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Revision taxondmica de Parahyaenodon argentinus
Ameghino y sus implicancias en el conocimiento de los
grandes mamiferos carnivoros del Mio-Plioceno de
América de Sur

Analia M. FORASIEPI!-2, Agustin G. MARTINELLI? y Francisco J. GOIN3

Abstract. TAXONOMIC REVISION OF PARAHYAENODON ARGENTINUS AMEGHINO AND ITS IMPLICANCES FOR THE
KNOWLEDGE OF THE MIO-PLIOCENE LARGE CARNIVOROUS MAMMALS OF SOUTH AMERICA. Parahyaenodon argenti-
nus, from the Late Miocene-Early Pliocene of Monte Hermoso (Buenos Aires Province, Argentina), was
recognized by Ameghino in 1904, who regarded it as Hyaenodontidae (Eutheria, Creodonta). Based on its
dental features, later authors assigned P. argentinus to Borhyaeninae (Metatheria, Sparassodonta,
Borhyaenidae). Thus, this taxon would have represented the last known borhyaenid. A new analysis of
the type and only known specimen led us to reassign P. argentinus to Procyonidae (Eutheria, Carnivora).
In this context, the biochron of Borhyaeninae extends up just to Late Miocene (Huayquerian Age), being
cf. Borhyaena and possibly Eutemnodus the last known representatives of this subfamily. Based on these re-
sults and in the first records of carnivorous placental immigrants in South America, it is evident that there
was no “competitive displacement” between metatherian and eutherian carnivores: there is a gap of no
less than four Ma between the extinction of the last Borhyaeninae and the arrival of their alleged ecologi-
cal counterparts, the Carnivora.

Resumen. Parahyaenodon argentinus, del Mioceno Tardio-Plioceno Temprano de Monte Hermoso (provin-
cia de Buenos Aires, Argentina) fue dado a conocer por Ameghino en 1904 como un Hyaenodontidae
(Eutheria, Creodonta). Sobre la base de sus caracteres dentarios, autores posteriores consideraron a P. ar-
gentinus como un Borhyaeninae (Metatheria, Sparassodonta, Borhyaenidae), lo que representaria el re-
gistro mas tardio conocido para la subfamilia. Un nuevo andlisis del ejemplar tipo y Gnico material cono-
cido de esta especie permitio reasignar a P. argentinus a los Procyonidae (Eutheria, Carnivora). De este mo-
do el biocrén de los Borhyaeninae se extiende solo hasta fines del Mioceno (Edad Huayqueriense), siendo
cf. Borhyaena y, posiblemente Eutemnodus los tltimos representantes de la subfamilia. A la luz de estos re-
sultados, y teniendo en cuenta los primeros registros de inmigrantes placentarios carnivoros en América
del Sur, resulta evidente entonces que no ocurrieron “desplazamientos competitivos” entre unos y otros:
existe un lapso de aproximadamente cuatro Ma entre la extincién de los Borhyaeninae y la aparicién de
sus supuestos equivalentes ecolégicos, los Carnivora.

Key words. Competitive displacements. Parahyaenodon argentinus. Procyonidae. Borhyaenidae. Monte Hermoso
Formation. South America.

Palabras clave. Desplazamientos competitivos. Parahyaenodon argentinus. Procyonidae. Borhyaenidae. Formacién
Monte Hermoso. América del Sur.

Introduccion

Los extintos representantes de la subfamilia
Borhyaeninae (Metatheria, Sparassodonta, Borhyae-
nidae) se encuentran entre los metaterios sudameri-
canos de mayor tamafio conocidos para América del
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Sur. Su arquitectura dentaria es netamente carnicera,
y algunas formas presentan adaptaciones hacia habi-
tos osifragos (Marshall, 1977, 1978; Goin, 1995).
Durante el Terciario ocuparon la zona adaptativa co-
rrespondiente a los grandes mamiferos depredado-
res de los ecosistemas terrestres en América del Sur
(e.g., Marshall, 1977, 1978, 1982; Simpson, 1980).
Con excepcién de los notablemente especializa-
dos Thylacosmilidae, el registro plioceno de
Parahyaenodon argentinus Ameghino representaria la
altima aparicién de un metaterio carnivoro de gran
tamafio en América del Sur (pero véase mas abajo).
La aparicién posterior, casi inmediata en el registro
fosil, de carnivoros placentarios inmigrantes de ta-
mafio similar y origen holartico (e.g., Canidae,
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Felidae) dio lugar a interpretaciones diversas en tor-
no al papel ecolégico que habrian cumplido los car-
nivoros placentarios en relacién a los carnivoros me-
taterios, asi como también en torno a las causas de la
extincién de los Sparassodonta. Conceptos tales co-
mo los de “desplazamiento competitivo”, “reempla-
zo” o “enriquecimiento” estuvieron frecuentemente
en el centro del debate (véase Simpson, 1950, 1969,
1971, 1980; Patterson y Pascual, 1968, 1972; Reig,
1981; Marshall, 1977, 1978, 1982; Webb, 1985).
Parahyaenodon argentinus fue reconocido por
Ameghino sobre la base de dos caninos, un premolar,
un incisivo, varios elementos del pie izquierdo, un
fragmento de isquion y dos vértebras caudales (figu-
ra 1) procedentes de sedimentos de la Formacién
Monte Hermoso (Ameghino, 1904a). La especie fue
entonces incluida en la Familia Hyaenodontidae,
Suborden Creodonta. En ese mismo trabajo y en otro
posterior, Ameghino (1904b) estableci6 fuertes seme-
janzas entre P. argentinus y el género Hyaenodon
Laizer y Parieu (Creodonta, Hyaenodontidae) sobre
la base de la morfologia del astragalo. Cabe destacar
que Ameghino incluia entre los Sarcobora a mamife-
ros de habitos carnivoros tanto euterios como meta-
terios (e.g., Ameghino, 1889). Asi, consideré dentro
de este grupo a los Pedimana (Didelphidae y
Microbiotheridae), Dasyura, Insectivora, Carnivora,
Pinnipedia, Creodonta y Sparassodonta. Ameghino
agrup6 originalmente a los esparasodontes y creo-
dontes en el grupo de los Creodonta, aunque luego
los separ6 (Ameghino, 1894), si bien explicité relacio-
nes de descendencia entre ellos (Ameghino, 1906).
Con posterioridad, Rovereto (1914) sin modificar la
sistemdtica propuesta por Ameghino, identificé err6-
neamente algunos elementos esqueletarios de P. ar-
gentinus. Tal como se evidencia en la lamina XI de su
trabajo, las Figs. 4a (“escafoides”), 4b, ¢, f y h (“falan-
ges”) ilustran, por el contrario, un navicular (Fig. 4a),
una vértebra caudal posterior (4b), un ectocuneifor-
me (4c) y dos metdpodos (4f y 4h). Lucas Kraglievich
fue el primero en considerar como metaterios
(Marsupialia en Kraglievich, 1934) a P. argentinus y a
la mayoria de los Creodonta de Ameghino. No obs-
tante, consideré a Parahyaenodon un género dudoso
que podria resultar sinénimo de otro taxén ya cono-
cido para esta localidad (Kraglievich, 1934).
Posteriormente Ringuelet (1966) incluy6 a P. argenti-
nus en la Familia Borhyaenidae, Subfamilia Borhyae-
ninae, estableciendo sus comparaciones con el tarso
de Thylacosmilus Riggs. Sin dudar de su posicién ta-
xondmica, y sobre la base exclusiva de los caracteres
dentarios, Marshall (1978: 66-68) estableci6 afinida-
des entre Parahyaenodon y los géneros santacrucenses
Acrocyon Ameghino y Borhyaena Ameghino y, en la
discusién de ese mismo trabajo (Marshall, 1978: 69;
véase también la Fig. 14) con el género huayquerien-
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se Eutemnodus Burmeister. Otras referencias a
Parahyaenodon argentinus como Metatheria (Borhyae-
nidae, Borhyaeninae) fueron hechas tomando como
base las conclusiones de Marshall (1978) y de autores
previos (e.g., Kraglievich y Olazabal, 1959; Marshall,
1976, 1977, 1981a, 1982; Marshall et al., 1983, 1990;
Mones, 1986; Berman, 1994; Goin, 1995; Pascual et al.,
1996; McKenna y Bell, 1997).

