoldgicos de los metaterios de La Venta (e.g., Goin 1997), mientras los estudios
que han especificado valores estimativos de la masa corporal sélo involucran unas pocas especies
de esta asociacion (algunas son estimaciones indirectas, realizadas a partir de especies de “tamafio”
cercano). En la presente revision se buscod contrastar, por ejemplo, algunas hipotesis en cuanto a
habitos alimenticios (ver mas abajo) y tomar las estimaciones de masa corporal realizadas a la

fecha (e.g., Prevosti et al., 2013; Ercoli et al., 2014; Suarez et al., 2016; Abello et al., 2018) como
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hipotesis a contrastar en un analisis paleobioldgico mas comprehensivo.

Otro aspecto a considerar es el biogeografico, ya que son numerosas las referencias en la
ultima década al caracter dual de la biogeografia sudamericana: por un lado, la Region Neotropical
(Reino Holotropical), ocupando la mayor parte del continente hasta aproximadamente los 40° de
latitud sur y una estrecha faja cordillerana que llega hasta los Andes centrales; por el otro, la
Region Andina (Reino Austral), incluyendo dicha faja cordillerana mas el territorio patagénico
(véase Goin et al. 2012 y bibliografia citada). Una hipotesis a contrastar sugiere que las radiaciones
neogenas en cada una de estas regiones debieron haber sido diferenciadas, tanto en su composicion
taxondmica como trofica.

El desarrollo de la presente tesis doctoral ha permitido, por un lado, estudiar tanto los
especimenes ya conocidos como los nuevos materiales disponibles de metaterios de La Venta, asi
como también revisar las relaciones filogenéticas de varias de las especies de esta asociacion. En
segundo lugar, evaluar parametros ecomorfologicos de los metaterios de La Venta a los efectos de
contrastar diversas hipotesis sobre la paleobiologia de los distintos grupos de edad Laventense. Por
ultimo, formular hipétesis sobre la radiacion miocénica de los metaterios intertropicales de
América del Sur en comparacion con aquellos de latitudes mds altas en este continente
(fundamentalmente, Patagonia).

El principal objetivo de este trabajo fue ampliar y actualizar el conocimiento sobre la
evolucion y paleobiologia de la asociacion de metaterios del Mioceno medio de Colombia, y
compararlo con aquel derivado del registro miocénico de las latitudes australes de América del Sur,
fundamentalmente de la Patagonia. Especificamente, se buscod revisar la taxonomia de los
metaterios del Mioceno medio de La Venta (Colombia) y evaluar afinidades filogenéticas de
grupos seleccionados (i.e., Didelphimorphia y Sparassodonta); analizar parametros paleobioldgicos
y ecomorfologicos de los metaterios de esta asociacion (i.e., inferencias dietarias y estimaciones de
masa corporal); comparar las radiaciones miocénicas de los metaterios sudamericanos
intertropicales con aquéllos de altas latitudes; y contextualizar la evolucion nedgena de los
metaterios sudamericanos intertropicales en un marco biogeografico.

Con el estudio de los metaterios del Mioceno medio de La Venta (Colombia) se busco
contrastar algunas hipdtesis que habian sido planteadas previamente por algunos autores, ademas
de nuevas hipotesis surgidas a partir de revision bibliografica y observacion de algunos materiales.
Las hipotesis que se esperaba contrastar (algunas ya mencionadas arriba), comprendieron aspectos
de diversidad, taxonomia, filogenia, paleobiologia y paleobiogeografia de esta asociacion, como se
menciona a continuacion:

Diversidad:

* La asociacion de metaterios exhumada en niveles del Mioceno medio de La Venta
(Colombia) constituye una de las mas diversas hasta ahora conocidas para el Neogeno
de la parte intertropical de América del Sur. Sin embargo, aparentemente, es menos

diversa que algunas asociaciones de latitudes altas en este continente (e.g., la del
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Mioceno temprano de Santa Cruz, Argentina).
Las especies de metaterios reconocidas hasta el momento no agotan la totalidad de

taxones metaterios para esta asociacion.

Taxonomia y filogenia:

El género Hondadelphys se encuentra relacionado filogenéticamente con los
esparasodontes (Forasiepi, 2009; Engelman y Croft, 2014; Forasiepi et al., 2015;
Suarez et al., 2016).

Las especies de Lycopsis conforman un grupo monofilético (Suarez et al., 2016).
Dukecynus se encuentra mas estrechamente relacionado con los “protilacinidos” que
con los boriénidos (Goin, 1997).

El enigmatico ejemplar identificado por Goin (1997: p. 203) como “Borhyaenoidea,
fam. et gen. incertae sedis (?Thylacosmilidae)” representa un nuevo taxon para la
asociacion de metaterios de La Venta, el cual encuentra estrechamente relacionado a
los tilacosmilidos (Goin, 1997).

- Hipotesis alternativa: este taxon podria representar un linaje distinto de
borienoideos que, paralelamente a los tilacosmilidos, desarrollaron
adaptaciones similares, como ocurre en muchos taxones de dientes de sable
euterios (Goin, 1997).

Los materiales referidos a “Didelphinae, gen. et sp. indet.” por Goin (1997: p. 194) y
materiales no publicados asociados, posiblemente representan un nuevo (y basal) taxon
de Sparassocynidae.

Los didélfidos de La Venta representan el registro mas antiguo de algunos géneros
vivientes de amplia distribuciéon en América Central y del Sur (e.g., Thylamys y
Marmosa; Goin, 1997).

Kiotomops lopezi (Takai et al. 1991), originalmente referido a un quirdptero

Molossidae, es en realidad un metaterio (Czaplewski et al. 2003)

Paleobiologia:

En cuanto a la masa corporal, se toman las estimaciones realizadas a la fecha para
algunas especies de metaterios de La Venta (e.g., Prevosti et al., 2013; Ercoli et al.,
2014; Suarez et al., 2016; Abello et al., 2018) como hipdtesis a contrastar en un
analisis paleobiologico mas comprehensivo.

Se hipotetizan habitos insectivoros para los Didelphidae de pequefio tamafio,
insectivoro-frugivoros para los Paucituberculata y Microbiotheria, omnivoro-
carnivoros para los “Didelphinae indet.” (Didelphimorphia) mencionados por Goin
(1997) y predominantemente carnivoros para los esparasodontes.

En la asociacion de vertebrados de La Venta (Colombia), el rol ecologico de los
depredadores seria ocupado por los esparasodontes y algunos reptiles (i.e.,

crocodilomorfos).

Tomo 1



Parte I: Contextos Capitulo 1: Introduccion

Paleobiogeografia:
* El caracter dual de la biogeografia sudamericana (Goin et al. 2012 y bibliografia alli
citada) se veria reflejado en la asociacion de metaterios de La Venta (Colombia). Por lo
tanto, seria esperable que esta asociacion de metaterios no comparta taxones (o
comparta muy pocos) con otras asociaciones sudamericanas contemporaneas (e.g.,

Quebrada Honda, Bolivia).
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CAPITULO 2.
MATERIALES Y METODOS

GENERALIDADES
Abreviaturas

Las siguientes son las abreviaturas utilizadas a lo largo del texto principal de esta tesis (i.e., TOMO

1). Las abreviaturas de las tablas, figuras y anexos, se indican en cada una de esas secciones
(TOMO 2) para facilitar la lectura:

Abreviaturas institucionales: IGM, Ingeominas (actual Servicio Geoldgico Colombiano),
Bogota, Colombia; IGM#, nimero de campo IGM (los ejemplares asi identificados no tienen
numero de coleccion asignado); KU, Primate Research Institute, Universidad de Kioto, Inuyama,
Japon; MACN, Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Buenos Aires,
Argentina; MLP, Museo de La Plata, La Plata, Argentina; MMP, Museo Municipal de Ciencias
Naturales de Mar del Plata, Mar del Plata, Argentina; MNHN-Bol, Museo Nacional de Historia
Natural, La Paz, Bolivia, UCMP, University of California Museum of Paleontology, Berkeley,
EE.UU.; UF, Florida Museum of Natural History, Gainesville, EE.UU.

Abreviaturas de la denticion: 11-5/i2-5, incisivos superiores/inferiores; C/¢, caninos superiores/
inferiores; P/p1-3, premolares superiores/inferiores; M/m1—4, molares superiores/inferiores; StA—

E, cuspides estilares.

Otras abreviaturas: CS, nimero de campo de Catalina Suarez (repositorio: Servicio Geoldgico
Colombiano, sin numero de coleccion asignado; materiales colectados en una campana realizada
como parte de las actividades de la presente tesis doctoral); Log, logaritmo comun (en base 10); In,
logaritmo natural (en base e); Ma., Megannum (un milléon de afios en la escala radioisotopica de
tiempo); %PE, porcentaje de error de prediccion; R2, coeficiente de determinacion; SALMA,
South American Land Mammal Age (i.e., Edad Mamifero de América del Sur); SE, factor de

correccion (“smearing estimate”); SN, sin niumero.
Medidas

La mayoria de las medidas evaluadas en los ejemplares revisados fueron tomadas sobre el material
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en fisico, por medio de un calibre digital. En aquellos casos en los que la medida era dificil de
tomar fisicamente (e.g., medidas en la cuenca del talonido, longitudes de las crestas, etc.; también
cuando el material era demasiado chico, o porque era muy delicado y podria ser dafiado), estas se
tomaron sobre fotografias digitales usando el Software ‘Image J’, un programa para el
procesamiento de imagenes basado en Java, el cual es de dominio publico y se encuentra

disponible online (Schneider et al., 2012). Este software también fue usado para medir angulos.

Nomenclatura

A continuacion, se detalla la nomenclatura utilizada a lo largo de esta tesis y se realizan
aclaraciones acerca de algunos términos. Esta nomenclatura fue utilizada tanto en la revision

taxondmica como en los analisis filogenéticos y ecomorfologicos.

Términos posicionales: postcraneo: anterior, posterior, lateral, medial, proximal y distal. Craneo:
anterior, posterior, lateral, medial, dorsal y ventral. Dentario: anterior, posterior, lateral, medial,
oclusal y ventral. Denticion: del C/c al M/m4, se usaron los términos anterior, posterior, labial,
lingual y oclusal; para los incisivos se emplearon los términos “mesial” y “distal” en lugar de
anterior y posterior, para evitar confusiones, ya que la hilera incisiva se va curvando anteriormente,
por lo que el término “anterior” podria ser confundido con “labial” y “posterior” con “lingual”.
Nota aclaratoria—en la descripcion de los molares se utilizd también el término “mesial”
para describir la posicion relativa del paraconido en algunos molares inferiores (normalmente el
ml), ya que en este caso el término es mas adecuado que “anterior”, para indicar que la estructura

se ubica en una posicion adelantada y hacia un punto medio entre el protocénido y el metaconido.

Nomenclatura de las descripciones: Craneo—Ia nomenclatura craneana, en lo posible, sigue a
Wible (2003). Adicionalmente, la Nomina Anatomica Veterinaria (e.g., Schaller, 2007) y otras
publicaciones (e.g., Muizon, 1998; Forasiepi, 2009) también fueron tomadas como referencia para
detalles y discusiones. A continuacion, se realizan algunos comentarios sobre la nomenclatura de
los foramenes palatales. En un estado ontogenético inicial, el paladar de los metaterios no esta
fenestrado. En la mayor parte de los didelfimorfios vivientes, como asi también de los dasitiridos,
el hueso se reabsorbe durante la ontogenia, formandose asi vacuidades palatales (Forasiepi, 2009,
car. 22; e.g., Parker, 1886; Clark y Smith, 1993; Abdala et al., 2001). Esta caracteristica es muy
variable en marsupiales vivientes (véase Martin, 2005, 2009, 2013) y también aparece en algunos
metaterios extintos (e.g., Pediomys, Alphadon, Asiatherium, Andinodelphys y los estagodontidos).
La nomenclatura de las vacuidades palatales en los metaterios varia entre diferentes autores (e.g.,
Voss y Jansa, 2009, Tabla 6).

En los mamiferos en los que esta presente el foramen palatino mayor (foramen palatinum

majus), la arteria y nervio palatino mayor (ramas de la arteria y nervio maxilar) llegan al paladar a
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través de este (Forasiepi, 2009; e.g., Sisson, 1965; Evans, 1993; Hiatt y Gartner, 2001; Schaller,
2007). En las especies de metaterios donde no se forman vacuidades (e.g., Sparassocynus,
Thylateridium y Caluromys), se observa claramente un foramen palatino mayor (en algunos muy
pequefio), el cual se ubica sobre o cerca de la sutura maxilopalatina (pers. obs.). En aquellas
especies con vacuidades palatales bien desarrolladas, la arteria y nervio palatino mayor pasarian a
través de la vacuidad maxilopalatina (sensu Archer, 1976a), vacuidad maxilopalatina (sensu
Hershkovitz, 1992, 1997), vacuidad palatina posterior (sensu Osgood, 1921) o fenestra
maxilopalatina (sensu Voss y Jansa, 2003, 2009; Voss et al., 2004). Por esta razon, algunos autores
(e.g., Wible, 2003; Forasiepi, 2009, car. 23; Engelman y Croft, 2014; Suarez et al., 2016) utilizan el
término “foramen palatino mayor”, dado que serian estructuras homologas. En el presente trabajo
se decidio usar también el término “foramen palatino mayor”, ya que se estd siguiendo la
nomenclatura de Wible (2003) y teniendo en cuenta que por esta abertura pasaria un nervio y una
arteria: en general, se considera como fenestra a una simple abertura, zona sin hueso (donde este
pudo ser reabsorbido) o perforacion; mientras que un foramen es una abertura por donde pasa un
nervio, una vena o una arteria (Martin, pers. comm.). Cabe aclarar que, a pesar de que, entre los
metaterios analizados, esta estructura suele abrir al nivel de la sutura entre el palatino y el maxilar,
no ocurre asi en todos los casos (e.g., Deltatheridium y Caluromys, en los que se ubica en el
palatino).

En los esparasodontes, esta estructura suele estar ausente, pero suelen presentarse (ademas de
fordmenes nutricios) pequefios foramenes circulares (simétricos) sobre la superficie palatal del
maxilar, algunos de ellos alineados cerca de los dientes, los que probablemente transmitirian la
misma irrigacion del foramen palatino mayor (Forasiepi, 2009), como ocurre en algunos euterios
(e.g., Wible y Gaudin, 2004).

Denticion—Ia nomenclatura molar (Fig. 2.1) sigue a Goin et al. (2016, Fig. 1.2). A esta
nomenclatura se le hicieron dos modificaciones: (1) el uso del término “cingtlido anterior” en
lugar de “cingulo anterior” para los molares inferiores; y (2) para la ubicacion del cingulo posterior
de los molares inferiores se siguié a Luo et al. (2003) y Cifelli (1993), como se explica a
continuacion (Fig. 2.2): el postcingulido (o cingulo posterior) corresponde a un cingulo transversal
ubicado en la pared posterior del talonido, por encima del nivel de la encia en los molares
inferiores (Luo et al, 2003: car. 67). Este rasgo es evaluado en el caracter 82 de la matriz de
Didelphimorphia en la presente tesis doctoral (capitulo 5). El cingulo que aparece dibujado en la
pared posterior de los molares inferiores de la fig. 1.2 de Goin et al. (2016), corresponde al
postcingulido labial (o postcingtlido labial del hipoconulido) que se evalta en el caracter 187 de la
matriz de Sparassodonta en la presente tesis doctoral (capitulo 4) y en los caracteres 81 de Luo et
al. (2003) y 187 de Forasiepi (2009). Dicho cingulo, el postcingulido labial, se origina en el apice
del hipoconulido y desciende sobre la pared posterior del talénido en direccion a la base del
hipocénido, extendiéndose hasta su cara labial cuando esta bien desarrollado; por lo tanto, no es

homologo al cingulo posterior, ya que claramente presenta una relacion diferente con las cuspides

20 Tomo 1



Parte I: Contextos Capitulo 2: Materiales y Métodos

del talonido (Fig. 2.2).

Postcraneo—descripciones de postcraneo realizadas en esta tesis se encuentran dentro del
capitulo de Sparassodonta (capitulo 4). Por lo tanto, se optd por seguir la nomenclatura usada por
Forasiepi (2009), quien realizé una muy completa y detallada descripcion de una especie de este
grupo (i.e., Arctodictis sinclairi). Adicionalmente, la Nomina Anatomica Veterinaria (e.g., Schaller,
2007) y otras publicaciones (e.g., Flores, 2009; Flores y Diaz, 2009; Szalay, 2006) también fueron

tomadas como referencia para detalles, informacion complementaria y discusiones.

Foéormula dentaria

A lo largo del presente documento se tendra en cuenta la siguiente formula dentaria:

112345 CI P123 M

1,2,3,4
2,34,5 7 1,2,3,4

Estratigrafia y localidades fosiliferas

La estratigrafia utilizada en el presente trabajo sigue a Guerrero (1997) y Anderson et al. (2016)
(véase mas adelante: Marco Geoldgico). La ubicacion estratigrafica de las localidades de
metaterios de La Venta se presenta en la Tabla 3.1. La informacién estratigrafica para cada uno de
los ejemplares estudiados se muestra en las Tablas 4.1, 5.1, 6.1, 7.1, 8.1 y 9.1. En la figura 3.1 se
muestra la ubicacion geografica de la gran mayoria de las localidades fosiliferas de metaterios en el
area de La Venta. Este mapa esta basado en Guerrero (1997, Fig. 2.9). Adicionalmente, la
informacion de las localidades de la Universidad de Kioto fue tomada de Takai et al. (1992). No se
obtuvieron datos precisos para las localidades del UCMP (cuya nomenclatura comienza con una
letra V), las localidades de screenwashing de la Universidad de Duke (con nomenclatura “CVP”) y
algunas de la Universidad de Kioto, por lo cual no aparecen en el mapa. Del mismo modo, las
localidades que no aparecen en la Tabla 3.1, son aquellas de las cuales se desconoce la ubicacion

estratigrafica precisa.

REVISION TAXONOMICA

Para la realizacion de la presente tesis doctoral se reviso integralmente la taxonomia de todos los
Metatheria descriptos hasta ahora para la asociacion fosilifera de La Venta. Esta revision se llevo a
cabo a partir de la observacién de materiales que forman parte de las colecciones del Museo de
Paleontologia de la Universidad de California (Berkeley, EE.UU.), el Primate Research Institute de
la Universidad de Kioto (Inuyama, Japon), el Museo de Villavieja (Departamento del Huila,

Colombia) y el Servicio Geoldgico Colombiano (antiguo Ingeominas; Bogota, Colombia). Los
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materiales pertenecientes a esta Gltima coleccion fueron colectados en una campafia conjunta entre
el Ingeominas y la Universidad de Duke (Durham, Estados Unidos); la mayoria de ellos se
encuentran temporalmente alojados (en préstamo) en dicha universidad y algunos pocos en el
Museo de La Plata (La Plata, Argentina). Adicionalmente, como parte de las actividades de este
doctorado, se colectaron nuevos materiales en campo, cuyo repositorio sera el Museo Geologico
Nacional ‘José Royo y Gomez’, del Servicio Geologico Colombiano (Bogota, Colombia), pero
como aun no se les ha asignado un numero de coleccion, en la presente tesis se utiliza la
abreviatura “CS” (numeracion de campo de Catalina Suarez) para identificarlos.

Para las comparaciones y los diferentes analisis se utilizaron materiales disponibles en
colecciones argentinas, incluyendo la del Museo de La Plata y la del Museo Argentino de Ciencias
Naturales - Bernardino Rivadavia (en Buenos Aires). Otros ejemplares fueron estudiados a partir
de calcos, fotografias y material bibliografico.

Nota: se estan preparando tres publicaciones en las que serdn nombradas formalmente las
especies que en esta tesis son mencionadas como Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1, Thylacosmilidae

gen. 2 sp. 1 y Didelphimorphia Género A (spp. 1y 2).

Sistematica

Sparassodonta: La clasificacion usada para Sparassodonta a lo largo de la presente tesis doctoral,

siguid6 el arreglo obtenido en el arbol de consenso resultante en el analisis filogenético (capitulo 4).

Didelphimorphia: En el presente trabajo se siguio a Goin et al. (2016) para la clasificacion general
de los Didelphimorhia, en la cual este orden incluye las superfamilias Peradectoidea (i.e.,
Peradectidae + Caroloameghiniidae) y Didelphoidea (i. e., Didelphidae + Sparassocynidae).

Para la clasificacion general de los Didelphidae se siguio a Voss y Jansa (2009), en lugar de
los agrupamientos obtenidos en la presente tesis doctoral (ver Analisis Filogenético, en el capitulo
5), teniendo en cuenta que la revision de Voss y Jansa (2009) es la mas completa realizada hasta el
momento para los didélfidos actuales; adicionalmente, la presente revision no pretende reevaluar la
filogenia de los Didelphidae, sino determinar la relacion de los taxones de La Venta con los demas
miembros de la familia. Este grupo se encuentra representado mayormente por especies vivientes
y, para realizar una reevaluacion de su filogenia, seria necesario un estudio mucho mas detallado,
que incluya tanto caracteres morfoldgicos como moleculares, asi como una muestra mucho mas
grande de material codificable. La clasificacion que Voss y Jansa (2009) proponen para los
didélfidos actuales, se basa mayormente en los resultados obtenidos con base en los analisis del set
de datos combinados (caracteres no moleculares + moleculares) que excluye a Chacodelphys,
particularmente en el arbol de consenso de mayoria - 50% (Voss y Jansa, 2009: Fig. 35). En esta
clasificacion, la familia esta conformada por cuatro subfamilias: Glironiinae (Voss y Jansa, 2009),

que incluye unicamente a Glironia; Caluromyinae (Kirsch, 1977), que incluye a Caluromys y
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Caluromysiops; Hyladelphinae (Voss y Jansa, 2009), que incluye Unicamente a Hyladelphys; y
Didelphinae (Gray, 1821), que se subdivide en cuatro tribus: Marmosini (i.e., Marmosa,
Monodelphis y Tlacuatzin), Metachirini (que incluye Unicamente a Metachirus), Didelphini (i.e.,
Chironectes, Didelphis, Lutreolina y Philander) y Thylamyini (i.e., Chacodelphys, Cryptonanus,
Gracilinanus, Lestodelphys, Marmosops y Thylamys).

“Ameridelphia” incertae sedis (?Sternbergiidae): Para la clasificacion de los taxones
“ameridelfios” referidos con dudas a la familia Sternbergiidae (capitulo 6), se siguié a Goin et al.
(2016), quien clasifica a esta familia como “Ameridelphia” incertae sedis, junto con otras ocho
(i.e., Pediomyidae, Pucadelphyidae, Pucadelphyidae, Jaskhadelphyidae, Mayulestidae,

Protodidelphidaey y Derorhynchidae) y algunos taxones de familia indeterminada.

Paucituberculata: Para la clasificacion general de los Paucituberculata se siguié a Abello et al.
(2018), quienes realizan una muy completa revision de este orden, clasificandolo en dos
superfamilias: Caenolestoidea, que incluye a Caenolestidae, y Palaeothentoidea, que incluye a
Palaeothentiidae (i.e., Palacothentinae y Acdestinae), Abderitidae y Pichipilidae. Dentro del
analisis filogenético de Abello et al. (2018) se incluye a Pitheculites chenche, una de las dos
especies de paucituberculados descriptas para La Venta (Colombia), clasificindose dentro de los
Abderitidae. Adicionalmente, para clasificar a Hondathentes, se siguié a Abello (2013), quien lo

habia referido a los Palaeothentinae.

Conteo de taxones

Para las discusiones acerca de la diversidad de los metaterios de La Venta (capitulo 10, tomo 1 y
2), se llevd a cabo un analisis comparativo, teniendo en cuenta la riqueza de metaterios y
mamiferos en general, en La Venta y otras faunas cenozoicas sudamericanas: el nimero de especies
de metaterios por familia (o superfamilia, para taxones que no entran dentro de las familias
definidas; e.g., Lycopsis y Dukecynus, que son clasificados dentro de Borhyaenoidea, pero no son
referibles a ninguna de las familias definidas dentro de esta superfamilia), el nimero de géneros y
especies de metaterios por orden y el nimero total de especies de mamiferos. A partir de esos
datos, de calcul6 el porcentaje de metaterios respecto al total de especies de mamiferos en cada
fauna.

Para el conteo de los taxones se tuvieron en cuenta las especies claramente identificadas
previamente, incluso si no han sido nombradas pero que sin duda son referibles a una nueva
especie para esa fauna. So6lo se tuvieron en cuenta aquellas identificadas como “sp.” (e.g.,
Cimolestes sp., para Tiupampa) cuando eran la tnica representante de ese género para determinada
fauna, o si se diferencian claramente cuando son varias (e.g., sp. 1, sp. 2); y las especies

indeterminadas, unicamente cuando sean claramente identificadas como nueva especie para esta
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fauna o sean el tnico representante de un clado de rango superior. En el caso de la asociacion de
metaterios de La Venta, se tuvo en cuenta tanto los taxones previamente reconocidos, como
aquellas entidades que en la presente tesis fueron claramente identificadas como nuevos taxones,
independientemente de que se les haya asignado o no una diagnosis, o haya sido usada
nomenclatura abierta. Estos fueron identificados como indeterminados, pero sin duda no son
referibles a ninguno de los taxones hasta ahora reconocidos para esta asociacion, por lo que fueron
tenidos en cuenta en el conteo. Aquellos taxones de los que si se tenia dudas, porque podrian
eventualmente representar un taxon ya descripto, no fueron tenidos en cuenta en el conteo. Por
ejemplo, a pesar de que, eventualmente, se registrarian dos géneros de hatliacinidos para La Venta
(segun los resultados de esta tesis), existen algunas dudas sobre una asignacion taxondmica mas
precisa (debido a la preservacion), por lo que se consider6 que lo mas prudente era contabilizar uno

solo, ya que al menos se presenta un género y una especie.

ANALISIS FILOGENETICOS

En la presente tesis doctoral sélo se realizaron analisis filogenéticos para los clados Sparassodonta
y Didelphimorphia, ya que, a pesar de que esta incluye el estudio de otros grupos (e.g.,
Paucituberculata, Microbiotheria y otros metaterios), estos estan representados por material muy
escaso, principalmente dientes aislados.

La matriz utilizada para el analisis de Sparassodonta se bas6 en aquella confeccionada por
Forasiepi (2009), modificada posteriormente en otros estudios (i.e., Engelman y Croft, 2014;
Forasiepi et al., 2015; Suarez et al., 2016) y en el presente analisis. En esta version de la matriz se
realizaron modificaciones y correcciones en la descripcion de los caracteres o sus estados,
modificaciones en la codificacion, y se agregaron algunos caracteres y taxones (ver Anexo 1.2).

La matriz elaborada para el analisis de Didelphimorphia se basd, mayormente, en la matriz
de Voss y Jansa (2009), pero también incluye caracteres de otros autores, asi como nuevos
caracteres propuestos en el presente trabajo (ver Anexo 2.2). Algunos de los caracteres de Voss y
Jansa (2009) fueron modificados (ver comentarios en la lista de caracteres: Anexo 2.2) y otros no
fueron tenidos en cuenta porque no aplicaban para el presente analisis (e.g., aquellos que permitian
diferenciar a los didélfidos de los australidelfios y paucituberculados). En algunos casos se cambi6
la nomenclatura usada, para mantener una consistencia a lo largo de toda la tesis. Se decidio
conservar los caracteres cariotipicos y de morfologia externa (ambos quedando sin codificar en los
taxones fosiles), ya que muchas de las relaciones entre los didélfidos actuales estan soportadas por
dichos caracteres. La matriz de Voss y Jansa (2009) incluia muchas mas especies de didélfidos
actuales de las que se utilizaron en el presente estudio.

Debido a que se agregaron nuevos caracteres y se modificaron o eliminaron algunos de los

que tenia dicha matriz, fue necesario revisar nuevamente materiales de todas las especies evaluadas

24 Tomo 1



Parte I: Contextos Capitulo 2: Materiales y Métodos

por dichos autores. Dado que no se tenia materiales disponibles de todas ellas, muchos de estos
caracteres quedaron sin codificar. En los primeros ensayos, al correr la matriz, muchas de las
relaciones quedaban sin resolver (muchas politomias); si bien se ha visto que las entradas faltantes
no necesariamente producen un efecto negativo en la resolucion de los arboles, sino que es
dependiente de la informacién que contiene la matriz (ver Nixon y Davis, 1991; Platnick et al.,
1991; Maddison, 1993; Prevosti y Chemisquy 2010 y literatura alli citada), se decidié ensayar
eligiendo algunos representantes de cada género de los cuales se tuviera material disponible para
revisar, para que pudieran ser completamente o casi completamente codificados. Esto resultd en
una mejor resolucion, por lo que se optd por realizar una filogenia mas sencilla, incluyendo estos
taxones seleccionados. Ademas de estos didélfidos actuales, la matriz del presente trabajo incluy6
didélfidos extintos y otros didelfimorfios fosiles, entre los que se encuentran algunos de los
taxones de La Venta.

La codificacion de los nuevos caracteres, nuevos taxones y los cambios en la codificacion
respecto a previas versiones de las matrices usadas, fueron hechos a partir de la observacion de
materiales originales, calcos o fotografias, ademas de informacion adicional tomada de la
literatura. En algunas ocasiones se utilizaron Gnicamente recursos bibliograficos, cuando ningun
otro recurso estaba disponible. Las listas completas de los taxones y materiales revisados para estos
analisis se presentan en los Anexos 1.1 (Sparassodonta) y 2.1 (Didelphimorphia). Las matrices
utilizadas en los diferentes andlisis filogenéticos fueron editadas en el programa Mesquite version
3.3 (Maddison y Maddison, 2017). El analisis se llevé a cabo por medio de busquedas heuristicas
realizadas usando el programa TNT 1.1 (Goloboff et al., 2008). Los arboles iniciales fueron
obtenidos a partir de 1000 réplicas aleatorias. Los arboles de Wagner resultantes fueron tratados
como dicotomicos y se les aplicd el método de intercambio de ramas (ing. “branchswaping”) con
biseccion del arbol y reconexion (TBR). En todos los casos, los arboles de consenso calculados

fueron de consenso estricto.

ANALISIS ECOMORFOLOGICO

Masa corporal

Las estimaciones de masa corporal de los metaterios de La Venta se realizaron con base en
variables independientes correspondientes a medidas tomadas en la denticion, las cuales
corresponden al largo o al area de diferentes molares. En el caso del ancho, se tomé el ancho
maximo del molar, bien sea el del talénido o el del trigonido, dependiendo de cada caso particular.
Al momento de elegir la variable mas adecuada para la estimacion de masa corporal se deben tener
en cuenta los parametros utilizados para medir la bondad del ajuste de cada ecuacion (i.e., error de
prediccion porcentual: %PE; y error estandar porcentual de la estimacion: %SEE), que se utilizan

para determinar cual es la mejor prediccion: a menor valor de estos pardmetros, mejor sera el
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potencial predictivo de la ecuacion. También se debe tener en cuenta el Coeficiente de
Determinacion (R2), que toma valores de 0 a 1: cuanto mas cercano a 1 ese valor mejor es el ajuste
del modelo (Sokal y Rohlf, 1995). Las mejores variables predictivas varian entre los diferentes
autores. Los valores mas bajos de %PE (secundariamente, el %SEE) junto con un valor de R2
cercano a 1, indicaran la mejor opcion en cada caso.

Para el analisis de los esparasodontes se realizaron estimaciones basadas principalmente en
dos grupos de ecuaciones. El primero corresponde a las ecuaciones elaboradas por Zimicz (2012),
las que son una adaptacion de aquellas de Gordon (2003), construidas sobre la misma base de datos
que incluye marsupiales generalizados de las familias Didelphidae y Dasyuridae. El segundo grupo
de ecuaciones corresponde a aquellas provenientes de la base de datos de dasiuromorfos de Myers
(2001). Este ultimo fue elegido debido a que mostraba los valores mas bajos de %PE respecto a los
demas set de ecuaciones presentados por dicho autor.

Las mejores variables predictivas contempladas en el analisis de Sparassodonta se encuentran
dentro del grupo de ecuaciones de Zimicz (2012), y corresponden al largo del segundo molar para
la denticion superior, y el largo del tercer molar para la denticion inferior. Sin embargo, estos
molares no se preservan en todos los ejemplares estudiados en la presente revision, por lo cual para
cada caso se utiliz6 la mejor variable disponible segun la preservacion del material, que no siempre
corresponde a aquella con mejores indicadores de bondad del ajuste.

Las ecuaciones de Zimicz (2012) estan expresadas como logaritmo natural (logaritmo en
base e = In), mientras que Myers (2001) utiliza logaritmo decimal (logaritmo en base 10 = log).
Cada variable independiente fue incluida en la ecuacidon correspondiente y el valor logaritmico
resultante fue detransformado (i.e., detransformacion logaritmica: usando ey y 10y para In y log,
respectivamente). Este valor detransformado fue posteriormente multiplicado por su
correspondiente factor de correccion. Ambos autores utilizan el factor de correcciéon conocido
como “smearing estimate” (SE), que es utilizado para minimizar las desviaciones en las
estimaciones causadas por la transformacion y detransformacion de los datos. Este factor es un
término no paramétrico que, en ocasiones, puede aparecer expresado como porcentaje, como es el
caso de las ecuaciones de Myers (2001). Como lo indica Smith (1993: p. 32), “un tipico valor para
un factor de correccion, por ejemplo 1,085, indicaria que la estimacion de masa corporal derivada
de la ecuacion esta subestimando en un 8,5% la masa media aritmética para cada valor de la
variable independiente” (inglés en el original). Esto se debe tener en cuenta al momento de aplicar
el factor de correccion cuando este se encuentre expresado como porcentaje, ya que, Si se
multiplica directamente por tal valor, la estimacion estaria sobreestimada. Por lo tanto, un valor de
%SE de 3,5 (i.e., 3,5%), corresponderia a un valor de SE de 1,035 y este ultimo valor sera el que
deba ser multiplicado por el valor detransformado resultante de la ecuacion.

La clasificacion de tamafios usada para los esparasodontes sigue las categorias de tamafio
para mamiferos carnivoros de Prevosti et al. (2013): tamafio pequefio, por debajo de 7 kg; tamafio

mediano, entre 7 y 15 kg; y tamafio grande, por encima de 15 kg.
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Las estimaciones realizadas para los didelfimorfios de La Venta siguieron la misma
metodologia que se us6 para los esparasodontes, pero en este caso solo se usaron las ecuaciones de
Zimicz (2012). Al igual que en los esparasodontes de La Venta, no siempre se preservan los
molares que representan las mejores variables predictivas, por lo cual, para cada caso se utilizé la
mejor variable disponible segun la preservacion del material, que no siempre corresponde a aquella
con mejores indicadores de bondad del ajuste.

La masa corporal de los “ameridelfios” incertae sedis (Tablas 6.3—6.4) y los microbioterios
(Tabla 8.3) fue estimada usando la misma metodologia del andlisis realizado para los
didelfimorfios. Los taxones con dientes plagiaulacoideos (los Paucituberculata) fueron analizados

con la ecuacion de Zimicz (2004), siguiendo el mismo procedimiento anteriormente mencionado.

Inferencias dietarias

Se realizaron analisis cualitativos y cuantitativos para estimar los habitos alimentarios de las
diferentes especies de La Venta. En el analisis cualitativo se observo la morfologia del talénido y se
tuvo en cuenta la presencia de adaptaciones para la carnivoria, siguiendo los pardmetros sugeridos
por Zimicz (2012), quien plantea que en los hipercarnivoros, los talénidos se caracterizan por
presentar una sola cuspide central y sectorial (Van Valkenburgh, 1991); por otro lado, las especies
mas omnivoras presentan talonidos acuencados con dos ctispides simétricas y similares en tamafo;
mientras aquellos casos intermedios en los que el talonido no estd totalmente transformado en
cuenca y en los que hay dos cuspides principales, pero el hipoconido es bucal y mayor al
entoconido, son considerados propios de las especies mesocarnivoras (Zimicz, 2012).

Para el analisis cuantitativo se evaluaron algunos parametros morfométricos en los diferentes
grupos estudiados, con el fin de medir el grado relativo de carnivoria de sus molares. Estos se
llevaron a cabo calculando indices a partir de medidas tomadas en la denticion superior o inferior.

A continuacion, se explicaran cada uno de estos indices:

Area relativa de molienda (RGA): este parametro se evalud siguiendo a Prevosti et al. (2013) y
se utilizd en el andlisis ecomorfoldgico de los esparasodontes. El factor RGA es un indice de
carnivoria basado en el area relativa de molienda del m4. Este molar presenta los rasgos carnivoros
mas pronunciados en los esparasodontes, siendo analogo al m1 de los Carnivora (Werdelin, 1987;
Prevosti et al., 2013).

