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RESUMEN

Se compararon pardmetros angulares indicativos de la disposicién espacial de las crestas cortantes de
los molares superiores (metacristas) e inferiores (paracristidas) de algunos didelfoideos sudamericanos, con
datos conocidos sobre sus hdbitos alimentarios, Se analizaron ejemplares de las especies vivientes Didelphis
albiventrisLund, Lutreolina crassicandata(Desmarest), y Monodelphis dimidiata (W agner), asf como también
especimenes fosiles asignables a Thylatheridium cristatum Reig y Sparassocynus Mercerat . (1) Los valores
angulares de las crestas cortantes superiores (AS) e inferiores (Al) son relativamente constantes y
caracteristicos de cada una de las especies analizadas. (2) Dichos valores son mds bajos en las formas
carnivoras que en las insectivoras y omnivoras. (3) Por motivos no completamente esclarecidos, los registros
de Alm1 de los Didelphoidea estudiados muestran una llamativa variabilidad. (4) Todos los valores de Al
y AS tienden a aumentar desde los primeros hasta los tiltimos molares, si bien la amplitud de dicho aumento
depende de los distintos tipos adaptativos: es mayor en los insectivoros y menor en los camivoros y
omnivoros. (5) Se comprobé una clara asimetria bilateral en los valores de Al y AS en todos los didelfoideos
estudiados: por lo general, los Al y AS izquierdos son mayores que los derechos. (6) En los ejemplares
analizados de Monodelphis dimidiata se comprobé que los Al y AS no muestran variaciones significativas
entre machos y hembras, aunque si lo hacen (sobre todo en los Alm1) en funcién del peso de dichos
especimenes. (7) Por iiltimo, las relaciones oclusales entre las crestas cortantes superiores e inferiores de los
molares de M. dimidiata muestran un mds ajustado “efecto tijera” en los individuos adultos que en los
juveniles, lo cual parece corresponderse con cambios en los hébitos alimentarios de esta especie durante la
oniogenia -mds inseclivoros en los juveniles y mds carnivoros en los adultos-.
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ABSTRACT

SHEARING GREST ORIENTATION IN THE TRIBOSPHENIC MOLAR. ITS FUNCTIONAL
IMPLICANCES IN LIVING AND FOSSIL DIDELPHOIDEA (MARSUPIALIA). Angles indicative of the
spatial orientation of upper and lower shearing crests of several South American Didelphoidea were

(1) Museo de Ciencias Naturales de La Plata, Paseo del Bosque s/n, 1900 La Plata. Investigador CONICET; (2) Museo
de Ciencias Naturales de Mar del Plata, Plaza Espaiia, (7600) Mar del Plata
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compared. Living species included in this study were: Didelphis albiventris Lund, Lutreolina crassicaudala
(Desmarest) and Monodelphis dimidiata (Wagner). Fossil remains assigned to Thylatheridium cristatum
Reig and Sparassocynus Mercerat were also studied. (1) Angles indicating the spatial orientation of
metacristae (AS) and paracristids (AI) are relatively constant and characteristic of each of the studied species.
(2) Angles are larger in insectivore and omnivore than in camivore forms. (3) Results of Alm1 in all
Didelphoidea show anotable variability. (4) All AT and AS increase their amplitudes from first to last molars,
although these values are variable among the different adaptive tendences shown by the studied Didel phoidea:
they are larger in insectivores and smaller in carnivores and omnivores. (5) A clear bilateral assymelry was
observed in the orientation of crests: in general, left Al and AS are thanright ones. (6) The studied specimens
of Monodelphis dimidiata showed no correlation between males and females in their Al and AS, but
significant variations related to their weights. (7) Occlusal relationships between upper and lower shearing
crests of M. dimidiata show an enhanced “scissors effect” among adult specimens as compared to juveniles.
This seems to coincide with changes in the feeding habits of this species during its ontogeny -more
insectivore in juveniles and more carnivore in adults-.