Una nueva revisioén del tipo y tnico ejemplar de
P. argentinus revel6 afinidades con los Eutheria, he-
cho que motivé la realizacion de este trabajo. Se han
comparando los elementos esqueletarios y dentarios
conocidos de P. argentinus con aquellos de metate-
rios (Sparassodonta) y euterios carnivoros (Pro-
cyonidae) con el objetivo de reevaluar su posicion
sistematica (véase Apéndice). En segundo lugar se
discuten aspectos vinculados con las dltimas apari-
ciones de borieninos en el registro fosil sudamerica-
no. Finalmente, y a luz de los resultados obtenidos,
se comentan hipétesis previas sobre supuestos fené-
menos de “desplazamiento competitivo” entre los
grandes mamiferos carnivoros Metatheria y
Eutheria de fines del Terciario.

Abreviaturas. MACN: Museo Argentino de Ciencias Naturales
"Bernardino Rivadavia", Buenos Aires (A: Colecciéon Nacional
Ameghino; Ma: Coleccién Nacional de Mastozoologia; Pv:
Colecciéon Nacional de Paleontologia de Vertebrados); MLP:
Museo de La Plata (Pv: Divisién Paleontologia Vertebrados; Zv:
Divisién Zoologia Vertebrados); FMNH: Field Museum of Natural
History, Chicago; 1/i, C/c, P/p, incisivos, caninos y premolares
superiores e inferiores respectivamente.

Paleontologia sistematica

Clase MAMMALIA Linnaeus, 1758
Orden CARNIVORA Bowdich, 1821
Familia PROCYONIDAE Gray, 1825

Género Parahyaenodon Ameghino, 1904a

Parahyaenodon argentinus Ameghino, 1904a
Figuras 1-2

Holotipo. MACN-Pv 8073: incisivo con la corona fracturada, cani-
no superior izquierdo completo, corona del canino inferior iz-
quierdo, premolar casi completo, huesos del pie izquierdo, frag-
mento de isquion y dos vértebras caudales distales. Tanto la tex-
tura como la coloracién de los restos pertenecientes al holotipo son
claramente homogéneas, lo que indica su exhumaciéon en un mis-
mo nivel estratigréfico. Por otra parte, las proporciones y dimen-
siones de los materiales dentarios y postcraneanos (véase mas aba-
jo) concuerdan con su pertenencia a un mismo individuo, tal como
fuera oportunamente sefialado por Ameghino (1904a).

Localidad, horizonte y edad. Monte Hermoso, pro-
vincia de Buenos Aires, Argentina; Formacién Monte
Hermoso (Ameghino, 1904a); Mioceno Tardio-
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Figura 1. Parahyaenodon argentinus Ameghino (MACN-Pv 8073). A, incisivo superior en vista labial / upper incisor in labial view; B, ca-
nino superior izquierdo en vista labial / left upper canine in labial view; C, canino inferior izquierdo en vista labial / lower canine in labial
view; D, premolar en vista lingual / premolar in lingual view; E, navicular en vista proximal / navicular in proximal view; F, ectocuneifor-
me en vista medial / ectocuneiform in medial view; G, entocuneiforme en vista medial / entocuneiform in medial view; H, metatarsos en vis-
ta anterior / metatarsal in anterior view; I, falanges proximal, distal y ungueal / proximal, distal, and ungueal phalanges; J, dos vértebras cau-
dales distales / two distal caudal vertebrae; K, fragmento izquierdo de isquion en vista lateral / left fragment of isquion in lateral view. La

escala representa 20 mm / scale bar represents 20 mm.

Plioceno Temprano (Piso/Edad Montehermosense;
véase Kraglievich, 1934; Cione y Tonni, 2001).

Descripcion y comparaciones

Denticion (figuras 1.A-D). El incisivo es un diente ro-
busto; la corona es de contorno suboval; la raiz es
fuerte, comprimida y con un surco poco profundo en
la cara mesial. El dpice de la corona estd desgastado
con una faceta oblicua mesialmente y algo roto en el
extremo mesial. Sobre la cara posterolabial del dien-
te existe una cresta muy desgastada; esta estructura
estd ausente en los esparasodontes, mientras que es-

td presente en los I3 de varios procionidos (e.g.,
Procyon Storr). Teniendo en cuenta el aspecto plano
de su cara mesial y la orientacién oblicua de la faceta
de desgaste, este elemento podria corresponder al in-
cisivo izquierdo mas distal (un I3 izquierdo, tal como
fue considerado por Marshall, 1978).

El canino superior estd casi completo. El capu-
choén de esmalte cubre el tercio distal del diente y su
contacto con la raiz es recto; en los esparasodontes, el
contacto entre ambas estructuras es sinuoso. Sobre la
cara anterior y posterior del canino superior de P. ar-
gentinus existen crestas apenas desarrolladas. La raiz
es algo globosa, lisa y no muestra surcos o costillas en
su superficie, como ocurre en varios borieninos (e.g.,
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Figura 2. Parahyaenodon argentinus Ameghino (MACN-Pv 8073). A, astragalo izquierdo / left astragalus; B, calcaneo izquierdo en vis-
tas dorsal y plantar / left calcaneum, in dorsal and plantar views. La escala representa 20 mm / scale bar represents 20 mm.

Pharsophorus Ameghino, Borhyena y Artodictis
Mercerat). El canino inferior de P. argentinus s6lo ha
preservado la mitad apical de la corona. La cara an-
terior es casi plana mientras que la posterior es con-
cava; sobre la superficie posterolabial existe una fuer-
te faceta de desgaste. Por la orientacion de estas face-
tas, ambos caninos corresponden a elementos iz-
quierdos.

El premolar esta casi completo; presenta una cts-
pide principal asimétrica con dos crestas escasamen-
te desarrolladas sobre la cara anterior y posterior. La
corona es mas angosta anteriormente, mientras que
posterolingualmente se desarrolla un pequefio talén.
Si bien fue descripto originalmente como un premo-
lar inferior (Ameghino, 1904a), podria incluso corres-
ponder a un premolar superior izquierdo, tal como
fue notado por Marshall (1978). Finalmente, la mor-
fologia del premolar de P. argentinus recuerda tanto
aquella de los borieninos como la de los prociénidos
(e.8., Cyonasua Ameghino y Procyon Storr), si bien de-
be sefialarse que en los P/p2-3 de algunos ejemplares
de Cyonasua existe una pequefia cispide posterior a
la ctispide principal, la cual estd ausente en el pre-
molar preservado de P. argentinus.