Tri

Este indice fue calculado siguiendo a Prevosti et al. (2013; modificado de Van Valkenburgh,

1991), a partir de la relacion entre el area total de molienda (ATM), que corresponde al area de la
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cuenca del talonido (largo x ancho), y el largo del trigénido (LTri). A partir del resultado obtenido
se pueden clasificar los taxones en diferentes categorias (segun Prevosti et al., 2013):
*  Hipercarnivoro, cuando el RGA esta entre 0-0,48.
e Mesocarnivoro, con un RGA entre 0,48-0,54.
*  Omnivoro, con RGA mayor a 0,54.
Este parametro no se us6 en el analisis ecomorfologico de los didelfimorfios de La Venta, ya
que todos ellos presentan talénidos con cuencas relativamente bien desarrolladas, por lo que

entrarian dentro de la categoria de omnivoros.

Longitud relativa del trigonido del molar carnicero: este parametro se evalud siguiendo a
Zimicz (2012) y se utilizo6 en el analisis ecomorfologico de los esparasodontes.

Como ya se explico en el parametro anterior, el m4 es considerado el molar carnicero en los
metaterios. Este indice relaciona el largo del trigonido de dicho molar (LTriMC) respecto a su largo

total (LMC), siguiendo la siguiente formula:

LTtriMC
LMC

LRTMC =

Este indice permite clasificar las diferentes especies dentro de las siguientes categorias:
e LRTMC> 0,9: hipercarnivoros comedores de carne.
* LRTMC entre 0,8 y 0,9: hipercarnivoros quebrantahuesos.
* LRTMC entre 0,7 y 0,8: mesocarnivoros.
¢ LRTMC<0,7: omnivoros

Longitud relativa de la postmetacrista vs. la postprotocrista: este parametro se evalud
siguiendo a Voss y Jansa (2003 y 2009) y se utilizé en el andlisis ecomorfoldgico de los taxones
didelfimorfios. “Entre las muchas estructuras afectadas por la carnivoria, la postmetacrista
(“metacrista” en Voss y Jansa, 2003) es la mas facil de medir y su hipertrofia respecto a la
postprotocrista se relaciona convenientemente por medio de un indice, la razon entre sus
longitudes..” (Voss y Jansa, 2003, pag. 37, pie de pagina 10). A mayor diferencia entre las
longitudes de estas dos estructuras (i.e., una postmetacrista mas larga respecto a la postprotocrista),
mayor sera el grado de carnivoria del molar. Estas longitudes deben ser medidas en el M3 (Voss y
Jansa, 2003).

En el presente documento se menciona este indice relativo de carnivoria como “longitud
relativa de la postmetacrista” (LRPM) y se calcula a partir de la razon entre la longitud de la
postmetacrista (LPM; MCL en Voss y Jansa, 2003) y la longitud de la postprotocrista (LPPr; PCL
en Voss y Jansa, 2003), como se expresa a continuacion (siguiendo a Voss y Jansa, 2003, pag. 37,

pie de pagina 10):
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LPM
LPPr

LRPM =

La lontitud de la postmetacrista (LPM) se mide desde el apice del metacono hasta la posicion
de la StE, mientras la longitud de la postprotocrista (LPPr) se mide desde el apice del protocono
hasta la base del metacono (Voss y Jansa, 2003, pag. 37, pie de pagina 10).

Para tomar las medidas de la postprotocrista se tuvo en cuenta que Voss y Jansa (2003, 2009)
habian asumido que el metaconulo estaba ausente en todos los didélfidos; por lo tanto, estaria
ausente la cresta postmetaconular (véase mas arriba, “Comentarios acerca de algunas
homologias™). Esto significa que, en aquellos didélfidos vivientes en los que en la presente revision
se identific6 un metaconulo vestigial (caracter 112 en la matriz de Didelphimorphia) y por
consiguiente se presenta una cresta postmetaconular, la longitud tomada por estos autores
corresponderia a la postprotocrista + la cresta postmetaconular (hasta la base del metacono).
Debido a que en el presente analisis se comparan con otros taxones siguiendo a Voss y Jansa (2003
y 2009), se tomaron los mismos parametros de medicion para mantener una consistencia en los
datos. Sin embargo, seria importante que en el futuro se pudieran realizar nuevamente estos
calculos en todas las especies teniendo en cuenta las longitudes reales de la postprotocrista, o
intentar analizar si estas dos crestas se comportan en conjunto como una sola estructura, al menos
hasta llegar a la base del metacono.

Los resultados de los indices calculados para los metaterios de La Venta se ubicaron en la
grafica de Voss y Jansa (2003, Fig. 12), para revisar con cuéles taxones coincidian y asi poder
agruparlos dentro de una de las categorias usadas por Voss y Jansa (2009; dentro de la descripcion
de cada tax6én mencionan la categoria que le corresponde). Cabe resaltar que estas categorias no
son propuestas en este trabajo, sino que son tomadas de Voss y Jansa (2009), quienes las utilizaron
para describir la morfologia molar de diferentes taxones siguiendo los agrupamientos obtenidos en
la Fig. 12 de Voss y Jansa (2003). En esta categorizacion se utilizara el término
“carnasializacion” (“carnasializado”), que en el presente trabajo fue adaptado del inglés
“carnassialization”, el cual ha sido usado previamente por varios autores (Reig y Simpson, 1972;
Voss y Jansa 2003, 2009).

A continuacion, se listan las diferentes categorias usadas por Voss y Jansa (2009) y cada uno
de los taxones que dichos autores incluyen dentro de ellas:

* No carnasializado: la postmetacrista es subigual a la postprotocrista (e.g.,
Caluromysiops y el subgénero de Caluromys (Mallodelphys).

» Ligeramente carnasializado: la postmetacrista es ligeramente mas larga que la
postprotocrista (e.g., Glironia, Hyladelphys y el subgénero Caluromys Caluromys).

* Moderadamente carnasializado: la postmetacrista es visiblemente mas larga que la
postprotocrista (e.g., Marmosa y Tlacuatzin).

» Fuertemente carnasializado: la postmetacrista es marcadamente mas larga que la

Tomo 1 29



C. Suarez: Los Metatheria del Mioceno medio de La Venta, Colombia

postprotocrista (e.g., Monodelphis, Metachirus, Chironectes, Didelphis, Lutreolina,
Philander, Chacodelphys, Cryptonanus, Lestodelphys, Marmosops y Thylamys).

En aquellos taxones de La Venta en los que estas longitudes no pudieron ser medidas por no
preservar el M3, se realizé una comparacion cualitativa a partir de los indices ya medidos por Voss
y Jansa (2003), comparando las longitudes relativas de estas crestas en los molares superiores
preservados, con aquellas de los /oci correspondientes en las especies a las que estos autores ya

habian estudiado, y de esta forma se les asigno una de las categorias.

Compresion areal del talénido (area relativa del talénido): este parametro se evaluo siguiendo a
Zimicz (2012) y se utilizd en el analisis ecomorfologico de los didelfimorfios. Evalua la
compresion del area del talonido respecto a la del trigénido. Se calcula por medio de un indice de
compresion areal (CA), que relaciona el area de las superficies oclusales del talonido (ATal; i.e.,
largo x ancho) y el trigonido (ATri; i.e., largo x ancho). Cada area se obtiene multiplicando el largo
por el ancho de cada estructura. Este indice se calcula preferiblemente en el m2 (Zimicz, 2012),

por medio de la siguiente formula:

_ ATal

CA =
ATri

El valor 1 indica que ambas superficies presentan areas similares, mientras que los valores
superiores indican una expansion del talonido respecto al trigonido, y los inferiores, una
compresion. Estos resultados pueden clasificarse dentro de las siguientes categorias (Zimicz,
2012):

* CA > 1: habitos granivoros o frugivoros; caracterizados por presentar talonidos mas
amplios que los trigonidos.

* CA = 1: habitos folivoros o insectivoro/frugivoros; caracterizados por presentar talénidos
tan amplios como los trigonidos.

* CA < 1: habitos insectivoros estrictos o faunivoros; caracterizados por presentar

talonidos de area reducida respecto a la de los trigdnidos.

Compresion longitudinal del talénido (longitud relativa del talénido): este parametro se evalud
siguiendo a Zimicz (2012) y se utilizé en el analisis ecomorfoldgico de los didelfimorfios. Evalua
la compresion anteroposterior del talénido respecto a la longitud anteroposterior del trigénido. Se
evalia por medio de un indice de compresion longitudinal (CL), que relaciona la longitud
anteroposterior del talonido (LTal) y la longitud anteroposterior del trigonido (LTri). Se calcula

preferiblemente en los m2 (Zimicz, 2012), por medio de la siguiente formula:

_ LTal

CL =
LTri
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El valor 1 indica que las longitudes de ambas estructuras son similares en longitud; el valor
superior a 1 indica que el talonido es mas largo que el trigonido, mientras el valor inferior indica
que el talonido esta comprimido en sentido anteroposterior respecto a la longitud anteroposterior
del trigonido. Estos resultados pueden clasificarse dentro de las siguientes categorias (Zimicz,
2012):

* CL > 1: habitos granivoros o frugivoros; caracterizados por presentar talonidos
expandidos anteroposteriormente respecto al trigonido.

* CL = 1: habitos folivoros o insectivoro/frugivoros; caracterizados por presentar
talonidos y trigonidos con la misma longitud anteroposterior.

* CL < 1: habitos insectivoros estrictos o faunivoros; caracterizados por presentar

talonidos anteroposteriormente comprimidos respecto a los trigonidos.
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CAPITULO 3.
MARCO GEOLOGICO

GRUPO HONDA
Definicion y Antecedentes

El Grupo Honda es una unidad sedimentaria continental que aflora en varias localidades a lo largo
del Valle Superior y Medio del Rio Magdalena, el cual se ubica entre las cordilleras Central y
Oriental de Los Andes colombianos (Guerrero, 1997: Fig. 2.1). La localidad tipo del Grupo Honda
se ubica en cercanias de los municipios de Honda (Departamento del Tolima) y La Dorada
(Departamento de Caldas), en el Valle Medio del Rio Magdalena. Otras localidades donde aflora el
Grupo Honda son: Puerto Salgar y Cambao en el Departamento de Cundinamarca; Perico (en
Honda), Girardot, Carmen de Apicald, Coyaima, Chaparral y Natagaima en el Departamento del
Tolima; y La Victoria, Villavieja, Aipe, Baraya, Campoalegre y Gigante en el Departamento del
Huila.

Los mejores afloramientos y las secciones fosiliferas mas productivas del Grupo Honda se
encuentran en la zona conocida como “area de La Venta” (Fig. 3.1), ubicada en el Desierto de La
Tatacoa, en el Valle Superior del Rio Magdalena. A esta zona se le denomind “area de La Venta”
por el area a lo largo de la quebrada que lleva ese mismo nombre, donde se hallan los niveles
fosiliferos de mayor abundancia. La asociacion fosilifera de La Venta incluye plantas (maderas),
algunos invertebrados (crustaceos) y vertebrados: peces, reptiles, aves y mamiferos.

A grandes rasgos, el Grupo Honda es una secuencia de litoarenitas volcanicas color gris claro
(conocidas como “sal y pimienta”), lodolita café rojizo, lodolita gris verdosa, y en menor
proporcién, conglomerados (Guerrero, 1997). En el area de La Venta los depdsitos son en general
lodolitas y areniscas, poco consolidadas que se erodan facilmente, produciéndose de este modo un
paisaje semidesértico (Guerrero, 1997).

El Grupo Honda fue definido originalmente por Hettner (1892) con el nombre de Honda
Sandstein, en cercanias a la poblacion de Honda (Departamento del Tolima), sobre el rio
Magdalena (Valle Medio del Magdalena). En el Valle Superior del Magdalena el nombre de Series
de Honda fue introducido por Stille (1907, 1938) en el area entre Coyaima y Natagaima. Es Royo y
Gomez (1942) quien propone el nombre de Formacion Honda para la secuencia aflorante al norte
de Villavieja (Huila), y divide la Formacion en Honda superior, caracterizada por guijos de roca

volcanica en los conglomerados, y Honda inferior, carente de material volcanico, mas arcillosa y
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de colores abigarrados.

Stirton (1953) eleva la unidad a la categoria de Grupo y, como Fields (1959), insiste en que
las divisiones establecidas corresponden a unidades informales. Stirton present6 una lista de fauna,
encontrada en capas con numerosos cantos de cuarzo, rocas volcanicas, arena con hornblenda y
minerales opacos. Fields (1959) presenta una descripcion detallada del Grupo Honda en la region
de Villavieja, y localiza y describe la fauna nombrada por Stirton (1953). Asimismo, propone que
la sedimentacion del Grupo Honda no comenz6 al mismo tiempo en todo el valle del Magdalena.

En 1970, Wellman divide los sedimentos del Grupo Honda en dos formaciones; la Formacion
La Dorada, con los miembros Puerto Salgar y Pericos; y la suprayacente Formacion Villavieja, con
los miembros Baraya y Cerro Colorado. De Porta (1974) discute el sentido del término Grupo
Honda usado en el extremo sur del Valle Medio y en el Valle Superior del Magdalena, e indica que
se trata de dos unidades que se han utilizado con el mismo nombre, pero que tienen sentido
diferente. Segun €I, la redefinicion de Wellman (1970) es inadecuada, ya que utiliza nomenclatura
y subdivisiones que son comunes en el Valle Medio y Superior del Magdalena, y desconoce los
planteamientos de Fields (1959) y De Porta (1966) relacionados con la presencia de dos cuencas
separadas durante la sedimentacién del Grupo Honda. Por otra parte, la asimilacion de las unidades
en cada cuenca no es muy precisa si se tiene en cuenta que en el Valle Superior es dificil reconocer
la Formacion La Dorada y en el Valle Medio se dificulta la identificacion de la Formacion
Villavieja.

En la estratigrafia propuesta por Takai (1992), el Grupo Honda en el area de La Venta
comprende tres unidades: la Formacion Cerbatana (escrito en dicha publicacion como “Cervetana
Formation”), la Formacion Villavieja y la Formacion Las Mesitas. Como se puede apreciar en la
Tabla 3.2, esta seccion no incluiria lo que actualmente se conoce como Formacion La Victoria.

Guerrero (1990) propone una nueva variante, que es parcialmente complementada en su tesis
doctoral (Guerrero, 1993). El autor propone introducir el nombre Formacion La Victoria para
referirse al conjunto sedimentario que yace en inconformidad sobre las vulcanitas del Miembro
Prado de la Formacion Saldafia, en el Cerro Chacardn, y cuya parte superior la conforman las
Capas del Conglomerado de Cerbatana (Guerrero, 1990). La Formacion La Victoria es equivalente
a las unidades El Libano y Cerbatana (excluidas las Arcillas de San Nicolas) de Fields (1959) o
también lo que Wellman (1970) llama el Miembro Perico de la Formacion La Dorada.

Posteriormente, Guerrero (1997) publico la revision estratigrafica mas completa que se ha
hecho hasta ahora en el area de La Venta, basado en sus trabajos anteriores y nuevos estudios
estratigraficos y geocronologicos. La correlacion entre las unidades propuestas por Guerrero
(1997) y algunos de los trabajos estratigraficos previos de otros autores se muestran en la Tabla
3.2. Después de muchas divisiones y nombres propuestos por diferentes autores para la unidad,
finalmente se ha aceptado la division presentada por Guerrero (1997), en la que se propone llamar
la unidad Grupo Honda, y dividirla en las formaciones La Victoria y Villavieja.

Cabe destacar que Parra (2015) y Parra-Sanchez y Restrepo-Moreno (2015) han propuesto
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una nueva unidad denominada ‘Grupo La Venta’, que incluiria a los niveles que afloran en el
desierto de La Tatacoa. Sin embargo, la estratigrafia de dicha unidad no ha sido publicada
formalmente y por el momento sélo esta disponible en resimenes de congresos. Sin embargo,
recientemente Anderson et al. (2016) realizaron una revision detallada de la estratigrafia del area
de La Venta, que incluye analisis paleogeograficos (Fig. 3.2) y calculos de precipitaciones (Fig.
3.3), y contintian utilizando las unidades y nomenclatura propuestas por Guerrero (1997). Por
consiguiente, la estratigrafia utilizada en el presente trabajo sigue a Guerrero (1997) y Anderson et
al. (2016).

Geologia Estructural

El Valle Superior del Magdalena se encuentra limitado al oeste por el sistema de fallas de Chusma,
un sistema de cabalgamiento Eoceno—Oligoceno que define el frente oriental de la Cordillera
Central (Butler y Schamel, 1988; Mojica y Franco, 1990; van der Wiel y van den Bergh, 1992;
Sarmiento and Rangel, 2004). El limite oriental del Valle Superior del Magdalena esta definido por
el sistema de fallas de Algeciras (convergencia oeste a noroeste), una serie compleja de fallas de
cabalgamiento, transpresionales y de rumbo dextral (Anderson et al., 2016). Este complejo sistema
de fallas separa rocas graniticas jurasicas (monzogranito de Algeciras) de rocas metamorficas de
alto grado (gneis, esquistos y migmatitas) del Mesoproterozoico—Neoproterozoico temprano,
marca la expresion sur de mayor transpresion activa en Colombia y ha sido dominada por tectonica
transcurrente a lo largo del Cuaternario (Chorowicz et al., 1996; Velandia et al., 2005; Bustamante
et al., 2010). Sin embargo, el hecho de que se presente un pronunciado relieve estructural a lo largo
de los mas de 15 km de extension de la zona de falla de Algeciras a pesar del bajo angulo de
buzamiento (~15°SE), requiere que haya existido un desplazamiento inverso durante una gran
parte de su historia (Anderson et al., 2016; Bakioglu, 2014). Se considera que una transicion
temporal entre compresion y deformacion de rumbo habria ocurrido entre el Mioceno mas tardio y
el Plioceno, pero aun no es clara una datacion mas precisa (Velandia et al., 2005; Egbue y Kellogg,
2010; Egbue et al., 2014).

Estratigrafia

El Grupo Honda en el Valle del Magdalena Medio es una unidad bien diferenciada, limitada en su
tope y base por inconformidades (Fig. 3.3; Guerrero, 1997: Fig. 2.8). Se ubica en inconformidad
angular sobre las andesitas de la Formacion Saldana (Triasico—Jurasico) y depdsitos del Cretacico a
Oligoceno (Guerrero, 1997). La sucesion descansa sobre una discordancia erosiva conocida como
el Hiato oceanico del Neogeno (NH3) (Guerrero 1997), de edad Mioceno medio, debajo de las
rocas de las formaciones Neiva y Gigante (Guerrero 1997), incluidas por Guerrero (1993) en el

Grupo Huila. Estratigraficamente se encuentra ubicada entre dos superficies discordantes que
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reflejan importantes episodios de vulcanismo y levantamiento de los Andes colombianos (Guerrero
et al, 1997).

En la localidad de La Venta, el Grupo Honda esta dividido en las formaciones La Victoria y
Villavieja (Fig. 3.3; Guerrero, 1997: Fig. 2.8). Estas unidades estan separadas por un nivel
conglomeratico de guijos clastosoportados, que presenta un espesor de 5 a 10 m. Este nivel
corresponde al Conglomerado de Cerbatana, el cual aflora al norte de la Cuenca de Neiva
(Guerrero, 1997).

De estas dos unidades, la mas antigua es la Formacion La Victoria. Esta se encuentra
compuesta principalmente por lodolitas bioturbadas, con bandas color gris, violeta y verde.
Muchos intervalos contienen nédulos de carbonato, con rizolitos bien desarrollados cerca del tope
de la seccion (Guerrero, 1997). Estas arcillolitas y limolitas son interrumpidas periodicamente por
capas métricas de arenisca con estratificacion cruzada y bases erosivas. Aunque la mayoria se
acuia lateralmente alrededor de los 20-30 m, varios intervalos de arenisca mds gruesos son
continuos a lo largo de los 2—4 km de ancho de la cuenca y forman importantes capas guia
(Guerrero, 1997). La Formacion La Victoria se depositd bajo una tasa de subsidencia de 950 mm/
1000 afios (Guerrero 1997). Tiene un espesor de aproximadamente 500 m en la seccion tipo,
aumentando de espesor hacia el sur hasta alcanzar los 1000 m cerca de Gigante. Ha sido
interpretada como un sistema de rio meandriforme con un desarrollo significativo de suelos en
depositos finos de llanuras aluviales (Wellman, 1970; Guerrero, 1997).

La Formacion Villavieja tiene un espesor de 580 m en la seccidn tipo y suprayace de manera
concordante al Conglomerado de Cerbatana (Fig. 3.3). Mientras la base contiene lodolitas
fosiliferas color verde a gris y paleosuelos similares a los de la Formacion La Victoria, los 350 m
superiores se caracterizan por presentar paleosuelos y lodolitas rojos brillantes, referidos a las
Capas Rojas de Polonia. Los nodulos de carbonato son menos comunes y no tan bien desarrollados
como en las capas rojas, pero aun asi ocurren en horizontes discretos (Anderson et al., 2016). Las
areniscas con estratificacion cruzada en artesa son comunes en esta formacion, mostrando hacia el
tope un incremento relativo con respecto a los depositos de llanura aluvial (Anderson et al., 2016).
La tasa de subsidencia durante la depositacion de la Formacion Villavieja fue de 413 mm/1000
afios (Guerrero 1997).

Contrario a lo que ocurre con los grandes canales de la Formacion La Victoria, las areniscas
de la Formacién Villavieja estan restringidas a niveles canalizados de 1-5 m de espesor que no se
extienden mas alla de 10-20 m a lo largo del rumbo (Anderson et al., 2016). En La Venta, el
contacto entre la Formacion Villavieja y la suprayaciente Formacion Gigante (Grupo Huila sensu
Guerrero, 1997) esta marcado por una inconformidad angular de bajo grado; mientras hacia el sur,
cerca de Gigante, este contacto es una conformidad (van der Wiel et al., 1992; Guerrero, 1997).
Alli la Formacion Villavieja presenta un menor espesor (~250 m) y una mayor proporcion de facies
de canal a llanura aluvial que en la localidad de La Venta (van der Wiel y van den Bergh, 1992).

En general, la unidad mas fosilifera del Grupo Honda corresponde a la Formacion Villavieja
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(Guerrero, 1997; Kay y Madden, 1997; pers. obs.). Esto probablemente se deba simplemente a un
sesgo preservacional, debido a que las condiciones de depositacion de la Formacion La Victoria
eran menos aptas para la preservacion de restos fosiles, al haber ocurrido bajo un sistema de mayor
energia que aquel bajo el que se depositaron los sedimentos de formacion suprayacente (pers. obs.).
Dentro de la Formacion Villavieja, los niveles mas fosiliferos son las denominadas “Capa de
Peces” y la “Capa del Mono”. Aunque los fosiles que han sido colectados en el area de La Venta
han sido hallados en niveles a lo largo de toda la secuencia del Grupo Honda, de los dos niveles
anteriormente mencionados se ha extraido la mayor cantidad de material (Guerrero, 1997).

La unidad Capa del Mono fue propuesto formalmente por Guerrero (1997) para designar un
paquete de 14,8 m de areniscas y lodolitas grises verdosas extremadamente fosiliferas, ubicado
hacia la base del Miembro Baraya de la Formacion Villavieja (sensu Guerrero, 1997). A la base de
esta unidad se presenta un contacto concordante bien marcado entre las formaciones Villavieja y
La Victoria. A pesar de que la Capa del Mono estd compuesta predominantemente por lodolitas, las
intercalaciones de areniscas son ligeramente mas espesas que las que se presentan en unidades mas
superiores del Miembro Baraya. Una tipica secuencia granodecreciente de la Capa del Mono
consiste en: un nivel de arenisca de grano medio de 1 m de espesor seguida por 4,5 m de lodolita
arenosa color marrén rojizo, 1,2 m de lodolita color verde palido, y hacia el tope, 0,8 m de lodolita
color marrdn rojiza (Guerrero, 1997). Esta capa contiene mayormente restos de mamiferos,
incluyendo metaterios, roedores y una gran cantidad de primates (entre otros). Las dataciones por
trazas de fision recalculadas por Guerrero (1990) muestran una edad de 13,00 + 0,88 Ma. para esta
unidad.

La unidad Capa de Peces estd compuesta por arcillolita y lodolita verdes con un enorme
contenido de restos de peces desarticulados (especialmente espinas, vértebras y dientes). La unidad
presenta un espesor que varia entre 1,2 m y 6 m (Guerrero, 1997; Fields, 1959). Los mejores
afloramientos estan expuestos al norte de la Quebrada La Venta. Aparentemente se depositd en un
ambiente de lago o pantano. La naturaleza fragmentaria de los fosiles y la abundancia de coprolitos
sugieren que muchos de estos fragmentos son en realidad residuos de depredadores. Ademas de los
restos de peces, también son abundantes los dientes aislados de mamiferos y vértebras de serpiente.
La continuidad lateral de la capa (al menos en direccidon este—oeste) también es un indicador de
ambientes deposicionales lacustres o pantanosos, en un area de al menos 10 km de didmetro.

Ademas de estas dos unidades, los materiales estudiados en el presente trabajo fueron
colectados en la unidad entre las Capas de Arenisca del Chunchullo y de Tatacoa, otros niveles no
identificados de la Formacion La Victoria; y de la Formacion Villavieja, la unidad entre las Capas
Rojas de La Venta y de El Cardon, las Capas Rojas de El Cardon y las Capas Rojas de Polonia
(véase Tablas 3.1,4.1,5.1,6.1, 7.1, 8.1 y 9.1).
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Geocronologia

Se han realizado varias dataciones para esta unidad, basadas en analisis radiométricos y estudios
magnetoestratigraficos, como los realizados por Guerrero (1993) y Flynn et al. (1997). Estos
métodos incluyen dataciones con 40Ar/39Ar y correlaciones paleomagnéticas en diferentes
unidades del Grupo Honda. Se ha establecido una edad de 13,5 Ma. hacia la base de la Formacion
La Victoria (unidad inferior) y de 10,1 Ma. en la base del Grupo Huila (Guerrero, 1997).

El Grupo Honda comprende el intervalo entre 13,8 y 11,6 Mi (Guerrero, 1997). El contacto
entre la Formacion La Victoria y la Formacion Villavieja fue estimado en 12,5 Mi (Guerrero, 1993;
Flynn et al., 1997). Segun estas dataciones y el espesor de las unidades, aparentemente estaria
ocurriendo un incremento en las tasas de acumulacion de sedimento desde la depositacion de la
Formacién La Victoria (~400 m/m.a.) a la de la Formacion Villavieja (~500 m/m.a.) (Anderson et
al., 2016). Esto es consistente con un cambio pronunciado en la arquitectura sedimentaria, al pasar
de cinturones de canal espesos y amalgamados en la Formacion La Victoria, a pequefios cuerpos de
canal aislados en la Formacion Villavieja (Leeder, 1977; Mackey y Bridge, 1995; Heller y Paola,
1996; Anderson et al., 2016).

Piso y Edad Laventense

Las faunas sudamericanas del Mioceno medio han sido agrupadas tradicionalmente dentro de una
Unica unidad biocronolégica informal, la Edad Mamifero Sudamericana (SALMA) “Friasense”,
usada por primera vez por Ameghino (1906) en referencia a una fauna descubierta en la cabecera
del Rio Frias, en el sur de Chile. Kraglievich (1993) reformulé esta unidad, incluyendo el Friasense
(sensu stricto), el Colloncurense y el Mayoense. A partir de la publicacion de Patterson y Pascual
(1968), se incluian dentro del “Friasense” todas las faunas que fueran mas jovenes que el
Santacrucense y mas antiguas que el Chasiquense. Estudios posteriores que intentaron clarificar la
cronologia de las Edades Mamifero del Mioceno (Flynn y Swisher, 1995; Madden et al., 1997)
reconocieron nuevamente la diferenciacion de Kraglievich (1930), sugiriendo que el “Friasense”
sensu lato esté subdividido en unidades mas restringidas, incluyendo el Friasense sensu stricto (i.e.,
el periodo representado en la localidad tipo en Chile) y otras unidades basadas en faunas del
Mioceno medio (Croft, 2007).

La fauna de La Venta fue originalmente referida a la Edad Mamifero “Friasense” (Stirton,
1953). Sin embargo, Madden et al. (1997) reconocen que esta asociacion muestra bajos niveles de
semejanza, tanto con las faunas del Friasense y el Colloncurense, como con las del
Colhuechuapense y Santacrucense y que tales niveles de similitud no permiten una correlacion
precisa. Asi mismo, algunos taxones conducian a correlaciones ambiguas, ya que en La Venta
estaban presentes fosiles guia tanto del Santacrucense como del “Friasense”. Aun asi, las
comparaciones con taxones del Mioceno de la Argentina indican ubicacion entre las faunas del

Colloncurense y Mayoense, es decir, dentro de la Edad Mamifero “Friasense”, como lo habia
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sugerido Stirton (1953). Sin embargo, durante el Mioceno medio de Argentina se presenta una
marcada discontinuidad o cambio abrupto en el registro fosil, entre el Colloncurense y el
Chasiquense; en la Patagonia, este cambio ocurre durante el “Friasense”, entre el Colloncurense y
el Mayoense, donde se reporta un hiato cronolégico entre 15.7 y 11.8Ma, que no esta representado
por rocas portadoras de mamiferos fosiles (Madden et al., 1997).

Los estudios sobre la asociacion de mamiferos de La Venta permiten a Madden et al. (1997)
proponer una nueva unidad cronoestratigrafica, el Piso Laventense, caracterizado por la Zona de
Asociacion Miocochilius, correspondiente a la parte fosilifera del Grupo Honda, portador de la
fauna de La Venta. El Piso Laventense se extiende desde 11.8 hasta 13.5 Ma, segtin dataciones de
40ATr/39Ar y correlaciones magnetoestratigraficas. También proponen una nueva geocronologica, la
Edad Laventense, equivalente y basada en el Piso Laventense, que se encontraria dentro del hiato
temporal reconocido en la secuencia de mamiferos en Patagonia (Madden et al.,1997). Por lo tanto,
en la secuencia de Edades Mamifero Sudamericanas, se ubicaria entre el Colloncurense y el
Mayoense.

Ademas de La Venta, una asociacion fosilifera sudamericana claramente referible a la Edad
Laventense, es la fauna de Quebrada Honda, del Departamento de Tarija, Bolivia. Sin embargo, su
asignacion al Piso Laventense atin no es clara, ya que son sélo dos los taxones compartidos entre
esta y la asociacion de La Venta (i.e., Miocochilius y Acarechimys), inicamente a nivel de género;
y de los taxones fosiles que definen la Zona de Asociacion Miocochlilius (al menos 14 especies de
diferentes linajes de mamiferos; Madden et al., 1997), el tinico compartido es el género
Miocochilius, aunque la especie de Quebrada Honda (i.e., M. federicoi) no corresponde a ninguna
de las especies de Miocochilius que definen esa unidad bioestratigrafica, ni ha sido reportada hasta
el momento en La Venta. Hasta el momento, no ha sido encontrado en Sudamérica registro alguno

que tenga correlato con el Piso Laventense.

Paleotopografia, paleocorrientes y ambientes de depositacion

La depositacion de la Formacion La Victoria (entre 13,5 y 12,9 Ma) se inicié durante un periodo de
levantamiento y vulcanismo activos de la Cordillera Central, la cual fue el area fuente al oeste de la
cuenca (Guerrero, 1997). Las direcciones de paleocorrientes de esta unidad, en sentido este y
sudeste, indican que la Cordillera Oriental no existia en ese momento. Los rios que depositaron los
sedimentos de la la Formacion La Victoria eran aparentemente continuos hacia el este con los
depositos costeros de la Formacion Pebas, en el Amazonas (Guerrero, 1997).

Al iniciarse la depositacion de la Formacion Villavieja (entre 12,9 y 11,5 Ma), no sélo
ocurrieron eventos de vulcanismo y levantamiento activos de la Cordillera Central sino que ademas
se desarrolla el levantamiento de una nueva cadena montafiosa: la Cordillera Oriental. Estudios
petrograficos recientes (Anderson et al., 2016) identificaron tres etapas para el levantamiento del

Macizo de Garzon en la parte sur de la Cordillera Oriental colombiana. La Formacion Villavieja se
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habria depositado durante la primera etapa, que abarca un rango temporal entre ca. 12,5 y 6,4 Ma.
Durante esta primera etapa la cordillera no representaba una barrera topografica muy significativa.

En general, las paleocorrientes registradas en el Grupo Honda describen el proceso de
levantamiento de esta nueva barrera topografica. En la parte inferior del Grupo Honda,
correspondiente la Formacion La Victoria, se registra una dispersion de sedimento en sentido
predominantemente este. En la seccion intermedia, incluyendo al Conglomerado de Cerbatana,
aparentemente ocurre una alternancia entre paleoflujos que corren en sentido este y oeste. Estos
depositos son suprayacidos por un intervalo que presenta paleoflujos que se dirigen hacia el norte,
registrados en la parte superior de la Formacion Villavieja (Anderson et al., 2016). Los cambios en
las paleocorrientes, junto con los cambios que ocurren simultaneamente en las tasas de
sedimentacion y arquitectura de los canales, se consideran indicadores de la transicion entre un
sistema fluvial meandriforme no confinado que se dirige en sentido este, y un sistema fluvial
anastomosado axial confinado por el desarrollo de topografia en el Macizo de Garzon y una mas
amplia Cordillera Oriental, los cuales se ubican al este del area de La Venta (Fig. 3.2; Anderson et
al., 2016; Guerrero, 1997).

Algunos estudios que relacionan las paleocorrientes, las asociaciones palinoldgicas y los
mamiferos fosiles sugieren que el proceso en que el antiguo sistema de drenaje del sur del Orinoco
es capturado por el Rio Amazonas y aislado del sistema de drenaje interandino del Magdalena, fue
impulsado principalmente por el levantamiento Neogeno de la Cordillera Oriental y los Andes de
Meérida (Hoorn, 1994; Hoorn et al., 1995; Diaz de Gamero, 1996). Otros andlisis mas recientes,
reconocen la influencia fundamental de los arcos de basamento del antepais, los sistemas
decompresivos y la acumulacion de sedimentos en la evolucion del drenaje (Mora et al., 2010;
Roddaz et al., 2010; Silva et al., 2013; Caballero et al., 2013; Horton et al., 2015).

Paleoclima

Se ha estimado que, durante el Mioceno medio, la temperatura en el area de La Venta era similar a
la actual. Sin embargo, en aquella época la precipitacion anual era mayor (entre 1100 y 1400 mm
anuales, sensu Anderson et al., 2016). Adicionalmente, los foésiles de plantas y animales indican
que los periodos de sequia probablemente eran mas cortos y menos marcados que en la actualidad.
En el area de La Venta se ha hallado madera fosil de especies como Goupioxylon stutzeri, que
pertenecen a la familia de las Goupiaceas (Pons, 1969; Kay y Madden, 1997). Las Goupiaceas
actuales (género Goupia) viven a menos de 1000 metros sobre el nivel del mar (lo que es
concordante con la topografia baja anteriormente mencionada), en habitats donde las lluvias
superan los 2000 mm anuales y la temperatura varia entre 23° y 30°C (Kay y Madden, 1997). Otra
especie encontrada es Terminalioxylon portae (Mirioni, 1965; Pons 1983), perteneciente a la
familia Combretaceae, que estd relacionada con las actuales Terminaliinae (e.g., Terminalia

catappa). La presencia de esta especie indica la ausencia de largos periodos de sequia durante el
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afio, muy diferente a las condiciones del actual Desierto de La Tatacoa. El pez pulmonado
Lepidosiren puede sobrevivir dentro y fuera del agua. Su presencia en el area de La Venta indica
que alternaban periodos de sequia con periodos de inundaciones, ya que esta especie podria habitar
cuerpos de aguas temporales (Kay y Madden, 1997).

Son minimos los cambios paleoclimatologicos atribuidos al levantamiento topografico
detectados durante el periodo de depositacion del Grupo Honda (13,8—-11,6 Ma.). Se presentan
pocos cambios en las composiciones isotopicas de oxigeno de los carbonatos de suelos en la
cuenca Neiva, y las estimaciones basadas en el indice de meteorizacion de la precipitacion media
anual (Fig. 3.3) sugieren que la cuenca se hizo mas humeda, en lugar de més seca, como cabria
esperar con el desarrollo de sombra de lluvia orografica (“efecto sombra”) producida por un
levantamiento al este (Anderson et al., 2016). Estas condiciones, sumadas a los cambios que
ocurren en las fuentes de aporte de sedimentos inferidas a partir de analisis de procedencia,
sugieren que el macizo de Garzon no form6 una barrera topografica elevada sustancial durante las
primeras etapas del levantamiento del basamento. Estos hallazgos son congruentes con los datos
bioldgicos, que sugieren que la flora y fauna en el Valle del Magdalena comenzaron a diferenciarse
de la Cuenca del Amazonas recién hacia los ca. 10 Ma (Hoorn et al., 2010; Ochoa et al., 2012;

Aguilera et al., 2013).
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PARTE I1: RESULTADOS

CAPITULO 4.
PARASSODONTA

Durante gran parte del Cenozoico, los Sparassodonta (Mammalia, Metatheria) fueron los
mamiferos depredadores dominantes en América del Sur. A diferencia de otras regiones, en los
ecosistemas terrestres de este continente el nicho carnivoro fue compartido por mamiferos, aves
(Phorusrhacoidea), grandes cocodrilos (e.g., Sebecidae, Purussaurus), grandes serpientes
(Madsoiidae y Boidae), y ocasionalmente anfibios (Marshall, 1977a; Marshall y Cifelli, 1990;
Head, et al. 2009; Degrange, 2012; Degrange et al., 2012; Fernicola and Albino, 2012; Scheyer et
al., 2013; Prevosti y Forasiepi, 2018). El registro de los esparasodontes es exclusivamente
sudamericano y se extiende por aproximadamente 60 millones de afos, desde el Paleoceno
temprano al Plioceno tardio. Los representantes de este grupo de metaterios incluyen diversas
morfologias, incluyendo la de los Hathliacynidae, cuya apariencia ha sido comparada con la de los
felinos (Marshall, 1979), los Borhyaenidae, mas parecidos a canidos (Marshall, 1978a), los
“quiebrahuesos” Proborhyeaenidae y los “tigres dientes de sable” Thylacosmilidae (Riggs, 1933).