INTRODUCCION

La bateria molar de las “'comadrejas” (Marsupialia, Didelphoidea) fésiles y vivientes estd constituida
por una misma estructura bésica repetida serialmente. Dicha estructura, el molar tribosfénico, probablemente
alcanzé su completo desarrollo evolutivo hacia el Cretéicico temprano, entre los mamiferos Theria de grado
Metatheria-Eutheria (Bown y Kraus, 1979). Su persistencia con pocas modificaciones en numerosas lineas
de mamiferos cenozoicos-incluyendo actuales, como todos los marsupiales sudamericanos vivientes-
prueba su extraordinario valor adaptativo. Ello esen parte debido a su cardcter generalizado y de uso miiltiple
en el tratamiento de alimentos de distintas consistencias.

El contacto oclusal entre las crestas cortantes (o “sectoriales™), las metacristas y las paracristidas
(Fig.1), constituye una -si bien muy importante- entre varias éreas de contacto de los molares tribosfénicos
superiores e inferiores durante la oclusién (véase Crompton y Hiiemae, 1969, 1970). Durante el desarrollo
de una secuencia masticatoria, los primeros ciclos masticatorios actian con los molares punzando y
moliendo sin que ocurra una verdadera intercuspidaci6n o contacto entre crestas antagénicas; la degradacion
inicial del alimento corre por cuenta de las cispides y de la accién moledora de los protoconos de los molares
superiores contra los talénidos de los inferiores. En la medida que el alimento se fracciona en tamafios cada
vez més pequefios, las relaciones intercuspidales se incrementan, permitiendo los complejos contactos
oclusivos entre las crestas de los molares antagénicos. Es en estos ciclos masticatorios donde las relaciones
de contacto entre paracristidas y metacristas -que tienen lugar durante la*fase oclusal” (Hiiemae, 1978: 365,
Tabla IT)- permiten un fraccionamiento més minucioso del alimento, provocando comunmente el desarrollo
de facetas de desgaste en sus superficies de oclusién.

Latendencia a la modificacién de la primitiva estructura molar tribosfénica ha sido registrada repetidas
veces en la historia de los marsupiales. Los cambios en el tamaiio relativo y orientacion espacial de las
metacristas y paracristidas no constituyen una excepeion, y se asocian a distintas especializaciones en los
hébitos alimentarios. El conocimiento de estas variaciones y de su significado funcional permite inferir
probables hébitos alimentarios en taxones f6siles. Sin embargo, la falta de datos sobre la variabilidad intra-
e interespecifica en las denticiones de las comadrejas f6siles y actuales limita este tipo de consideraciones,
provocando muchas veces distorsiones en el anélisis comparativo.

En este trabajo se realizé un anilisis cuantitativo preliminar sobre la disposicién espacial de las
metacristas y paracristidas de algunos Didelphoidea fésiles y vivientes. El objetivo del mismo fue comparar
dicha disposicién espacial entre didélfidos vivientes que representan distintas tendencias en sus hdbitos
alimentarios. En consecuencia, fueron examinadas las dentaduras de una serie de especimenes de Didelphis
albiventris Lund -de hébitos basicamente omnivoros-, Lutrolina crassicaudata (Desmarest) -pre-
dominantemente carnivoros-, y de Monodelphis dimidiata (Wagner) -predominantemente insectivoros-.
Por otra parte, se cotejaron los valores obtenidos en una de las especies estudiadas (M. dimidiata) con datos
cuantitativos sobre el sexo y peso de mds de un centenar de ejemplares. Por dltimo, se compararon estos
resultados con los valores obtenidos en dos taxones de Didelphoidea fésiles del Cenozoico tardio de la
Regi6n Pampeana: Thylatheridium Reig y Sparassocynus ,Mercerat. (ver Laminas 1y 11 al finaldel trabajo).
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La aplicacién de pardmetros angulares como instrumentos cuantitativos en la inferencia funcional
masticatoria no es nueva. Ya en 1953, Crusafont Pairé y Truyols Santonja definfan un médulo angular (el
fingulo =) que relacionaba entre sf la altura del protocénido con la longitud del talénido en los m1 de los
carnfvoros fisipedios. En este mismo trabajo, ambos autores (op.cit.:228) acuiiaron el término Masterometria,
*...destinadaa estaclase de expresiones ponderales del proceso de masticacién que rehiiyan las interpretaciones
subjetivas”,