En todos los dientes preservados de P. argentinus
se observa, bajo lupa binocular e iluminacién tangen-
cial, una alternancia de bandas claras y oscuras; di-
cho patrén se corresponde con una schmeltzmuster
conformada por bandas de Hunter-Schreger (e.g.,
Clemens, 1997). Estas bandas dan mayor resistencia
al esmalte y estdn presentes tanto en los Carnivora
(Stefen, 1997) como en los Borhyaenidae
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(“Prothylacyninae” y Borhyaeninae; Koenigswald y
Goin, 2000).

Pie (figuras 1.E-1 y 2). Se ha preservado el pie iz-
quierdo casi completo: astragalo, calcaneo, navicular,
entocuneiforme, ectocuneiforme, los cinco metatar-
sianos, cinco falanges proximales, cuatro distales y
cuatro ungueales. Se describen con mayor detalle el
astragalo y el calcaneo dado que su compleja morfo-
logia permite una mejor confrontaciéon con los ele-
mentos homologos de los taxones bajo estudio.

La morfologia del tarso de P. argentinus remite in-
mediatamente a la de los euterios (se acentdan las si-
militudes con los Carnivora Procyonidae). Por el con-
trario, sus diferencias con las estructuras homologas
de los Sparassodonta (e.g., Argot, 2004) son manifies-
tas. Por este motivo, a continuacion se enfatizan las
diferencias con estos tltimos.

Astrdgalo (figuras 2.A 'y 3). Es de tamario similar al de
Borhyaena y Cyonasua, y algo mayor que el de
Procyon. En vista dorsal predomina la faceta astraga-
lotibial lateral, la cual forma una tréclea en forma de
polea, con el borde lateral mas agudo que el medial,
como resulta frecuente en los carnivoros; por el con-
trario, en los Sparassodonta -al igual que la mayoria
de los metaterios excepto macropédidos (Horovitz,
2000)- esta faceta es plana. La presencia del borde
medial de la tréclea en forma de cresta observado en
Parahyaenodon es un carédcter sinapomorfico que com-
parten Carnivora y Creodonta (Wyss y Flynn, 1993).
En P. argentinus la faceta fibular se desarrolla sobre la
superficie lateral del astragalo, es decir a 90° de la fa-
ceta astragalotibial lateral; por el contrario, en los es
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Figura 3. Comparacion del astragalo en vista dorsal y plantar de:
/ comparison of the astragalus in dorsal and plantar views: A,
Parahyaenodon argentinus Ameghino (MACN-Pv 8073); B,
Arctodictis sinclairi Marshall (MLP-Pv 85-VII-3-1); C, Sipalocyon
gracilis Ameghino (modificado de Szalay, 1994 / after Szalay,
1994), y / and D, Procyon cancrivorous Cuvier (MACN-Ac 32-
142). Los ejemplares no estan en escala / the specimens are not at the
same scale. Abreviaturas / abbreviations: facetas articulares / arti-
cular facets: AFi; faceta astrogalofibular / astrogalofibular facet; AN,
faceta astragalonavicular / astragalonavicular facet; ATil, faceta as-
tragalotibial lateral / lateral astragalotibial facet; ATim, faceta as-
tragalotibial medial / medial astragalotibial facet; CaA, faceta calca-
neoastragalar / calcaneoastragalar facet; SA, surco astragalar / as-
tragalar groove; SU, faceta sustentacular / sustentacular facet.
Detalles morfolégicos / morphological details: ampt, tubérculo as-
tragaloplantar medial / astragalar medial plantar tuberosity; ¢, cue-
llo / neck; ca, cabeza astragalar / astragalar head.

parasodontes esta faceta se desarrolla dorsalmente y
es continua con la faceta astragalotibial lateral. La fa-
ceta astragalotibial medial en P. argentinus esta desa-
rrollada directamente sobre la superficie medial del
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astragalo; en los esparasodontes, ademads, existe un
reborde dseo distal que limita la articulaciéon del ma-
léolo tibial. La cabeza astragalar en P. argentinus es
ancha y estd bien diferenciada del cuello; en los es-
parasodontes y en los restantes metaterios, por el
contrario, la cabeza resulta tan ancha como el cuello
(Horovitz, 2000). La cabeza astragalar en P. argenti-
nus estd comprimida dorsoplantarmente y se ubica
en forma excéntrica con respecto al borde medial de
la faceta astragalotibial lateral; en los esparasodontes,
en cambio, la cabeza es més globosa y su borde me-
dial se alinea con el borde medial de la faceta astra-
galotibial lateral. La faceta astragalonavicular en P.
argentinus es suavemente convexa, mas alta en la re-
gion lateral. Sobre el borde lateral del cuello se desa-
rrolla una cresta que se dirige plantarmente; dicha
cresta estd ausente en los esparasodontes compara-
dos. En vista ventral, la faceta sustentacular de P. ar-
gentinus es suavemente convexa, con forma de gota,
con el eje mayor inclinado en sentido posterolateral-
anteromedial y no contacta con la faceta astragalona-
vicular. En los esparasodontes la faceta sustentacular
es relativamente mds amplia y contacta distolateral-
mente con la faceta astragalonavicular. La faceta cal-
caneoastragalar en P. argentinus es fuertemente con-
cava, rectangular y con el eje mayor paralelo al eje de
la faceta sustentacular; en los esparasodontes, por el
contrario, la faceta calcaneoastragalar estd compara-
tivamente menos desarrollada y con el eje mayor ca-
si perpendicular al eje anteroposterior del hueso. La
tuberosidad astragaloplantar media en P. argentinus
estd bien marcada y separada tanto de la faceta sus-
tentacular como de la calcaneoastragalar; en los es-
parasodontes esta tuberosidad es comparativamente
menos saliente. En algunos de los esparasodontes
comparados (e.g., Thylacosmilus 'y Sipalocyon
Ameghino) la faceta sustentacular se contintia sobre
la tuberosidad astragaloplantar media. El surco as-
tragalar en P. argentinus es amplio y poco profundo;
sobre él abren pequenos foramenes vasculares. El ca-
nal astragalar abre en la superficie posterior de la fa-
ceta astragalotibial, sobre un surco horizontal, tal co-
mo fue sefialado por Ameghino (1904b, 1906). La pre-
sencia del canal astragalar varfa en los distintos taxo-
nes (Horovitz, 2000). Entre los esparasodontes esta
presente en Sipalocyon, mientras que, a juzgar por la
evidencia disponible, estarfa ausente en Thyla-
cosmilus.

Medidas. Largo anteroposterior: 25,3 mm; ancho de la tréclea: 13,5
mm; ancho de la cabeza: 14,4 mm.