Teniendo en cuenta el nimero de ejemplares preservados, los esparasodontes representan la
mayor parte de los metaterios de La Venta. Algunos de estos ejemplares estan representados por
materiales muy completos, preservandose elementos tanto craneanos como postcraneanos; los
otros grupos de metaterios estan representados mayormente por piezas dentarias.

Previamente a la presente revision, habian sido descriptas y nombradas para La Venta cuatro
especies de esparasodontes: Hondadelphys fieldsi (Marshall, 1976a), Lycopsis longirostrus
(Marshall, 1977a), Anachlysictis gracilis (Goin, 1997) y Duckecynus magnus (Goin, 1997). En el
presente documento se realiza una actualizacion de estas descripciones, incluyendo una descripcion
pormenorizada de Anachlysictis gracilis, y se describe una nueva especie de esparasodonte
tilacosmilido que Goin (1997: pag. 203) habia referido de modo preliminar a “Borhyaenoidea, fam.
et gen. incertae sedis (Thylacosmilidae?)”. Adicionalmente, se describen al menos otras tres
especies de Sparassodonta, incluyendo el primer registro de Hathliacynidae para Colombia y dos
nuevas especies de Hondadelphys, y se describen algunos materiales indeterminados que podrian o
no estar representando a alguna de estas especies. Esta informacion permitio realizar una revision

de la taxonomia, filogenia y paleobiologia de los esparasodontes de La Venta.
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REVISION TAXONOMICA

MAMMALIA Linnaeus, 1758
METATHERIA Huxley, 1880
SPARASSODONTA Ameghino, 1894
HONDADELPHIDAE Marshall, Case and Woodburne, 1990

Hondadelphys Marshall, 1976a

Especie Tipo—Hondadelphys fieldsi Marshall, 1976a

Especies Referidas—La especie tipo, Hondadelphys sp. 1 y Hondadelphys sp. 2.

Distribucion—Area de La Venta (Desierto de La Tatacoa, Valle Superior del Magdalena,
Departamento del Huila, Colombia); Laventense, Mioceno medio.

Diagnosis Enmendada—Esparasodonte de pequefio tamafio con protoconos bien
desarrollados, moderadamente expandidos anteroposteriormente y con cuenca amplia; bases del
paracono y metacono en contacto pero no fusionadas; centrocrista recta; metacono en el M4
presente aunque fuertemente reducido; metaconido distinguible al menos en los m2—4, aunque
marcadamente reducido; y taldénidos bien desarrollados, con la cuenca amplia y relativamente
profunda (modificada de Marshall, 1976a).

Comentarios—Hondadelphys sp. 1 y Hondadelphys. sp. 2 (ver mas abajo) son dos especies
que se proponen en el presente trabajo, con base en ejemplares que fueron mencionados por

primera vez en la revision de Goin (1997).

Hondadelphys fieldsi Marshall, 1976a
(Figs. 4.1-4.5)

Holotipo—UCMP 37960 (Figs. 4.1-4.3), craneo incompleto que preserva los siguientes
elementos: porcion basicraneal; fragmento de techo craneano (a la altura del proceso postorbital);
fragmento de maxilar derecho unido al lacrimal casi completo y un fragmento del yugal, con el
alvéolo del canino, las raices del P1, el P2 completo, el P3 roto en la punta de la cuspide principal,
el M1 completo, el M2 roto (s6lo se preserva el protocono) y los M3—4 completos; fragmento de
maxilar izquierdo unido a un fragmento de premaxilar (pequefio) y de yugal, con el alvéolo del
canino, las raices de los P1-2, los P3—-M1 completos, fragmento anterior del M2 (incluyendo
paracono, protocono y parte anterior de la base del metacono), el M3 casi completo (roto en la
esquina anterolabial) y el M4 sin plataforma estilar; mandibula derecha con alvéolos de los 124,
los c—p2, alvéolos de los p3—m2, el m3 roto y el m4 completo; gran parte del fémur izquierdo,

porcion proximal del radio izquierdo, porcion glenoidea de la escapula izquierda, gran parte del
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atlas, una vértebra; fragmentos 6seos no identificados.

Paratipo—UCMP 39251, rama mandibular derecha incompleta con la base del ¢, los p1-3
completos, base del m1, el m2 incompleto y raiz anterior del m3; fragmento de rama mandibular
izquierda con el p3 y talonido del m1, el m2 completo; fragmento de maxilar izquierdo con la base
del C; fragmento de maxilar derecho con porcion posterior del P3 y el M1 completo. Los P3/p3 en
proceso de erupcion.

Ejemplares Referidos—KU LV-2-A, IGM 250833, IGM 250961, IGM 253049, IGM 253050,
IGM 253078, IGM 253079, UCMP 38855, IGM # 92-04. Figs. 4.4-4.5.

Distribucion Geografica y Estratigrafica—Area de La Venta (Desierto de La Tatacoa, Valle
Superior del Magdalena, Departamento del Huila, Colombia); Grupo Honda, Laventense, Mioceno
medio (Tablas 3.1 y 4.1; Fig. 3.1).

Diagnosis Enmendada—Molares superiores con una fuerte reduccion de las cuspides
estilares y la StC comprimida lateralmente y alargada posteriormente, mas desarrollada hacia el
M1. Se diferencia de las demas especies de Hondadelphys (véase mas abajo) en la expansion de las
mejillas del maxilar menos desarrollada; el menor numero de diastemas; el protocono ligeramente
menos expandido anteroposterormente y ligeramente mas angosto; y la mayor reduccion de la
plataforma estilar al nivel labial al paracono. Se diferencia de H. sp.l en el menor tamaio; el
diastema entre los P1-2 mas corto; el largo relativo de los molares, incrementando del M1 al M3;
el M4 mas ancho que el M3; el tamafio relativo del metacono respecto al paracono, aumentando
del M1 al M3; la fuerte reduccion de las cuspides estilares; y los premolares inferiores menos
globosos. Se diferencia de H. sp. 2 en el mayor tamafo; la sutura nasolacrimal mas corta; la
posicion mas posterior del foramen infraorbitario; la diferencia de tamafio entre el P2 y el P3 mas
marcada; los procesos postorbitales mas desarrollados; el fémur menos gracil, con el trocanter
menor menos desarrollado y la troclea mas simétrica, con un condilo medial relativamente menos

desarrollado respecto al lateral y un epicondilo lateral menos saliente (modificada de Marshall,
1976a).

Medidas—Tablas 4.2-4.5.

Comentarios—Parte de la descripcion original de Hondadelphys fieldsi realizada por
Marshall (1976a) se basa en el paratipo de esta especie. La ilustracion que aparece en la
publicacién original (Marshall, 1976a) es una reconstruccion hecha con base en el holotipo y el
paratipo. Durante la revision de la coleccion de la Universidad de Berkeley, el paratipo no fue
encontrado y hasta el momento se encuentra perdido. Por esta razén, no pudo ser estudiado en la

presente revision.

UCMP 37960 (Holotipo)
Localidad y Estratigrafia—localidad V4521 (UCMP), area de La Venta (Desierto de La
Tatacoa, Valle Superior del Magdalena, Departamento del Huila, Colombia); Capas del Mono,

Miembro Baraya, Formacion Villavieja, Grupo Honda.
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Comentarios—La descripcion que se presena a continuacion se realizé con el fin de revisar
los rasgos previamente reconocidos y sefalar rasgos morfoldgicos no reportados previamente, o
que vale la pena resaltar por ser de interés taxonoémico. Por ejemplo, Marshall (1976a) es muy
sintético en la descripcion del basicraneo de Hondadelphys fieldsi y utiliza términos que no tienen
un correlato con la estructura que debid haber contenido en vida (e.g., foramen lacerum medium,
foramen lacerum posterius, foramen carotideo posterior). En la presente revision se siguio Wible
(2003) para ajustar la nomenclatura del basicraneo de Hondadelphys fieldsi y se detalld mas su
descripcion.

Descripcion—En el craneo, la sutura entre el maxilar y el premaxilar es regular y recta. El
proceso facial del maxilar estd incompleto, pero en vista ventral se puede observar que la porcion
preservada presenta una expansion lateral por detras del foramen infraorbitario, el cual abre al
nivel del M1. Esta expansion de las “mejillas” del maxilar estd presente en muchos esparasodontes
(e.g., Cladosictis patagonica, Sipalocyon spp., Australohyaena antiqua, Lycopsis torresi,
Prothylacynus patagonicus, Arctodictis, Thylacosmilus, entre otros). Sobre la superficie facial del
maxilar derecho, en vista lateral, se preserva aproximadamente el 70% del foramen infraorbitario,
el cual abre al nivel de la raiz posterior del P3 / raiz anterior del M1. Se preserva gran parte del
lacrimal derecho, en el cual se observa un foramen lacrimal que abre adentro de la 6rbita. El punto
de contacto entre el yugal, lacrimal y maxilar se ubica al nivel de la raiz posterior del M1 y se unen
por medio de suturas irregulares. La sutura maxiloyugal es oblicua, con una inclinaciéon de
aproximadamente 130°,

En vista dorsal, la sutura nasofrontal presenta forma de “W” abierta. Esta condicion esta
presente en general en los esparasodontes (al menos en todos los taxones revisados en este analisis,
excepto Callistoe vincei; caracter 14), mas abierta en algunos taxones, siendo casi una linea
posteriormente convexa;, pero se presenta en pocos metaterios no esparasodontes (e.g.,
Deltatheridium pretrituberculare, Herpetotherium fugax, Dasyurus). Esta condiciéon es diferente a
la que se presenta en los demas metaterios, incluyendo los didelfimorfios, donde esta sutura
presenta una forma de “V” o de “W” muy cerrada. Estos rasgos difieren de las observaciones
realizadas por Marshall (1976a). Los procesos postorbitales se encuentran relativamente bien
desarrollados, al menos comparados con los de otros esparasodontes (excepto Thylacosmilus que
presenta una barra postorbital). Se preserva una porcion anterior y el extremo posterior de la cresta
sagital, la cual estd bien desarrollada. No se observa claramente si se extiende o no anteriormente
hasta los frontales, ya que la sutura frontoparietal no es clara por el estado de preservacion. A pesar
de que la zona posterior del craneo se encuentra muy fracturada, es posible observar que el
interparietal se encuentra presente, ya que se preservan algunas porciones de la sutura entre este y
los parietales. En vista posterior, no se identifica el interparietal en el escudo occipital;
aparentemente llega hasta la cresta nucal.

En la porcion de basicraneo preservada (Fig. 4.1), en vista ventral, no se observa el limite

entre el preesfenoides y el basiesfenoides: no es claro si el preesfenoides no alcanza a preservarse
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en esta porcion o si en realidad se encuentran fusionados. El basiesfenoides (o basiesfenoides mas
preesfenoides) presenta una morfologia triangular y su superficie ventral es bastante homogénea,
sin crestas ni tubérculos. Al menos en la porcion preservada, los pterigoides no entran en contacto
cubriendo ventralmente al basiesfenoides. Se presenta una fractura justo en la zona donde deberia
ubicarse la sutura entre el basiesfenoides y el pasioccipital. La estructura que Marshall (1976a)
identifica como foramen lacerum medium o “foramen entocarotideo”, por su ubicacion, es
interpretada en la presente revision como el foramen carotideo de Wible (2003). Este abre en una
posicion anterior a la sutura entre el basiesfenoides y el basioccipital.

El aliesfenoides estd parcialmente preservado. El proceso timpanico del aliesfenoides esta
presente. El foramen oval estd completamente rodeado por el aliesfenoides y se presenta un
foramen oval secundario. El seno hipotimpanico estd formado por el escamoso, petroso y el
aliesfenoides. Se presenta un proceso concavo del aliesfenoides que contribuye a la porcion
anterodorsal de este seno. Adicionalmente, se presentan senos extra posteriores al seno
hipotimpanico. En el margen posteromedial del aliesfenoides, en vista ventral, cerca del limite con
el basiesfenoides, se presentan unos surcos largos y angostos, que marcan el pasaje del tubo de
Eustaquio. Aparentemente, el foramen transverso esta ausente. El aliesfenoides no contribuye a la
cavidad glenoidea, ya que el proceso glenoideo del aliesfenoides estd ausente.

La cavidad glenoidea esta compuesta por el escamoso. Es relativamente angosta, siendo su
ancho menor a dos veces la longitud anteroposterior. El proceso postglenoideo es ancho y bajo. El
foramen postglenoideo se ubica en posicidn medial al proceso postglenoideo. El meato acustico
externo es mas largo que ancho. El proceso postimpanico del escamoso esta poco desarrollado y se
encuentra proyectado anteroventralmente. Algunos trabajos (e.g., Muizon, 1994, 1998, 1999;
Muizon et al., 1997) hablan de un proceso medial del escamoso proyectado hacia el foramen oval
como rasgo caracteristico Sparassodonta. Debido al estado de preservacion del holotipo, no pudo
ser evaluada la presencia de este rasgo. Sin embargo, se pudo observar que este no es un rasgo que
aparezca en todos los esparasodontes (e.g., Arctodictis sinclairi; véase Forasiepi, 2009). En vista
lateral, en el escamoso se observa que el foramen suprameatico se ubica por encima de la cresta
suprameatica. Este foramen es relativamente grande y presenta una forma ovalada, con el eje axial
mayor orientado en direccion posterodorsal—anteroventral. El escamoso forma parte del escudo
occipital: en vista posterior, se observa una porcion de hueso que corresponde a un proceso del
escamoso, ubicado sobre la porcion lateroventral de la cresta nucal. Se observa una clara sutura
entre este proceso y el exoccipital. En este proceso del escamoso, en vista posterior, se observa la
presencia de un foramen, posiblemente correspondiente al foramen postemporal.

El petroso esta incompleto, pero se pueden identificar algunos rasgos. Se ubica al nivel del
margen ventral de la caja craneana y no se encuentra fusionado al escamoso. La porcion mastoidea
del petroso, aparentemente, no forma parte del escudo occipital. El meato acustico interno es
somero y presenta una comisura prefacial delgada. La fosa subarcuata es profunda. La fosa

estapedial es pequeia y poco profunda. No se presentan foramenes para las ramas temporales ni un
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canal o muesca postemporal.

El supraoccipital es visible en vista posterior y lateral. Contribuye a la porcion dorsal del
escudo occipital. En vista posterior, el supraoccipital contacta dorsalmente con el interparietal, al
nivel de la cresta nucal, aparentemente por medio de una sutura que se ubica a lo largo de esta
cresta. La cresta nucal se encuentra bien desarrollada; se ubica en una posicion posterior al nivel de
los condilos, proyectandose posterodorsalmente y posterolateralmente. Presenta una textura rugosa
en su superficie posterior.

Adicionalmente, el supraoccipital contacta lateralmente con el escamoso y ventralmente con
los exoccipitales. Sin embargo, como se explica a continuacion, no es clara la ubicacion de esta
ultima sutura. Se presentan dos fracturas a cada lado del escudo occipital, dorsomediales a las
facetas articulares condilares. Las suturas con los exoccipitales podrian estar coincidiendo con
estas fracturas. Sin embargo, esto no es del todo claro, ya que, en un punto mas dorsal, pareciera
presentarse una sutura muy débil, la cual es menos evidente hacia el eje medial, que también podria
corresponder a la sutura entre el supraoccipital y los exoccipitales. De ser este ultimo el caso, se
encontrarian casi fusionados y aparentemente el supraoccipital no contribuiria al margen dorsal del
foramen magnum (estaria compuesto unicamente por los exoccipitales). Por otro lado, si estas
suturas se ubicaran en el punto donde se encuentran las fracturas mencionadas, el supraoccipital si
estaria formando parte del margen dorsal del foramen magum. Por lo tanto, la contribucion de este
hueso al margen dorsal de este foramen es dudosa.

La superficie posterior del supraoccipital es ligeramente concava. Sobre toda la superficie se
presentan minusculos foramenes, pero cerca de la cresta nucal, hacia la porcion mas medial, se
presentan algunos un poco mas grandes y profundos, con una morfologia alargada
dorsoventralmente.

El exoccipital se presenta como un hueso par que bordea el foramen magnum y conforma al
menos la mayor parte del condilo occipital. Es visible en vista ventral, posterior y lateral. En vista
ventral, contacta medialmente con el basioccipital y lateralmente con el escamoso. Esta ultima
sutura es mucho mas clara que la primera, la cual no estd tan bien definida. En vista posterior,
contacta con el escamoso dorsolateralmente y el supraoccipital dorsalmente. Como se dijo
anteriormente, debido a que no es clara la sutura con el supraoccipital, tampoco es claro si el
margen dorsal del foramen magnum se encuentra compuesto inicamente por los exoccipitales o si
también contribuye el supraoccipital.

El condilo occipital es ovalado, protruyente posteriormente y se orienta posteroventralmente.
Debido a que las facetas articulares condilares estan incompletas, no es claro si existe una conexion
ventral entre estas o si estan interrumpidas. En vista ventral, anteriormente a los condilos, se
presenta una depresion, la fosa condiloidea, sobre la cual abre aparentemente un unico foramen
hipogloso.

El proceso paracondilar del exoccipital estd poco desarrollado, siendo similar en tamafio al

proceso postimpanico del escamoso y, al igual que este, se encuentra proyectado
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anteroventralmente. Anterolateralmente a los procesos paracondilares, sobre los margenes laterales
de los exoccipitales (entre el exoccipital y el petroso), se presentan dos foramenes. En ambos
casos, los exoccipitales estan contribuyendo a su borde posteromedial. Uno de ellos es el foramen
yugular (correspondiente al foramen lacerum posterius de Marshall, 1976a), el cual esta
incompleto, pero se puede observar que es mas grande que la fenestra vestibular.
Anteromedialmente a este foramen, se presenta otro que si estd completo y es aparentemente mas
pequetio, el cual es identificado por Marshall (1976a) como foramen carotideo posterior. Siguiendo
la nomenclatura de Wible (2003), por su ubicacion, corresponderia al foramen para el seno petroso
inferior (“foramen for the inferior petrosal sinus”). Sin embargo, es notable que este foramen se
encuentra bastante separado del foramen yugular. Adicionalmente, se observa un surco poco
profundo entre el foramen para el seno del petroso inferior y el foramen hipogloso.

El basioccipital es visible en vista ventral. Contacta con el basiesfenoides anteriormente, con
los exoccipitales posterolateralmente y con el petroso lateralmente. Aparentemente, también
contacta con el aliesfenoides anterolateralmente (estd incompleto). La superficie ventral del
basioccipital es en general homogénea, aunque se presenta una quilla medial muy poco
desarrollada (no estd bien definida). Los margenes laterales son homogéneos, no presentan crestas
ni tubérculos. El basioccipital esta incompleto en su extremo posterior, pero aparentemente
contribuye a la porcién mas medial (en vista ventral) de los condilos occipitales.

En la mandibula, la rama horizontal es relativamente baja, aguzandose anteriormente e
incrementando su altura posteriormente. EI margen ventral del dentario es curvo en toda su
extension. Existen al menos dos fordmenes mentonianos: el de mayor tamafo por debajo de la raiz
anterior del p2 y otro por debajo de la raiz anterior del p3. Por debajo del m2 se observa lo que
parece ser un foramen mentoniano, en una posicién mas ventral; el mismo se encuentra justo sobre
una fractura, por lo que es dificil determinar si realmente se trata de un foramen. Otros ejemplares
que en la presente revision fueron asignados a Hondadelphys fieldsi muestran un foramen
mentoniano en esta ubicacion (e.g., IGM # 92-04, IGM 253079) o incluso posterior a esta (e.g.,
IGM 253050). En la parte posterior de la rama horizontal existe un espacio retromolar, rasgo
generalizado en metaterios, con algunas excepciones (e.g., Deltatheroides, Deltatheridium y
Glasbius; véase Rougier et al., 1998, car. 63; Rougier et al., 2004, car. 63; Forasiepi, 2009, car.
101; y caracter 101 en el analisis filogenético del presente capitulo [Anexos 1.3 y 1.4]). La rama
horizontal estd incompleta, pero se puede observar que la fosa masetérica es amplia y la cresta
coronoidea estd aparentemente poco verticalizada (es imposible medir un angulo porque sélo se
preserva la base).

En la denticion superior no se preservan los caninos, pero a juzgar por la forma del alvéolo
del canino superior, se trataba de un canino relativamente grande, con un largo cercano
(ligeramente menor) al del M3 (ver Tablas 4.2-4.3), y de secciéon ovalada, poco comprimida
lateralmente. La especie presenta tres premolares superiores, todos paralelos a la hilera dentaria.

Las raices de los premolares son tan anchas como la corona (no bulbosas). A simple vista podria
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parecer que el P1 es mas largo que el P2, pero en realidad esto es un efecto de perspectiva, ya que
las raices del P1 se encuentran mas inclinadas un solo: el P1 es de menor tamafio que el P2. El P2
es bien comprimido labiolingualmente, mientras que el P3 es relativamente mas globoso y de
mayor tamafio. En los P2-3 se aprecia una cuspide muy reducida en el talon posterior,
proporcionalmente mas desarrollada en el P3. Existe un diastema entre los P1 y P2, que del lado
derecho mide 3 mm y del izquierdo 3,45 mm.

Los molares presentan un incremento moderado de tamafio del M1 al M3, aumentando en
largo del M1 al M3 y en ancho del M1 al M4. Todos los molares presentan tres raices.

El metacono se ubica en una posicion lingual al paracono en los M1—4 y es de mayor tamafio
en el M1 (~30% mas alto) y el M3 (~80% mas alto); en el M2 (izquierdo) esta incompleto. En el
M4, el metacono esta bien diferenciado pero muy reducido, teniendo una altura inferior al 50% de
la altura del paracono, y ubicado en una posicion relativamente mas lingual que en los otros
molares. El paracono es de seccion circular en los M1-2 y subtriangular en los M3—4. El metacono
es de seccion circular en el M1 (en el M2 no se preserva), mas comprimido labiolingualmente en el
M3 (ligeramente triangular) y comprimido anteroposteriormente en el M4. Las bases del paracono
y metacono estan en contacto pero no fusionadas (Fig. 4.3A—C). El protocono estd bien
desarrollado, moderadamente expandido anteroposteriormente, con una cuenca amplia y la pre- y
postprotocrista bien definidas. La cuenca del protocono (trigono) es amplia, mas que la de
cualquier otro esparasodonte, y va aumentando ligeramente en profundidad hacia el M4. El
paraconulo y el metaconulo estdn presentes en los M1-3, y s6lo el paraconulo esta presente en el
M4. En todos los molares el paraconulo y el metaconulo presentan crestas en forma de “ala” (la
condicion “winged” de la terminologia anglosajona) y estan ubicados hacia la base del para- y
metacono (mas cerca de estos que del protocono). Adicionalmente, estos conulos presentan unas
pequetias crestas verticales sobre su cara lingual, que se dirigen hacia el protocono y son paralelas
a crestas similares que se presentan en la cara lingual del paracono y el metacono.

La centrocrista es recta. La preparacrista esta presente en todos los molares, conectando el
paracono con la StA (Marshall, 1976a sefiala que estd presente en los M2—4 y que conecta con la
StB). Su longitud aumenta del M1 al M4. Es ligeramente oblicua en el M1, orientada
anterolabialmente con un angulo de aproximadamente 20° respecto al eje longitudinal del diente.
Posteriormente, este angulo va aumentando, haciéndose casi perpendicular al eje en el M4. El
cingulo anterior estd bien desarrollado y conecta la StA con la cresta preparaconular. La
postmetacrista esta bien desarrollada en los M1-3, es mas larga que la preparacrista, y tiene una
orientacion posterolabial. En el M4, la postmetacrista estd muy reducida y se dirige en sentido
anterolabial hasta conectarse con un ectocingulo; este ultimo corre a lo largo del borde
posterolabial de la plataforma estilar, y labialmente conecta con una cresta vertical que recorre la
cara lingual del metacono hasta el extremo posterior de la postprotocrista, formando en conjunto
(postmetacrista + ectocingulo + cresta vertical) un reborde que rodea al diente labial y

posterioremente. Los rasgos de la plataforma estilar del M4 pueden verse claramente observando
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en conjunto el molar derecho e izquierdo, ya que la porcion no preservada en uno si se preserva en
el otro.

La plataforma estilar se hace mas ancha del M1 al M3, pero su ancho no es uniforme sino
que muestra una reduccion en la porcion labial al paracono, que se hace mas marcada del M3 al
M1, estando practicamente ausente en este ultimo. Por lo contrario, en el M4 la plataforma estilar
se reduce marcadamente en su porcion posterior, a partir del nivel del metacono, y su porcion labial
al paracono es mas ancha que la del M3. La StA, muy reducida, esta presente en los M1-3,
aumentando en tamafio hacia el M3. Esta claramente diferenciada en los M1-2, pero en el M3
forma parte de un cingulo o reborde que rodea al paracono anterolabialmente (conformado por la
union entre el cingulo anterior y un ectocingulo labial al paracono, los que confluyen al nivel de la
StA). Sin embargo, a pesar de formar parte de este reborde, en el M3 izquierdo (menos desgastado)
se observa claramente el apice de esta cuspide. La StB est4 ausente en el M1 y presente en el M2
aunque incompleta (la porcion labial del diente esta rota a partir de ese punto). En el M3, la StB
también forma parte del ectocingulo labial al paracono (caracter 154, estado 1). Esto se puede
concluir debido a que su 4apice, aunque casi vestigial, estd claramente diferenciado. Esta
observacion contradice aquella hecha por Goin (1997), quien afirma que H. fieldsi no presenta una
StB. El cingulo o reborde anterolabial que rodea al paracono s6lo se presenta en el M3 y su
extremo posterior conecta con una StC muy reducida y también confluyente con este cingulo, pero
claramente diferenciada, sobre todo en su mitad posterior, donde ya no esté el ectocingulo y por lo
tanto presenta una morfologia de cuspide mucho mas clara. Las tres cuspides estilares son
marcadamente reducidas, pero la StC es la mas pequefia, siendo casi vestigial.

El M1 tiene un ectocingulo posterior que se origina en un punto intermedio entre la posicion
correspondiente a la StB (ausente en este molar) y la StC. Sin embargo, en este caso no se logra
identificar la presencia de ninguna cuspide estilar, por lo cual no se puede establecer ninguna
homologia. Del M2 sélo se preserva una pequefia porcion anterior de la plataforma estilar (en el
M2 izquierdo) hasta el nivel de la StB, por lo cual se desconoce la presencia de un ectocingulo
posterior. En el M3 se presenta un ectocingulo posterior vestigial cerca de la esquina metastilar. En
el cingulo que rodea posterior y labialmente al M4 no se diferencia ninguna ctispide estilar.

En Ia denticion inferior no se aprecian diastemas, aunque existe un pequefio espacio entre los
pl y p2, ligeramente mas corto que las raices de estos premolares. El holotipo preserva tres
alvéolos de incisivos inferiores. El segundo de ellos se ubica lingual a los demas, indicando que se
trata de un i3, lo cual nos permite inferir que los alvéolos presentes corresponden a los i2—4. Esto
concuerda con las observaciones realizadas por Goin (1997) al respecto y difiere de las realizadas
por Marshall (1976a) en la descripcion original del ejemplar. El canino inferior es de tamafo
moderado, de seccion ligeramente ovalada y procumbente. Los premolares no son globosos y el
ancho de las raices no supera el de la corona. El tamafio del pl es notoriamente menor que el del
p2, y este ultimo es ligeramente mas pequeiio que el p3 (Tabla 4.4). Al menos en el pl y el p2

aparece una cuspide posterior (posterobasal) reducida, ligeramente mas desarrollada en el p2.
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Al menos en el m3, el 16bulo posterior de la corona se ubica a un nivel mas bajo que el
anterior (los m1-2 no se preservan y el rasgo no esta presente en el m4). La configuracion del
trigonido es abierta, con el paraconido anterolingual. El metaconido esta presente al menos en los
m3—4, bien diferenciado, pero extremadamente reducido, incluso mas que en los borhiénidos. El
protocénido y paraconido son subtriangulares en seccion transversal. La cresta vertical
anterolingual del paraconido forma una quilla. El cingulido anterior esta reducido, restringido a la
base del paraconido, aunque mas desarrollado en el m4.

El talonido esta bien desarrollado y su cuenca es amplia y profunda, mas en el m3 que en el
m4. El entoconido es comprimido labiolingualmente y es la clispide mas alta del talonido en el m3,
ligeramente mas bajo que el hipocontilido en el m4. El hipocontlido esta bien desarrollado, es alto
y se ubica apareado al entoconido en la esquina posterolingual del talonido; es saliente
posteriormente y presenta forma triangular en vista oclusal, siendo mas notorio en el m4. Hacia la
base de estas dos cuspides del talonido, ambas estan fusionadas formando un solo bloque. Este
bloque se ubica en la esquina posterolingual del talénido, posterior al nivel del hipoconido (mas
marcado en el m4 que en m3, donde es ligeramente posterior). Es comprimido lateralmente y esta
porcion de la corona se encuentra a un nivel mas elevado respecto al hipoconido, formado asi en su
cara labial una pared bastante verticalizada. Esta pared genera en la superficie de la cuenca del
talonido una morfologia muy particular, presentando una porcion lingual muy verticalizada y
plana, y una porcion labial subhorizontal y concava. La preentocristida se encuentra bien
desarrollada y sale del entoconido en sentido labial al trigdnido. El hipoconido es la cuspide mas
baja del talonido; se ubica en una posicion entre la mitad del borde labial del taldonido y el extremo
posterior del diente, mostrando en vista oclusal un angulo claramente definido (no es curvo)
formado entre el borde labial y el posterior del talonido, siendo este ultimo oblicuo al eje principal
del diente. Adicionalmente, la cristida oblicua se dirige hacia el protoconido, con una orientacion
casi paralela al eje anteroposterior del diente en el m3, mientras que en el m4 tiene una orientacion
ligeramente mas medial.

Nota aclaratoria: los alveolos de los p3—m2 en el holotipo estan presentes, pero en la porcion
correspondiente al m2 el hueso fue restaurado con yeso, por lo cual pudieron ser alteradas sus
dimensiones. Por lo tanto, en la presente revision se tomaron medidas de estos alveolos

exceptuando el del m2 (Tablas 4.4 y 4.5).

Ejemplares referidos

IGM 250833

Material—Fragmentos de mandibula y dientes aislados rotos (m2—47?).

Localidad y Estratigrafia—Localidad 22 (Universidad de Duke), San Nicolas, area de La
Venta; Capas del Mono, Miembro Baraya, Formacion Villavieja, Grupo Honda.

Comentarios—Ejemplar referido a H. fieldsi por Goin (1997). La morfologia de los molares
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se asemeja a la del ejemplar IGM 253049 (ver mas abajo).

IGM 250961

Material—Porcion anterior de la rama horizontal izquierda con los alvéolos de los i2—4,
porcion intraalveolar del canino, el pl completo y el p2 roto.

Localidad y Estratigrafia—Localidad 113 (Universidad de Duke), area de La Venta; unidad
entre las Capas de Arenisca de Chunchullo y las Capas de Arenisca de Tatacoa, Formacion La
Victoria, Grupo Honda.

Comentarios—Ejemplar referido a H. fieldsi por Goin (1997). Se preserva la region anterior
del dentario, donde claramente se observan los alvéolos de tres incisivos, al igual que en el
holotipo de H. fieldsi, lo cual concuerda con observaciones previas. Este ejemplar es ligeramente
mas pequeio que el holotipo (Tabla 4.4). Tanto el foramen mentoniano mas anterior como la
cuspide posterior del p2 son similares a los observados en el ejemplar IGM 253049 (ver mas

abajo).

IGM 253049

Material—Rama horizontal de mandibula izquierda con los alvéolos (incompletos) del c—pl,
los p2—3 completos, el alvéolo del m1, y los m2—4 completos (Fig. 4.4A).

Localidad y Estratigrafia—ILocalidad desconocida (Universidad de Kioto), area de La Venta;
Grupo Honda.

Comentarios—Ejemplar referido a H. fieldsi por Goin (1997). Esta clasificacion es ratificada
en la presente revision, ya que el ejemplar solo muestra diferencias sutiles con el holotipo, mientras
que presenta bastantes similitudes, muchas de ellas representando rasgos muy particulares de H.
fieldsi.

La rama horizontal es similar en morfologia al holotipo, con un margen ventral curvo,
fusiforme en la regidén anterior y aparentemente aumentando en altura posteriormente (no se
preserva la porcion posteroventral). El foramen mentoniano mas anterior se ubica por debajo de la
raiz anterior del p2, al igual que en el holotipo, pero en una posicion mas ventral (mas cerca del
margen ventral del dentario) y su morfologia es mas elongada (mas alargado y comprimido
dorsoventralmente). El segundo foramen, mas pequeio, se ubica por debajo de la raiz posterior del
p2, posterodorsal al primero y muy cercano a este, lo cual varia respecto al holotipo, donde se
ubica en una posicion mas posterior y mas separada del primer foramen. El tercer foramen se ubica
mas dorsal respecto a los dos primeros, a una altura intermedia del dentario, por debajo del m1.

Los premolares presentan una pequefia cuspide posterior, mas desarrollada en el p3 que en el
p2 y aparentemente mas desarrollada que en el holotipo de H. fieldsi. Se presenta un pequeio
espacio entre los p2—-3 de 0,65 mm. Al menos en los m2-3 (no se preserva el ml y no ocurre en el
m4) el 16bulo posterior de la corona se encuentra a un nivel mas bajo que el anterior, ligeramente

mas bajo en el m2 que en el m3. El trigonido de los m2—4 presenta una configuracion abierta, con
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el paraconido anterolingual. Los molares tienen rasgos particulares de H. fieldsi, como el talonido
bien desarrollado, presentando el mismo desnivel con un bloque labial elevado respecto al resto del
talonido; una cuenca del talonido profunda, con una porcion lingual aplanada y verticalizada y una
labial mas horizontal y concava; finalmente, el metaconido es extremadamente reducido, pero bien

diferenciable al menos en los m2—4 (el m1 no se preservo en este ejemplar).

IGM 253050

Material—Fragmento de rama mandibular derecha con un fragmento del talénido del m1, el
m2 completo y los m3—4 incompletos (Fig. 4.5A—C).

Localidad y Estratigrafia—Localidad desconocida (Universidad de Kioto), area de La Venta;
Grupo Honda.

Comentarios—Ejemplar referido a H. fieldsi por Goin (1997). El angulo entre el borde
alveolar y el borde anterior del proceso coronoides es de ca. 118°. En la porcion preservada del
dentario se observan dos fordmenes mentonianos, uno por debajo de la raiz posterior del m1 y otro
por debajo de la raiz anterior del m3. El holotipo presenta otra fractura en la posicion de este
ultimo foramen y esta restaurado con resina, por lo que se desconoce si el holotipo presentaba este
foramen tan posterior.

El l6bulo posterior de la corona de los molares se encuentra a un nivel mas bajo que el 16bulo
anterior, al menos en los m2-3 (no observable en el ml y ausente en el m4). Este rasgo es mas
marcado en el m3, diferente de IGM 253049 (el holotipo no es comparable ya que no preserva el
m2).

El metaconido es extremadamente reducido, con un desarrollo aparentemente similar al del
holotipo de H. fieldsi; esta presente al menos en los m2—4. El talonido estd bien desarrollado, mas
desarrollado en el m2 que en el ml, y se reduce en tamafio del m2 al m4. La cueca del talonido se
hace mas profunda del m1 al m3, y en el m4, es menos profunda que en el m3 (como en el
holotipo). La morfologia de las ctspides y la cuenca del taldnido son similares a las del holotipo,
pero en este caso se preservan los cuatro talonidos y es posible apreciar como el angulo formado
entre el borde labial y posterior del talonido se va haciendo mas amplio del m3 al m1, con un borde
posterior mas oblicuo y curvo en vista oclusal. Adicionalmente, en el m1 el entoconido se ubica en
una posiciéon mas anterior (mas cercana a la mitad del borde labial del talénido) y, aparentemente,
esta mas diferenciado, aunque no es clara la presencia de un hipoconulido debido al desgaste. De la
misma manera, se observa que ese abrupto desnivel entre la porcion labial y lingual del talonido se
presenta principalmente en los m2—4, ya que en el talonido del ml el entoconido presenta una

altura subigual a la del hipoconido.