Calcaneo (figuras 2.B y 4). El taber estd comprimido
lateromedialmente; el borde medial es mas promi-
nente que el lateral y el surco posterior para el mus-
culo gastrocnemius estd suavemente marcado. La fa-
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ceta calcaneoastragalar se ubica en la mitad del hue-
so; es convexa, anteroposteriormente elongada y se
expone dorsomedialmente; en los esparasodontes es
de aspecto cuadrangular, dispuesta transversalmente
al eje anteroposterior del hueso y expuesta dorsal-
mente. No se observa la faceta calcaneofibular en P.
argentinus; por el contrario, en los esparasodontes es-
ta faceta se ubica lateral a la faceta calcaneoastraga-
lar. La faceta sustentacular en P. argentinus es de as-
pecto circular; su extremo posterior se encuentra a la
altura del borde anterior de la faceta calcaneoastra-
galar y anteriormente estd separada de la faceta cal-
caneocuboidal; en los esparasodontes en cambio, la
faceta sustentacular es mas amplia, extendiéndose
desde un punto medio de la faceta calcaneoastragalar
hasta la faceta calcaneocuboidal anteriormente. El
surco calcaneal en P. argentinus, el cual separa la fa-
ceta sustentacular de la calcaneoastragalar, es poco
profundo. La faceta calcaneocuboidal en P. argentinus
resulta casi plana y estd expuesta distomedialmente
(en Procyon se encuentra directamente sobre la cara
distal); en los esparasodontes la faceta calcaneocu-
boidal es relativamente mds céncava y al igual que en
P. argentinus, expuesta distomedialmente. El tubércu-
lo fibular en P. argentinus es robusto y se extiende
posteriormente a modo de cresta hasta contactar dor-
salmente con la faceta calcaneoastragalar. Por el con-
trario, en los taxones confrontados (tanto prociéni-
dos como esparasodontes) existe una muesca entre
ambas estructuras. En P. argentinus, sobre la superfi-
cie medial de la faceta sustentacular se observa un
surco profundo para la insercién del ligamento calca-
neonavicular (Szalay, 1994). El tubérculo plantar an-
terior esta bien desarrollado, con una superficie pla-
na sobre el extremo distal, posiblemente para la in-
sercién del ligamento calcaneocuboidal; en los espa-
rasodontes este tubérculo es de menor desarrollo. En
la vista plantar del calcaneo de P. argentinus, sobre el
borde lateral del tallo sustentacular se desarrolla un
surco para el pasaje del tendén del musculo flexor
(digitorum) fibular (Szalay, 1977), surco no evidente
en los esparasodontes.

Figura 4. Comparacién del calcaneo en vista dorsal y plantar de:
/ comparison of the calcaneum in dorsal and plantar views: A,
Parahyaenodon argentinus Ameghino (MACN-Pv 8073); B,
Arctodictis sinclairi Marshall (MLP-Pv 85-VII-3-1); C, Sipalocyon
gracilis Ameghino (modificado de Szalay, 1994 / after Szalay,
1994); D, Procyon cancrivorous Cuvier (MACN-Ac 32-142). Los
ejemplares no estdn en escala / the specimens are not at the same sca-
le. Abreviaturas / abbreviations: facetas articulares / articular fa-
cets: CaA; faceta calcaneoastragalar / calcaneoastragalar facet;
CaCu, faceta calcaneocuboidal / calcaneocuboid facet; CaFi, faceta
calcaneofibular / calcaneofibular facet; SU, faceta sustentacular /
sustentacular facet. Detalles morfolégicos / morphological details: at,
tubérculo plantar anterior / anterior plantar tuberosity; sc, surco
calcaneal / calcaneal groove; st, tallo sustentacular / sustentacum ta-
li; tc, tuber calcaneal / tuber calcis; tf, tubérculo fibular /fibular bu-
berosity.
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Medidas. Largo anteroposterior: 42,6 mm; ancho méximo latero-
medial: 19,7 mm; longitud del taber calcaneo: 26,5 mm; altura del
taber calcaneo: 14,3 mm.

Los restantes elementos del pie de P. argentinus
también difieren sustancialmente de aquellos de los
esparasodontes. En el navicular de P. argentinus la fa-
ceta astragalonavicular es plana y subcircular, mien-
tras que en los esparasodontes esta faceta es marca-
damente céncava y en forma de medialuna. El ecto-
cuneiforme en P. argentinus presenta proximalmente
s6lo una faceta para la articulaciéon con el navicular;
en los espasasodontes comparados, por el contrario
existen dos superficies para la articulacién con el cu-
boides y el navicular. Los metatarsianos de P. argen-
tinus son relativamente mds largos y gréciles que en
los esparasodontes, con la superficie medial proxi-
mal algo més céncava y con la quilla media plantar
mas marcada; de la misma manera, las falanges un-
guales de P. argentinus son relativamente mas gréci-
les y sin un surco en el apice, rasgo presente en algu-
nos borieninos (e.g. Borhyaena y Arctodictis).

El pie de P. argentinus es muy similar al de Procyon
difiriendo de éste en algunos detalles anatémicos me-
nores: (1) el desarrollo relativo del tubérculo plantar
en el ectocuneiforme y navicular (mas grande en
Procyon); (2) la morfologia de las superficies articula-
res (por ejemplo, la faceta para el navicular del ecto-
cuneiforme es triangular en P. argentinus y rectangu-
lar en Procyon; la faceta para el metatarsiano I en el en-
tocuneiforme es mas concava en Parahyaenodon); (3)
los metdapodos y las falanges son comparativamente
mas cortos y mas robustos en Parahyaenodon que en
Procyon, (4) los tubérculos de los extensores estan mas
marcados en Parahyaenodon, (5) la carilla articular pro-
ximal del metatasiano I se ubica en este tltimo en el
plano sagital, mientras que en Procyon es oblicua; fi-
nalmente, (6) sobre la cara anterior de la diéfisis del
metatarsiano V existe una cresta en Parahyaenodon, la
que esta ausente en Procyon.

Las dos vértebras caudales posteriores y el frag-
mento de isquion izquierdo (figuras 1.J-K) no apor-
tan caracteres significativos para la determinacion ta-
xondémica del ejemplar. Sin embargo, cabe destacar
que las vértebras son, a diferencia de las de los espa-
rasodontes, relativamente mas elongadas y con los
bordes laterales rectos. El isquion, por su parte, pre-
senta una cresta dorsal similar a la de los prociéni-
dos, cresta que esta ausente en los esparasodontes.

Resultados

Si bien Ameghino establecié afinidades de P. ar-
gentinus con los Creodonta, son revisores posteriores
lo ubican entre los metaterios, sin reanalizar el mate-
rial disponible, especialmente los elementos del tar-
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so. Marshall (1978) infiere relaciones filogenéticas en-
tre P. argentinus y los borieninos basdndose exclusi-
vamente en rasgos de la denticién. Si bien ésta pre-
senta varias diferencias con aquélla de los borieninos,
son los elementos tarsales los que muestran mas cla-
ramente las afinidades de Parahyaenodon, esta vez no
con metaterios sino con euterios.

La orientacién de la faceta astragalofibular del as-
tragalo a 90° de la faceta astragalotibial lateral y la ca-
beza astragalar bien diferenciada del cuello represen-
tan sinapomorfias de Eutheria (Horovitz, 2000). Otro
rasgo como la faceta astragalotibial en forma de po-
lea resulta frecuente en euterios; dicha morfologia
fue adquirida independientemente en placentarios y
en algunos grupos de marsupiales australianos (e.g.,
algunos macropédidos, vombatiformes y dasyuro-
morfos; véase Horovitz, 2000). Otro carécter sinapo-
morfico del tarso de Carnivora y Creodonta observa-
do en Parahyaenodon es la presencia del borde medial
de la tréclea en forma de cresta (Wyss y Flynn, 1993).
Entre los euterios, los restos dentarios de P. argenti-
nus sugieren afinidades con los Carnivora, en parti-
cular por el desarrollo de los caninos. Entre estos ul-
timos, el tamario y morfologia de los elementos den-
tarios se asemejan mas a aquellos de los Procyonidae
(grupo Cyonasua).

En definitiva, los resultados de nuestro analisis
permiten reasignar el material tipo (y tnico ejemplar
conocido) de Parahyaenodon argentinus a los Eutheria.
En segundo lugar, la morfologia dentaria preservada
en este ejemplar es claramente compatible con su
asignacioén a los Carnivora Procyonidae, en concor-
dancia con el registro f6sil conocido de este taxén.

Discusion

Los primeros Carnivora sudamericanos y el caso de
Tetraprothomo Ameghino

Los primeros registros de Carnivora en América
del Sur corresponden a prociénidos, cuyos restos
mas antiguos provienen del Mioceno Tardio (Edad
Huayqueriense; Linares, 1981; véase el cuadro 1).
Actualmente se reconocen dos géneros validos para
el Terciario sudamericano: Cyonasua y Chapalmalania
Ameghino. Las especies de Cyonasua son de mediano
tamafio y se registran desde tiempos huayquerienses
hasta ensenadenses (Berman, 1994). Por el contrario,
las especies de Chapalmalania son de tamafio conside-
rablemente mayor, mds robustas y de aspecto similar
al de un oso. Sus restos son conocidos al menos para
las Edades Chapalmalalense y Marplatense (Berman,
1994).

Entre los Procyonidae, Parahyaenodon podria re-
sultar un sinénimo junior de Cyonasua. El tamafio de
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Cuadro 1. El cuadro muestra los tltimos registros de Sparassodonta (se excluyen a los Proborhyaenidae por ser exclusivos del
Paledgeno, y a los Hondadelphidae por ser una familia monoespecifica del Mioceno Tardio de Colombia), de Didelphimorphia carni-
voros y el arribo de los Carnivora inmigrantes. A la izquierda del cuadro se representa la "hipétesis de desplazamiento competitivo",
donde los tltimos Sparassodonta coexisten con los primeros Carnivora. A la derecha se distinguen los grupos de metaterios carnivoros
(Sparassodonta y Didelphimorphia), y en el extremo derecho, los primeros registros de los Carnivora inmigrantes. De este modo se de-
duce que el lapso que media entre los tltimos metaterios carnivoros nativos y el arribo de los supuestos equivalentes ecolégicos eute-
rios es considerable en cada uno de los casos. El grosor de la linea en negro representa el ntimero de géneros para cada Piso/Edad / The
table shows the last record of the Sparassodonta (being excluded the Proborhyaenidae registered in the Paleogene, and the Hondadelphidae, a monos-
pecific family from the Late Miocene of Colombia), the carnivorous Didelphimorphia, and the arrival of the immigrant Carnivora. The left part of the
table represents the "competitive displacement hypothesis" where the last Sparassodonta are found together with the first Carnivora. The right part
of the table shows the different groups of carnivorous metatherians (Sparassodonta and Didelphimorphia), and in the right most portion, the first re-
cord of the Carnivora immigrants are shown. Therefore, the time between the last native carnivorous metatherian and the arrival of the inferred eco-
logical counterparts is considerable in each case. The width of the black line represents the number of genera in each Stage/Age.
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aquél se corresponde con el de las especies de este tl-
timo y la morfologia dentaria y tarsal muestran coin-
cidencias. Sin embargo, preferimos no innovar en la
taxonomia de Parahyaenodon argentinus hasta tanto
no se realice una revisién de todos los materiales y
especies asignables al grupo Cyonasua (véase Linares,
1981; Berman, 1994).

En sintesis, los prociénidos hasta ahora conocidos
para la Edad Montehermosense son Cyonasua clausa
Ameghino, Parahyaenodon argentinus y Tetraprothomo
argentinus Ameghino. Este tltimo se conoce sélo por
su material tipo, un fémur originalmente descripto
por Ameghino (1908) como perteneciente a un homi-
nido ancestral al género Homo Linnaeus. Su posicién
sistemadtica fue discutida por varios autores, habién-
doselo considerado alternativamente como un Felidae
(Hrdlicka, 1912), un Creodonta (Rovereto, 1914) o un
Procyonidae (Bordas, 1942). Esta tdltima asignacion
fue posteriormente discutida por Kraglievich y Reig
(1954) y Kraglievich y Olazabal (1959), quienes resal-
taron la falta de comparaciones entre este material y
elementos homologos de los esparasodontes. De este
modo, los autores implicitamente sugieren la posibili-
dad de que el tipo y tnico ejemplar conocido de
Tetraprothomo argentinus pudiera pertenecer a un
Sparassodonta de Edad Montehermosense. Elucidada
ya la identidad de Parahyaenodon argentinus,
Tetraprothomo seria entonces, eventualmente, el tltimo
registro conocido de un Borhyaeninae. Por este moti-
vo hemos comparado el fémur de T. argentinus con el
de prociénidos: Cyonasua, Procyon y el fémur de un
prociénido indeterminado de la Formacién
Chapadmalal (MACN-Pv 6237), asi como también con
los esparasodontes Borhyaena y Thylacosmilus (e.g.,
Sinclair, 1906 y Riggs, 1934), a los efectos de determi-
nar sus afinidades taxonémicas.

El fémur de T. argentinus comparte con los procié-
nidos los siguientes caracteres: (1) el trocanter menor
forma un tubérculo (en los esparasodontes forma
una cresta); (2) la epifisis distal es anteroposterior-
mente gruesa (mas comprimida en los esparasodon-
tes); y (3) el surco patelar y la fosa intercondilar son
profundas (en los esparasodontes son mas planos). Si
bien estos rasgos podrian no ser sinapomorfias diag-
nosticas de los prociénidos, sino caracteres derivados
entre los euterios, resulta evidente que no correspon-
den a un esparasodonte. De acuerdo con las similitu-
des ya sefialadas con los prociénidos comparados,
preferimos mantener la asignaciéon taxonémica pro-
puesta por Bordas (1942) y considerar a T. argentinus
como un Procyonidae.

Los ultimos Sparassodonta

Como consecuencia de la reasignacién taxonémi-
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ca de Parahyaenodon argentinus a los Procyonidae, el
biocrén de la subfamilia Borhyaeninae se extiende
hasta el Mioceno Tardio (Edad Huayqueriense). De
niveles de esta edad proceden restos muy fragmenta-
rios asignables a los Borhyaeninae Eutemnodus y cf.
Borhyaena (Marshall, 1978).