IGM 253078
Material—Fragmento de rama mandibular derecha con los m2—4 y otro fragmento con el p2

y las raices del p1.
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Localidad y Estratigrafia—Localidad desconocida (Universidad de Kioto), area de La Venta;
Grupo Honda.

Comentarios—Ejemplar referido a H. fieldsi por Goin (1997). La morfologia del dentario
muy similar a la de IGM 253050 e IGM 253079. Los molares estan pobremente preservados. El p2

presenta una morfologia similar al de H. fieldsi.

IGM 253079

Material—Fragmento de rama mandibular izquierda con la raiz posterior del p3, raices y
fragmento posterior de la corona (borde posterior del talénido) del m1, el trigénido del m1 aislado,
el m2 completo y los m3—4 incompletos (Fig. 4.5D-G).

Localidad y Estratigrafia—ILocalidad desconocida (Universidad de Kioto), area de La Venta;
Grupo Honda.

Comentarios—Ejemplar referido a H. fieldsi por Goin (1997). La morfologia del dentario y
de la denticiéon en general, asi como el grado de desgaste, son muy similares a los del ejemplar
IGM 253050. Sin embargo, este tltimo se encuentra mucho mejor preservado (mas completo).

El 4ngulo entre el borde alveolar y el borde anterior del proceso coronoides es de ca. 120°.
En la porcion preservada del dentario se observan dos foramenes mentonianos, uno por debajo de
la raiz anterior del m1 y otro ligeramente méas ventral por debajo del m2, la misma posicion del
foramen dudoso que se presenta en el holotipo.

Los dientes estan rotos y muy desgastados. A pesar de que la cara labial de la corona esta
rota, se puede apreciar que, al menos en los m2-3, el 16bulo posterior de la corona se encuentra a
un nivel mas bajo que el 16bulo anterior (rasgo ausente en el m4), mas bajo en el m3 que en el m2,
a diferencia del ejemplar IGM 253049 y similar al ejemplar IGM 253050. El tamafio del trigonido
aumenta del m1 al m4. El trigonido del m1 presenta una tipica morfologia esparasodonte, con las
cuspides principales alineadas en una hilera longitudinal (no conforman un triangulo reverso como
en los didélfidos). En los demas molares el trigonido es de configuracion abierta, con el paraconido
anterolingual. El paraconido del m1 es bajo y confluente con el cingtlido anterior. El metaconido
estd extremadamente reducido, de un modo similar al del holotipo de H. fieldsi; esta presente al
menos en los m2-3 (los m1 y m4 no preservan esta porcion). El talonido esta bien desarrollado y
su cuenca es profunda, reduciendo su tamafio al menos del m2 al m4. Las ctspides del taloénido se
encuentran muy desgastadas (al igual que las del trigonido), pero claramente puede observarse el
bloque lingual mas elevado que el hipoconido y la morfologia de la cuenca del talonido es
caracteristica de H. fieldsi.

Todos los rasgos anteriormente mencionados estan presentes en H. fieldsi y no se encontro

ninguna diferencia evidente respecto esta especie.

UCMP 38855

Material—Esqueleto incompleto.
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Localidad y Estratigrafia—Localidad V4528 (UCMP); Capas Rojas de El Cardén, Miembro
Cerro Colorado, Formacioén Villavieja, Grupo Honda.

Comentarios—Ejemplar referido a H. fieldsi por Marshall (1976a). Este autor menciona que
el material consta de un esqueleto muy pobremente preservado con la denticion inferior asociada.
Sin embargo, cuando visité la coleccion del UCMP en Berkeley, encontré que este ejemplar
(catalogado en la coleccion como “esqueleto incompleto”) estaba conformado por material
postcraneano pobremente preservado y sin preparar, y no encontré evidencia de elementos
craneales ni dentarios (posiblemente se hayan perdido?). Por estas razones, el ejemplar no pudo ser
estudiado, pero se deja consignado en este trabajo con fines informativos y no se le hace ninguna

modificacion a su clasificacion, ya que no se dispone de argumentos para hacerlo.

Nuevos ejemplares referidos

A continuacion se presentan los ejemplares referibles a H. fieldsi que no han sido descriptos en

trabajos previos.

IGM # 92-04

Material—Rama mandibular izquierda incompleta, con los c—p2, los m2—4 y los alvéolos de
los p3—m1 (Fig. 4.7C).

Localidad y Estratigrafia—Localidad desconocida (Universidad de Duke), area de La Venta;
Grupo Honda.

Comentarios—El ejemplar fue colectado durante la expedicion paleontoldgica Ingeominas-
Universidad de Duke del afio 1992. El niimero corresponde al nimero de campo, ya que no tiene
numero de coleccion asignado. Excepto por algunas diferencias menores (i.e., largo del m3 vs. m4,
ubicacion de foramenes mentonianos y presencia de corto diastema anterior a pl), que podrian
entrar dentro del rango de variabilidad intraespecifica, el ejemplar es casi idéntico al holotipo de H.
fieldsi. Por esta razon, es referido sin dudas a esta especie.

Descripcion—Se preserva la rama horizontal y una porcion anterior de la base de la rama
horizontal del dentario, donde se observa una pequeia porcion de la fosa masetérica y la base de la
cresta coronoidea. A partir del pequefo fragmento de la cresta coronoidea se midié un angulo de
aproximadamente 120° entre el borde anterior del proceso coronoides y la linea alveolar. Este
ejemplar es consistente en morfologia y tamafio con H. fieldsi, siendo ligeramente mas chico que el
holotipo (ver Tablas 4.4 y 4.5). El dentario presenta una morfologia cercana a la del holotipo de H.
fieldsi, con una altura similar, que se incrementa posteriormente y disminuye anteriormente
(fusiforme en la porcién anterior), y un margen ventral curvo en toda su extension. Al igual que en
el holotipo, se observan tres fordmenes mentonianos, pero en posiciones ligeramente distintas. El
foramen de mayor tamafio es el mas anterior y se ubica por debajo del espacio entre el pl y el p2;

los otros dos foramenes son subiguales en tamafo, apareciendo uno por debajo de la unién entre el
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p3 y el ml, y el otro por debajo de la union entre el m1 y el m2. Los tres foramenes se ubican cerca
del borde ventral del dentario.

En la denticion inferior se observa un corto diastema entre el canino y el pl (2 mm), el cual
no existe en el holotipo. Al igual que en el holotipo de H. fieldsi, se aprecia un corto espacio entre
el pl y el p2 (1,53 mm, mas corto que cualquiera de las raices adyacentes) y el espacio retromolar
esta presente. El canino es de tamafio moderado, conico y procumbente, como en el holotipo de H.
fieldsi. Los premolares muestran una morfologia similar a la del holotipo de H. fieldsi, no son
globosos y el ancho de las raices no supera el de la corona. El tamafio del pl es marcadamente
menor que el del p2, y este ultimo es ligeramente mas pequefio que el p3 (Tabla 4.4). Al menos en
el pl y el p2 aparece una cuspide posterior muy reducida, casi vestigial en el pl, mas reducida que
en el holotipo, y el talon del p2 esta ligeramente mas desarrollado que el del holotipo. Sin embargo,
estas diferencias son muy sutiles ya que las estructuras en ambos ejemplares estin bastante
reducidas.

Los molares también presentan una morfologia muy similar a la del holotipo de H. fieldsi. Al
menos en los m2-3, el 16bulo posterior de la corona se ubica a un nivel mas bajo que el anterior.
Este rasgo es mas marcado en el m3 que en el m2 (el m1 no se preserva y el rasgo estd ausente en
el m4), de modo similar a lo que ocurre en los ejemplares IGM 253050 e IGM 253079. El m3 es
subigual al m4 en su longitud anteroposterior, siendo ligeramente mas largo, a diferencia del
holotipo, donde el m4 es ligeramente mas largo que el m3. Esto es debido a que el talénido del m4
en el ejemplar IGM # 92-04 esta ligeramente mas reducido. Sin embargo, esta sutil diferencia no es
muy relevante, ya que en los metaterios la morfologia de los M/m4 suele ser variable entre
ejemplares de una misma especie (e.g., Martin, 2005), como ocurre en el ultimo molar de otros
mamiferos (e.g., carnivoros). El trigonido es mas largo que el talonido al menos en los m2—4, y es
mas ancho que el talonido en los m3—4 y subigual en el m2. La configuracion del trigonido es
abierta, con el paracénido en posicion anterolingual. El paraconido y protocénido estan bien
desarrollados (siendo este Gltimo la cuspide principal) y son subtriangulares en seccion transversal;
el metaconido estd presente al menos en los m2—-4; es extremadamente reducido pero bien
diferenciado. La cresta vertical anterolingual del paracénido forma una quilla. El cingtilido anterior
esta reducido, restringido a la base del paraconido, aunque mas desarrollado en el m4.

El talonido esta mas reducido en el m2 que en el m3, siendo el del m4 el mas reducido. Las
cuspides del talonido presentan la misma configuracion que el holotipo y todos los demas
ejemplares arriba descriptos, al igual que la morfologia de su cuenca. En este ejemplar, al igual que
en el IGM 253050 puede verse como el angulo dibujado en entre el borde labial y posterior del
talonido en vista oclusal se hace mas abierto y curvo en el m2 que en el m3. Adicionalmente, el
nuevo ejemplar referido presenta un menor grado de desgaste; esto permite diferenciar claramente
las cuspides, las cuales presentan la misma posicion y desarrollo que en el holotipo. El
hipocontilido es saliente y de morfologia triangular en vista oclusal, al igual que en el holotipo. La

entocristida esta bien definida y se dirige en sentido labial al trigonido.
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KU 2000-2

Material—Trigonido de un m4 izquierdo (Fig. 4.4C).

Localidad y Estratigrafia—Localidad El Cuzco (Universidad de Kioto), area de La Venta;
unidad Capas Rojas de La Venta, Formacion Villavieja, Grupo Honda.

Comentarios—Este trigonido presenta un desarrollo similar al del m4 del holotipo de H.
fieldsi, siendo tan ancho como este ultimo pero ligeramente mas corto (0,07 mm de diferencia).
Comparado con el m3 del holotipo, es mas grande en cualquiera de sus dimensiones. Por esta
razén, probablemente se trate de un m4. La configuracion del trigonido es abierta, con el
paraconido en posicion anterolingual. Al igual que en el holotipo de H. fieldsi, el metacénido esta
presente y presenta el mismo grado de desarrollo; se observa una cresta vertical sobre la cara
anterior del paraconido, formando una quilla; el cingtlido anterior es reducido, restringido solo a la
base del paraconido.

Soélo se diferencia del holotipo de H. fieldsi en la ligera diferencia de tamafio anteriormente

mencionada. Morfologicamente, es idéntico al trigonido del m4 del holotipo de H. fieldsi.

KU LV-2-A

Material—Un m3 izquierdo sin las raices (Fig. 4.5H).

Localidad y Estratigrafia—Localidad El Cuzco — Tasajera (Universidad de Kioto), area de La
Venta; Formacion Villavieja, Grupo Honda.

Comentarios—No se observan diferencias entre este molar y el m3 de otros especimenes de
H. fieldsi. La corona estd bastante completa y su grado de desgaste es muy bajo, por lo que puede
ser usado como material de referencia en proximos estudios, ya que en el holotipo el paraconido y

protoconido estan incompletos.

Hondadelphys sp. 1
Sp. nov.
(Figs. 4.64.7A)

Holotipo—IGM 184041, craneo incompleto con la denticion yugal pobremente preservada,
la rama mandibular izquierda con la raiz del ¢, los p1-2 completos, alvéolos de los p2-m4, y un
fragmento de la rama horizontal derecha con parte del canino y los p1-2 completos.

Localidad y Estratigrafia—Localidad 49 (Universidad de Duke), area de La Venta; niveles
fosiliferos por debajo de las Capas de Arenisca de Cerro Gordo, Formacion La Victoria, Grupo
Honda (Tablas 3.1 y 4.1; Fig. 3.1).

Diagnosis—Se diferencia de la especie tipo en el menor tamaio; la expansion de las mejillas
del maxilar mucho més marcada; el diastema entre los P1-2 mas largo y la presencia de un

diastema entre los P2-3 (ausente en H. fieldsi); el largo relativo de los molares, siendo
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M1<M2>M3>M4 y M1=M3 (incrementando del M1 al M3 en H. fieldsi); el ancho del M4, menor
respecto al del M3; el tamaio relativo del metacono respecto al paracono, que disminuye del M2 al
M4; la plataforma estilar mas amplia, con la reduccion de la porcion labial al paracono menos
marcada; la StC muy desarrollada; los premolares inferiores mas globosos; y la presencia de un
diastema entre el pl y el p2. Se diferencia de H. sp. 2 en el mayor tamafio; la sutura nasolacrimal
mas corta; la ubicaciéon mas posterior del foramen infraorbitario; la mayor diferencia de tamafio
entre el P2 y el P3 (P3 notoriamente mas grande); la presencia de un diastema claramente definido
entre los P2-3; y la mayor longitud de los diastemas entre los P1-2 y p1-2.

Medidas—Tablas 4.2—4.4.

Comentarios—El ejemplar IGM 184041 habia sido identificado por Goin (1997: pag. 197)
como “Hondadelphidae, gen. et sp. indet (Hondadelphys?)”. Sin embargo, en la presente revision
se pudo determinar que es referible a Hondadelphys y sus diferencias con H. fieldsi permiten
establecer que se trata de una especie diferente.

Descripcion—E]l ejemplar IGM 184041 es aproximadamente un 10% menor en tamafio que
el holotipo de H. fieldsi (ver Tablas 4.2—4.4 y 4.7); las medidas de la denticion son en su mayoria
aproximadas, ya que esta se encuentra mal preservada y sin preparar. El craneo estd muy fracturado
y deformado. Es dificil observar algunas de las suturas, pero se observan claramente la sutura
nasofrontal, que presenta una forma de “W” abierta, y la sutura nasolacrimal, diagndstica de los
esparasodontes. Posterior a la sutura nasofrontal, se preservan algunos fragmentos de la base de la
cresta sagital. El margen orbitario del lacrimal aparentemente presenta una pequefia cresta. En vista
lateral, el foramen infraorbitario se ubica en la misma posicion que en el holotipo de H. fieldsi, en
un punto por encima del P3. Otro rasgo identificable, presente en Sparassodonta, es el paladar 6seo
no fenestrado. Adicionalmente se observa la expansion de las mejillas del maxilar presente en la
mayoria de los esparasodontes, aunque en este caso se ve mucho mas marcada que en el holotipo
de H. fieldsi.

Del dentario se preserva la rama horizontal izquierda casi completa, con ausencia de algunos
fragmentos del margen alveolar, y la porcion anteroventral de la rama vertical. Presenta una altura
intermedia (altura por debajo de los m3—4 / largo total = entre 0,15 y 0,2), aparentemente mayor
que el holotipo de H. fieldsi. La altura del dentario aumenta en sentido posterior y su borde ventral
es curvo en toda su extension, como en H. fieldsi. Sin embargo, por delante del p2, el dentario se
dobla dorsalmente, generando una curvatura poco usual en la porcion anterior. Aun teniendo en
cuenta que un fragmento del borde alveolar posterior al p2 esta ausente (esta roto y por este motivo
la curvatura parece mas pronunciada), esta curvatura es bastante marcada, mas que en el holotipo
de H. fieldsi o cualquier otro de los ejemplares referidos a esta especie (Fig. 4.7). Esta curvatura es
bastante particular y no se descarta que se deba a una patologia, aunque no se observa evidencia
que permita sustentar esta hipotesis, mas alld de ser una morfologia que no ha sido observada en
ningun otro metaterio. Por consiguiente, en la presente revision no se toma como rasgo diagnostico

de esta especie.
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Se aprecian al menos tres foramenes mentonianos, todos ellos ubicados aproximadamente a
la misma altura. El foramen mentoniano mas anterior es muy alargado, ligeramente mas que en el
ejemplar IGM 253049 (referido a H. fieldsi). Se extiende desde el nivel del contacto entre el pl y el
p2 hasta el nivel de la raiz anterior del p2 (en el holotipo de H. fieldsi se ubica por debajo de la raiz
anterior del p2). El segundo y tercer foramenes son mucho mas pequefios que el primero,
circulares. Su ubicacion exacta es dificil de determinar (ya que no son claros los alvéolos de los
dientes), pero aproximadamente se ubicarian por debajo del p3 y el m2, respectivamente.

La denticion superior se encuentra pobremente preservada y sin preparar, pero se preservan
mas elementos que en la inferior y es posible observar algunos rasgos diagnosticos de
Hondadelphys: los protoconos estan bien desarrollados, con una amplia cuenca, aparentemente
mas desarrollados que los de H. fieldsi; las bases del metacono y el paracono son independientes
(no fusionadas); y en el M3 derecho se observa claramente una centrocrista recta.

Se observa un diastema de aproximadamente 4,1 mm entre los P1-2, siendo mas largo que el
del holotipo de H. fieldsi, y otro mucho mas corto, de aproximadamente 2,1 mm entre los P2-3. En
el holotipo de H. fieldsi aparece un pequeilo espacio entre los P2-3, el cual es mas corto que la
longitud de cualquiera de las raices adyacentes, por lo cual no fue considerado como un diastema
(definido como un espacio de longitud igual o al menos la mitad de la longitud de un diente
adyacente: Zan et al., 2006).

Los molares superiores se hacen mas anchos del M1 al M3, siendo el M4 ligeramente mas
angosto que el M3. El largo de los molares disminuye del M2 al M4, mientras que el M1 es mas
corto que el M2 y subigual (ligeramente mas corto) que el M3 (ver Tabla 4.3). Esta relacion de
longitudes es diferente a la de H. fieldsi, donde el ancho de los molares superiores aumenta del M1
al M4, mientras el largo aumenta del M1 al M3. El M4 es relativa y absolutamente mas corto, mas
angosto y mas comprimido anteroposteriormente que el del holotipo de H. fieldsi.

Las cuspides principales solo se pueden observar en los M2—4 y se encuentran fuertemente
desgastadas. A juzgar por la morfologia de las bases preservadas del paracono y el metacono, y el
incremento posterior en la longitud de la preparacrista y disminucion de la postmetacrista, el
tamafio del metacono disminuye respecto al paracono del M2 al M4. Esto es diferente a lo que
ocurre en H. fieldsi, donde el metacono aumenta en tamaio relativo del M1 al M3. En ambos
ejemplares, el metacono esta muy reducido en el M4 (ligeramente mas reducido en el presente
ejemplar); este es un rasgo muy generalizado en los esparasodontes (en algunos incluso es vestigial
o ausente). En el M4, la postmetacrista estd extremadamente reducida y se dirige en sentido
anterolabial hasta conectarse con un ectocingulo que corre a lo largo del borde posterolabial de la
plataforma estilar, al igual que en H. fieldsi. No se observa claramente la porcion correspondiente a
la cresta vertical que sale del metacono. Al menos en el M3, aparentemente estan presentes el
paraconulo y el metaconulo (no es posible ver otras ctispulas debido al desgaste).

La plataforma estilar del ejemplar IGM 184041 es diferente a la de H. fieldsi. Esta menos

reducida, con una reduccion menos marcada en la porcion labial al paracono. Al menos en el M3 se
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observa una estructura alargada en la posicion de la StB, que bien podria tratarse un ectocingulo
anterior que posteriormente no llega al nivel de la StC, siendo mas corto que en H. fieldsi; o una
StB alargada y muy comprimida labiolingualmente. No es claro cudl de estas dos condiciones es la
que se presenta, debido a que la plataforma estilar esta rota en su extremo anterior, por lo que no es
posible saber si la estructura mencionada se extiende anteriormente hasta la posicion de la StA,
formando un cingulo, como ocurre en la especie tipo. Al menos en los M2-3 la StC es de gran
tamafio, mucho mas desarrollada que en H. fieldsi, mostrando en el M2 una ligera elongacion
posterior. La preservacion del ejemplar no permite evaluar la presencia de otras cuspides estilares.
Adicionalmente, en los M1-3 se observa un remanente de un cingulo anterior cuya extension en
sentido lingual no es clara debido al desgaste.

Este conjunto de rasgos de la plataforma estilar podria estar indicando una morfologia mas
plesiomorfica que en H. fieldsi, mostrando un proceso en el cual la plataforma estilar se reduce, los
ectocingulos se hacen mas desarrollados y las cuspides estilares menos diferenciables. El
ectocingulo anterior se originaria a partir de un cingulo que se ubica en la posicién de la StB, que
en H. fieldsi se une a la StC, la cual se reduce relativamente y se fusiona a este formando un
cingulo mas largo (en este caso también incluye la StA, no preservada en el ejemplar IGM
184041); mientras el ectocingulo posterior se origina a partir de un alargamiento posterior de la
StC.

En la denticion inferior no se preserva ninguin elemento de la serie molar y el borde alveolar
del dentario estd muy pobremente preservado por detras del p2, por lo cual no es posible tomar
medidas de los alvéolos. El canino inferior muestra una morfologia similar a la del holotipo de H.
fieldsi. Los premolares inferiores estan muy desgastados; aparentemente son mas globosos que los
del holotipo de H. fieldsi pero presentan una relacion de tamafio muy similar. Se presenta al menos
un diastema, entre el pl y el p2, que mide 2,6 mm; en el holotipo de H. fieldsi hay un pequefio
espacio en esta posicion, mas corto que cualquiera de las raices adyacentes, por lo que no es
considerado como un diastema.

El ejemplar IGM 184041 muestra varios rasgos diagnésticos de Hondadelphys, por lo que
puede ser claramente referible a este género. Por otro lado, presenta notorias diferencias respecto a

H. fieldsi, sugieriendo que se trata de una especie diferente.

Hondadelphys sp. 2
Sp. nov.
(Figs. 4.8-4.9)

Holotipo—IGM 250364, porcion anterior del craneo con la denticion superior pobremente

preservada (todos los elementos incompletos), incluyendo C—P3 izquierdos, C—M1 derechos y

porcion anterior del M2 derecho; fragmento de mandibula izquierda con el pl, raices del p2, y los
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p3—m1l; cintura pélvica incompleta (ilion e isquion derecho e izquierdo); fémur derecho.

Localidad y Estratigrafia—Localidad 11-B (Universidad de Duke), area de La Venta; Capas
de Arenisca de Tatacoa, Formacion La Victoria, Grupo Honda (Tablas 3.1 y 4.1; Fig. 3.1).

Diagnosis—Se diferencia de las demas especies de Hondadelphys en el menor tamafio; la
sutura nasolacrimal mas larga; la ubicacion del foramen infraorbitario, en una posiciéon mas
anterior; y la menor diferencia de tamafo entre el P2 y el P3 (P2<P3, pero casi subiguales). Se
diferencia de H. fieldsi en los procesos postorbitales menos desarrollados; la presencia de un
diastema entre el C y el P1; el fémur mas gracil, con el trocanter menor mas desarrollado y la
troclea mas asimétrica, con un condilo medial relativamente mas desarrollado respecto al lateral y
un epicondilo lateral mas saliente. Se diferencia de H. sp. 1 en la menor longitud de los diastemas
entre los P1-2 y p1-2.

Medidas—Tablas 4.4—4.5.

Comentarios—El ejemplar IGM 250364 fue identificado por Goin (1997: pag. 203) como
“Hondadelphidae, gen. et sp. indet (Hondadelphys?)”. Sin embargo, en la presente revision se
determino que es referible a Hondadelphys y muy probablemente representa otra especie diferente
de H. fieldsi y de H. sp. 1.

Descripcion—Esta especie es mas pequefia que H. fieldsi y que H. sp. 1. En vista dorsal del
craneo se observa el contacto yugal-lacrimal, a la altura del contacto M1-2. Es visible el contacto
nasolacrimal, el cual presenta una sutura muy extensa (8,35 mm). El margen orbitario del lacrimal
presenta una pequeiia cresta, bien definida. Esta aparentemente estaria presente también en el
ejemplar IGM 184041 (H. sp. 1) y se desconoce su presencia en H. fieldsi. Los procesos
postorbitales estan menos desarrollados que en H. fieldsi. La sutura nasofrontal es similar a H.
fieldsi, en forma de “W” abierta. En vista lateral, el foramen infraorbitario se ubica a nivel del
contacto P2-3, con su borde posterior a nivel de la raiz anterior del P3, estando en una ubicacion
mas anterior que en el IGM 184041 y el holotipo de H. fieldsi.

En vista ventral presenta un paladar no fenestrado y con pequefios foramenes circulares
alineados cerca de la hilera dentaria, al igual que en el IGM 184041 (los foramenes del IGM
184041 son menos evidentes por la pobre preservacion), tal como los que aparecen comiinmente en
otros esparasodontes. En los representantes de este orden suele estar ausente el foramen palatino
mayor, pero suelen presentarse (ademas de foramenes nutricios) pequefios foramenes circulares,
simétricos y alineados sobre la superficie palatal del maxilar. Segun Forasiepi (2009), como el
foramen palatino mayor estd ausente, es probable que, como ocurre en algunos euterios (e.g.,
Wible y Gaudin, 2004), los pequeiios foramenes en el paladar transmitieran el nervio y vasos que
en otros mamiferos pasan a través del foramen palatino mayor (ver Materiales y Métodos:
Nomenclatura de las descripciones - craneo). Otro rasgo observable en vista ventral es la expansion
de las “mejillas” del maxilar, presente en la mayoria de esparasodontes.

La rama horizontal del dentario es, aparentemente, mas similar a la de H. fieldsi que a la de

IGM 184041, o al menos no es curva en la porcion anterior. Se observa un foramen mentoniano
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por debajo de la raiz anterior del p2, siendo su morfologia similar a la del holotipo de H. fieldsi.

La denticion superior estd pobremente preservada. El canino superior tiene un desarrollo
similar a H. fieldsi pero es mas comprimido lateralmente (i.e., es mas ovalado). Como lo menciona
Goin (1997), la diferencia de tamafio entre el P2 y el P3 (P2<P3) es menor que en H. fieldsi y H.
sp. 1, siendo casi subiguales (diferencia de 0,18 mm; véase tabla 4.2). Se presenta un diastema
bastante corto entre el C y el P1 (~1,43 mm), otro mas largo entre el P1 y el P2 (2,25 mm) y un
pequefio espacio entre el P2 y el P3, pero al ser mas corto que cualquiera de las raices adyacentes
(i.e., 1,12 mm) no fue considerado como un diastema. Al menos en el M2 derecho se pueden
apreciar algunos rasgos diagnésticos de Hondadelphys, como el protocono bien desarrollado
(aunque aparentemente es mas ancho y esta mas extendido anteroposteriormente que en H. fieldsi,
similar a IGM 184041); las bases del metacono y el paracono en contacto, pero no fusionadas; y la
centrocrista recta. Aparentemente, la plataforma estilar se encuentra menos reducida a nivel del
paracono que en H. fieldsi (similar al IGM 184041).

En la denticion inferior, se presenta un corto diastema entre el pl y el p2 (1,69 mm), mas
siendo mas corto que el de H. sp. 1. Entre el p2 y el p3 se presenta un pequeiio espacio (i.e., 1,20
mm), siendo mas corto que cualquiera de las raices adyacentes, por lo que no fue considerado
como un diastema. En los molares inferiores, el 16bulo posterior de la corona del m1 se encuentra a
un nivel mas bajo que el l6bulo anterior. Este rasgo no ha podido ser evaluado claramente hasta
ahora en H. fieldsi, ya que no se presenta un ml completo, solo trigonidos o taldénidos por
separado. Comparandolo con ejemplares referidos a H. fieldsi, este desnivel esta ligeramente
menos marcado que en el m2. La ctspide principal del trigbnido es el protoconido. El paraconido
es pequefio y presenta un metaconido vestigial. Goin (1997: pag. 198) afirma que este ultimo es un
rasgo diagnostico de Hondadelphys. Sin embargo, se desconoce la presencia del metaconido en el
ml, ya que esta porcion del primer molar no se encuentra preservada en el holotipo ni en ningun
ejemplar referido: no se preserva ningiin ml completo referible a esa especie y el unico trigéonido
preservado estd incompleto en esa porcion. La presencia de un metacdnido en el m1 no se puede
inferir a partir de su presencia en los demas molares, ya que podria ser el caso que esté presente en
los m2—4 y ausente en el ml, condicién presente en muchos esparasodontes con metaconido
fuertemente reducido en los m2—4 (e.g., Lycopsis longirostrus, Borhyaena tuberata, Arctodictis
munizi, Arctodictis sinclairi, Australohyaena antiqua). Esto no implica que en H. fieldsi ocurra lo
mismo que en estos taxones (podria ocurrir que esté presente en todos los molares, tal como ocurre
en Stylocynus paranensis), pero claramente ninguna de las dos condiciones se puede inferir a partir
de la condicion en los m2—4. Este rasgo solo sera aclarado cuando se encuentre un ejemplar
claramente referible a H. fieldsi que preserve esta porcion del trigonido en el m1. El tamafio de este
molar también podria ser consistente con Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1 (gen. et sp. nov.; ver mas
adelante), pero se descarta que se trate de este taxon, ya que en este ultimo se presenta una gran
diferencia de tamafio entre los p1-2 y el p3, y amplios diastemas entre ellos. Esto no ocurre en el

caso de IGM 250364; adicionalmente el trigonido de Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1 es mas largo
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respecto al talonido que en el ejemplar IGM 250364.

El fémur del ejemplar IGM 250364 es mas gracil que el del holotipo de H. fieldsi, y su
trocanter menor es mas desarrollado. La troclea es mas asimétrica, con un céndilo medial
relativamente mas desarrollado respecto al lateral y un epicondilo lateral mas saliente.

El ejemplar IGM 250364 presenta varios caracteres diagnosticos de Hondadelphys, que
hacen indudable su asignacion a este género. Sin embargo, muestra algunas diferencias notorias
respecto a H. fieldsi, varias de ellas compartidas con el ejemplar IGM 184041; también presenta

algunas diferencias con este ultimo, por lo que muy probablemente se trata de una especie diferente
de H. fieldsi y de H. sp. 1.

Hondadelphys sp. indet.
(Fig. 4.10A-C)

KU 1995-4

Material—Fragmento de maxilar derecho con el M3 incompleto y el M4; fragmento de
mandibula derecha con alvéolos de los p1-2, el p3 y los m3—4; fragmento de mandibula izquierda
con un protoconido y otro fragmento no determinado; fragmento de mandibula izquierda con un
trigonido roto y un talénido parcialmente preservado de otro molar; un incisivo aislado; fragmentos
de hueso en matriz sin preparar (Fig. 4.10A—C).

Localidad y Estratigrafia—Localidad Los Mesones (Universidad de Kioto), area de La Venta;
nivel estratigrafico desconocido del Grupo Honda (Tabla 4.1).

Medidas—Tablas 4.3-4.5.

Comentarios—EIl ejemplar estd alojado en la coleccion del Primate Research Institute de la
Universidad de Kioto, Japon, y no ha sido descripto previamente. El material se encuentra
pobremente preservado, muy fragil (cubierto por una capa de pegamento o consolidante) y le falta
preparacion. Los dientes perdieron parte del esmalte, posiblemente por meteorizacion o al
momento de ser colectado. No se identifican los alvéolos de los m1-2, pudiéndose apreciar solo
unos fragmentos muy pequefios de diente, sin que quede claro a qué molar corresponden. La
superficie labial del dentario estd muy fracturada y cubierta por sedimento muy cementado. Se
identifica al menos un foramen mentoniano aparentemente por debajo del m2 o la raiz posterior del
m1 (el foramen es claro, mas no la ubicacion de los molares).

Se presenta una fosa palatal (caracter 21) entre el M3 y el M4 (también presente en el
holotipo de H. fieldsi). Los M3—4 estan parcialmente cubiertos de sedimento y con los protoconos
rotos (solo se preserva la base). E1 M3 es mas ancho que el M4, como ocurre en Hondadelphys sp.
1. El metacono esta roto, pero aparentemente es mas grande que el paracono y se encuentra
ubicado en una posicion mas lingual. Las bases del metacono y paracono estan en contacto pero no

fusionadas y la centrocrista es recta, como ocurre en las especies de Hondadelphys. A pesar de que
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las cuspides del M4 estan parcialmente cubiertas, es evidente la presencia de un metacono,
aparentemente mas desarrollado que en H. fieldsi, siendo este molar relativamente mas largo que
en H. fieldsi (menos comprimido anteroposteriormente). El protocono estd moderadamente
expandido anteroposteriormente y aparentemente presenta un desarrollo similar al de H. fieldsi,
aunque estd incompleto en su porcion lingual. El paraconulo y metaconulo estan presentes al
menos en el M3 (cubiertos en el M4), ubicandose hacia la base del para- y metacono y presentando
crestas aladas. La preparacrista en el M3 estd orientada anterolabialmente al eje de la hilera
dentaria, mientras la postmetacrista esta bien desarrollada, siendo mas larga que la preparacrista. El
cingulo anterior esta bien desarrollado, expandido hasta conectar con la cresta preparaconular. En
la plataforma estilar no son visibles las ctspides estilares (por la preservacion), pero si se observa
que se encuentra reducida labialmente al paracono y presenta un ectoflexo profundo, al menos en
el M3.

En la denticion inferior, el pl es aparentemente paralelo al eje de la hilera dentaria (menos de
19° caracter 119). El pl es claramente mas pequefio que el p2 y aparentemente el p2 es
ligeramente mas pequefio que el p3. Existe un pequefio espacio entre el pl y el p2, menor a la
longitud de una raiz, por lo que no fue considerado como un diastema (definido como un espacio
de longitud igual o al menos la mitad de la longitud de un diente adyacente: Zan et al., 2006). El p3
no es globoso, diferente de H. fieldsi (i.e., ligeramente globoso), sus raices no sobrepasan el ancho
de la corona y su ctspide principal tiene el borde anterior mas convexo que el posterior. Tanto el p3
como el m4 estan completamente erupcionados. El m4 es mas largo que el m3, con el trigdonido
mas largo que el talonido en ambos molares. El ancho del trigéonido del m3 es subigual al del
talonido, mientras que en el m4 el talonido esta mas reducido respecto a su trigonido y respecto al
talonido del m3. El talonido se encuentra aparentemente mas reducido que en H. fieldsi. El
trigonido de ambos molares es abierto, con el paraconido anterolingual. Los paraconidos estan
pobremente preservados. El metaconido esta extremadamente reducido en el m3 y es vestigial en el
m4. El protocdnido esta notablemente gastado, probablemente erodado; aparentemente era un 25—
35% mas alto que el hipoconido.

La cuenca del talonido es aparentemente menos profunda que en H. fieldsi. El hipocénido
estd localizado ligeramente mas posterior a la mitad del margen labial del talonido. El entoconido
presenta un alto grado de desgaste en el m3 y el hipoconido esta roto en el m4, por lo cual no es
posible saber cual de las dos cuspides es mas alta en ninguno de los dos molares, aunque en el m3
aparentemente es el hipoconido. Esta ultima cuspide se ubica hacia la mitad del borde labial del
talonido. El entoconido estd ubicado entre el metaconido y el margen posterior del diente,
ligeramente mas cerca del borde posterior y mas posterior en el m4. No se logro identificar la
entocristida. El hipoconulido tiene una ubicacion posterolingual y se encuentra apareado al
entoconido. En el m4 el hipoconulido es alto, mas alto que el entoconido, lo que puede verse mejor
en vista lingual. Adicionalmente, en esta misma vista se observa que las bases de estas dos

cuspides forman un bloque, y que la pared lingual de la cuenca del talonido es muy vertical y
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plana. Este rasgo no se puede ver en el m3 debido al desgaste, pero se aprecia la estrecha cercania
entre estas cuspides bien diferenciadas.

El conjunto de rasgos observados en este ejemplar refleja una morfologia relacionada con las
especies de Hondadelphys, presentando varios rasgos diagnosticos de este género (i.e., tamafo
pequefio; protoconos bien desarrollados, moderadamente expandidos anteroposteriormente; las
bases del paracono y metacono en contacto pero no fusionadas, la centrocrista recta; el metaconido
distinguible en los molares preservados, aunque marcadamente reducido; y talonidos relativamente
bien desarrollados). Como se puede ver en la descripcion, este ejemplar presenta algunas
diferencias puntuales respecto a H. fieldsi y algunos rasgos comunes. Aparentemente, s mas
cercano en tamafo a H. fieldsi pero, a pesar de su similitud, no es posible observar con claridad los
rasgos diagnosticos de esta especie y varios de los otros rasgos compartidos no son evaluables por
el momento en las otras dos especies, ya que no se preservaron. Por tales motivos, el ejemplar es

referido por el momento a Hondadelphys sp. indet.

?Hondadelphys
(Fig. 4.10D-E)

A continuacion, se describen ejemplares cuyo caracter fragmentario o mala preservacion impiden
referirlos claramente al género Hondadelphys. Algunos de estos ejemplares (IGM 250578, IGM
250471, IGM 250962, IGM 251215) habian sido identificados por Goin (1997) como
“Hondadelphidae, gen. et sp. indet (Hondadelphys?)”. El ejemplar KU LV-1 es un material inédito.

UCMP 37885

Material—Fragmento de mandibula derecha con un fragmento anterior de un p?3?, alvéolos
del p?2? y parte posterior del alvéolo de otro diente anterior a este (p?1? o C?) (Fig. 4.10D).

Localidad y Estratigrafia—Localidad “El Mono”, V4517 (UCMP); Capas del Mono,
Miembro Baraya, Formacion Villavieja, Grupo Honda (Tablas 3.1 y 4.1).

Comentarios—Este ejemplar fue referido a Hondadelphys fieldsi por Marshall (1976a). En
esta porcion de dentario, el Ginico rasgo notorio es la presencia de un foramen mentoniano de gran
tamafio, ubicado a nivel de la raiz posterior del p?2?. La preservacion de la denticion es muy pobre,
dificultandose incluso la identificacion del locus correspondiente para los alvéolos presentes. Si los
alvéolos preservados correspondieran a molares, se descartaria que se tratara de Hondadelphys, ya
que en este ejemplar los talonidos estarian mucho mas reducidos. Sin embargo, estos alvéolos
encajan mas con una morfologia de premolares (al menos los de los dos dientes mas posteriores).

No se presentan diastemas entre los tres dientes. El p?1? estd ligeramente orientado en un
angulo diferente a los otros dos premolares, aunque este angulo es inferior a 19°. Aparentemente el

tamafio de los premolares se incrementa gradualmente del p?1? al p?3?
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La mala preservacion de la denticion impide apreciar algiin rasgo diagndstico. A juzgar por el
tamafio en general, se descarta que se trate de algiin Metaterio no esparasodonte ya descripto para
La Venta. Comparado con los esparasodontes de esta asociacion, es mucho mas pequefio que
Lycopsis, Anachlysictis y Dukecynus. La morfologia de los alvéolos no corresponde a la de
Thylacosmilidae gen. 1 (gen. nov.; ver mas adelante), ya que en este Gltimo se presenta una gran
diferencia de tamafio entre los p1-2 y el p3, y amplios diastemas entre ellos, cosa que no ocurre en
el caso de UCMP 37885. Por esta razon, se refiere el ejemplar a ?Hondadelphys (con dudas), ya
que debido a la mala preservacion del material, no es posible realizar una identificacion mas

precisa.

IGM 250471

Material—Un canino inferior? aislado.

Localidad y Estratigratia—Localidad 106 (Universidad de Duke), area de La Venta; unidad
entre las Capas de Arenisca de Tatacoa y Conglomerado de Cerbatana, Formacién La Victoria,
Grupo Honda (Tablas 3.1 y 4.1; Fig. 3.1).

Comentarios—La morfologia de los caninos de los metaterios de La Venta no es muy
variable y las diferencias que se observan son, en general, en cuanto a tamafio. El tinico grupo que
podria presentar alguna particularidad en la morfologia del canino son los tilacosmilidos, en los
cuales son lateralmente comprimidos, siendo el superior notoriamente agrandado (en el caso de los
mas basales) o hiperdesarrollado (en el caso de los mas derivados). No es el caso de este canino, de

aspecto mucho mas generalizado. Por su tamafio podria ser referible a Hondadelphys.

IGM 250578

Material—Fragmento de corona y raiz posterior del p3.

Localidad y Estratigrafia—Localidad CVP-14 (Universidad de Duke), area de La Venta;
unidad Capas de Peces, Miembro Baraya, Formacion Villavieja, Grupo Honda (Tablas 3.1 y 4.1;
Fig. 3.1).

Comentarios—Es similar en morfologia y tamafio al ejemplar IGM 253049. Entre todos los

Metaterios de La Venta, el que mas se asemeja en forma y tamafio es Hondadelphys.

IGM 250962

Material—Fragmento de mandibular con raices de los m3—4.

Localidad y Estratigrafia—Localidad 113 (Universidad de Duke), area de La Venta. Nivel
entre las Capas de Arenisca de Chunchullo y las Capas de Arenisca de Tatacoa, Formacion La
Victoria, Grupo Honda (Tablas 3.1 y 4.1; Fig. 3.1).

Comentarios—La morfologia del dentario no se asemeja a la del holotipo de H. fieldsi,

aunque si en tamafio. Al no preservarse ninguna corona, es muy dificil su asignacion efectiva.
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IGM 251215

Material—Fragmento de mandibular derecha con las raices y un fragmento de corona del m4.

Localidad y Estratigrafia—Localidad 132 (Universidad de Duke), area de La Venta; unidad
entre las Capas de Arenisca de Chunchullo y las Capas de Arenisca de Tatacoa, Formacion La
Victoria, Grupo Honda (Tablas 3.1 y 4.1; Fig. 3.1).

Comentarios—El tamafio del dentario es similar al de H. fieldsi pero su preservacion es muy

pobre.

KU LV-1 (Fig. 410E)

Material—Molar inferior izquierdo (m3? o 4?) incompleto.

Localidad y Estratigrafia—Localidad desconocida (Universidad de Kioto), area de La Venta;
Grupo Honda.

Comentarios—La corona del talénido esta incompleta (no preserva parte de su porcion
posterior y posterolingual), pero siguiendo la morfologia de su base se aprecia que sus dimensiones
respecto al trigonido son similares a las del holotipo de H. fieldsi. Aparentemente, el angulo entre
el borde labial y posterior del talonido es ligeramente mas abierto y el trigonido es ligeramente mas
cerrado que el m4, mas parecido al del m3. A pesar de que no se preserva la punta del protoconido,

se puede apreciar que el hipocdnido es muy bajo respecto a este. Presenta un metaconido vestigial.

Comentarios generales sobre Hondadelphys

La posicion sistematica de Hondadelphys ha sido tema de debate entre diferentes autores.
Inicialmente, Hondadelphys fue clasificado como Didelphimorphia (e.g., Marshall, 1976a; Reig et
al., 1987). Dicha hipdtesis fue posteriormente puesta en duda debido a la presencia de algunos
caracteres inusuales entre los representantes de este orden (e.g., centrocrista recta en los molares
superiores, reduccion en la porcion anterior de la plataforma estilar en el M2; Crochet, 1980).
Otros autores propusieron incluir a Hondadelphys dentro de Sparassodonta (e.g., Aplin y Archer,
1987; Marshall et al., 1990; Goin, 1997), e incluso consideraron a Hondadelphys como el nico
género conocido de una nueva familia, Hondadelphidae, Superfamilia Borhyaenoidea (Marshall et
al., 1990).

En resumen, los rasgos destacados por dichos autores para excluir a Hondadelphys de
Didelphimorphia fueron los siguientes: (1) la centrocrista recta (Aplin y Archer, 1987) en todos los
molares superiores (Goin, 1997; en los didelfimorfios puede presentarse en algunos, no en todos a
la vez); (2) el proceso timpanico del aliesfenoides poco desarrollado (Aplin y Archer, 1987); (3) la
ausencia de contribucion del mastoides en la superficie posterior del craneo (Aplin y Archer,
1987); (4) la reduccion en el numero de incisivos (Marshall et al., 1990; Goin, 1997); (5) los para-

y metaconulo mas desarrollados que en los didelfoideos (Goin, 1997); (6) la preparacrista
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conectando con la StA (al menos en los M1-2), no con la StB, como ocurre en la mayoria de los
didelfimorfios (Goin, 1997; contra Marshall, 1976a); (7) plataforma estilar reducida y sin StB
(Goin, 1997; aunque en la presente revision si se identifica una StB); (8) la extrema reduccion del
metaconido (Goin, 1997); y (9) la gran reduccion del cingulido anterior (Goin, 1997).
Adicionalmente, Marshall (1976a) ya habia mencionado algunos rasgos del basicraneo presentes
en Hondadelphys, que estan ausentes en los didelfimorfios: (10) pérdida del pars mastoidea y
proceso timpanico del petroso; (11) la ausencia de un canal transverso; y (12) el agrandamiento del
foramen carotideo (i.e., foramen lacerum medium sensu Marshall, 1976a) y el foramen para el seno
petroso inferior (i.e., foramen carotideo posterior sensu Marshall, 1976a).

Hasta la revision de Goin (1997) quedaba claro que Hondadelphys debia ser excluido de
Didelphimorphia, siendo incluido dentro de Sparassodonta. Sin embargo, no eran claras las
afinidades con los demas miembros de este grupo, aunque Goin (1997) destaca algunos rasgos
presentes en Hondadelphys que no se presentan en Borhyaenoidea (e.g., gran desarrollo del
talonido y profundidad de su cuenca; ausencia de imbricacion molar en la serie yugal).
Posteriormente, algunos analisis filogenéticos que incluyeron a Hondadelphys dentro de los
taxones estudiados (e.g., Forasiepi, 2009; Engelman y Croft, 2014; Forasiepi et al., 2015; Suarez et
al., 2016) mostraron su posicion basal dentro del clado Sparassodonta y por fuera de la
Superfamilia Borhyaenoidea. Durante la presente revision se analizé la totalidad de ejemplares
colectados asociados a Hondadelphys, algunos ya publicados y otros inéditos, con el objetivo de
contrastar estas hipotesis. Estas observaciones fueron incluidas dentro del analisis filogenético que
se muestra mas adelante en este capitulo.

Aplin y Archer (1987) sefialaron que no es posible observar el contacto nasolacrimal en el
holotipo de H. fieldsi. Sin embargo, en dos de los ejemplares que en la presente revision fueron
asignados al género Hondadelphys (IGM 184041 ¢ IGM 250364), es posible observar una clara
sutura (de gran longitud) marcando el contacto nasolacrimal, rasgo que ya habia notado Goin
(1997) en estos ejemplares. Con la identificacion de este material como Hondadelphys se suma un
argumento de peso para ratificar la clasificacion de este taxon dentro de Sparassodonta, ya que
dicho contacto es un rasgo diagnostico del grupo. Adicionalmente, estos ejemplares presentan otro
rasgo tipico de Sparassodonta, que es la ausencia de fenestracion en el paladar. Tanto en el holotipo
de H. fieldsi como en los ejemplares referidos a Hondadelphys, la sutura nasofrontal presenta una
morfologia en forma de “W” abierta, condicion esta presente en general en los esparasodontes (al
menos en todos los taxones revisados en este analisis, excepto Callistoe vincei; caracter 14)

El proceso facial del maxilar estd incompleto en el holotipo de H. fieldsi, pero en vista
ventral se puede observar que la porcion preservada presenta una expansion lateral por detras del
foramen infraorbitario. Esta expansion de las “mejillas” del maxilar estd presente en muchos
esparasodontes (e.g., Cladosictis patagonica, Sipalocyon, Australohyaena antiqua, Lycopsis
torresi, Prothylacynus patagonicus, Arctodictis, Thylacosmilus). Este caracter habia sido

codificado en analisis filogenéticos previos (e.g., Forasiepi, 2009) como ausente, pero en esta
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revision se observa claramente una expansion, incluso cuando la mejilla se encuentra incompleta.
Este rasgo puede ser confuso cuando no se tiene un craneo completo, ya que puede ser
malinterpretado dependiendo del angulo de observacion si se tiene un fragmento aislado de
maxilar. En los esparasodontes que presentan esta condicion la serie molar se encuentra
ligeramente inclinada medialmente, por lo cual la vista oclusal de estos no coincide exactamente
con el plano horizontal. Al tener un fragmento suelto, se tiende a orientarlo ubicando la superficie
oclusal de los molares coincidiendo con el plano horizontal, pero esta no seria su posicion natural
en el craneo (ver ejemplo en el Anexo 1.8, Fig. A1.2). Esto puede conducir a soslayar este rasgo.
En este caso, se tuvo como referencia los demas dientes y la porcion mas anterior del maxilar para
la correcta orientacion del material. Por otro lado, este rasgo si se observa facilmente en los
ejemplares IGM 184041 (Hondadelphys sp. 1) e IGM 250364 (Hondadelphys sp. 2), ya que esta
porcion del craneo se encuentra completa.

En su descripcion original, Marshall (1976a) menciona que el holotipo de H. fieldsi presenta
cuatro incisivos inferiores. Sin embargo, en revisiones posteriores (e.g., Marshall et al., 1990,
Goin, 1997) y en la presente revision, se observan claramente tres alvéolos de incisivos, tanto en el
holotipo como en el ejemplar IGM 250961 (referido a H. fieldsi), poniendo en duda la presencia de
un cuarto incisivo, del cual no se tiene clara evidencia. Goin (1997) ya habia notado que el
segundo incisivo de la secuencia preservada se encuentra en una posicion escalonada (la condicion
“staggered” de la terminologia anglosajona; véase Hershkovitz, 1982); esto es, desplazado
lingualmente respecto a los demas. Esto indica que se trata del i3, conocido como el “incisivo
sobremontado” (staggered), caracteristico de la mayoria de los metaterios (excepto Dromiciops).
Por lo tanto, los incisivos presentes en el holotipo corresponderian a 12, i3 e i4. La reduccién en el
numero de incisivos inferiores (s6lo se observan tres) permite diferenciar a Hondadelphys de los
didelfimorfios, los cuales no presentan reducciéon en el numero de incisivos (tienen
invariablemente cuatro), cosa que si ocurre en otros grupos de Metaterios (Goin, 1997).

Al menos en los m2-3 de H. fieldsi, el 16bulo posterior de la corona se ubica a un nivel mas
bajo que el anterior. Entre los metaterios observados en esta revision, este rasgo solo se presenta en
borienoideos (con algunas excepciones) y en Sminthopsis crassicaudata. En dichos taxones, esta
condicion se expresa en los ml-2 y ligeramente desarrollada, o en los m1-3 y fuertemente
desarrollada. En Hondadelphys, aparentemente, esta condicion se expresa en los m1-3 (aparece en
el m1 del ejemplar IGM 250364) pero esta fuertemente desarrollada sélo en los m2-3, y en general
es mas marcada en el m3 que en el m2. Algo similar ocurre en algunos tilacosmilidos como
Anachlysictis gracilis y Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1 (gen y sp. nov; ver mas adelante), aunque en
estos se encuentra ligeramente mas marcado en el m2 que en el m3.

En el holotipo de H. fieldsi el m1 esta ausente y el paratipo que Marshall (1976a) propone en
la descripcion original de la especie (actualmente perdido) preservaba el ml incompleto. En la
presente revision se encontraron varios ejemplares que preservan el ml parcialmente, y gracias a

que las porciones que no se preservan en unos si se preservan en otros, se puede tener una clara
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idea de como era el ml completo, excepto por la porcion correspondiente a la posicion del
metaconido. En el ml de H. fieldsi las cuspides principales estan alineadas en una hilera
longitudinal, como se observa en el m1 de los esparasodontes, no conforman un triangulo reverso
como en los didelfimorfios (ver caracter 161 del analisis filogenético: Anexo 1.3). En los demaés
molares inferiores la configuracion del trigonido es abierta, con el paraconido anterolingual, como
ocurre en los esparasodontes y diferente de los didelfoideos, cuya configuracion es aguda, con el
paraconido en una ubicaciéon mas posterior (caracter 162, Anexo 1.3).

En H. fieldsi el metaconido es extremadamente reducido y esta presente al menos en los m2—
4, pero no se ha encontrado un ejemplar claramente referible a esta especie que preserve la porcion
de la corona correspondiente al metaconido en el m1. Sin embargo, en el ejemplar IGM 253064,
identificado como una especie diferente de Hondadelphys (i.e., H. sp. 2), el ml presenta un
metaconido vestigial. Independientemente del grado de desarrollo del metaconido, en el conjunto
de esparasodontes revisados en el presente estudio (Anexo 1.1) se encontraron en general dos
condiciones respecto a la presencia o ausencia del metaconido: presente en todos los m1—4 o
presente en los m2-4; y en ningiin caso se observd que el metaconido estuviera presente
unicamente en el m1, por lo que es muy probable que en el ejemplar IGM 253064 el metaconido
esté presente en los m1—4. Sin embargo, por la misma razoén, en el caso de H. fieldsi no es posible
deducir la presencia del metaconido en el m1 a partir de su presencia en los m2—4. Esto sugiere
que: (1) al menos en una especie de Hondadelphys, diferente a H. fieldsi, el metaconido estd
presente en los m1—4, mientras que (2) en H. fieldsi el metaconido esta presente al menos en los
m2-4.

El hipoconido de H. fieldsi se ubica en una posicion entre la mitad del borde labial del
talonido y el extremo posterior del diente, mostrando en vista oclusal un angulo claramente
definido (no es curvo) formado entre el borde labial y el posterior del talonido, siendo este ultimo
oblicuo al eje principal del diente. Esta condicion es similar pero no igual a la de los
didelfimorfios: en estos el hipoconido se ubica en la esquina posterolingual del talénido (maés
posterior que en Hondadelphys) y forma también un angulo bien definido entre el borde labial y
posterior del taloénido, pero este ultimo no es oblicuo sino paralelo al eje del diente. En los
esparasodontes, en general, el hipoconido suele estar ubicado hacia la mitad del borde labial del
talonido, y el borde posterior suele ser ligeramente mas oblicuo. Sin embargo, al presentarse un
angulo mas abierto y el hipoconido mas reducido, en vista oclusal no se aprecia un angulo bien
definido sino mas bien una curva. En H. fieldsi el angulo es mas cerrado y mejor definido en los
m3—4, haciéndose mas amplio del m3 al m1, con un borde posterior mas oblicuo y un perfil mas
curvo en vista oclusal.

Otro rasgo particular presente en el talonido de H. fieldsi (se desconoce en las otras especies),
es la morfologia del bloque formado por el hipoconilido y el entoconido en los m2—4 (ver
descripcion del holotipo de Hondadelphys fieldsi). Entre todos los metaterios revisados en este

andlisis, este rasgo solo es compartido con los tilacosmilidos (excepto Thylacosmilus).
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Como pudo observarse en la presente revision, Hondadelphys muestra una variedad de rasgos
craneanos y dentarios que sustentan su posicion dentro de Sparassodonta. Esta hipdtesis es apoyada
por los resultados del analisis filogenético presentado en este trabajo, en los que Hondadelphys
aparece como uno de los taxones basales dentro de este clado (Fig. 4.29). En esta revision se pudo
observar que los rasgos compartidos con los didelfimorfios son fundamentalmente dentarios (e.g.,
el desarrollo del protocono y el taldonido) y que mas que indicar alguna relacion con este clado lo
que sugieren es el desarrollo de una morfologia mas compatible con habitos omnivoros que la de
esparasodontes mas especializados. Hondadelphys desarrolla rasgos claramente orientados a la
carnivoria (e.g., la extrema reduccion del metaconido, protoconido bien desarrollado, crestas del
trigonido bien desarrolladas y cortantes), pero también muestra otros relacionados a la omnivoria
(e.g., protocono y talénido bien desarrollados, de cuenca una amplia y profunda), reflejando una
amplitud en el uso de los dientes.

Ademads de los rasgos anteriormente discutidos, que relacionan a Hondadelphys con los
esparasodontes, en el andlisis filogenético se identificaron los siguientes rasgos presentes en
Hondadelphys que fueron recuperados como sinapomorfias para Sparassodonta: la altura del
protocono, entre 60% y 80% la altura de los para/metacono; la orientacion de la postprotocristida/
metacristida, paralela u oblicua al eje anteroposterior; el metacono mas grande que el paracono; y
la orientacion de la preparacrista, anterolabial al eje anteroposterior.

En la presente revision se encontré que H. fieldsi no es la tnica especie de Hondadelphys
presente en La Venta, sino que existen dos especies mas, las cuales comparten rasgos en comun
con H. fieldsi, pero, a su vez, presentan diferencias notorias que permiten diferenciarlos como

especies independientes.

HATHLIACYNIDAE Ameghino, 1894
gen. et sp. indet.
(Fig. 4.11A-E)

KU 1995-5

Material—Fragmento craneal que incluye parte del maxilar derecho con los M1—4 altamente
desgastados y fragmentos del frontal, parte de la plataforma orbital y un fragmento del yugal;
fragmento anterior del maxilar derecho con el C, el P1 y la raiz anterior del P2, y parte del nasal?;
fragmento de maxilar izquierdo con el P2 incompleto; tres premolares aislados (P1 izquierdo y los
P3) y un fragmento de incisivo (Fig. 4.11A-E).

Localidad y Estratigrafia—Localidad San Alfonso (Universidad de Kioto), limite noreste del
area de La Venta; Formacion La Victoria?, Grupo Honda (Tabla 4.1).

Medidas—Tablas 4.2-4.3.

Comentarios—Se trata de un ejemplar inédito, alojado en las colecciones del Primate
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Research Institute de la Universidad de Kioto (Japon). El material no esta del todo preparado ya
que algunas partes estan cubiertas por sedimento.

Descripcion—En la porcion preservada del craneo se observan algunos rasgos destacables.
En la plataforma orbital se preservan marcas del canal infraorbitario. A pesar de que no se preserva
su abertura, por su recorrido se puede apreciar que abre en algun punto anterior al nivel del M1. En
vista lateral, en la parte anterior del maxilar se presenta una yuga alveolaria marcada (i.e.,
protuberancia presente en el borde anterior del maxilar, definida por la raiz del canino, la cual se
proyecta dorsalmente siguiendo la sutura con el nasal: Forasiepi y Carlini, 2010), aunque no tan
desarrollada como en Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1, descripto mas abajo. En la porcion posterior,
por encima de los M3—4, se preserva un pequefio fragmento del yugal, con una sutura maxiloyugal
irregular. La corta porcion de sutura preservada tiene una orientacion oblicua, entre 95 y 140
grados (caracter 17), pero esto no implica que toda la sutura tenga esta inclinacion (e.g., Lycopsis
padillai: Suarez et al., 2016).

Se observa una expansion de las mejillas del maxilar, posterior al nivel del foramen
infraorbitario, la cual es mas claramente visible en vista palatal. Esta expansion ocurre en muchos
esparasodontes (e.g., Cladosictis patagonica, Sipalocyon spp., Australohyaena antiqua, Lycopsis
torresi, Prothylacynus patagonicus, Arctodictis, Thylacosmilus). Al menos dos fosas palatales estan
presentes, el mas profundo entre el M3 y el M4, y otro entre el M2 y el M3. Adicionalmente, se
observa una depresion mucho mas superficial entre el M1 y el M2, que podria ser una fosa poco
profunda. Este rasgo también es observado en algunos metaterios basales (i.e., Deltatheroides y
Deltatheridium), australidelfios y peradéctidos (Mimoperadectes presenta uno), pero no se presenta
en los didélfidos.

Debido a que el material no se encuentra completamente preparado, la porcion de paladar
preservada esta parcialmente cubierta por sedimento. Por esta razon, no es posible observar si esta
fenestrado, aunque si se observa un gran numero de pequefios foramenes nutricios cerca de los
molares y, adicionalmente, se presentan unos foramenes de mayor tamafio que los nutricios (pero
siendo atn pequefios), circulares (simétricos) y alineados, en las porciones de maxilar preservadas
de ambos lados, al nivel del P2. Estos foramenes son similares a aquellos presentes sobre la
superficie palatal del maxilar de los esparasodontes (véase Materiales y Métodos: Nomenclatura de
las descripciones - craneo). En el paladar también se preserva un fragmento del proceso palatino
medial.

En la denticion, el canino superior es relativamente agrandado (no tan desarrollado como en
otros esparasodontes pero si mas grande que en otros taxones), gracil, ligeramente comprimido
labiolingualmente y su implantacion es vertical. El ejemplar tenia tres premolares, los cuales
aumentan en tamafo gradualmente del P1 al P3. El P1 se encuentra implantado en linea con la
hilera dentaria (no oblicuo) y sus raices son ligeramente bulbosas. La corona del P2 esta
incompleta. La corona del P3 es menos comprimida lateralmente (la diferencia entre largo y ancho

es menor) que la del P1 y presenta un notorio desgaste apical, pero el ancho de sus raices no
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sobrepasa el de la corona. Se presenta un diastema muy pequefio entre el C y el P1, subigual al
largo de la raiz anterior del P1, y otro mucho mas largo entre el P1 y el P2.

Los molares se encuentran muy desgastados, si bien es posible apreciar algunos rasgos
destacables. El ancho de los molares aumenta del M1 al M3, siendo el M3 subigual al M4
(ligeramente mas ancho; Tabla 4.3). El largo aumenta del M1 al M3. A partir de la morfologia de la
base del protocono, se aprecia que este se va elongando lingualmente del M1 al M3 (haciéndose
mas comprimido anteroposteriormente y mas saliente lingualmente) y estd mas reducido en el M4
que en el M3. EI M4 presenta tres raices y un ligero ensanchamiento posterior en la corona, pero al
estar tan gastado, no es posible determinar si existia o no un metacono. La plataforma estilar esta
aparentemente reducida y en el M1 aparentemente se presenta una fuerte reduccion labial al
paracono. La esquina parastilar del M1 es saliente anteriormente (como en Hondadelphys,
Lycopsis, Sipalocyon, Cladosictis, Australohyaena, y muchos otros esparasodontes) y la esquina
metastilar es alargada (como en los esparasodontes), por lo que el molar es elongado
anteroposteriormente. En el M1 aparentemente se presenta un reborde o ectocingulo posterior, que
se extiende aproximadamente desde la posicion correspondiente a la StC (aunque no se observa
una StC). Se aprecia un ectoflexo relativamente profundo sélo en el M3.

Comentarios—Debido a la morfologia de los molares (particularmente los M2-4),
inicialmente se estudi6 la posibilidad de que se tratara de un didelfimorfio, de mayor tamafio que
los que ya estan descriptos para esta asociacion. La morfologia general de los molares no se aleja
demasiado de taxones como Hiperdidelphys o Thylophorops. El tamano se ajusta al de
Thylophorops chapalmalensis y es ligeramente mas grande que Hyperdidelphys dimartinoi.
También es similar la morfologia de la base del protocono, pero este no es un criterio confiable, ya
que por el alto grado de desgaste no es posible saber si tenia un protocono con una cuenca bien
desarrollada, como la de un didelfimorfio, o poco desarrollada (o vestigial), como en los
hatliacinidos (en algunos hatliacinidos, como Sipalocyon, la base tiene un desarrollo cercano, pero
la cuenca estd muy reducida). H. dimartinoi presenta un rostro relativamente mas corto y no
presenta una yuga alveolaria ni la expansion de las mejillas en el maxilar; el P3 es mas coénico
(menos comprimido labiolingualmente); la plataforma estilar de los molares esta menos reducida;
la esquina parastilar del M1 es notoriamente menos saliente anteriormente y la esquina metastilar
es mas corta (y por lo tanto lo seria su metacrista, la cual no se observa en el ejemplar KU 1995-5
debido al desgaste); el M1 muestra un perfil oclusal mas cuadrangular (la proporcion largo vs
ancho es menor), no tan alargada como en el ejemplar KU 1995-5; finalmente, el M3 es
notoriamente mas ancho que el M4. Si bien 7. chapalmalensis muestra varias similitudes con este
ejemplar, las diferencias son considerables: el canino es similar en tamafio pero en el KU 1995-5
estd mas verticalizado; en 7. chapalmalensis no se presenta el desarrollo de la yuga alveolaria; el
P1 es similar en tamafio pero en KU 1995-5 esté en linea con la hilera dentaria, mientras que en 7.
chapalmalensis es mas oblicuo; en los molares de 7. chapalmalensis se presentan las mismas

diferencias que en los de H. dimartinoi.
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Algunos caracteres que presenta KU 1995-5 lo hacen mas cercano a los esparasodontes que a
los didelfimorfios: las raices del P1 globosas; el tamafio de los premolares, que aumenta
gradualmente del P1 al P3 (en los didelfimorfios se presenta un cambio abrupto de tamafo,
generalmente entre los P/pl y P/p2-3); la morfologia general del M1 es mas cercana a los
esparasodontes, siendo alargado anteroposteriormente (en los didelfimorfios la apariencia del M1
es mas ‘cuadrada’) y con la plataforma estilar muy reducida labial al paracono; la presencia de
fosas palatales y de pequefios foramenes simétricos y alineados en la porcion palatal del maxilar; y
la expansion de las “mejillas” (flaring of maxillary “cheecks”), que se presenta en muchos
esparasodontes.

El ejemplar es ligeramente mas pequefio que Hondadelphys fieldsi (ver Tablas 4.2, 4.3 y 4.7),
el esparasodonte mas pequefo hasta ahora descripto para a asociacion de La Venta. Se diferencia
de este en algunos rasgos como la morfologia de los premolares, menos comprimidos lateralmente
en KU 1995-5; la esquina metastilar de los molares es mas alargada posteriormente que en H.
fieldsi, el protocono mas comprimido anteroposteriormente y mds saliente lingualmente.
Adicionalmente, en H. fieldsi s6lo se presenta una fosa palatal y no se presenta una yuga
alveolaria.

Este ejemplar presenta algunos rasgos comunes con los tilacosmilidos, aunque mucho menos
desarrollados (e.g., el desarrollo de la yuga alveolaria en el proceso facial del maxilar y la
morfologia del canino, que presentan un aspecto similar, aunque menos marcado, que en
Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1). El tilacosmilido méas cercano en tamafio es Thylacosmilidae gen. 1
sp. 1 (ver mas adelante), siendo ligeramente mas pequeiio que el ejemplar IGM 251108 y subigual
en tamafio al ejemplar KU 2000-4-A. La yuga alveolaria estd menos desarrollada que en
Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1, y el canino es mas pequefio y menos comprimido labiolingualmente,
aunque presenta una implantacion vertical similar. Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1 s6lo preserva un
premolar superior (P1 derecho) y esta extremadamente reducido (al igual que el pl), siendo mucho
mas pequefio que el del ejemplar KU 1995-5. A partir de los premolares inferiores de
Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1 se puede inferir que los P2-3 eran mucho mas desarrollados que el
P1, mientras que en el ejemplar KU 1995-5 todos los premolares estan bien desarrollados y
aumentan de tamafio gradualmente del P1 al P3. Adicionalmente, en el ejemplar KU 1995-5 no se
presentan los amplios diastemas que se presentan entre los premolares de Thylacosmilidae gen. 1
sp. 1. No se preserva ningun molar superior de Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1. Sin embargo, a partir
de la morfologia de los talonidos se puede inferir que los protoconos tenian un desarrollo similar a
los del ejemplar KU 1995-5, aunque aparentemente no eran tan elongados lingualmente.

El ejemplar se encuadra en el rango de tamafio de los hatliacinidos y adicionalmente
comparte algunos rasgos presentes en este grupo, a saber: el gradual incremento en el tamafio de
los premolares, la implantacion del P1 paralela a la hilera dentaria, el desarrollo similar del
protocono, la presencia de un ectoflexo en el M3 y la reduccion de la plataforma estilar. Sin

embargo, en general, presenta algunas diferencias sutiles, como lo son las raices ligeramente
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bulbosas en el P1 y el ancho del M3 subigual al del M4 (aunque ligeramente mas ancho el M3).
Entre la variedad de morfologias de los hatliacinidos, las mas cercanas al ejemplar KU 1995-5 son
la de Sipalocyon y Cladosictis. Sin embargo, presenta algunas diferencias con cada uno de estos.
Comparado con Sipalocyon externa, el ejemplar KU 1995-5 es mas grande, su protocono es mas
desarrollado y expandido lingualmente, la esquina parastilar estd mas desarrollada mientras que la
esquina metastilar esta menos alargada (indicando una postmetacrista mas corta), y el ectoflexo es
similar en profundidad. Si bien su tamafo es cercano al de Sipalocyon gracilis, en esta tltima
especie el protocono es mas comprimido anteroposteriormente que en KU 1995-5, el metacono es
menos desarrollado, la plataforma estilar es mas reducida labial al paracono en los M1-3 y menos
reducida en el M4, y la esquina parastilar es mas reducida. Comparado con Cladosictis, los
protoconos de KU 1995-5 son notoriamente mas desarrollados, la esquina metastilar es menos
desarrollada y el ectoflexo mas profundo.

En general, la morfologia y tamafio de este ejemplar se ajustan mas a los de Sipalocyon que a
los de Cladosictis o cualquier otro hatliacinido o esparasodonte conocido. Sin embargo, su pobre
estado de preservacion, el alto grado de desgaste y las diferencias mencionadas, no permiten
distinguir los rasgos diagnosticos de este taxon. Esto quedd evidenciado en una prueba que se
realiz6 para evaluar la posicion filogenética de este taxon, la cual no fue concluyente (véase Anexo
1.6): en el arbol de consenso, este taxoén se encontraba conformando una politomia con los
hatliacinidos y los borienoideos, ya que, en algunos de los arboles mas parsimoniosos, conformaba
un grupo monofilético con los hatliacinidos, mientras en otros se encontraba a la base de los
borienoideos. Lo tinico que pudo ser corroborado fue su posicion dentro de Sparassodonta. No
obstante, el analisis morfoldgico sugiere que, entre los esparasodontes, la morfologia de los
hatliacinidos es la mas cercana a la de este taxdn, aunque por el momento es dificil establecer una

clasificacion mas detallada (i.e., a nivel de género y especie).

KU 1995-2

Material—Fragmento de dentario con el m4? derecho incompleto, preservando el talonido y
la raiz anterior (Fig. 4.11F).

Localidad y Estratigrafia—Cerro Gordo (Universidad de Kioto), area de La Venta;
Formacion La Victoria, Grupo Honda (Tabla 4.1).

Comentarios—E]l talonido es relativamente reducido, siendo mas angosto y mucho mas corto
que el trigbnido. El desgaste no permite apreciar claramente la diferencia de altura entre el
entoconido y el hipocdnido, pero aparentemente son subiguales o incluso el entoconido pareciera
ser ligeramente mas alto. El hipoconido estd localizado cerca de la mitad del borde labial del
talonido. El borde posterior del talonido es oblicuo al eje principal del diente. La preentocristida se
dirige, aparentemente, en sentido anterolabial hacia el trigéonido. El hipoconulido esta bien
definido, es saliente posteriormente, y se ubica en una posicion cercana a la mitad del borde

posterior del talonido, aunque ligeramente lingual, mas cerca del entocoénido que del hipoconido.

74 Tomo 1



Parte II: Resultados Capitulo 4: Sparassodonta

El hipoconulido es aparentemente mas alto que el entoconido, como suele ocurrir en los m4 de los
metaterios con un hipoconulido distinguible en este molar. En vista labial, la corona preserva la
porcion posterior de un postcingtlido, ubicado hacia la porcion mas anterior del talonido.

Se descarta que se trate de un didelfimorfio debido a la reduccion del talénido y el gran
tamario relativo del trigonido. Adicionalmente, la morfologia del hipoconido es diferente: en los
didelfimorfios, se ubica en la esquina posterolabial del diente, mostrando en vista oclusal un
angulo formado entre el borde labial y el posterior del talonido, siendo este ultimo perpendicular al
eje principal del diente; mientras que en el ejemplar KU 1995-2 el hipoconido se ubica hacia la
mitad del borde labial del talonido y su borde posterior es oblicuo al eje principal del diente, dando
una apariencia mas curva (no un angulo) en vista oclusal.

Entre los esparasodontes de La Venta, el taxon mas cercano en tamaiio es Hondadelphys, si
bien el talonido del ejemplar KU 1995-2 es mucho mas reducido (comparado con cualquier locus).
También se diferencian en la forma y ubicacion del hipocénido, ya que en Hondadelphys la
morfologia es mas cercana aquella de los didelfimorfios (i.e., formando un angulo, aunque con el
borde posterior mas oblicuo que en los didelfimorfios); en la orientacion de la entocristida, que en
Hondadelphys se dirige en sentido lingual al trigonido (en el ejemplar KU 1995-2 es mas
anterolabial, hacia la base del trigénido); y en la ubicacion del hipocontilido, que en Hondadelphys
es mas lingual, apareado con el entoconido.

Otro taxén de La Venta con un tamafo cercano es Thylacosmilidae gen. 1 (véase maés abajo:
Thylacosmilidae), pero este es ligeramente mas grande que KU 1995-2. Adicionalmente,
Thylacosmilidae gen. 1 presenta un “desnivel” o “escalén” en el talonido, ausente en KU 1995-2:
la mitad labial del talonido esta a un nivel mas bajo que la mitad lingual, con la mitad lingual de la
superficie de la cuenca formando una pared aplanada y casi vertical, y la labial mas concava y
presentando una orientacion subhorizontal. Esta morfologia en el talonido de Thylacosmilidae gen.
1 se presenta en los molares posteriores al ml. Sin embargo, se descarta que el ejemplar KU
1995-2 sea un ml de Thylacosmilidae gen. 1 debido a la morfologia del hipoconulido, que en el
ejemplar KU 1995-2 es mucho mas saliente, alto, mejor definido, y se ubica en una posiciéon menos
lingual; la altura del hipoconido respecto al entoconido (el hipocénido es mas alto que el
entoconido en el ml de Thylacosmilidaec gen. 1); la orientacion de la entocristida, que en
Thylacosmilidae gen. 1, se dirige en sentido lingual al trigénido (en KU 1995-2 es mas
anterolabial, hacia la base del trigonido); y el ancho del trigonido respecto al taléonido (menor en
Thylacosmilidae gen. 1).