Eutemnodus americanus fue reconocido por
Bravard en 1850 (fide Bravard, 1858) sobre la base de
un M?2 derecho aislado incompleto (MACN-Pv 4975;
figura 5.A); el autor sefala asimismo la existencia de
algunos fragmentos del esqueleto para este mismo
ejemplar (Bravard, 1858), elementos no ubicados en
las colecciones del MACN al momento de esta revi-
sion. E. americanus procede de la Formaciéon Entre
Rios (Mioceno Tardio, Edad Huayqueriense) de la
provincia de Entre Rios. Su compleja historia taxono-
mica fue resumida por Patterson (1934). Ademas del
tipo han sido asignados a esta especie otros dos es-
pecimenes (Burmeister, 1885, 1891): MACN-Pv 3990,
un M?2 6 M?3 izquierdo fragmentario (figura 5.B) y
MACN-Pv 3991, un M?4 izquierdo muy deteriorado
(figura 5.C). Un analisis de estos ejemplares nos lleva
a considerar con dudas a E. americanus como un
Borhyaeninae debido al cardcter fragmentario del
material disponible. Marshall (1978) reconoce otras
dos posibles especies: E. (?) acutidens Rovereto y E. (?)
propampina Burmeister. El tipo de Eutemnodus (?) acu-
tidens (= Acrohyaenodon acutidens Rovereto, 1914;
MACN-Pv 2932, figura 5.D) proviene de Andalgald,
provincia de Catamarca y pareciera corresponder en
realidad a un tilacosmilido: el fragmento preservado
de la rama mandibular izquierda es bajo, por detras
del trigénido del M4 persiste una pequena ctspide
(sin otro vestigio de talénido), y la corona esta relati-
vamente bien comprimida en sentido lateral. Por otra
parte, el iinico ejemplar adicional referido a esta es-
pecie por Marshall (1978; FMNH 14407), proveniente
de Puerta del Corral Quemado, provincia de
Catamarca, pareciera corresponder mas bien a un
protilacinino que a un borienino. El M4 presenta un
pequefio talénido, estructura que es vestigial o au-
sente en los Borhyaeninae. Finalmente, el tipo y tni-
co ejemplar referido a Eutemmnodus(?) propampina
(="Felis” propampina Burmeister, 1885; véase
Marshall, 1978), MACN-Pv 2495 (figura 5.E), consis-
te en una rama mandibular izquierda edéntula, aisla-
da y fragmentaria proveniente de capas “mesopota-
mienses” (Formacién Entre Rios, Edad Huay-
queriense, Mioceno Tardio; véase Cione et al., 2000).
Soélo conserva los alvéolos de los tltimos tres mola-
res, los que son de dimensiones semejantes. A juzgar
por la ubicacién del altimo alvéolo, muy préximo al
proceso coronoides, podria tratarse de un individuo
subadulto. La rama mandibular es baja, gracil, con
un engrosamiento en el margen lateral a la altura del
alvéolo posterior del antetltimo molar y del altimo
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molar; por el contrario, la cara medial de la rama
mandibular es plana. La presencia de la porcién mas
anterior del proceso angular estaria indicando una
afinidad metateria, tal como fuera interpretado por
Marshall (1978). No obstante, la gracilidad de la rama
mandibular y el tamafio similar de los alvéolos del
altimo molar, son rasgos que recuerdan mas a los
“Prothylacyninae” que a los Borhyaeninae.

En sintesis, Eutemnodus americanus es aqui referi-
do a ?Borhyaeninae, mientras que los restantes ejem-
plares asignados previamente y de manera tentativa
a Eutemnodus podrian corresponder a la familia
Thylacosmilidae y/o a la subfamilia “Prothyla-
cyninae”.

Por tltimo, del Huayqueriense de la provincia de
Entre Rios (Formacién Entre Rios) fue colectado un
fragmento mandibular izquierdo con el M2 completo
(MACN-Pv 13207; figura 5.F) tentativamente referi-
do a Borhyaena sp. (Marshall, 1978). Nuestra revision
del ejemplar apoya su asignacion a los Borhyaeninae;
su tamafio y morfologia recuerda aquella de las es-
pecies de Borhyaena, si bien entendemos necesaria
una revisién de la taxonomia del género a los efectos
de precisar la asignacién de este ejemplar.

En conclusion, el biocrén de los Borhyaeninae se
extiende, a juzgar por el registro f6sil conocido, has-
ta el Mioceno Tardio, Edad Huayqueriense. Si bien E.
americanus es solo tentativamente referido a esta sub-
familia, el ejemplar MACN-Pv 13207, sea o no asig-
nable a Borhyaena, es indudablemente referible a los
Borhyaeninae.

Por otra parte, los tltimos registros de los
“Prothylacyninae” datan del Huayqueriense de
Entre Rios con el género Stylocynus Mercerat (e.g.,
Marshall, 1979, 1982). Con esto se destaca que, a par-
tir de los datos del registro fosil disponible, el bio-
crén de la familia Borhyaenidae se extiende hasta la
Edad Huayqueriense. Por su parte, los Hathlia-
cynidae se registran hasta la Edad Montehermosense
con los géneros Notocynus Mercerat y Borhyaenidium
Pascual y Bocchino (e.g., Marshall, 1981b, 1982),
mientras que los Thylacosmilidae lo hacen hasta la
Edad Chapadmalalense, con el género Thylacosmilus
(= Achlysictis; Goin y Pascual, 1987; Goin, 1995; véase
también el Apéndice 1).

Sobre los supuestos “desplazamientos competitivos”
entre carnivoros Metatheria y Eutheria

Las similitudes morfolégicas compartidas entre
carnivoros euterios y metaterios condujo a varios au-
tores a considerarlos como ejemplos clasicos de con-
vergencia evolutiva (e.g., Simpson, 1949, 1971, 1980).
Pares ecoldégicos fueron mencionados entre los
Thylacosmilidae y los Felidae Machairodontinae; los
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Hathliacynidae y los Mustelidae y/o Canidae; los
Borhyaeninae y los Canidae y/o Felidae; por dltimo,
los “Prothylacyninae” con los Procyonidae y/o
Ursidae (Marshall, 1976, 1977, 1978, 1979). El recono-
cimiento de dichos pares ecolégicos obliga a analizar
el lapso de coexistencia temporal y espacial de ambos
grupos taxonémicos: “when ecological vicars met, one or
the other generally became extinct” (Simpson, 1950:
397). La idea de un desplazamiento competitivo en-
tre los carnivoros metaterios nativos sudamericanos
y euterios inmigrantes norteamericanos parece haber
predominado al menos hasta principios de la década
del '80 (e.g., Simpson, 1950, 1969, 1971, 1980;
Patterson y Pascual, 1972: 291-292) y mantenido por
algunos autores recientemente (e.g., Werdelin, 1987).
Al respecto, Patterson y Pascual (1972) senalan:
“Direct competition there was, but mainly within one
adaptive zone, the carnivore. The borhyaenid marsupials
disappear at the end of the Montehermosan time, displaced
by placental carnivores (...). Every one of the five families
of carnivores reached South America to the complete dis-
comfiture of their southern vicars”. Sin embargo, varios
autores recientemente criticaron las hipétesis de des-
plazamientos competitivos dado que: 1) no se pue-
den explicar los importantes lapsos temporales que
median entre la extincién de los distintos grupos de
metaterios carnivoros y la aparicién de los carnivoros
placentarios; 2) no explican la declinacién gradual de
todas las familias de Sparassodonta en tiempos pre-
vios al arribo de los placentarios y, finalmente, 3) en
muchos casos la semejanza morfolégica entre carni-
voros metaterios y euterios es sélo superficial; por lo
tanto, el establecimiento de pares ecolégicos debiera
evaluarse con mayor cautela (Marshall 1977, 1978;
Bond, 1986; Pascual y Bond, 1986; Goin, 1989; 1995;
Ortiz Jaureguizar, 1989, 2001; Marshall y Cifelli, 1990;
Alberdi et al., 1993).