Descartando a Hondadelphys y Thylacosmilidae gen. 1, el unico grupo de esparasodontes
que se mantiene en este rango de tamafio es la familia Hathliacynidae. Este grupo se encuentra
ampliamente distribuido en América del Sur, desde la Patagonia (Villarroel y Marshall, 1982;
Marshall, 1981) hasta latitudes mas bajas, como en Pert (Antoine et al., 2013) y Bolivia (Patterson
y Marshall, 1978; Villarroel y Marshall, 1982; Forasiepi et al., 2006), pero hasta el momento no ha

sido reportado ninglin representante en La Venta ni ninguna otra localidad de Colombia. Uno de los
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hatliacinidos que presenta tamafio similar (aunque ligeramente menor) al ejemplar de La Venta es
Sipalocyon gracilis, y adicionalmente las proporciones del talonido vs. trigonido son similares. Sin
embargo, existen algunas diferencias en la morfologia del talénido: en S. gracilis, el hipoconido
presenta una morfologia en vista oclusal mas similar a la ya mencionada para H. fieldsi; el
hipoconulido estd menos diferenciado (no se diferencia claramente del entocénido); y no se
presenta un postcingulido labial. La entocristida de Sipalocyon, al igual que en el KU 1995-2, se
dirige hacia la base del trigonido.

Entre los demas hatliacinidos, la morfologia del talonido mas cercana es la de Cladosictis. El
ejemplar KU 1995-2 es mucho mas pequefio que C. patagonica y la especie mas cercana en
tamafio (aunque ligeramente mas grande), es C. tricuspidata. El ejemplar de La Venta presenta
proporciones del trigonido vs. talonido similares al m3 de C. tricuspidata, ya que el talonido del
m4 es aparentemente mas reducido (al menos en el ejemplar estudiado: ver Anexo 1.1). La
denticion del ejemplar de C. tricuspidata comparado (MLP 11-64) presenta un alto grado de
desgaste y no se pueden ver claramente las cuspides del talénido del m3. Sin embargo, en el m2 se
puede apreciar en vista oclusal que el hipoconulido presenta una morfologia y ubicacién similar a
la del ejemplar de La Venta: saliente posteriormente, ubicado casi en posicion ligeramente
posterolingual, casi posteromedial pero mas cerca del entocénido. La ubicacion y morfologia del
hipoconido también es similar a la del ejemplar de La Venta: ubicado cerca de la mitad del borde
labial del talénido (con el borde posterior oblicuo) y con una apariencia curva en vista oclusal. La
preentocristida de Cladosictis, al igual que en el KU 1995-2 y Sipalocyon, se dirige en sentido
anterolabial hacia la base del trigéonido. Adicionalmente, en Cladosictis puede estar presente el
postcingulido labial (e.g., en C. patagonica este caracter es polimoérfico: puede estar presente o
ausente).

La morfologia y tamafio de este ejemplar se ajustan bastante a los de Cladosictis, aunque
también existen algunas similitudes con Sipalocyon. Es importante tener en cuenta el hecho de que,
muy probablemente, se trata de un m4, ya que en los esparasodontes la morfologia de este molar es
muy variable (sobre todo en el talénido), observandose diferencias claras incluso entre ejemplares
de la misma especie. Sin embargo, el hecho de que exista otro ejemplar hatliacinido mucho mas
completo (KU 1995-5), mas probablemente referible Sipalocyon que a Cladosictis, no
necesariamente hace menos probable que se trate de dos géneros diferentes. Como se observa en
las comunidades actuales, es mas probable que trate de diferentes géneros y no del mismo,
viviendo en un mismo lugar y tiempo (Martin pers. comm.). Sin embargo, dada la mala
preservacion y escasez del material, no es prudente clasificarlo dentro de cualquiera de los dos
géneros. Sea cual fuere el caso, se puede concluir que en La Venta se presenta al menos una
especie de hatliacinido, que se trataria del primer reporte de esta familia para Colombia y el

registro mas septentrional para América del Sur.
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BORHYAENOIDEA Simpson, 1930
Lycopsis Cabrera, 1927

Especie Tipo—Lycopsis torresi Cabrera, 1927 (Provincia de Santa Cruz, Argentina;
Formacion Santa Cruz, Santacrucense, Mioceno temprano)

Especies Referidas—La especie tipo, Lycopsis longirostrus Marshall, 1977a (La Venta,
Colombia; Mioceno medio), Lycopsis viverensis Forasiepi et al., 2003 (Provincia de Buenos Aires,
Argentina; Formacion Arroyo Chasico, Chasiquense, Mioceno tardio), y Lycopsis padillai Suarez
et al., 2016 (La Guajira, Colombia; Formacion Castilletes, Mioceno medio, Langhiense).

Distribucion—América del Sur. Santacrucense (Mioceno temprano) a Chasiquense (Mioceno
tardio).

Diagnosis—Esparasodonte de tamafio mediano a grande; orientacion del P1/pl paralela a la
hilera dentaria; molares superiores con protocono grande y con cuenca, ligeramente mas pequefio
en el M4; plataforma estilar muy reducida; ectocingulo presente, labial al paracono; ectoflexo poco
profundo en el M3, labial al metacono; sinfisis mandibular no fusionada en adultos; molares
inferiores con el protoconido cortante que dobla en altura al paraconido; talénido bien desarrollado

y con cuenca en los m1-3 (Suarez et al., 2016; modificada de Marshall, 1977).

Lycopsis longirostrus Marshall, 1977a
(Figs. 4.12-4.14)

Holotipo—UCMP 38061 (Figs. 4.12—4.13), esqueleto casi completo, incluyendo la porcion
derecha del craneo y la rama mandibular derecha.

Ejemplares referidos—IGM 250974, KU 1997-1-A, KU 1997-1-B, CS-048.

Distribucién Geografica y Estratigrafica—Area de La Venta (Desierto de La Tatacoa, Valle
Superior del Magdalena, Departamento del Huila, Colombia); Grupo Honda, Laventense, Mioceno
medio (Tablas 3.1 y 4.1; Fig. 3.1).

Diagnosis—véase Marshall (1977a).

Medidas—Tablas 4.2—4.5.

UCMP 38061 (Holotipo)

Localidad y Estratigrafia—Ilocalidad V4527 (UCMP), area de La Venta (Desierto de La
Tatacoa, Valle Superior del Magdalena, Departamento del Huila, Colombia); unidad entre las
Capas Rojas de La Venta y Capas Rojas de El Cardon, Formacion Villavieja, Grupo Honda.

Comentarios—A continuacion, se mencionan algunos rasgos que no han sido mencionados

en publicaciones previas o que vale la pena resaltar o detallar debido a su importancia anatémica.
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El postcraneo del holotipo de L. longirostrus ya ha sido detalladamente estudiado (e.g., Argot,
2004a y b), por lo cual no fue tratado en la presente revision. El craneo de holotipo se encuentra
altamente fracturado y algunas de las suturas son dificiles de identificar, por lo cual s6lo es posible
observar rasgos generales ya mencionados por Marshall (1977a). Sin embargo, en la presente
revision se observaron algunas discrepancias respecto a la descripcion del craneo que presenta
Marshall (1977a). Por ejemplo, se observo que los procesos postorbitales estan bien desarrollados
(contra Marshall, 1977a); y se esta en desacuerdo con la interpretacion de este autor sobre algunos
foramenes del craneo. Forasiepi (2006) hace una reinterpretacion de estos foramenes con base en
comparaciones con didélfidos y siguiendo a Wible (2003). En la presente tesis se sigue esta
reinterpretacion, la cual se resume a continuacion.

La estructura que Marshall (1977a) identifica como foramen transverso y que se ubica en una
posicion anteromedial al foramen oval, corresponderia al foramen carotideo (sensu Wible, 2003).
Esta abertura es relativamente grande, siendo tan solo ligeramente mas pequefia que el foramen
oval (Forasiepi, 2006; contra Marshall, 1977a) y se ubica sobre el margen lateral del
basiesfenoides, anterior a la sutura con el basioccipital. Mas anteriormente, se presenta otro
foramen identificado por Marshall (1977a) como foramen lacerum médium y que, por su
ubicacion, corresponderia al foramen transverso (sensu Wible, 2003; diferente a la interpretacion
que se dio en el caso de Hondadelphys fieldsi, donde corresponderia al foramen carotideo).
Adicionalmente, Marshall (1977a) menciona un foramen lacerum posterium, que describe como
grande y bilobado. Siguiendo a Wible (2003), el 16bulo posterior de esta abertura corresponderia al
foramen yugular, mientras el anterior, corresponderia al foramen para el seno petroso inferior
(Forasiepi, 2006). Finalmente, Marshall (1977a) menciona un foramen diminuto que abre en el
extremo mas anterior del foramen oval, el cual identifica como un remanente del foramen
carotideo. Sin embargo, Forasiepi (2006) interpreta este pequefio foramen como un foramen
vascular, del cual se desconoce su ocupante, similar al que se presenta en Arctodictis (Forasiepi,
2006; 2009)

Respecto al dentario, se observd que, efectivamente, su borde ventral es recto, como lo
indica Marshall, 1977a. Sin embargo, cabe resaltar que esto no ocurre en toda su extension,
unicamente por debajo de los p3—m4, siendo curvo por detras del nivel del m4 (caracter 98) y por
delante del p3.

El paracono y metacono son bastante conicos (seccion transversal circular) en el M1 y van
adquiriendo una morfologia mas triangular en seccion hacia el M4. La preparacrista se hace mas
desarrollada del M1 al M4, siendo mas corta que la postmetacrista en los M1-3 y mas larga en el
M4. Va cambiando su orientacion, siendo tan so6lo ligeramente oblicua (casi paralela al eje
dentario) en el M1, haciéndose mas oblicua hacia el M3, y siendo casi perpendicular al eje dentario
en el M4. La postmetacrista se desarrolla mas del M1 al M3. El paraconulo esta presente al menos
en los M2—4 (el M1 presenta una ruptura en ese punto) y el metaconulo esta presente en los M1-4.

Esto difiere parcialmente de la descripcion original (Marshall, 1977a), donde se expresa que estas
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cuspulas estan presentes en los M1-3. Ambas cuspulas presentan crestas anteriores y posteriores
(pre- y postparaconular / pre- y postmetaconular), las cuales divergen desde la cuspide
oblicuamente, generando una morfologia de ala (crestas aladas).

El cingulo anterior esta incompleto en el M1. En el M2, se extiende lingualmente hasta
conectar con la cresta preparaconular (;0 preprotocrista?), mientras que en el M3 es corto, sin
llegar a conectarse con esta cresta. En el M1 se observa cdmo conecta con una StA bien
desarrollada. Este primer molar no presenta StB. En los M2-3 se presenta un cingulo en la esquina
anterolabial (parastilar), formado por la union entre el cingulo anterior y un ectocingulo al nivel del
paracono, el cual rodea labial y anteriormente al paracono a manera de un “bolsillo” (como lo
llama Marshall, 1977a). En estos molares, en la esquina donde el cingulo anterior y ectocingulo se
unen, se observa una mintiscula cuspula, que probablemente sea una StA vestigial.

Uno de los rasgos diagnosticos de L. longirostrus descriptos por Marshall (1977) es que el p2
supera en tamafio al p3. Sin embargo, es necesario tener en cuenta que el p3 del holotipo no se
encuentra completamente erupcionado; adicionalmente, la porcion posterior de la corona del p2
estd a un nivel bastante mas bajo que la anterior, generando una longitud aparente mayor que la del
largo real, la cual debe ser tomada perpendicular al plano oclusal. De hecho, si se toma la medida
de ese largo aparente, el resultado es una cifra similar a la dada por Marshall (1977). En realidad,
ambos premolares son subiguales en tamafo. Esto fue corroborado al medir el largo real, tanto con
un calibre como por medio de fotografias digitales en vista oclusal, dando como resultado que el
p2 es ligeramente mas corto el p3 (Tabla 4.4), aunque mas ancho.

El paraconido del m1 es bajo pero bien diferenciado, no confluyente con el cingulido anterior
como ocurre en la mayoria de los esparasodontes. Este cingulo, bien definido en todos los molares,
es corto, estando restringido a la base del paraconido. En la descripcion original de L. longirostrus,
Marshall (1977) sefiala que el metaconido esta ausente. Sin embargo, en esta revision se encontro
que el metaconido estd presente al menos en los m2—4 y, aunque es vestigial, es claramente
diferenciable (un poco mas reducido que el de Hondadelphys y mucho mas reducido que en
taxones como Arctodictis, Pharsophorus, Borhyaena, entre otros; en la matriz [caracter 169] fue
codificado como vestigial). En el m1, la corona presenta una ruptura en esta zona, por lo que es

dificil determinar si esta presente el metacdnido, pero aparentemente no lo esta.

Ejemplares referidos

IGM 250974

Material—Rama mandibular derecha con el p2 completo, el m4 incompleto y fragmentos de
raices del m2; un incisivo y el pl (gizquierdo?) aislados; fragmento de cintura pélvica; otros
fragmentos postcraneales (Fig. 4.14A-E).

Localidad y Estratigrafia—Localidad 113 (Universidad de Duke), area de La Venta; unidad

entre las Capas de Arenisca de Chunchullo y las Capas de Arenisca de Tatacoa, Formacion La

Tomo 1 79



C. Suarez: Los Metatheria del Mioceno medio de La Venta, Colombia

Victoria, Grupo Honda.

Comentarios—El ejemplar fue referido a Lycopsis longirostrus por Goin (1997). Es
consistente en tamafio y morfologia general con el holotipo de L. longirostrus. El borde ventral del
dentario presenta la misma morfologia que el holotipo de L. longirostrus, siendo recto al nivel de
los molares y curvo por detras del m4. La altura del dentario al nivel del p2 es aparentemente
mayor que en el holotipo. Presenta cinco foramenes mentonianos, uno menos que en el holotipo.
Los dientes preservados son ligeramente mas largos que en el holotipo (Tablas 4.2 y 4.3).

Las diferencias que presenta respecto al holotipo son menores y podrian hallarse dentro del
rango de variabilidad de la especie, o como sugiere Goin (1997), podrian deberse a cambios
relacionados con la edad, ya que este individuo es claramente un adulto, mientras que el holotipo
es un subadulto con el p3 y el m4 sin haber erupcionado completamente.

El p2 est4 bien preservado y su morfologia es practicamente idéntica a la del holotipo. El m4
estd incompleto y no se preserva ningin otro elemento. Por eso no es posible observar rasgos
adicionales a los ya mencionados, y por lo tanto se mantiene la clasificacion asignada por Goin
(1997).

Nuevos ejemplares referidos

KU 1997-1-A

Material—Fragmento labial de un M2 izquierdo (Fig. 4.14J).

Localidad y Estratigrafia—Localidad El Libano (Universidad de Kioto), area de La Venta;
Formacién La Victoria, Grupo Honda.

Comentarios—El molar preserva la plataforma estilar, el paracono, metacono, paracénulo
completo y porcion labial del metaconulo (se alcanzan a preservar sus crestas). La morfologia es
bastante similar a la del M2 del holotipo. Los para- y metaconulo son pequefios pero bien
diferenciables y ambos presentan crestas conulares formando un ala. El cingulo anterior se
extiende hasta conectar con la cresta preparaconular, como ocurre en el M2 del holotipo. Se
presenta el mismo cingulo en la esquina anterolabial rodeando al paracono a manera de un
“bolsillo”, el cual presenta un desarrollo similar al del M2 del holotipo. Sin embargo, en el punto
que corresponde a la ubicacion de la StB es evidente el apice de una clspide, lateralmente
comprimida, de la cual salen unas crestas anterior y posterior, formando ese ectocingulo labial al
paracono. Por lo tanto, es posible homologar este ectocingulo a la StB. La cresta anterior que sale
de la StB (formando el ectocingulo) se dirige anteriormente hacia la esquina antrolabial del diente,
hasta la posicion de la StA, donde es posible ver una mintscula protuberancia (mas clara en vista
labial); la misma podria tratarse del apice de la StA vestigial, fusionada al ectocingulo.

La plataforma estilar presenta reduccion en la porcion labial al paracono y esta fuertemente
reducida (casi ausente) en un punto labial al metacono, pero es relativamente amplia en la porcion

posterior a esta ultima cuspide. En la porcion posterior del borde estilar es posible ver una pequeia
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cuspula en ubicada en un punto entre la posicion correspondiente a la StD y la esquina metastilar.
Ocupa una posicidon muy posterior respecto de la StD, por lo que podria tratarse de una StE

vestigial. Esta cispula también aparece en el holotipo.

CS-048

Material—M1 derecho, M2 izquierdo; trigénido del m1 derecho, el m1 y el m4 izquierdos, el
m3? derecho; dos caninos (uno incompleto), un premolar; y fragmentos de hueso asociados (Fig.
4.14F-1).

Localidad y Estratigrafia—Localidad 22 (Universidad de Duke), al oeste de la carretera
frente a la casa de Carlos Pascuas, San Nicolas, area de La Venta; Capas del Mono, Miembro
Baraya, Formacion Villavieja, Grupo Honda.

Comentarios—Este ejemplar fue colectado durante una campaiia en el area de La Venta,
realizada como parte de este estudio, en el afio 2016. El numero mostrado corresponde al numero
de campo. El ejemplar actualmente tiene como repositorio el Servicio Geoldgico Colombiano
(SGC) pero atn no se le ha asignado un ntimero de coleccion.

La morfologia de la denticion en general es casi idéntica a la del holotipo. En el M2, el
ectocingulo al nivel del paracono es ligeramente mas corto y menos comprimido lateralmente que
en el holotipo y el ejemplar KU 1997-1-A, por lo cual, en su extremo posterior, tiene aspecto de
cuspide; al igual que en los demas ejemplares, se aprecia que forma parte del ectocingulo. En el
M1 esta cuspide es mucho mas clara y estd conectada con el cingulo anterior, al igual que en el
holotipo. La preparacrista en el M1 estda mas marcada que en el holotipo. Tanto el paracénulo como
el metaconulo estdn presentes en los molares preservados (M1 y M3); son pequeflos pero
distinguibles y presentan crestas en forma de ala.

Las proporciones entre el trigonido y el talonido, asi como morfologia del talonido y su
cuenca, son consistentes con las de Lycopsis longirostrus, aunque el talonido del m4, que ya esta
extremadamente reducido en el holotipo, esta ligeramente mas reducido en este nuevo ejemplar.
Las cuspides del trigonido muestran la misma disposicion que en el holotipo, estando alineadas en
el ml y con el paraconido en una posicion mas anterolingual en los demas molares. Las cuspides
presentan la misma morfologia de seccion subtriangular. Sin embargo, en el m1 se observa que el
protoconido tiene una morfologia conica, de seccion mas circular. Es dificil saber si esto ocurre
también en el holotipo, ya que la ctspide esta incompleta.

El paraconido del ml es bajo, pero bien diferenciado, no confluye con el cingulido anterior,
una condicion similar a la del holotipo; en este ejemplar el cingulo es mas corto que en el holotipo.
El metaconido esta ausente en el ml, mientras que en el m3? y el m4 se presenta un pequeiio
cingulo en esta posicion, que podria tratarse de un metaconido vestigial. Este rasgo estd mostrando
que en L. longirostrus esta cispide puede estar extremadamente reducida o vestigial en los m2—4 y
ausente en el m1. La ausencia del metaconido en el m1 de este ejemplar soporta la hipdtesis (dificil

de comprobar por una ruptura de la corona) de que en el holotipo esta ctspide no se presenta en el
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primer molar.

Borhyaenoidea, cf. Lycopsis
(Fig. 4.15)

IGM 182937

Material—p3? derecho (Fig. 4.15A).

Localidad y Estratigrafia—Villavieja. Formacion Villavieja, Grupo Honda.

Comentarios—Es consistente en tamafio con L. longirostrus. La simetria de la cuspide
principal y del talon, asi como la concavidad y longitud de la cresta posterior, son similares a las
del p3 del holotipo de dicha especie. No se observan diferencias respecto a L. longirostrus y no
presenta una apariencia similar a la de ningin otro esparasodonte reportado en La Venta; sin
embargo, dado que los premolares no suelen presentar rasgos diagnosticos que permitan clasificar

con certeza un ejemplar a nivel de especie, se realiza su clasificacion como cf. Lycopsis.

KU 1997-1-B

Material—Premolar

Localidad y Estratigrafia—Localidad El Libano (Universidad de Kioto), area de La Venta;
Formacién La Victoria, Grupo Honda.

Comentarios—EI material estd muy meteorizado y perdid casi todo su esmalte. Sin embargo,
por proporciones y tamafio, concuerda mas con los premolares de Lycopsis longirostrus que con

cualquier otra especie reportada en La Venta.

Ejemplar sin numeracion (Museo de Villavieja)

Material—Fragmentos de una rama horizontal derecha, incluyendo la base de la rama
horizontal, con la raiz posterior del m1, raiz anterior y taléonido incompleto del m2, y los m3—4 casi
completos; porcion sinfisaria de la mandibula articulada, con las raices de los 12—4, parte de los
alvéolos de los i13—4 izquierdos con fragmentos de raiz, el canino derecho completo, los p1-2
izquierdos y el alvéolo de la raiz anterior del p3 izquierdo.

Localidad y Estratigrafia—Localidad desconocida del area de La Venta; Grupo Honda.

Comentarios—Este material se encuentra alojado en el Museo Paleontologico de la
Poblacion de Villavieja (Departamento del Huila, Colombia), ubicada en el area de La Venta. Fue
colectado en el area de La Venta por pobladores de la region y donado al museo, sin informacion
geografica detallada ni estratigrafica. El ejemplar se encuentra sin preparar y hasta el momento no
se le ha asignado un numero de coleccion, ya que este pequefio museo no posee un sistema de
numeracion en la actualidad. Estd muy pobremente preservado, con la superficie del hueso

altamente fracturada y el esmalte de los dientes bastante gastado.
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El material es consistente en tamafio y morfologia dentaria con aquellos referibles a Lycopsis
longirostrus. La rama horizontal de la mandibula es aparentemente alta, pero debido a que el
cuerpo mandibular esta incompleto no es posible precisar mas. Sin embargo, se tomo6 un indice
correspondiente a la altura al nivel de la union entre el m3 y el m4 vs el largo de la serie m2—4, y el
resultado fue 0,94, siendo mucho mas alta (al menos en esta porcion) que en Lycopsis
longirrostrus, donde el indice calculado (sobre el holotipo) fue 0,61. El borde ventral del dentario
es aparentemente horizontal por delante del m4, y se curva posteriormente a este nivel, pero
aparentemente se verticaliza menos que en el holotipo de Lycopsis longirrostrus, siendo mas
parecido al del ejemplar IGM 250974. La cresta coronoide esta orientada a 114° respecto a la hilera
dentaria, ligeramente menos inclinada que en el holotipo de L. longirostrus (109°); no obstante,
ambos presentan una inclinacion intermedia (caracter 104, estado 1) y, de hecho, esto podria
ocurrir debido a una diferencia en edad de los ejemplares. La fosa masetérica estd bien
desarrollada. Al menos un foramen mentoniano estd presente, por debajo del nivel de la raiz
posterior del m1 (no se puede ver mas por la mala preservacion). La sinfisis mandibular no esta
fusionada (habria sido ligamentosa) y se extiende al menos hasta el nivel del p2.

Se observan los alvéolos con raices de al menos tres incisivos inferiores. El incisivo del
medio se ubica en una posicion lingual respecto a los otros dos, por lo cual se identificé como el i3,
el incisivo sobremontado de los metaterios. Por lo tanto, los incisivos presentes corresponderian a
los 12—4. Aparentemente so6lo se presentan estos tres incisivos, ya que no se observa espacio
suficiente en el dentario para uno adicional. Los alvéolos de los incisivos son pequefios y
comprimidos lateralmente (ovalados en seccion transversal). El canino es de tamafio moderado y
gracil, ligeramente comprimido lateralmente y de implantacion oblicua, curvandose hacia arriba.

Los pl1-3 izquierdos estan pobremente preservados y parcialmente cubiertos por sedimento,
que cubre incluso la zona entre el canino y el primer premolar visible. Estan fuertemente
desgastados, pero presentan una morfolgia similar a la de los premolares de L. longirostrus en vista
labial. El pl es mas pequefio que el p2. Este Gltimo esta peor preservado, ya que se perdio la
porcion de la corona correspondiente al talon.

Los molares preservados presentan proporciones y morfologia general similares a los de L.
longirostrus. No se observa el talonido del m4 pero la corona esta rota en su extremo posterior, por
lo cual no es claro si estd ausente o si se perdid. De haber estado presente, deberia haber sido
extremadamente reducido, ya que la raiz posterior no se extiende mucho mas alla de la porcion
preservada de corona.

La morfologia dentaria en general es consistente con la de L. longirostrus. Sin embargo, la
rama mandibular es mucho mas alta y la preservaciéon no permite ver rasgos mas detallados, como
otros foramenes mentonianos (si los hubiere). Por estas razones, se refiere el material a cf.

Lycopsis.
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Comentarios generales sobre Lycopsis

Para la elaboracion de esta tesis se revisaron la totalidad de las especies de Lycopsis, a los efectos
de hacer comparaciones y testear las relaciones filogenéticas de este grupo (ver Analisis
Filogenético).  La diagnosis enmendada surge a partir de dicha revision y fue propuesta
recientemente en Suarez et al. (2016), donde se describe una nueva especie de Lycopsis (L.
padillai), proveniente de La Alta Guajira, Colombia, y colectada en niveles de la Formacion
Castilletes (Mioceno medio).

En las especies de Lycopsis donde se preserva el P1 o pl (todas excepto L. padillai), se
observa que estos dientes se implantan de modo ligeramente oblicuo a la hilera dentaria (Marshall,
1977a). Sin embargo, este angulo fue medido y resulté ser inferior a 19° en todas las especies, por
lo cual es tomado como “paralelo” a la hilera dentaria (véase el caracter 119).

En la diagnosis enmendada que surgi6 a partir de la presente revision (Suarez et al., 2016) se
menciona que Lycopsis tiene el ectoflexo poco profundo en el M3. En todas las especies de
Lycopsis este ectoflexo aparece al menos en el M3. Sélo en Lycopsis longirostrus aparece
adicionalmente otro ectoflexo (menos profundo) en el M2. Con respecto a la profundidad del
ectoflexo, aunque aparentemente podria describirse como profundo, este es poco profundo
comparado con otros taxones con un ectoflexo mucho mas marcado (e.g., Dasyurus,
Deltatheridium). En analisis filogenéticos previos a esta revision (e.g., Rougier et al., 1998;
Forasiepi, 2009; Engelman and Croft, 2014; Forasiepi et al., 2015; Suarez et al., 2016) este caracter
ha sido tratado como “ectoflexo profundo” (presente en los M2-3, presente sélo en el M3,
fuertemente reducido o ausente). A pesar de que el ectoflexo en Lycopsis es poco profundo, en este
caso fue codificado como presente (en los M2-3 para L. longirostrus y el M3 para las demas
especies) con base en comparaciones con los demas esparasodontes ya codificados en dichos
analisis, y debido a que claramente no esta fuertemente reducido ni ausente (ver caracter 152).

En la diagnosis enmendada que Marshall (1977a) propone para Lycopsis, menciona que los
molares superiores carecen de plataforma estilar. Sin embargo, en esta revision se observo que si
presenta una plataforma estilar, aunque fuertemente reducida, con la reducciéon mas marcada en la
porcion labial al paracono. Esta misma condicién aparece en todas las especies de Lycopsis, al
igual que en otros esparasodontes (e.g., los taxones utilizados en el analisis filogenético de este
trabajo excepto los Borhyaenidae, Thylacosmilus, Callistoe y Patene; ver caracter 151). Por el
contrario, la plataforma estilar es vestigial o ausente en la mayoria de los Borhyaenidae, en
Thylacosmilus y en Callistoe. Los ejemplares estudiados permitieron establecer las homologias de
la estructura anterolabial al paracono en forma de “bolsillo”, que como ya lo habia dicho Marshall
(1977a), esta formada por la unién entre un ectocingulo labial al paracono y el cingulo anterior.
Con la observacion de los ejemplares revisados se pudo concluir que este ectocingulo incluye a la
StB y se extiende hasta fusionarse a la StA, que aun preserva vestigios de su apice. En

consecuencia, la StA se ubicaria en la union de estos dos cingulos.
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En la descripcion original, Marshall (1977a: pag. 636) menciona que “el paraconulo estd
ausente en el M1; los para- y metaconulos son pequerios pero bien distinguibles en los M1-3”. Alli
se aprecia una contradiccion, ya que primero se dice que el paracénulo esta ausente en el M1 y
después que esta presente (probablemente se tratd de un error de escritura). Al revisar el holotipo,
se observo que presenta una fractura en la zona donde se ubicaria el paraconido del M1 (es posible
que se haya roto posterior a la descripcion original), por lo cual, de estar presente, no se preservaria
y por lo tanto no seria posible hacer ninguna afirmacion al respecto. Sin embargo, en el ejemplar
CS-048 se preserva esta porcion, donde se aprecia un paraconulo pequefio pero bien diferenciado.
Adicionalmente, en el holotipo se observa que el M4 presenta para- y metaconulo, con el
metaconulo ligeramente reducido, y ambos presentan una reduccion en el desarrollo de sus crestas.
Gracias a estas observaciones podemos afirmar que los para- y metaconulo estan presentes en toda
la serie molar superior, son pequeflos pero distinguibles y presentan crestas en forma de ala.

En el holotipo de L. longirostrus se observa la presencia de un metaconido extremadamente
reducido en los m2—4, pero no se preserva esta porcion de la corona en el m1. Sin embargo, en el
ml del ejemplar CS-48 se preserva esta porcion, donde no se observa ninguna evidencia de la
presencia de un metaconido. Por lo tanto, se podria concluir que el metaconido estd presente
unicamente en los m2—4, como ocurre en los demas Borhyaenoidea. Lycopsis longirostrus seria
hasta el momento la tnica especie del género que preserva el metaconido, aunque este es vestigial.
Esta variacién dentro de un mismo género no seria extrafia si se tiene en cuenta que, por ejemplo
en algunos carnivoros euterios con una fuerte reduccién del metaconido (e.g., canidos), la
presencia o ausencia de este puede variar incluso entre ejemplares de una misma una misma
especie.

En la diagnosis de Suarez et al. (2016) se menciona el talonido bien desarrollado y con
cuenca en los m1-3. Cabe resaltar que en el m4 el talonido esta presente, aunque bastante reducido
y su cuenca es pequefia y poco profunda.

La monofilia de Lycopsis ha sido previamente cuestionada debido a que los rasgos usados
para caracerizar este taxon eran considerados plesiomorfias (e.g., Forasiepi, 2009). Las diferencias
mas significativas que se observaron durante el presente estudio (habiendo revisado todas las
especies del género), tienen que ver con la gran diferencia en tamafio entre sus especies, siendo
Lycopsis longirostrus la mas grande de ellas. Adicionalmente, en la presente revision se resalta la
presencia de un metaconido extremadamente reducido en L. lomgirostrus, ausente en las otras
especies. Sin embargo, la morfologia general de la denticion es muy similar entre las especies de
Lycopsis, con algunas variantes propias de cada especie. Las mismas, sin embargo, no justifican la
asignacion de alguna de estas especies en otro taxon. Los resultados del analisis filogenético (véase

también Suarez et al., 2016) soportan la monofilia del género.
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Dukecynus Goin, 1997

Especie Tipo—Dukecynus magnus Goin, 1997
Especies Referidas—Solo la especie tipo.
Distribucion—Area de La Venta (Desierto de La Tatacoa, Valle Superior del Magdalena,

Departamento del Huila, Colombia); Laventense, Mioceno medio.

Dukecynus magnus Goin, 1997

Holotipo—IGM 251149, craneo incompleto; rama mandibular derecha casi completa con la
denticion incompleta y pobremente preservada; fragmento de rama mandibular izquierda, los m2,
m4 y M?3 aislados; fragmentos craneanos y elementos postcraneanos—asociados, pobremente
preservados (véase Goin, 1997, Figs. 11.1H-1y 11.5).

Distribucion Geografica y Estratigrafica—Area de La Venta (Desierto de La Tatacoa, Valle
Superior del Magdalena, Departamento del Huila, Colombia); Grupo Honda, Laventense, Mioceno
medio (Tablas 3.1 y 4.1; Fig. 3.1).

Diagnosis—Véase Goin (1997: pag. 199).

Medidas—Tablas 4.3 y 4.5.

IGM 251149 (Holotipo)

Localidad y Estratigrafia—ILocalidad 140 (Universidad de Duke), area de La Venta (Desierto
de La Tatacoa, Valle Superior del Magdalena, Departamento del Huila, Colombia); Capas Rojas de
Polonia, Formacién Villavieja, Grupo Honda.

Comentarios—EIl material se encuentra muy pobremente preservado y deformado. Cuando
fue descripto por Goin (1997), la familia Borhyaenidae estaba subdividida en “Borhyaeninae” y
“Prothylacyninae”. Esta ultima subfamilia ya no es valida, ya que no constituye un grupo
monofilético, mientras que la subfamilia Borhyaeninae pasé a tener rango de familia (i.e.,
Borhyaenidae). Goin (1997) clasificé a Dukecynus como “protilacinino” debido a que presentaba
algunos rasgos diagnoésticos de ese grupo (sensu Marshall, 1979) y a las importantes diferencias
con los borieninos. Aqui se considera a Dukecynus dentro del clado Borhyaenoidea, como los
demas taxones “protilacininos”. Sin embargo, como lo afirma Goin (1997), es dificil encontrar
afinidades claras con dichos taxones. Debido al mal estado de preservacion del material disponible
no fue posible codificar gran parte de los caracteres, pero los que se incluyeron fueron suficientes
para establecer sus posibles afinidades (véase mas abajo).

El talénido de D. magnus es reducido (aparentemente vestigial en el m4), carece de
entoconido (rasgo diagnoéstico de la especie) y presenta una tnica cuspide bien desarrollada en una

posicion posterior. Segin Goin (1997), esta cuspide corresponde al hipocontlido. Esta homologia
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puede ser sustentada a partir de la presencia de una cristida oblicua que no se conecta con esta
cuspide. Cuando en un taxdn se presenta la “pérdida” (por reduccion) de alguna de sus cuspides, en
ocasiones se preservan las crestas asociadas a dicha ctspide. En los metaterios, la cristida oblicua
se origina en el hipoconido y se dirige hacia la base del trigonido, con un angulo que varia entre los
diferentes grupos. El hecho de que en D. magnus esta cresta no se conecte con la unica ctspide del
talonido, sugiere que dicha cuspide no corresponde al hipocénido y por lo tanto corresponderia al
hipocontilido. En el extremo posterior de la cristida oblicua no se identifica claramente una

cuspide, por lo que el hipoconido es vestigial o ausente.

?Dukecynus magnus

UCMP 39250

Material—Craneo fragmentario con la base del canino y de los dos primeros molares, un
molar inferior anterior (m1 o m2 izquierdo) y postcraneo asociado.

Localidad y Estratigrafia—Localidad V4521 (UCMP), area de La Venta; Capas del Mono,
Miembro Baraya, Formacion Villavieja, Grupo Honda (Tablas 3.1 y 4.1).

Comentarios—Este ejemplar fue mencionado por Stirton (1953) y Marshall (1976a, 1977a,
1978a) y referido por este ultimo a cf. Arctodictis. Marshall (1978a: p. 58) realiza esta asignacion
argumentando que se trata de un individuo de gran tamafio, con caninos de estructura masiva
(cuyas raices muestran surcos longitudinales) y premolares imbricados, de implantacion oblicua en
el pl y en menor grado en el p2 (el pl esta implantado con cierto angulo respecto al eje
anteroposterior del dentario y el p2 imbrica a este diente). Goin (1997), quien no tuvo acceso a este
material, sugiere revisarlo para descartar que se trate de Dukecynus magnus.

Posteriormente, Forasiepi et al. (2004) afirman que no existen rasgos, mas alla de su gran
tamafio, que permitan asignarlo al género Arctodictis o a algin otro boriénido conocido; y que
ninguno de los rasgos mencionados por Marshall (1978a) es exclusivo de Arctodictis, sino que
aparecen con frecuencia en otros Borhyaenidae. Forasiepi et al. (2004) aclaran que el caracter
oblicuo del pl en el ejemplar UCMP 39250 es apenas moderado, mientras que el p2 esta
implantado casi paralelo al eje dentario (diferente de la condicion observable en Arctodictis y méas
cercana a la de Dukecynus); y que la sinfisis mandibular no fusionada, interpretada por Marshall
(1978a) como consecuencia del cardcter juvenil del ejemplar, esta presente en otros
esparasodontes, independientemente de su edad.