En una primera y general aproximacién, el regis-
tro fésil de Carnivora y Sparassodonta en el Mio-
Plioceno sudamericano pareciera sustentar la idea de
un desplazamiento competitivo (sensu Krause, 1986):
la extincién del dltimo de los Sparassodonta (los
Thylacosmilidae) se produjo hacia el Chapad-
malalense Tardio (Kraglievich, 1960; Marshall, 1977;
Goin y Pascual, 1987) mientras que la aparicién de
los primeros Carnivora data del Huayqueriense
(Patterson y Pascual, 1972; Linares, 1981; Bond, 1986;
cuadro 1). Segtin este panorama, en donde ambos
grupos taxonémicos coexisten evidenciandose una
disminucién en la riqueza especifica de los
Sparassodonta contra un aumento en los Carnivora,
podria argumentarse un fenémeno de competencia.
Sin embargo, cuando se analiza cada grupo de
Metatheria y Eutheria en sus distintos subgrupos de
postulada equivalencia ecolégica se resalta la debili-
dad de tal argumento: en la mayoria de los casos, es-
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Figura 5. Eutemnodus americanus Bravard y Pommel: A, MACN-Pv 4975, un M?2 derecho en vistas oclusal (arriba) y posterolingual
(abajo) / a right M?2 in oclussal and posterolingual views; B, MACN-Pv 3990, un M?2 6 M?3 izquierdo en vistas oclusal (arriba) y lingual
(abajo) / a left M?2 or M?3 in oclussal and lingual views; C, MACN-Pv 3991, un M?4 izquierdo en vistas oclusal y posterior / a left M?4 in
oclussal and posterior views. E. (?) acutidens Rovereto: D, MACN-Pv 2932, fragmento mandibular izquierdo con un M4 en vista labial (arri-
ba) y lingual (abajo) / left mandibular fragment with a M4 in labial and lingual views. E.(?) propampina Burmeister: E, MACN-Pv 2495, frag-
mento mandibular izquierdo en vistas oclusal (arriba), labial (al medio) y lingual (abajo) / left mandibular fragment in oclussal, labial and
lingual views. cf. Borhyaena: F, MACN-Pv 13207, fragmento mandibular izquierdo con un M2 en vista labial / left mandibular fragment
with a M2 in oclussal view. La escala representa 10 mm / scale bar represents 10 mm.

tos subgrupos no coexisten entre si. El lapso tempo-
ral que media entre (1) la desapariciéon de los
Thylacosmilidae y el primer registro de un Felidae
Machairodontinae (e.g., Smilodon Lund, Edad
Ensenadense, Pascual et al., 1996; Cione y Tonni,
2001) es no menor al millén y medio de afios; (2) el
altimo registro de Hathliacynidae y el primer

Mustelidae (e.g., Conepatus Gray y Galictis Bell; Edad
Vorohuense, Pascual et al., 1996; Cione y Tonni, 2001)
y Canidae (e.g., Protocyon Giebel y Pseudalopex
Burmeister; Edad Vorohuense, Berta, 1987; Cione y
Tonni, 2001) es de alrededor de un millén de afios; (3)
la desaparicién del tltimo Borhyaeninae y el primer
registro de Canidae (véase mds arriba) oscila entre
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cuatro millones de afios, mientras que con el primer
registro de un Felidae Felinae (e.g., Felis Linnaeus,
Edad Ensenadense, Pascual et al., 1996; Cione y
Tonni, 2001) es algo més de cinco millones de afios.
Por su parte, los “Prothylacyninae” han sido equipa-
rados con los Procyonidae y/o Ursidae por presentar
una morfologia molar que sugiere habitos alimenta-
rios mas omnivoros que otros representantes del gru-
po (Marshall, 1977, 1978, 1979). El lapso temporal que
media entre los dltimos protilacininos més decidida-
mente omnivoros (i.e.,, Stylocynus paranensis, Mar-
shall, 1977, 1978, 1979) y el registro de los primeros
Ursidae (e.g., Arctotherium Burmeister, Edad
Ensenadense, Cione y Tonni, 2001; Soibelzon, 2004)
es de algo mas de cinco millones de afios. Por dltimo,
los “Prothylacyninae” y Procyonidae sélo coexisten
durante el Huayqueriense en América del Sur; de es-
te modo, si se acepta una relaciéon ecolégica entre am-
bos grupos, un desplazamiento competitivo podria
haber ocurrido sé6lo entre ellos durante el Mioceno
Tardjio.

En resumen, aun aceptando la existencia de los
pares ecolégicos propuestos entre carnivoros metate-
rios y euterios, la evidencia empirica no apoya la hi-
potesis de que desplazamientos competitivos causa-
ron la extincién de la mayoria de los grupos de me-
taterios carnivoros sudamericanos. Por lo tanto, la re-
lacién entre carnivoros euterios y metaterios en
América del Sur debiera considerarse como un fené-
meno de reemplazo oportunista (sensu Krause, 1986),
donde los euterios carnivoros ocuparon la zona
adaptativa de los metaterios esparasodontes.

Por ultimo, cabe destacar que las equivalencias
ecolégicas propuestas entre carnivoros euterios y
metaterios son en muchos casos sé6lo superficiales
(Goin, 1989; 1995; Ortiz Jaureguizar, 1989). De no
aceptarse dichas equivalencias ecolégicas resulta in-
cluso inadecuado evaluar la extincién de los
Sparassodonta como producto de un desplazamiento
competitivo. Por ejemplo, algunos Borhyaeninae
muestran una morfologia molar que sugiere habitos
osifragos (Goin, 1995; Forasiepi et al., 2004), propios
de una actividad carrofiera, con lo cual podria postu-
larse una posible, aunque superficial, equivalencia
ecolégica con los Hyaenidae. No obstante, no existie-
ron ni existen Hyaenidae en América del Sur, por lo
que parece més razonable postular que la zona adap-
tativa propia de los borieninos osifragos desaparecié
con ellos.

Extincion de los ultimos Borhyaeninae

Sobre la extincién de los dltimos Sparassodonta se
han considerado también posturas alternativas al
modelo de desplazamiento competitivo entre meta-
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terios y euterios carnivoros. Con respecto a los
Hathliacynidae, Goin (1989) postuld la existencia de
un “endo-reemplazo” (desplazamiento competitivo
por parte de los propios metaterios; (véase también
Marshall, 1977, 1978, 1982; Pascual y Bond, 1986;
Ortiz Jaureguizar, 1989, 2001; Alberdi et al., 1995;
Pascual et al., 1996). Varios linajes de Didelphi-
morphia (Didelphidae y Sparassocynidae) desarro-
llaron claras adaptaciones carnivoras durante el lap-
so Mioceno Tardio-Plioceno (Goin, 1991, 1995; Goin y
Pardifias, 1996), los cuales posiblemente hayan in-
fluenciado en forma directa en la declinacién y pos-
terior extincién de los Hathliacynidae, ocupando en
lo sucesivo zonas adaptativas similares (cuadro 1).

Con respecto a los Borhyaeninae, sin embargo, po-
cos argumentos sdlidos son conocidos en relaciéon a las
posibles causas de su declinacién y extinciéon. Algunos
autores (Marshall, 1977, 1978, 1982; Reig, 1981;
Marshall y Cifelli, 1990) han supuesto que las grandes
aves cursoriales fororracoideas habrian estado directa-
mente relacionadas con la extincion de los grandes
Borhyaenidae. Esta hipotesis, sin embargo, fue cues-
tionada por varios autores (e.g., Patterson y Pascual,
1968, 1972; Bond y Pascual, 1983) dado que aves foro-
rracoideas y metaterios esparasodontes debieron ha-
ber ocupado diferentes zonas adaptativas conforme a
sus diferencias morfoldgicas. Asimismo, en el registro
fosil se observa un extenso lapso temporal (desde la
Edad Itaboraiense, momento en que se registran por
primera vez los Phororhacoidea, Alvarenga y Hofling,
2003; hasta la Edad Huayqueriense, momento en que
desaparecen del registro los Borhyaeninae; véase mas
arriba) y geogréfico en el cual ambos grupos coexisten,
y un sincronismo en el acmé (Edad Santacrucense,
Tonni, 1980, Pascual y Bond, 1986; Alberdi et al., 1993)
por lo cual resulta altamente cuestionable postular a
los fororracoideos como la causa de extincion de los
grandes boriénidos.