Sobre este ultimo rasgo es necesario agregar que Forasiepi (2004: p. 20) mencionan una serie
de argumentos que permiten descartar que el ejemplar corresponda a un juvenil, por lo que la
presencia de una sinfisis no fusionada en un individuo adulto se suma a la lista de caracteres que
diferencian al ejemplar UCMP 39250 de Arctodictis (el cual presenta una sinfisis fuertemente

anquilosada). Forasiepi et al. (2004) agregan que la gracilidad de la rama mandibular, la
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morfologia de la cavidad glenoidea, el fuerte desarrollo del talonido (“en lugar de una cuspula
posterior”) y la ausencia de un loébulo basal descendente sobre la raiz posterior de los molares,
permiten descartar la pertenencia de este ejemplar al género Arctodictis y a los “Borhyaeninae” en
general. Finalmente, mencionan algunos rasgos compartidos entre el ejemplar UCMP 39250 y la
especie tipo de Dukecynus, que sugeririan una mayor afinidad con este género que con otro
borienoideo hasta ahora conocido: las raices de los dientes poco globosas, la implantacion oblicua
poco marcada del pl y los talénidos bien desarrollados. Con base en estos argumentos, clasifican a
este ejemplar como cf. Dukecynus magnus.

A pesar de no haber podido acceder a los materiales referidos y sobre la base de las
observaciones de Marshall (1976a, 1977a, 1987a), Forasiepi et al. (2004) y la descripcion que Goin
(1997) hace de Dukecynus magnus, se encontrd una inconsistencia acerca de uno de los rasgos
mencionados por Forasiepi et al. (2004), correspondiente al desarrollo de los talonidos: en
Dukecynus magnus, los talonidos se encuentran moderadamente reducidos en los m1-3 y presentan
una unica cuspide bien desarrollada en una posicion posterior (i.e., hipocontlido), mientras que el
talonido del m4 es vestigial (Goin, 1997; pers. obs.), contrario a la observacion de Forasiepi et al.
(2004). Si el ejemplar UCMP 39250 presenta talonidos fuertemente desarrollados en lugar de una
cuspula posterior, como indica Forasiepi (2004), esta seria una notable diferencia con Dukecynus
(al menos con D. magnus), quizas la mas relevante.

Se consider6 que las observaciones aqui discutidas no son suficientes para aceptar o rechazar
la asignacion del ejemplar UCMP 39250 a Dukecynus magnus (sugerida por Goin, 1997 y
Forasiepi et al., 2004) y tampoco lo son para referirlo a otro taxon. Adicionalmente, al no tener
acceso al material original, no se pudo corroborar o refutar las observaciones de los autores aqui
mencionados. Por estas razones y dado que, entre la variedad de morfologias de los esparasodontes
de La Venta, la de Dukecynus magnus aparentemente seria la mas cercana, se decidio clasificarlo

por el momento como ?Dukecynus magnus.

THYLACOSMILIDAE (Riggs, 1993) Marshall, 1976b

Especies Referidas—Thylacosmilus atrox Riggs, 1933, Patagosmilus goini Forasiepi y
Carlini, 2010 y Anachlysictis gracilis Goin, 1997. Nuevas especies pendientes de publicacion:
Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1 (ver mas abajo) y Thylacosmilidae gen. 2 sp. 1 (Suarez et al., in
prep.).

Distribucion—América del Sur. Colhuehuapiense (Mioceno temprano) a Chapadmalalense—
Marplatense (Plioceno tardio).

Diagnosis Emendada—Metaterios esparasodontes con formula incisiva reducida (dos o
menos incisivos inferiores); canino inferior lateralmente comprimido y de implantacion subvertical

a vertical y oblicua a la hilera dentaria, con un surco lingual bien desarrollado; pl extremadamente
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reducido o ausente; dentario de morfologia sigmoide en vista oclusal: lateralmente concavo al nivel
de la serie canino-premolar, y lateralmente convexo al nivel de la serie molar; region sinfisaria
expandida (no fusiforme) en vista lateral, que en las formas méas derivadas desarrolla un proceso
sinfisario bien desarrollado; margen anterior de la rama horizontal aplanado, formando una cresta
lateral; y foramen mentoniano mas anterior ubicado a un nivel marcadamente mas ventral respecto
a los demaés foramenes (Modificada de Riggs, 1934).

Comentarios—De los rasgos mencionados en la diagnosis enmendada para Thylacosmilidae,
seis fueron recuperados como sinapomorfias en el analisis filogenético (véase Nodo 84 y lista de
sinapomorfias en el Anexo 1.5; para la definicion de los caracteres, ver Anexo 1.3): (1) presencia
de dos 0 menos incisivos inferiores (caracter 113); (2) presencia de un gran surco principal sobre la
superficie lingual en el canino inferior (caracter 117); (3) la altura de la porcion anterior del
dentario incrementandose anteriormente, con el margen ventral doblandose hacia arriba en un
angulo > 40° y formando una cresta anterolabial (caracter 311); (4) el foramen mentoniano mas
anterior ubicado a un nivel claramente mas ventral respecto a los demas fordmenes (caracter 313);
(5) el canino inferior muy comprimido (i.e., largo/ancho > 1,60; caracter 314); y (6) la
implantacion subvertical de los caninos inferiores (inclinacion de la raiz > 60° respecto al plano
horizontal; caracter 316). Cabe aclarar que este tltimo rasgo se obtiene como sinapomorfia, ya que
esta es la condicidon en los taxones mas basales del grupo (i.e., Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1y
Thylacosmilidae gen. 2 sp. 1); sin embargo, otras especies presentan una condicion mas derivada
de este caracter (implantacion vertical, estado 2; i.e., Thylacosmilus atrox y Anachlysictis gracilis),
por lo tanto fue descripto en la diagnosis como “de implantacion subvertical a vertical”.

La especie aqui mencionada como Thylacosmilidae gen. 2 sp. 1, corresponde a una especie
inédita, que esta siendo descripta (Suarez et al., in prep.) a partir de un ejemplar proveniente de la

Formacion Arroyo Chasicd, Argentina (véase Anexo 1.1: Thylacosmilidae).

Anachlysictis Goin, 1997

Especie Tipo—Anachlysictis gracilis Goin, 1997

Especies Referidas—Solo la especie tipo.

Distribucion—Area de La Venta (Desierto de La Tatacoa, Valle Superior del Magdalena,
Departamento del Huila, Colombia); Laventense, Mioceno medio.

Diagnosis—La misma de la especie tipo (Goin, 1997: p. 202).
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Anachlysictis gracilis Goin, 1997
(Figs. 4.164.17)

Holotipo—IGM 184247, fragmento del techo craneano (porcion postorbital), rama
mandibular derecha casi completa con los m2—4 y las raices de los p2-ml, fragmento rama
mandibular izquierda con los m2-3 y fragmento de proceso sinfisario izquierdo; atlas casi
completo, fragmento de la primera vértebra sacra, fragmentos de arco neural, pre y postzigapofisis,
fragmentos de costillas; porcion proximal de escapula derecha, magnum derecho, piramidal?, dos
fragmentos distales de metapodios, falange proximal; fragmentos postcraneanos ineterminados.

Ejemplar Referido—UCMP 39705, fragmento posterior de rama mandibular derecha,
incluyendo el condilo y el proceso angular.

Distribucién Geografica y Estratigrafica—Area de La Venta (Desierto de La Tatacoa, Valle
Superior del Magdalena, Departamento del Huila, Colombia); Grupo Honda, Laventense, Mioceno
medio (Tablas 3.1 y 4.1; Fig. 3.1).

Diagnosis—Difiere de Thylacosmilus atrox en el menor tamafio, mandibula mas gracil y con
el proceso sinfisario mucho menos desarrollado; premolares inferiores con dos raices y
aparentemente no conicos; talonidos pequefios pero distinguibles en los m1-3; distancia desde el
m4 al coéndilo mandibular comparativamente mucho mayor; fosa masetérica mucho mas
desarrollada; porcidon craneana aparentemente aplanada, con el proceso ascendente del maxilar
muy reducido o ausente; barra postorbital ausente (Goin, 1997: pag. 202).

Medidas—Tablas 4.4-4.5.

Comentarios—El género y especie Anachlysictis gracilis fueron descriptos por Goin (1997)
sobre la base del fragmento craneano y la mandibula del holotipo, mencionando sélo de manera
general los demas restos. En la presente revision se realiza la descripcion de la totalidad del
material preservado de ese ejemplar y se reporta un nuevo ejemplar referible a la misma especie.

Algunas de las comparaciones que se realizan entre Anachlysictis y Patagosmilus (e.g.,
rasgos en el dentario y la denticion inferior) se basaron en las observaciones hechas sobre un
ejemplar identificado como B:p2-154 (MNHN-Bol), proveniente de Rio Rosario, una localidad
cercana a Quebrada Honda (Departamento de Tarija, Bolivia), el cual es claramente referible a P,
goini (véase mas adelante Comentarios generales sobre Thylacosmilidae y Anexo 1.1,
Patagosmilus goini) y fue mencionado pero no descripto por Goin y Carlini (1993), comparandolo
con los holotipos de A. gracilis y P. goini (que para ese momento no habian sido descriptos ni

nombrados).

IGM 184247 (Holotipo)
Localidad y Estratigrafia—Localidad 75 (Universidad de Duke), area de La Venta; unidad
entre las Capas de Arenisca del Chunchullo y Capas de Arenisca de Tatacoa, Formacion La

Victoria, Grupo Honda, Laventense.
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Descripcion—El fragmento craneano preservado corresponde a una porcion a la altura del
proceso postorbital, en el que se observa el contacto entre los huesos frontal, lacrimal y nasal.
Presenta un proceso postorbital bien desarrollado al igual que en Patagosmilus, en lugar de una
barra postorbital como en Tylacosmilus. La sutura entre el nasal y el lacrimal es casi recta, y la
sutura entre estos dos huesos y el frontal es irregular. El punto de contacto entre los tres huesos
ocurre aproximadamente sobre el proceso postorbital al igual que en Patagosmilus (la apariencia
de esta porcion craneal es practicamente idéntica), ubicaindose mucho mas posterior que en los
demas esparasodontes que presentan proceso postorbital (e.g., Hondadelphys, Sallacyon, Acyon,
Cladosictis, Prothylacynus, Arctodictis, Pharsophorus, Callistoe). En Thylacosmilus, la relacion
entre estos tres huesos es diferente, ya que el maxilar se extiende posteriormente sobre la superficie
dorsal del craneo, formando un proceso ascendente del maxilar que interrumpe el contacto entre el
nasal y el lacrimal al menos en esta superficie. Sin embargo, se observa que el extremo posterior de
la sutura entre el lacrimal y el frontal sobrepasa el nivel de la barra postorbital, siendo incluso mas
posterior que en Anachlysictis y Patagosmilus. Ademas de estos tres taxones tilacosmilidos, en
ningun otro de los metaterios revisados en el presente estudio (ni en los de La Venta ni en el resto
de los taxones estudiados en el analisis filogenético) se observa que el lacrimal alcance el nivel del
proceso postorbital (barra postorbital en el caso de Thylacosmilus). Sin embargo, por el momento
no es posible determinar si esta es una sinapomorfia de Thylacosmilidae, ya que las demas especies
del grupo no preservan esta porcion del craneo.

El dentario es de altura intermedia (i.e., altura al nivel del contacto m3—m4 / largo total =
0,17 [carécter 97]) y la rama horizontal representa aproximadamente el 60% de la longitud total. El
borde ventral del dentario es casi horizontal por detras del nivel del p2. Por delante del p2, la altura
del dentario aumenta y su borde ventral se expande ventralmente, formando un proceso sinfisario
caracteristico de las formas derivadas de Thylacosmilidae. A pesar de que el proceso sinfisario de
la rama mandibular derecha esta incompleto, el fragmento de proceso sinfisario izquierdo aislado
incluye la porcion anteroventral que no se preserva en el derecho. Esto permite observar
claramente la morfologia y tamafio del proceso completo (Fig. 4.16), mostrando que se encuentra
menos desarrollado que en Thylacosmilus. El dentario es lateralmente concavo al nivel de la serie
canino-premolar y lateralmente convexo al nivel de la serie molar, resultando una morfologia
sigmoide similar a la de Thylacosmilus, pero mucho menos pronunciada.

Existen tres foramenes mentonianos: uno en la porcion ventral del proceso sinfisario, otro por
debajo de la union entre el p2 y el p3 y otro por debajo de la raiz anterior del m1. La altura del
proceso coronoides es al menos el doble de la de la rama horizontal, estando mucho mas
desarrollado que en Thylacosmilus, donde se encuentra fuertemente reducido. El angulo entre el
borde anterior del proceso coronoides y el borde alveolar es aproximadamente 116°, siendo mas
amplio que en Thylacosmilus (de unos 90°). El borde ventral del dentario es casi recto en toda su
extension posterior al p2 y la cresta coronoidea inferior es horizontal por delante del proceso

condilar, estando alineada con el borde ventral. La fosa masetérica es amplia, no muestra la fuerte
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reduccion que existe en Thylacosmilus y presenta un mintsculo foramen, posiblemente nutricio. El
foramen mandibular es grande y se ubica a la altura de la linea media del proceso coronoides. El
condilo es cilindrico, con una morfologia de “gota” en vista posterior y con un cuello bien
definido. El proceso angular esta incompleto, pero aparentemente es angosto, no muy expandido
medialmente.

El dentario derecho muestra una ruptura en su extremo anterodorsal, que abarca la zona
donde se ubicarian el canino y los incisivos. A pesar de esto, tanto en el dentario derecho como en
el fragmento sinfisario izquierdo se puede apreciar parte del alveolo del canino. Sin embargo, no se
observa ninguna evidencia de los incisivos, y el espacio donde podrian estar alojados es muy
restringido. Es imposible discernir si estan ausentes o si una reduccion importante en su nimero y
tamafio. Existen solo dos premolares, como en Thylacosmilus, los que corresponderian a los p2—3
(véase mas abajo: Comentarios generales sobre Thylacosmilidae). A pesar de que so6lo se preservan
sus raices, se puede apreciar que los premolares estin orientados en forma paralela al eje del
dentario y que el p2 es aproximadamente un 30% mas pequefio que el p3.

Los molares aumentan marcadamente de tamafio del m1 al m4. Los m2-3 izquierdos estan
mejor preservados que los del lado derecho, ya que estos ultimos presentan varias rupturas en la
corona. En vista labial se observa que el 16bulo posterior de la corona es mas bajo que el anterior,
al menos en los m2-3, siendo este rasgo mas marcado en el m2. Este desnivel es similar al
observado en el ejemplar B:p2-154 (referible a Patagosmilus goini; véase Anexo 1.1), esta mas
marcado que en Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1 (véase mas adelante) y mucho mas que en
Hondadelphys fieldsi. La configuracion del trigonido es abierta en los molares preservados, con el
paraconido en posicion anterolingual. El protoconido es la cuspide principal del trigénido en todos
los molares preservados. Tanto el paracénido como el protoconido aumentan significativamente de
tamafio posteriormente. El metaconido esta ausente, al menos en los m2—4. La cresta vertical
anterolingual del paraconido forma una quilla. El precingulido estd reducido, extendiéndose solo
sobre la base del paraconido. Entre estas dos estructuras se forma claramente una muesca para la
articulacion con el molar precedente. La postparacristida y preprotocristida estan bien desarrolladas
en los m2—4, formandose entre ellas una muesca carnasial. La postprotocristida es larga, bien
definida y se dirige hacia la esquina anterolingual del talonido.

El talonido muestra una reduccion de tamafio del m2 al m4; en el m4 es casi vestigial y
soporta una cuspide minuscula. El trigonido es mas largo que el talénido en los m2—4 (en el m2 el
trigonido tiene un tamafio mayor a tres veces el del talonido). El ancho del talonido es subigual al
del trigbnido en el m2 y ligeramente menor en el m3. La cuenca del talonido del m2 es ligeramente
mas ancha que larga y mucho mas ancha que larga en el m3. Esta cuenca se encuentra dividida en
dos porciones: una labial cuya superficie es concava y subhorizontal, y una lingual mucho mas
aplanada y verticalizada. En los m2-3, el hipoconido es reducido y se ubica hacia la mitad del
borde labial del talonido. El entoconido estd ubicado en una posicion posterolingual vy,

aparentemente, un hipoconulido vestigial apareado a este, en una posicion ligeramente posterior.
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Se observa que las bases de estas dos cuspides se encuentran fusionadas, formando un so6lo bloque,
si bien todavia se aprecia el apice de ambas. Este bloque lingual del taléonido es comprimido
lateralmente y esta mas elevado respecto al hipoconido (puede apreciarse claramente el desnivel de
la corona en vista posterior), formando asi en su cara labial una pared bastante verticalizada, que
corresponderia a la porcion lingual verticalizada de la cuenca del talonido. La preentocristida esta
bien desarrollada y sale del entoconido en sentido labial al trigonido. En vista lateral, en la cara
labial del talénido se observa un postcingulido, presente al menos en los m2-3 (probablemente
también estaba en el m1, si bien este diente no se preservado) y posiblemente ausente en el m4 (la
corona estd rota en este punto); el postcingulido es mas marcado en el m2. Esta morfologia del
talonido (tanto la morfologia general como la de la cuenca y la distribucion y morfologia de las
cuspides) es similar a la observada en el ejemplar B:p2-154 (referible a Patagosmilus goini (véase
Anexo 1.1).

Del postcraneo, el atlas preserva gran parte del arco neural, con su porcion dorsal completa,
las foveas articulares craneales (la derecha mas completa), la fovea articular posterior izquierda,
una porcidon proximal del proceso transverso izquierdo, y el intercentro desarticulado. La porcion
dorsal del arco neural es menos robusta que en 7hylacosmilus. El tubérculo dorsal se ubica en el
medio del borde anterior y es notoriamente ancho. Las foveas articulares craneales son muy
cerradas, mas que las de Thylacosmilus, con su margen dorsal (interno) mas céncavo que el resto
de la faceta. A diferencia de Thylacosmilus, en el cual estas féveas no se diferencian del arco dorsal
y forman un borde anterior continuo con este, en Anachlysictis son salientes anteriormente,
similares a las de Prothylacynus y Lycopsis longirostrus, aunque no estan bien separadas del arco
como en Arctodictis y Borhyaena. Esto probablemente indique unos condilos occipitales menos
salientes y menos desarrollados que los de Thylacosmilus, probablemente similares a los de
Patagosmilus (preservados en el ejemplar B:p2-154; véase Anexo 1.1, Patagosmilus goini).

Contrariamente a lo que ocurre en Arctodictis y Borhyaena, en Anachlysictis el surco anterior
estd cerrado formando un foramen atlantal, como ocurre en L. longirostrus, Prothylacynus y
Thylacosmilus. Los foramenes atlantales (intervertebrales) de Anachlysictis son mas grandes que
los de L. longirostrus y Prothylacynus, y proporcionalmente similares en tamafio a los de
Thylacosmilus. Se ubican sobre la superficie dorsal de los arcos neurales, por detras de las foveas
articulares craneales. Abren en sentido posterolateral, diferente de Thylacosmilus, en el cual abren
mas lateralmente. Estos foramenes representan la abertura de un canal que corre
anteromedialmente hacia la superficie interna del arco, donde a su vez cada uno de ellos abre a
través de un pequefio foramen cerca al borde anterior del arco, medial a las foveas articulares
craneales. Ademas del foramen atlantal (y su abertura interna), se presentan otros tres foramenes.
El mas grande de ellos se ubica en vista dorsal, entre el proceso transverso y el arco neural, por
delante de la fovea articular posterior, y abre en sentido posterolateral. El segundo foramen se
ubica en vista ventral entre el proceso transverso y el arco, y abre en sentido posterolateral. El

foramen mas pequefio se ubica sobre la superficie interna del arco neural, casi en el borde
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posterior, anteromedial a la fovea articular posterior, y abre en sentido posteromedial. No se
observa un foramen transverso.

Entre la porcion dorsal del arco neural y el proceso transverso se forman dos muescas: una
anterior y una posterior. La anterior (muesca atlantal), que en este caso y en el de Thylacosmilus
estd marcando el margen dorsal del foramen atlantal, es profunda, mas cerrada que en Arctodicis y
Prothylacynus, y ligeramente mas abierta que en Thylacosmilus. La muesca posterior es mas
abierta y pequefia que la anterior y se ubica en el borde posterior del atlas. El proceso transverso
(izquierdo) esta incompleto, pero se observa que anteriormente se extiende al menos hasta el nivel
del foramen atlantal y, posteriormente, mas alla de las foveas articulares posteriores. Las foveas
articulares posteriores son ligeramente ovaladas (casi circulares) y su superficie articular es plana.

El intercentro tiene forma trapezoidal. La superficie ventral es plana, con un pequefio
tubérculo ventral en el medio de su borde posterior. La superficie dorsal (interna) esta dividida en
dos planos: uno horizontal y otro orientado anterodorsalmente. Este ultimo se continia con las
superficies ventrales de las foveas articulares craneales, que se unen en la linea media a través de
este plano.

Del sacro se preserva el primer elemento (S1) incompleto, menos de la mitad ventral derecha
del cuerpo vertebral y un fragmento de proceso transverso (“ala” del sacro) derecho con parte de la
superficie articular (para la articulacion con el ilium). El cuerpo vertebral es ancho,
anteroposteriormente concavo y presenta una cresta ventral mas desarrollada anteriormente. La
superficie articular anterior del cuerpo es plana y oblicua, orientada anteroventralmente. El proceso
transverso es lateralmente angosto, pero se desconoce su extension anteroposterior. Entre el
proceso transverso y la parte posterior del cuerpo se observa parte del foramen sacral (“dorsal” en
vista dorsal y “ventral” en vista ventral), que es, aparentemente, de gran tamafio o al menos es
amplio anteroposteriormente, ya que su margen medial ocupa casi un cuarto de la extension lateral
del cuerpo vertebral. Se aprecia, ademas, un amplio surco que corre anteroposteriormente entre el
proceso transverso y el cuerpo vertebral.

Ademas de estos dos elementos axiales descriptos, se preservan algunos fragmentos muy
incompletos, que incluyen pre- y postzigapofisis de vértebras cervicales, toracicas y lumbares; un
fragmento proximal de espina neural de vértebra dorsal con postzigapo6fisis, y un fragmento de
espina neural de una vértebra dorsal con la postzigapofisis izquierda. Debido a que el material es
tan fragmentario, no fue posible determinar una posicion mas precisa en la columna vertebral.

En el esqueleto apendicular, de la cintura escapular solo se preserva la porcion proximal de la
escapula derecha. La cavidad glenoidea es alargada, elipsoidal y anteriormente estrecha. El
tubérculo supraglenoideo esta bien definido, es redondeado y se proyecta anteromedialmente. El
proceso coracoides esta poco desarrollado, medialmente no sobrepasa la altura del borde medial de
la cavidad glenoidea y anteriormente no sobrepasa el tubérculo supraglenoideo. Un surco amplio y
profundo separa el proceso coracoides del borde medial de la cavidad glenoidea. En vista posterior,

sobre el cuello de la escapula se preserva, parcialmente, una superficie concava rugosa, la cual
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corresponde al area de origen del musculo triceps brachii caput longus (Osgood, 1921).

El magnum derecho se preserva completo. Este hueso carpal presenta cuatro caras
principales, conformando una estructura piramidal irregular. La porcién proximal del magnum es
subesférica y tiene dos facetas, una para el semilunar y otra para el escafoides. La faceta articular
para el semilunar se extiende sobre la porcion proximal de la cara palmar. La faceta articular para
el escafoides se extiende desde la porcion proximal de la cara medial hasta la mitad proximal de la
superficie dorsal. La faceta articular para el unciforme se ubica sobre la porcion dorsal de la cara
lateral del magnum. Presenta una forma bilobulada, con la superficie proximal concava y la distal
plana. La faceta articular para el trapezoide se ubica en la porcion distal de la cara medial del
magnum, es de forma trapezoidal, con el borde distal concavo. En la superficie distal del magnum
se encuentra una amplia faceta articular para la articulacion con el metacarpal III. Esta superficie
presenta una forma similar a un trapecio rectangulo (i.e., dos angulos rectos adyacentes, dos bases
paralelas, un lado perpendicular a las bases y el otro oblicuo), con el borde lateral mas corto que el
medial y un borde lateropalmar méas o menos curvo, el cual termina en un tubérculo palmar bien
desarrollado.

Entre los esparasodontes, la morfologia que més se asemeja al magnum bajo estudio es la de
Patagosmilus goini. En general, solo se diferencia en que Anachlysictis gracilis presenta un
tubérculo palmar mejor definido y la porcidn proximal mas esférica y relativamente mas pequena
respecto a la porcion distal. Tanto Patagosmilus goini como Anachlysictis gracilis se diferencian
de Thylacosmilus, Arctodictis y Borhyaena, en que estos ultimos presentan una morfologia del
magnum mas piramidal, mientras que en Anachlysictis gracilis y en Patagosmilus goini es mucho
mas prismatica, con sus caras mas verticalizadas.

Se preserva un hueso que claramente corresponde a un elemento del autopodio (Fig. 4.17C) y
fue tentativamente identificado como un piramidal (también llamado ulnar o cuneiforme). Fue
comparado con el material de carpales y tarsales disponible (i.e., didélfidos actuales; el ejemplar
MLP 85-VII-3-1, esqueleto de Arctodictis sinclairi descripto por Forasiepi, 2009; y el ejemplar
FMNH P14531, holotipo de Thylacosmilus atrox). Entre el material revisado, se encontré que la
morfologia mas cercana a este hueso corresponde a la de un piramidal. También pudo observarse
que el piramidal presenta una notable variacion morfoldgica entre diferentes especies, por lo cual
no se pudo identificar claramente si se trata de este elemento. Sin embargo, el hueso al que mas se
asemeja corresponde al piramidal de 7. atrox. Asumiendo que efectivamente se trata de este
elemento, se presentan claras diferencias respecto a este mismo en 7. atrox: ademas de que la
morfologia general es diferente, siendo el de 4. gracilis mas triangular y el de T. atrox mas circular
(en vista proximal y distal), presenta una notable diferencia, que es la morfologia de la faceta
articular para la ulna, la cual en 7. atrox es relativamente circular y concava, bastante profunda,
mientras en 4. gracilis es ligeramente mas ovalada y poco profunda; la faceta articular para el
semilunar es relativamente mas pequefia (respecto faceta para la ulna); adicionalmente, la

morfologia de la faceta articular para el unciforme presenta una silueta mas irregular, es mas
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extensa y ligeramente convexa, mientras en 7. atrox es mas circular y ligeramente concava.

De los metapodios se preserva una porcion distal de un elemento y una epifisis distal de otro.
En el elemento mas completo se observa que la diafisis es ovalada en seccion transversal. La
troclea es asimétrica, con uno de los condilos mas desarrollado que el otro, separados por una
cresta media bien marcada. La cabeza es ligeramente elipsoidal. Proximal a la cabeza, en vista
dorsal, existe una cavidad triangular, poco profunda y amplia, cuyo borde distal es tan ancho como
la epifisis. Existe otra depresion lateroproximal a esta cavidad, aun mas amplia y profunda. Esta
cavidad extra probablemente daba lugar a la insercion de un ligamento y no se observa en ninguno
de los metapodios de Thylacosmilus. Sobre cada lado de la epifisis distal existe una pequefia
concavidad circular, donde se insertaba el ligamento colateral, similar a otros esparasodontes
(véase Forasiepi, 2009). La epifisis distal del otro elemento es robusta. Por su morfologia podria
tratarse, aparentemente, del metacarpal del dedo I derecho; no tiene una cabeza bien definida, la
troclea es asimétrica (mas que la del otro elemento), con uno de los condilos mucho mas grande
(que seria el condilo medial), sobrepasando el borde distal del otro condilo (condilo lateral). Este
ultimo estd bordeado por una cresta lateral muy marcada. En vista dorsal, proximal a la epifisis,
existe una concavidad ovalada y bastante profunda.

La falange proximal preservada esta completa y su largo duplica el ancho de la epifisis
proximal, la cual es mas ancha que la distal. La faceta articular proximal es concava y en su borde
ventral (palmar o plantar) presenta dos grandes tubérculos para la insercion del tendon de la
musculatura flexora (Evans y de Lahunta, 1972), que son subiguales en tamafio y se encuentran
separados por una muesca profunda. La diafisis es de seccién ovalada; en vista palmar (;plantar?),
sobre los bordes medial y lateral, presenta dos pequefios tubérculos proximales a la epifisis distal.

La epifisis distal esta conformada por una troclea simétrica.

Nuevo ejemplar referido

UCMP 39705

Material—fragmento posterior de una rama mandibular derecha, incluyendo el condilo y el
proceso angular.

Localidad y Estratigrafia—V4531 - “Cerro Gordo 2” (Universidad de Berkeley), area de La
Venta; unidad entre las Capas de Arenisca de Chunchullo y Capas de Arenisca de Tatacoa,
Formacion La Victoria, Grupo Honda.

Comentarios—Este material es referido a A. gracilis debido a que su morfologia y tamafio
concuerdan bastante con el holotipo. Ademas, el condilo es cilindrico, con una morfologia de
“gota” en vista posterior y con un cuello bien definido, como en A. gracilis. El proceso angular

presenta un desarrollo y morfologia similares al holotipo de esa especie.
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Thylacosmilidae gen. 1

gen. nov.

Especie Tipo—Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1.

Especies Referidas—Unicamente la especie tipo.

Distribucion—Area de La Venta (Desierto de La Tatacoa, Valle Superior del Magdalena,
Departamento del Huila, Colombia); Laventense, Mioceno medio.

Diagnosis—La misma que la especie tipo.

Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1
gen. et sp. nov.
(Figs. 4.18-4.22)

Holotipo—IGM 251108 (Figs. 4.18-4.21), porcion posterior del craneo; fragmento de
maxilar derecho con el C incompleto y las raices del P1l; rama mandibular derecha incompleta
(rama horizontal y la base de la rama vertical) con los c—p3 incompletos, el m1, el m2 con el
protoconido incompleto y el m4 incompleto; fragmento de rama mandibular izquierda con raices
de los c—p2 y alvéolos de los p3—m2 con la raiz anterior del p3 y la posterior del m1; axis, dos
vértebras cervicales, dos vértebras toracicas, cinco vértebras lumbares, sacro, tres vértebras
caudales anteriores, vértebra caudal posterior aislada, y otros fragmentos vertebrales
indeterminados; porcién proximal de ambos himeros, porcion proximal de la ulna y el radio
izquierdo articulados; fragmento de isquidon derecho, porcion acetabular izquierda de la cintura
pélvica articulada a un fragmento proximal de fémur izquierdo, ala iliaca derecha; fragmento de
epifisis distal de fémur izquierdo articulado con la porcién proximal de la tibia, un fragmento de
fibula, la patella y la parafibula; porcion proximal y un fragmento del condilo lateral del fémur
derecho; autopodio posterior derecho incompleto, con un pequeiio fragmento de epifisis distal de la
tibia derecha articulado al astragalo y falanges aisladas.

Ejemplar Referido—KU 1995-1-A, m3 derecho.

Distribucién Geografica y Estratigrafica—Area de La Venta (Desierto de La Tatacoa, Valle
Superior del Magdalena, Departamento del Huila, Colombia); Grupo Honda, Laventense, Mioceno
medio (Tablas 3.1 y 4.1; Fig. 3.1).

Diagnosis—Tilacosmilido de pequefio tamafio con el canino superior de seccion ovalada y
muy verticalizado; el pl presente y extremadamente reducido respecto a los p2—3; paraconido del
ml bajo, pero bien diferenciado, no confluyente con el cingllido anterior. Difiere de otros
tilacosmilidos en la presencia de un proceso sinfisario pobremente desarrollado, canino superior
mas desarrollado que el inferior pero sin doblarlo en tamafio, canino inferior menos comprimido,

molares inferiores con los talénidos bien desarrollados y con cuenca mas profunda.

Tomo 1 97



C. Suarez: Los Metatheria del Mioceno medio de La Venta, Colombia

Medidas—Tablas 4.2-4.5.

Comentarios—La diagnosis enmendada se propuso sobre la base del analisis morfoldgico.
Ninguno de estos rasgos fue recuperado como sinapomorfia en el analisis filogenético. Las
sinapomorfias recuperadas se indican en el Anexo 1.5 (Fig. Al.1 y lista de sinapomorfias).

El holotipo de esta especie fue clasificado por Goin (1997) como “Borhyaenoidea, fam. et
gen. incertae sedis (Thylacosmilidae?)” y descripto sobre la base de la mandibula y el fragmento de
maxilar. Sin embargo, ninguno de los otros restos de este ejemplar fue descripto debido a que en
aquel momento estaban sin preparar. La preparacion la completdé Santiago Reuil entre el 2010 y el
2012. El material se encuentra en malas condiciones de preservacion (la superficie del hueso esta
altamente fracturada), lo cual dificult6 su preparacion, que solo se pudo realizar parcialmente (e.g.,
las piezas articuladas no fueron separadas), para evitar cualquier dafio irreparable al material. En la
presente revision se realiza la descripcion de la totalidad del material, se formula una diagnosis y
se propone un nuevo género y especie. Adicionalmente, se reporta otro ejemplar referible a esta

especie, que no habia sido publicado previamente.

IGM 251108 (Holotipo)

Localidad y Estratigrafia—Localidad 132 (Universidad de Duke), area de La Venta; unidad
entre las Capas de Arenisca de Chunchullo y Capas de Arenisca de Tatacoa, Formacion La
Victoria, Grupo Honda.

Comentarios—En muchas de las comparaciones, se utilizd la especie Arctodictis sinclairi
como referencia para facilitar la visualizacion de tamafos, angulos, algunos rasgos anatdmicos de
los esparasodontes, etc., ya que es uno de los esparasodontes del que se tiene disponible material
mas completo.

Descripcion—Del craneo se preserva una porcion izquierda, posterior a la constriccion
postorbital. Estd muy pobremente preservado, por lo cual no fue posible realizar una descripcion
detallada. Las escasas estructuras identificables se indican en la Fig. 4.18.

Del maxilar se preserva un fragmento de la porcion facial anterior al foramen infraorbitario y
un pequeiio fragmento de la porcion palatal, que se extiende desde el borde anterior del canino
hasta el nivel de un diastema posterior al P1. En vista lateral, la yuga alveolar (protuberancia
definida en la porcion facial del maxilar debido a la implantacidon del canino) estd muy marcada,
mucho menos que en Patagosmilus pero mucho mas que en cualquier esparasodonte no
tilacosmilido.

El dentario es de altura moderada (i.e., altura a nivel de los m3—m4 / largo total del dentario =
entre 0,15 y 0,2 [caracter 97]) y constante a lo largo de casi toda su extension; por delante del p2, la
altura aumenta y el margen ventral del hueso se expande ligeramente, pero no lo suficiente como
para formar un proceso sinfisario tan desarrollado como en Anachlysictis y Thylacosmilus, sino uno
pobremente desarrollado. El dentario es ligeramente concavo lateralmente a nivel de la serie

canino-premolar y ligeramente convexo lateralmente a nivel de la serie molar, generando la
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morfologia sigmoide caracteristica del dentario de los tilacosmilidos, pero mucho menos marcada
que en los demas taxones de este grupo. En vista anterior se observa un foramen por debajo del
canino. Se identifican al menos tres foramenes mentonianos: uno por debajo del pl, muy cerca del
borde ventral del dentario, otro por debajo del diastema entre el pl y el p2, y otro por debajo del
p3. De la rama vertical se preserva una pequefia porcion anterior al foramen mandibular (este no
alcanza a preservarse), incluyendo la base de la fosa masetérica, parte anterior de la cresta
coronoidea inferior (= cresta masetérica) y la base de la cresta coronoidea anterior. El angulo entre
la linea alveolar y el borde anterior del proceso coronoides, medido a partir de la porcion de cresta
coronoidea anterior preservada, mide entre 95°y 105°.

En la denticion superior el canino es de implantacion vertical y de seccion ovalada, a
diferencia de Thylacosmilus y Patagosmilus, en los que el canino superior estd mucho mas
comprimido lateralmente y es de seccion aproximadamente triangular (con la cara labial dividida
en dos facetas planas; caracter 315). La porcion extraalveolar es aparentemente lisa (presenta
varias fracturas), sin surcos ni crestas. Existe un diastema muy pequefio entre el C y el PI,
aproximadamente de la longitud de la raiz anterior del P1, y otro posterior al P1 de longitud
desconocida (ahi termina el fragmento preservado). A juzgar por las raices preservadas, el P1 era
muy pequefio, proporcional al tamafio del p1.