Una propuesta alternativa sefiala que la extincién
de los altimos Borhyaeninae podria estar relacionada
con los cambios ambientales y consecuentes recam-
bios faunisticos acontecidos en América del Sur du-
rante el Mioceno Tardio-Plioceno en relacién al le-
vantamiento de la Cordillera de los Andes (Pascual y
Odreman Rivas, 1971; Patterson y Pascual, 1972;
Pascual et al., 1985, 1996; Ortiz Jaureguizar, 1998,
2001; Marshall y Cifelli, 1990; Pascual y Ortiz
Jaureguizar, 1990; Alberdi et al., 1995). Es probable
que al igual que otros componentes del subciclo fau-
nistico Pansantacruciano (sensu Ortiz Jaureguizar,
1986; Pascual y Ortiz Jaureguizar, 1990) los Borhyae-
ninae se extingan de las latitudes australes para el
Mioceno Tardio, manteniéndose s6lo de manera re-
lictual en regiones extrapatagonicas al menos hasta el
Huayqueriense (e.g., provincia de Entre Rios,
Formacién Entre Rios).
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Conclusiones

El ejemplar tipo de Parahyaenodon argentinus no
corresponde a un Metatheria sino a un Eutheria asig-
nable a los prociénidos (Carnivora, Procyonidae); en-
tre los representantes de esta familia muestra mayo-
res similitudes con los integrantes del “grupo”
Cyonasua.

El fémur de Tetraprothomo argentinus también per-
tenece a un Procyonidae, tal como fue sugerido pre-
viamente por Bordas (1942).

Los ultimos borieninos conocidos (Metatheria,
Borhyaenidae, Borhyaeninae) datan del Huay-
queriense (Mioceno Tardio). El mas moderno repre-
sentante de este grupo es el ejemplar MACN-Pv
13207, el cual, sea o no asignable a Borhyaena, es in-
dudablemente referible a los Borhyaeninae. Por su
parte, Eutemnodus americanus es referido aqui sélo
tentativamente a esta subfamilia.

La evidencia disponible sugiere que el modelo de
“desplazamientos competitivos” entre los metaterios
esparasodontes y los euterios carnivoros debe ser to-
mado con cautela para explicar las causas de la extin-
cién de los primeros. Para el caso particular de los
Borhyaeninae, y como consecuencia de la reasignacion
de Parahyaenodon argentinus -y, por lo tanto, de la re-
traccion temporal del biocrén de este grupo-, este mo-
delo resulta inaplicable, debiéndose buscar entonces
otras causas alternativas para explicar su extincién.
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Lista de los especimenes comparados en este trabajo / list of the specimens compared in this paper.

N° Coleccién Especie Materiales Localidad y estratigrafia Observaciones
MACN-Ma 32-254 Procyon cancrivorous Esqueleto completo Jujuy
MLP-Zv 1.1X.00.63 Procyon cancrivorous Esqueleto completo Chaco
. Calco de fragmento de Huayqueriense,
MACN-A 1433 Cyonasua argentina mandibula Parand, Entre Rios
. Calco de fragmento de Huayqueriense,
MACN-A 1434 Cyonasua argentina mandibula Parand, Entre Rios
MACN-Py 2352 Cyonasua sp. Astragalo, calcdneo y una Huayqueriense, Catalogado como
falange Catamarca Amphinasua sp.
Craneo y postcraneo Huayqueriense, Catalogado como

MACN-Pv 6229

Cyonasua sp.

Amphinasua

incompleto Pampa Central prebrevirrostris
MACN-Pv 6688 Cyonasua sp. Craneo Hugztcitrls;ﬁgse, C:til;}%zgizzzlo
MACN-Pv 8209 Cyonasua sp. Fragmentos craneanos y Huayqueriense, Amphinasua longirostris
postcraneanos Catamarca
Chapadmalalense, Catalogado como

MLP-Pv 34-VI-20-6

Cyonasua sp.

Créaneo y mandibula

Miramar, Bs. As.

Pachynasua lutaria

Montehermosense, Monte

Catalogado como

MACN-Pv 7955 Cyonasua clausa Mandibula Hermoso, Bs. As. Pachynasua clausa
MACN-Pv 6237 Procyonidae indet. Fémur Chgpadmalalense,

Miramar, Bs. As.
MACN-Pv 4339 Tetraprothomo argentinus Fémur Montehermosense, Monte

Hermoso, Bs. As.

MACN-Pv 4975

Eutemnodus americanus

M?2 incompleto

Huayqueriense,
Parand, Entre Rios

Tipo de Eutemnodus
americanus, asignado con
dudas a Borhyaeninae en

este
trabajo

Asignado con dudas a

MACN-Pv 3990 Eutemnodus americanus M?3 Hua;}zquerlense}z, Borhyaeninae en este tra-
Parand, Entre Rios .
bajo
Posiblemente asociado al
Huavaueriense MACN-PV 3990, asigna-
MACN-Pv 3991 Eutemnodus americanus M4 A ! do con dudas a

Parana, Entre Rios

Borhyaeninae en este
trabajo

MACN-Pv 2495

Eutemnodus (?) propampina

Fragmento mandibular

Huayqueriense,
Paranéa, Entre Rios

Tipo de Felis propampina,
asignado a
"Prothylacyninae" indet.
en este trabajo

MACN-A 2932

Eutemnodus (?) acutidens

Fragmento mandibular

Huayqueriense,
Andalgald, Catamarca

Tipo de Acrohyaenodon
acutidens, asignado a
Thylacosmilidae indet.
en este trabajo

FMNH 14407

Eutemnodus (?) acutidens

Fragmento mandibular

Huayqueriense, Puerta de
Corral Quemado,
Catamarca

Asignado a
"Prothylacyninae" indet.
en este trabajo

MACN-Pv 13207

cf. Borhyaena

Fragmento mandibular

Huayqueriense,
Parana, Entre Rios
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MACN-A 52-367

cf. Pharsophorus

Canino y astragalo Deseadense, Santa Cruz

Catalogado como
Pharsophorus lacerans

MACN-Pv 6203-6265

Borhyena tuberata

Fragmentos craneanos y ~ Santacrucense, La Cueva,
postcraneanos asociados Santa Cruz

MLP-Pv: 85-VII-3-1

Artodictis sinclairi

Esqueleto parcialmente
completo

Colhuehuapense, Gran
Barranca, Chubut

MACN-Pv 13207

cf. Borhyaena

Huayqueriense,

Fragmento mandibular Parand, Entre Rios

MACN-A 10994

Borhyaenidae indet.

Santacrucense,

Astragalo y calcaneo Santa Cruz

FMNH 14344

Thylacosmilus atrox

Huayqueriense, Puerta de
Corral Quemado,
Catamarca

Créneo y postcraneo
asociados

Achlysictis
lelongi Ameghino
corresponderia a un
sinénimo senior de

Thylacosmilus atrox (Goin

y Pascual, 1987; Goin,
1995).
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