En la denticién inferior se preserva, aparentemente, al menos el alvéolo de un incisivo,
posiblemente dos (esto no es claro debido a la mala preservacion). El canino es de implantacion
oblicua respecto a la hilera dentaria (como en Thylacosmilus) y subvertical, (mas verticalizado que
en Thylacosmilidae gen. 2 sp. 1) mas verticalizado que en esparasodontes como Arctodictis,
Australohyaena y Callistoe, que presentan también una implantacidon subvertical, pero menos que
en Thylacosmilus, en cuya implantacion es claramente vertical. Es muy comprimido lateralmente
como en Thylacosmilus, mucho mas que en cualquier esparasodonte no tilacosmilido. La porcion
extraalveolar del canino presenta un surco principal amplio y poco profundo en su cara lingual,
menos profundo que el de Thylacosmilus, y pequeiias estrias lineales paralelas al surco. Los
premolares y molares estdn orientados siguiendo la curvatura del dentario. Hay tres premolares
presentes, los cuales son pequenos y graciles, con un cambio abrupto de tamafio entre el pl y los
p2-3, siendo el pl extremadamente reducido respecto a los otros dos premolares, y el p2 mas
pequefio que el p3. Se presentan tres diastemas: el mas largo entre el ¢ y el pl, el siguiente
(ligeramente mas pequefio) entre el pl y el p2, y el mas corto entre el p3 y el ml. Las raices de los
premolares son tan anchas como la corona.

Debido a que el holotipo no preserva el m3, para la descripcion de algunos rasgos se tuvo en
cuenta el ejemplar KU 1995-1-A (véase mas abajo), un m3 derecho referible a esta especie. Todo
lo que en la presente descripcion haga referencia al m3 (a menos que se exprese lo contrario) fue
observado en dicho ejemplar. Los molares inferiores presentan un marcado aumento de tamafio del
ml al m4 (teniendo en cuenta la longitud del alveolo del m3 del holotipo). El trigénido es mas

largo que el talonido en todos los molares (solo ligeramente mas largo en el m2), mientras el ancho
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del talonido es mayor al del trigonido en el m1, subigual en el m2 y menor en los m3—4. En vista
labial, el 16bulo posterior de la corona es mas bajo que el anterior en los m1-3, siendo este desnivel
mas marcado en el m2 y mucho menos en el ml. Este rasgo es menos marcado que en
Anachlysictis gracilis pero mas marcado que en Hondadelphys fieldsi.

Las cuspides del trigonido en el m1 estan alineadas en direccion anteroposterior. En los m2—4
la configuracion del trigonido es abierta, con el paraconido en posicion anterolingual. El
protoconido es la cuspide principal del trigonido en todos los molares. El paraconido y el
protoconido aumentan de tamafio posteriormente. En el ml, el paraconido es bajo pero bien
diferenciado, no confluye con el cingtlido anterior, de modo similar a lo que se observa en
Lycopsis longirostrus. El metaconido esta ausente al menos en los m2—4; la corona del m1 presenta
una ruptura en esta area, siendo imposible determinar su presencia. Sin embargo, entre los
esparasodontes revisados (Anexo 1.1), no se observa ninguno donde el metaconido se presente
unicamente en el ml. La cresta vertical anterolingual del paracénido forma una quilla. El
precingulido estd bien desarrollado, extendiéndose desde la base del paraconido hasta la base del
protoconido. La postparacristida es vestigial en el m1, corta en el m2, un poco mas largaenel m3 y
no se preserva en el m4 (debido a la ruptura de la corona); teniendo en cuenta las dimensiones del
paraconido, era probablemente mas larga que la del m3. La preprotocristida estd bien desarrollada
en el ml, siendo mas larga que en el m3, y no se preserva en el m2 y ni en el m4. La
postprotocristida esta bien desarrollada, alargandose del m1 al m4 (el protocdnido esta incompleto
en el m2 y el m4, pero se infiere a partir de sus dimensiones), y se extiende hasta la esquina
anterolingual del talénido.

El talonido esta bien desarrollado en los m1—4, mas desarrollado que en Anachlysictis. El
talonido del m1 es menos desarrollado que el del m2 y se reduce en tamaiio del m2 al m4 (teniendo
en cuenta el ejemplar KU 1995-1-A, ver mas abajo). La cuenca del taldénido es ligeramente mas
larga que ancha en el m1, mientras que en los m2—4 estas dos dimensiones son subiguales, y es
mas profunda que en Anachlysictis. Adicionalmente, en los m2—4 la cuenca presenta un desnivel,
con su porcion lingual muy verticalizada y aplanada, y una labial mucho mas horizontal y concava,
como ocurre en Anachlysictis. El hipoconido estd ubicado casi en la esquina posterolabial del
talonido en el ml, y se va haciendo ligeramente mas anterior hacia el m4, en el cual se ubica,
aproximadamente, hacia la mitad del borde labial del talonido. Es mas alto que el entocénido en el
ml y mas bajo en los m2—4, y estd mas desarrollado que en Anachlysictis. El entoconido e
hipoconulido se encuentran formando un sé6lo “bloque” (sus bases estan fusionadas) como ocurre
en Anachlysictis, pero sus apices estan diferenciados y se observa que el del hipoconulido se ubica
en una posicion mas posterior que en Anachlysictis. Este bloque lingual esta bien comprimido
lateralmente y su pared labial (correspondiente a la porcién lingual de la cuenca del talonido) se
encuentra mas verticalizada que en Anachlysictis, por lo que estd mas elevado respecto al
hipoconido que en Anachlysictis. Este rasgo también puede observarse en Hondadelphys fieldsi

(junto con la particular division en la cuenca), aunque menos marcado: los apices del entoconido e
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hipoconulido son claramente diferenciables (mucho mas que en Thylacosmilidae gen. 1), el bloque
lingual se encuentra poco elevado respecto al hipoconido, y este Gltimo se encuentra mas
desarrollado. En vista lateral, en la cara labial del talonido se observa un postcingtlido, presente en
los m1-3 y aparentemente ausente en el m4 (la corona esta rota). El postcingulido es mas
desarrollado en el m1, reduciéndose hacia el m3.

En el esqueleto axial, las principales regiones de la columna vertebral estan representadas,
aunque por unas pocas vértebras incompletas. Algunos de estos elementos estan articulados, pero
debido a su pobre estado de preservacion no fue posible determinar su ubicacion precisa dentro de
cada una de las regiones. Por esta razon, cuando en la descripcion se hace referencia a la ‘primera
vértebra’, ‘segunda vértebra’, etc., no implica necesariamente su ubicacion real en la secuencia,
sino a una posicion relativa dentro de la porcion preservada. Adicionalmente, debido a que no fue
posible desarticular estos elementos, no pudieron ser observados (y, por lo tanto, descriptos)
algunos de los rasgos vertebrales.

El axis esta casi completo y sus elementos estan fusionados. La porcién anterior del cuerpo
del axis estd comprimida dorsoventralmente y ensanchada sobrepasando lateralmente el nivel del
arco neural. Las superficies articulares anteriores son ovaladas, convexas, y estin orientadas
anterolateralmente. La cara posterior del cuerpo del axis es plana, ovalada, y esta orientada
posterodorsalmente. El proceso odontoides esta bien desarrollado y presenta forma de barra. Esta
orientado anterodorsalmente y claramente diferenciado de las superficies articulares anteriores. La
cresta ventral (cresta sagital) esta incompleta; aparentemente estaba menos desarrollada que en
Thylacosmilus. Se extiende desde la base del proceso odontoides hasta el extremo posterior de la
vértebra, hacia donde incrementa su altura. La espina neural preserva la porcion ventral, por lo cual
no es posible determinar su altura. Aunque no se preserva su extremo, posterior se observa que se
extiende al menos a lo largo de toda la extension del cuerpo vertebral, llegando anteriormente al
nivel del extremo anterior del proceso odontoides. El proceso transverso es ligeramente mas ancho
que en Thylacosmilus y, aunque no preserva su porcion distal, aparentemente estd orientado
posterolateralmente, mas posteriormente que en Thylacosmilus. El foramen transverso esta
completamente cerrado. Las postzigapofisis son protruyentes, mas salientes que las de
Thylacosmilus, y su faceta articular esta orientada lateroventralmente.

Se preservan dos vértebras cervicales incompletas y articuladas. Fueron identificadas
tentativamente como la cuarta y quinta vértebra cervical (C4? y C5?) debido a los siguientes
rasgos: el primer cuerpo vertebral es notoriamente mas pequeiio que en el axis, sugiriendo que
habia al menos una vértebra entre ellos; la presencia de una cresta ventral (hipoapofisis) marcada,
bien definida en la primera vértebra de la secuencia, y de una lamina inferior bien desarrollada e
inclinada lateroventralmente, hacen menos probable que se traten de las ultimas dos vértebras
cervicales. Los cuerpos vertebrales son ligeramente mas largos que anchos, con sus caras
articulares ovaladas y oblicuas. La cara articular anterior de C4? esta incompleta pero es evidente

que esta orientada anterodorsalmente, mientras que la superficie articular posterior de C5?, mas
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comprimida dorsomedialmente, esta orientada posterodorsalmente.

En vista ventral, la cresta ventral de C4? esta bien definida y es mas alta posteriormente; la
de C5? esta presente pero incompleta. En general, en los esparasodontes (e.g., Arctodictis) esta
cresta se va reduciendo hacia los elementos posteriores, siendo casi vestigial en C6 y C7. Esta
cresta separa dos concavidades profundas, limitadas lateralmente por la lamina inferior. Los arcos
neurales de ambas vértebras estan incompletos y deformados. Los procesos transversos protruyen
posteriormente y encierran un foramen transverso de gran tamaiio.

La lamina inferior es oblicua, inclinandose lateroventralmente respecto a la superficie ventral
del cuerpo vertebral. En C4? esta orientada lateroposteriormente respecto al eje anteroposterior del
cuerpo vertebral. Los pedicelos estan deformados pero aparentemente son verticales y su superficie
lateral es concava. Las laminas del arco vertebral estin orientadas laterodorsalmente. En
esparasodontes como Arctodictis, las laminas de las vértebras cervicales mas anteriores definen
entre si un angulo obtuso, mientras las posteriores son casi horizontales. Las pre- y postzigapofisis
son protruyentes, con las facetas articulares orientadas dorsomedialmente en las prezigapofisis y
lateroventralmente en las postzigapo6fisis. El canal neural es notoriamente mas amplio que la cara
anterior del cuerpo vertebral.

De la region toracica se preserva un segmento articulado que incluye dos vértebras, un
fragmento del disco dseo anterior de la siguiente y un fragmento de tuberculum de una costilla
izquierda. Estas vértebras tienen diapofisis y parapofisis bien definidas, indicando su ubicacion en
la porcion mas anterior de la regidon toracica. So6lo en la segunda vértebra se preserva el cuerpo
vertebral completo, que es robusto, cilindrico y mas pequefio en la primera vértebra. El arco neural
de la segunda vértebra esta mejor preservado que el de la primera, de la cual s6lo se preservan
algunos fragmentos. Los procesos transversos protruyen casi lateralmente. Las diapofisis estan
incompletas. El canal neural es de seccion circular y su diametro es menor que el del cuerpo
vertebral.

De la region lumbar se preserva una porcion articulada, compuesta por cuatro vértebras casi
completas y un fragmento anterior de la siguiente. Por el estado de preservacion del material, no
fue posible determinar con precision a qué vértebras de la zona lumbar corresponden, pero debido
a que por lo general los marsupiales (Flower, 1885) y los esparasodontes (Sinclair, 1906; Babot,
2005; Forasiepi, 2009) presentan seis vértebras lumbares, podrian tratarse de L1-5 o L2—6.

El cuerpo vertebral es robusto, ligeramente mas ancho que largo en la primera vértebra de la
secuencia y se hace méas largo posteriormente, siendo mas largo que ancho en la cuarta vértebra.
Existen dos depresiones amplias y poco profundas que se extienden sobre la superficie ventral a
cada lado del cuerpo. Aunque incompletos, los procesos transversos se preservan en la segunda,
tercera y cuarta vértebra de la secuencia. Estos protruyen anterolateralmente y son aparentemente
pequeios, pero debido a la mala preservacion del material es dificil determinar claramente su
extension. Su tamafio va aumentando posteriormente, siendo tan solo una pequeia protuberancia

en la segunda vértebra y un proceso bien definido en la cuarta. La lamina del arco vertebral es
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extensa anteroposteriormente. Las espinas neurales estin inclinadas hacia adelante y su extremo
dorsal es achatado. Las prezigapofisis protruyen en sentido anterolateral, con la faceta articular
dorsomedial. Sobre el extremo anterior de las prezigapofisis se preservan unas metapofisis bien
desarrolladas. Las postzigapofisis protruyen posterolateralmente y su faceta articular se orienta
ventrolateralmente. Las anapofisis protruyen en sentido posterolateral, superando la extension
posterior de las postzigapofisis.

El sacro esta articulado al ala iliaca derecha y sobre su lado izquierdo se preserva un
fragmento de ilion. El sacro esta conformado por dos vértebras, que incluyen mas de la mitad
posterior de la primera vértebra sacra (S1) y la porcion anterior de la segunda (S2). Los cuerpos
vertebrales estan fusionados, aprecidndose una linea de sutura muy sutil entre ellos. La vértebra S1
es considerablemente mas grande que la S2. A pesar de que los procesos transversos estan
incompletos, es evidente que aquel de la S1 se proyecta lateralmente, mientras que el de la S2 lo
hace anterolateralmente, definiendo entre ambos los foramenes sacrales dorsal y ventral. Siguiendo
la morfologia de las porciones preservadas, aparentemente estos foramenes eran ovalados y
subiguales en tamafo. Sobre la lamina de la vértebra S1 hay un pequefio foramen a cada lado de la
espina neural, de la cual se preserva solo la base. Existe una pequefia cresta medial que se origina
en el extremo posterior del arco neural de la S1 y continiia posteriormente hasta contactar la espina
neural de la S2.

Las tres primeras vértebras caudales anteriores (sensu Lessertisseur y Saban, 1967) se
preservan asociadas a un fragmento de isquion. De la vértebra Cdl se preserva el cuerpo vertebral
incompleto y parte del proceso transverso derecho; de la Cd2, el cuerpo vertebral, los procesos
transversos incompletos y la parte posterior del arco neural; de la Cd3, el cuerpo y la parte anterior
del arco neural con la base de los procesos transversos. El cuerpo vertebral es mas largo que ancho,
con las caras articulares ovaladas. El extremo anterior y posterior es mas ancho que la parte media
del cuerpo. Existen dos crestas ventrales paralelas en cada cuerpo vertebral. Los procesos
transversos se originan sobre el cuerpo vertebral y la longitud anteroposterior de su base no supera
la del cuerpo. Las pre- y postzigap6fisis son funcionales (se articulan entre vértebras adyacentes).
Las prezigapofisis protruyen en sentido anterolateral, con las facetas orientadas dorsomedialmente.
Las postzigapofisis protruyen posterolateralmente, con facetas articulares orientadas
ventrolateralmente. El canal neural es pequefio respecto al cuerpo vertebral.

Las vértebras caudales posteriores son aquellas en las que las pre- y postzigapo6fisis carecen
de superficies articulares funcionales (Lessertisseur y Saban, 1967). De esta seccion caudal
posterior se preserva un elemento con el cuerpo vertebral completo, el proceso transverso derecho,
la porcion posterior del izquierdo y las pre- y postzigap6fisis incompletas. El cuerpo es mucho mas
alargado que en las vértebras caudales anteriores y presenta caras articulares circulares, la anterior
mas grande que la posterior. El extremo anterior y posterior es mas ancho que la parte media del
cuerpo. Los procesos hemales anteriores y posteriores estdn bien definidos. Los procesos

transversos se extienden de manera continua a lo largo de todo el cuerpo vertebral formando
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lateralmente una lamina de borde convexo (no estdn divididos). Existe una pequefia muesca
anterior entre el proceso transverso y el cuerpo vertebral. Las pre- y postzigapofisis estan muy
reducidas respecto a aquellas de las vértebras caudales anteriores y carecen de carillas articulares,
sugiriendo que no podrian articular con aquellas de las vértebras adyacentes. Las prezigapofisis se
orientan anterolateralmente. Las postzigapofisis, mas reducidas, estan orientadas dorsalmente y
estan casi fusionadas entre si. No existe canal neural. La presencia de un solo proceso transverso
extenso y continuo a cada lado del cuerpo vertebral, sumado a que las zigapofisis aun estan
claramente definidas (en especial las anteriores), sugiere que este elemento se ubicaba en la
porcion anterior del segmento posterior de la region caudal.

En el esqueleto apendicular, el hiimero se encuentra ligeramente deformado. Es de apariencia
gracil, con una epifisis proximal poco robusta respecto al diametro de la diafisis. La cabeza
humeral es redondeada, circular en vista proximal y ligeramente alargada ventralmente en vista
posterior. El tubérculo mayor estd bien diferenciado aunque no alcanza la altura de la cabeza
humeral; es aplanado lateralmente, formando un reborde dorsal curvo que se conecta con la cresta
deltoidea. El tubérculo menor se diferencia claramente de la cabeza humeral y se ubica a un nivel
ligeramente mas bajo que el tubérculo mayor. En vista anterior, el surco bicipital es mas amplio y
profundo proximalmente. La cresta deltoidea es baja y redondeada; se origina en el tubérculo
mayor y desciende sobre la superficie anterior de la diafisis. En vista lateral se aprecia una
superficie ovalada bien definida y rugosa, donde se habria insertado el musculo infraspinatus
(Osgood, 1921; Forasiepi, 2009, Fig. 32). La linea tricipital se origina en el borde posterior de la
faceta de insercion del musculo infraspinatus como una cresta muy tenue y oblicua, que se
extiende al menos a lo largo de toda la porcion de la diafisis preservada. En vista posterior se
aprecia una cresta alta, bien definida y protruyente posteriormente, la que se origina por debajo de
la cabeza humeral y se extiende distalmente sobre la diafisis. Esta cresta divide la superficie
posterior de la diafisis en dos fosas. La fosa mas lateral esta restringida a la porcion mas proximal
de esta superficie. La fosa medial es mas profunda y extensa distalmente, y estad limitada
medialmente por una cresta que se origina por debajo del tubérculo menor. Esta cresta es corta pero
bien definida, haciéndose mas amplia distalmente hasta desaparecer.

La ulna se encuentra ligeramente deformada y en muy mal estado de preservacion, y
adicionalmente se encuentra articulada al radio, por lo cual muy pocos rasgos son observables.
Aparentemente, es lateralmente comprimida (aunque esto podria deberse a la deformacion) y su
borde posterior se curva anteriormente. El olécrano esté, aparentemente, bien desarrollado.

Del radio s6lo se puede observar que es de apariencia gracil y su faceta articular proximal
(fovea capitis radii) es ligeramente ovalada.

De la cintura pélvica se preserva la porcion acetabular izquierda, incluyendo fragmentos de
ilion, isquion y pubis, con un fragmento de epifisis proximal de fémur articulado, un fragmento de
isquion derecho asociado a las vértebras caudales proximales, un fragmento de ilion izquierdo y el

ala iliaca del derecho (con el borde anterior roto) articulados con el sacro. El fragmento de isquion
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derecho comprende una porcion entre el borde posterodorsal del foramen obturador y el tubérculo
isquial. El ala iliaca es aparentemente convexa en vista medial (aunque se encuentra muy
deformada) y en vista lateral presenta una fosa glutea ovalada y céncava, aparentemente muy
profunda. La cresta acetabular (que separa la fosa glutea de la fosa iliaca, desde el tubérculo para el
rectus femoris y termina en la eminencia iliaca anteroventral) esta bien definida y corre desde el
extremo anteroventral del ala iliaca hasta el tubérculo para el recti femoris (ubicado en el extremo
posteroventral del ala iliaca). Este tubérculo es elipsoidal, muy elongado anteroposteriormente,
grande (el diametro mayor es mayor al diametro de la cabeza femoral) y protruye lateralmente. La
fosa iliaca es muy angosta, aunque se amplia a medida que se acerca al tubérculo del recti femoris.
La cresta pubica, que separa la fosa iliaca de la cara medial del ilion, esta poco definida. El
tubérculo isquial es plano en su borde posterodorsal.

El fémur se encuentra muy fracturado y aparentemente deformado, la cabeza femoral esta
bien diferenciada, con un cuello bien marcado y protruye anteromedialmente. El trocanter mayor
es mas bajo que la cabeza femoral. El trocanter menor estd orientado posteromedialmente y no
sobrepasa la mitad de la extension medial de la cabeza femoral. La fosa trocantérica es profunda.
El condilo lateral estd comprimido anteroposteriormente. El condilo medial estd ligeramente mas
extendido que el condilo lateral. La fosa intercondilar de la troclea femoral es amplia y profunda.
La patella izquierda esta presente y permanece articulada al fémur.

La tibia (Fig. 4.21C) presenta una epifisis proximal poco robusta, de forma triangular en vista
proximal. El condilo medial es mas protruyente que el lateral, lateralmente aplanado y con su
extremo posterior circular en vista medial. En vista posterior, por debajo del céndilo lateral
(cubierto por el fragmento de fibula) existe una profunda concavidad, alargada distalmente y mas
profunda proximalmente, probablemente para la insercion del musculo peroneus tibialis (Jouffroy
et al., 1971). En vista anterior, la tuberosidad tibial esta bien definida, es triangular y aplanada. Su
borde distomedial estd conectado con una cresta mas baja que delimita el condilo medial
distalmente. Una pequefia tuberosidad adicional, de forma circular irregular, se localiza entre la
tuberosidad tibial (en su esquina lateroproximal) y el condilo lateral. Por debajo de la tuberosidad
tibial, la cresta tibial (= cresta cnemial) esta bien definida y desciende sobre la superficie anterior
de la diafisis dividiéndola en dos superficies concavas poco profundas, siendo la medial mas
amplia que la lateral.

Parte del autopodio posterior derecho se preserva articulado y en muy mal estado de
preservacion, asociado a un fragmento de epifisis distal de tibia. Estan presentes el astragalo,
calcaneo, navicular?, mesocuneiforme?, cuboides, porcion proximal de los metatarsales I1, 111, IV y
V, y algunos fragmentos 6seos indeterminados sobre los demés elementos en vista plantar.
Adicionalmente, se preservan tres falanges aisladas.

El astragalo estd muy pobremente preservado. Se distingue la cabeza astragalar y parte de la
superficie articular proximal, la cual pareciera ser plana (i.e., la faceta articular tibial no forma una

troclea).
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El calcaneo esta constituido por un tubérculo posterior y un cuerpo anterior. El tubérculo del
calcaneo es largo, gracil, circular en seccion transversal y ligeramente curvado medialmente. Su
longitud representa, aproximadamente, el 40% de la longitud total del calcdneo. Presenta una
tuberosidad en su extremo posterior con estrias en su superficie para la insercion el musculo
gastrocnemius (Sisson, 1965; Jouffroy et al., 1971). En vista posterior, sobre el tubérculo, se
observa un surco poco profundo, orientado lateromedialmente. Sobre la superficie laterodorsal del
tubérculo existe una concavidad alargada y profunda, posterior al proceso proximal del calcaneo.
No es clara la homologia de esta concavidad, pero podria tratarse de la depresion para la insercion
del ligamento calaneo-fibular. El cuerpo anterior es alargado anteroposteriormente y presenta tres
procesos principales: el proceso proximal, el sustentaculum tali y el proceso peroneal. Sobre el
proceso proximal, en vista dorsal, la faceta calcaneo-fibular es fuertemente convexa. El proceso
peroneal es alargado anteroposteriormente y poco protruyente. El surco para la insercion del
tendon del peroneus longus, ubicado sobre el proceso peroneal, es poco profundo. En vista plantar,
el sustentaculum tali pareciera extenderse distalmente hasta la faceta calcaneo-cuboidal.

El cuboides se ubica distal al calcaneo. Presenta una forma mas o menos cubica. La faceta
calcaneo-cuboidal es convexa, oblicua, orientada lateroproximalmente y extendida sobre mas de la
mitad de la superficie lateral del cuboides. A partir de este punto, la superficie lateral se orienta casi
paralela a la superficie medial, la cual es ligeramente convexa. El tubérculo plantar estd bien
desarrollado. La faceta distal estd articulada a los metatarsales IV y V.

Dos huesos tarsales se preservan en posicion proximal a los metatarsales 11 y III (Fig. 4.21).
Por su ubicacion podrian tratarse del ectocuneiforme y el mesocuneiforme, pero no es posible
determinarlo debido a su estado de preservacion. No se descarta que se trate de otros elementos,
desplazados postmortem a esta posicion.

De los huesos metatarsales se preserva la porcion proximal de los elementos II, III, IV y un
pequefio fragmento del V. La epifisis proximal de los metatarsales (al menos II y III) es asimétrica,
con un proceso dirigido lateralmente. El metatarsal Il imbrica al metatarsal I11.

Ademas del autopodio articulado, se preserva una falange proximal completa aislada y dos
fragmentos de otras falanges. En la falange proximal, la epifisis proximal es mas ancha que la

distal. La epifisis distal presenta una troclea bien definida.

Nuevo ejemplar referido

KU 1995-1-A
Material—m3 derecho.
Localidad y Estratigrafia—La Venta (Universidad de Kioto), area de La Venta; Grupo Honda.
Comentarios—Este molar es consistente en morfologia con un posible m3 derecho de
Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1, aunque el individuo es ligeramente mas pequefio. La configuracion

del trigénido es abierta, con el paraconido en posicion anterolingual. El protoconido es la cuspide
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principal del trigénido. El paraconido esta bien desarrollado y el metacénido esta ausente. La cresta
vertical anterolingual del paracénido forma una quilla. El precingulido estd bien desarrollado,
extendiéndose desde la base del paraconido hasta la base del protoconido. La postparacristida esta
bien desarrollada, mas larga que en el m2 del holotipo de Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1. La
postprotocristida esta bien desarrollada y se extiende hasta la esquina anterolingual del talonido.

El talonido esta bien desarrollado, pero mas reducido respecto al del m2, y mas desarrollado
que el del m4. La cuenca del talonido presenta el mismo desnivel que en el holotipo, pero es mas
desarrollado que en el m2 y menos que en el m4. El 16bulo posterior del diente es mas bajo
respecto al anterior, y este rasgo es menos marcado que en el m2 del holotipo. El postcingulido esta

presente.

Thylacosmilidae gen. 1 sp. indet.
(Fig. 4.22B)

KU Lv-+4

Material—Fragmento de mandibula derecha con los m3—4 incompletos y las raices del m2.

Localidad y Estratigrafia—Localidad dudosa del area de La Venta (la tnica informacion en el
rotulo era “Kioto Site?”); nivel estratigrafico desconocido del Grupo Honda (Tabla 4.1; Fig. 3.1).

Medidas—Tabla 4.5.

Comentarios—Los molares presentan un aumento posterior de tamafio marcado y son
consistentes tamafio con Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1 y cercanos a los de Hondadelphys fieldsi. Sin
embargo, los talonidos se encuentran mucho mas reducidos que en este Gltimo. El trigonido es mas
largo y ancho que el taldénido en los molares preservados, y el talonido es mas reducido en el m4
que en el m3, similar a las proporciones entre el ejemplar KU 1995-1-A y el holotipo de
Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1. En vista labial, el 16bulo posterior de la corona es mas bajo que el
anterior en el m3 y este rasgo no se presenta en el m4. En la cara labial del talonido del m3 se
presenta un cingulo posterior bien desarrollado, como en Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1. Se presenta
un foramen mentoniano al nivel del m2, del cual se desconoce su presencia en Thylacosmilidae
gen. 1 sp. 1, ya que la superficie lateral de la mandibula del holotipo esté altamente fracturada.

De todos los esparasodontes de La Venta, la morfologia de Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1 es la
que mas se acerca a la de este ejemplar. Las clspides estan pobremente preservadas, por lo que no
es posible observar detalles particulares. Sin embargo, si se observan detalles generales que,
claramente, estin presentes en dicha especie. Por esta razon, se refiere el ejemplar a
Thylacosmilidae gen. 1 sp. indet., no descartando la posibilidad de que se trate de la misma

especie.
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Comentarios generales sobre Thylacosmilidae

Goin (1997) sefiald que, a juzgar por la porcidon craneana preservada en Anachlysictis gracilis (al
nivel del postorbital), se puede inferir que su techo craneano seria mas aplanado que en
Thylacosmilus, que no se presenta una barra postorbital (ya que existe un proceso postorbital) y
que no hay evidencia de un proceso ascendente del maxilar. En esta revision se concluye que este
ultimo esta claramente ausente, ya que el lacrimal, nasal y frontal estan en contacto a la altura del
proceso postorbital. Goin (1997) advirti6 que estos rasgos estarian indicando que la porcion
intraalveolar del canino superior estaba mucho menos desarrollada que en Thylacosmilus, y
reflejando una morfologia facial diferente, menos especializada. Esta hipotesis queda reafirmada al
observar a Patagosmilus (descripto afos después), cuya porcion craneana es casi idéntica a la de
Anachlysictis, y donde claramente el techo craneano es mucho mas plano que en Thylacosmilus, no
se presenta el proceso ascendente del maxilar, el canino superior es menos desarrollado y no existe
barra postorbital sino un proceso postorbital como en Anachlysictis. Esto indica que tanto
Anachlysictis como Patagosmilus son menos especializados que Thylacosmilus, si bien su
morfologia basica estd enmarcada en la tendencia evolutiva general de los Thylacosmilidae, donde
se observa una profunda modificacion de la region rostral, tanto en el craneo como en la
mandibula. Ademads, es muy probable que el craneo de Anachlysictis sea muy similar al de
Patagosmilus.

En Thylacosmilus, la presencia de una barra postorbital, la particular morfologia facial y del
techo craneano (debido a la presencia de los procesos ascendentes del maxilar), la gran extension
intraalveolar de los caninos superiores y ademas la morfologia de los condilos occipitales (altos y
salientes) constituyen un conjunto de caracteres que han sido relacionados con una particular
postura de craneo, reflejada también en la especializada morfologia del atlas, y una estrategia
predatoria especifica (véase Goin y Pascual 1987). En el ejemplar B:p2-154, proveniente de Rio
Rosario, una localidad cercana a Quebrada Honda y referible a Patagosmilus goini (véase Anexo
1.1, Patagosmilus goini), se preservan los condilos occipitales y se observa que son tan soélo
ligeramente salientes, mucho menos que en Thylacosmilus. Adicionalmente, la morfologia del atlas
de Anachlysictis es mucho mas plesiomorfica que en Thylacosmilus, presentando varias similitudes
con aquella observada en los Borhyaenidae (véase Argot, 2004). Estos rasgos se suman a las
caracteristicas craneales arriba mencionadas, como indicadores de un proceso evolutivo que
culmina en la altamente especializada morfologia de Thylacosmilus.

Thylacosmilidae gen. 1 sp. 1 presenta rasgos ain mas plesiomorficos que Anachlysictis y
Patagosmilus. A pesar de que no se ha preservado la porciéon anterior del techo craneano (se
desconoce el area del proceso postorbial), si se conserva una porcion que permite confirmar las
inferencias anteriormente mencionadas: una yuga alveolar bien desarrollada y un canino superior
de implantacion verticalizada, desproporcionadamente mas grande que el inferior (longitud

anteroposterior ca. 50% mayor), aunque mucho mas pequefio que el de Patagosmilus y
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Thylacosmilus y sin esa morfologia de sable. La yuga alveolaria estd mucho mas desarrollada que
en los esparasodontes no tilacosmilidos, pero menos desarrollada que en Patagosmilus. Esta yuga
alveolaria es una protuberancia en la porcion facial del maxilar, al nivel del canino superior, cuyo
desarrollo esta relacionado con el de la porcion intraalveolar del canino: a mayor desarrollo de la
porcion intraalveolar del canino, mayor sera el tamafio de la yuga alveolaria. En Patagosmilus no
hay proceso ascendente del maxilar pero se presenta una yuga alveolaria extremadamente
desarrollada, mucho mas que en Thylacosmilidae gen. 1, y un canino mucho mas desarrollado
(pero menos que en Thylacosmilus) con una robusta porcion intraalveolar, la cual asciende
ligeramente dentro del craneo. Esta porcidn craneana estd mostrando un proceso evolutivo en el
cual, a medida que la porcion intraalveolar del canino crece, empieza a ascender dentro del craneo,
y simultaneamente ocurre lo mismo con la porcion del maxilar donde se encuentra implantado, la
cual aumenta de tamafio y empieza a ascender sobre el techo craneano hasta formar un proceso
ascendente del maxilar como el de Thylacosmilus.

El proceso evolutivo de los tilacosmilidos también es evidente en la mandibula y en la
denticion inferior. Se observa que, en todos los taxones, la altura de la rama horizontal mandibular
permanece constante a lo largo de casi toda su extension, excepto en la porcion anterior, donde su
altura se incrementa formando un proceso sinfisario ausente en Thylacosmilidae gen. 2 sp. 1
(Suarez et al., in prep.: proveniente de la Formacién Arroyo Chasico, Argentina; véase Anexo 1.1,
1.3 y 1.4), pobremente desarrollado en Thylacosmilidae gen. 1, bien desarrollado en Anachlysisctis
y mucho mas desarrollado en Thylacosmilus (no se preserva en Patagosmilus). Se observa como a
medida que este proceso sinfisario es mas desarrollado, se reduce el numero de incisivos, el canino
inferior se vuelve mas vertical y mas comprimido lateralmente, y los premolares se reducen en
tamario, siendo esta reduccion extremadamente marcada en el pl, el cual desaparece en las formas
mas especializadas (e.g., Anachlysictis, Patagosmilus y Thylacosmilus).

En la denticion inferior se observa que tanto Anachlysictis como Thylacosmilus presentan
una reduccion en el niimero de premolares, teniendo solo dos. Por otro lado, Thylacosmilidae gen.
1 conserva los tres premolares, pero el pl se encuentra extremadamente reducido respecto a los
otros dos premolares y se presentan amplios diastemas anterior y posteriormente a este diente.
Gracias a este rasgo de Thylacosmilidae gen. 1 se puede apreciar, claramente, que el premolar que
se reduce, hasta desaparecer en las formas mas especializadas, es el pl (similar discusion e
interpretacion en Forasiepi 2006; 2009, caracter 118). Adicionalmente, los p2-3 son relativamente
chicos en los tres taxones, siendo el p2 menor en tamafio que el p3, y en Thylacosmilus presentan
una morfologia bastante conica y con una sola raiz, mientras que en los demas tilacosmilidos son
biradiculados y mas comprimidos lateralmente.

En los molares inferiores se observa como el talonido de los m1-3 se va reduciendo en
tamafio, estando bien desarrollado y con una cuenca relativamente profunda en Thylacosmilidae
gen. 1 (similar a Hondadelphys), algo reducido en Anachlysictis y Patagosmilus (observaciones en

el ejemplar B:p2-154; véase Anexo 1.1, Patagosmilus goini), y fuertemente reducido en
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Thylacosmilus. El talonido del m4 también se va reduciendo en tamafio, estando aun bien definido
y con cuenca en Thylacosmilidae gen. 1, extremadamente reducido y sin cuenca (es practicamente
una cuspide) en Anachlysictis y Patagosmilus, y vestigial en Thylacosmilus. También se observa
como las cuspides del talonido se van fusionando mientras otras se reducen, pero en este caso no se
observa un proceso “lineal” de Thylacosmilidae gen. 1 a Thylacosmilus, sino que ocurren dos tipos
de cambio. En Thylacosmilidae gen. 1, se observan las tres cuspides bien desarrolladas. Sin
embargo, el hipocontlido no sélo estd apareado con el entoconido, sino que sus bases estan
fusionadas formando un sélo bloque en conjunto, aunque todavia se logra diferenciar claramente el
apice de ambas cuspides, estando el del hipocontlido ligeramente posterior al del entoconido. Este
bloque lingual del talénido es comprimido lateralmente, se encuentra mucho mas elevado respecto
al hipoconido y presenta una pared labial vertical, por lo cual la cuenca del hipoconido presenta esa
particular morfologia, con su porcion lingual mucho mas alta y vertical que su porcion labial. Esta
condicion es similar a la que se ve en Hondadelphys fieldsi, aunque en dicho taxon el hipoconulido
estd mas diferenciado (se ve mas desarrollado y menos fusionado al entoconido), si bien se aprecia
un bloque elevado y una pared verticalizada en la cuenca del talonido. En el caso de Anachlysictis
y Patagosmilus, se ve como esta fusion aumenta, formando practicamente una sola culspide
(aunque todavia se alcanza a diferenciar ligeramente el hipoconulido) que se ubica en una posicion
mas posterolingual (se desplaza mas posteriormente respecto a Thylacosmilidae gen. 1), y también
esta elevada respecto al hipoconido, el cual se reduce fuertemente, estando extremadamente
reducido en el m3. Por esta razon, es muy probable que la cuspide que se ve en el m4 sea
homologable al entoconido + hipoconulido fusionados.

Por otro lado, se observa que el talonido de Thylacosmilus esta compuesto basicamente por
una cuspide principal, como lo afirman Goin y Pascual (1987). Esta ctspide es bien diferenciable
en 