Abreviaturas mas usadas,

MLP: Museo de Ciencias Naturales de La Plata; MMP: Museo Municipal de Ciencias Naturales de
MardelPlata; m1,m2, m3y md: molares inferiores; M1, M2 y M3: molares superiores; Al dngulos inferiores;
AS: dngulos superiores; X: media; §% varianza; S: desviacién standard; CV: coeficiente de variabilidad; S :
error standard; L1 y L2: limites de confianza para la media poblacional (95 %); N: tamafio de la muesira,

Sobre la nomenclatura dentaria utilizada en este trabajo, véase Goin (1991).

METODOLOGIA EMPLEADA

A los efectos de determinar la orientacién de las crestas cortantes de los didelfoideos estudiados, se
midieron dngulos que representan la posicién, en vista oclusiva, de dichas crestas en los dientes superiores
einferiores con respecto al eje dentario (Fig.1). Estos dngulos (o pardmetros goniométricos) fueron medidos
en ejemplares de Didelphis albiventris, Lutreolina crassicaudata, Monodelphis dimidiata, Thylamys
(="Marmosa" ) pusillus,y varios especimenes fésiles asignables aThylatheridium cristatumy Sparassocynus
sp. Fueron obtenidos alrededor de 2.200 valores angulares sobre un total de 194 especimenes, los cuales se
tabularon para su posterior andlisis estadistico.Se establecieron los siguientes estadisticos bésicos para cada
uno de los taxones analizados: media (X), varianza (S?), desviacién standard (S), coeficiente de variabilidad
(CV), error standard (S,) y los limites de confianza L1 y L2 para la media poblacional (o paramétrica), con
una probabilidad del 95 % (Tabla [). Parte de los resultados obtenidos se expresan graficamente en las Figs.
2y 3.Enlas Tablas II, Il y IV se expresan algunos resultados del andlisis comparativo entre los valores de
Al y AS y aquéllos conocidos sobre sexo y peso de los especimenes de Monodelphis dimidiata.

Los dngulos medidos representan la posicién, en vista oclusiva, de las crestas cortantes de los molares
superiores (M1-3, &ngulos AS) e inferiores (m1-4, 4ngulos Al) con respecto al eje dentario. Este iltimo se
representd como la linea de unién de las puntas de los metaconos (en los molares superiores) y de los
protocénidos (en los inferiores). Las crestas fueron idealizadas mediante lfneas que unen, en los molares
superiores, el metacono y el vértice posterolabial de cada uno de los M1-3 (el M4, al carecer de metacrista,
no fue considerado) y, en los molares inferiores, las ctispides del paracénido y el protocénido (ver Fig.1).
Previamente, fueron desechados del andlisis aquellos individuos que mostraban un pronunciado desgaste
en las coronas de sus molares, dado que esto no permite lacorrecta visualizacién de las ciispides bajo estudio.
Paralaobtencién de los dngulos Al'y AS fueron utilizados dos procedimientos bésicos: (a) en los ejemplares
de mayor tamafio -como aquéllosde las especies Lutreolinacrassicandatay Didelphis albiventris- se proyectd
una imagen ampliada de las series dentarias en las cuales se habfan marcado las cidspides involucradas en
los dngulos a medir. Elmarcado de las mismas se realizé con tinta blanca o negra segiin el tono claro u oscuro
de los dientes, con el fin de obtener una mejor visualizacién. Para la obtencién de una imagen ampliada de
los molares, se utilizé una cdmara fotogréfica con aditivos para macrofotografia. Las series dentarias se
dispusieron con sus caras oclusivas frente a la cdmara, y su control se realizé a través de la misma. Sobre
el plano focal se colocaron tiras de papel transparente sobre las cuales se puntearon las imdgenes marcadas
de los vértices de las ciispides. En base a la proyeccién de tales puntos se obtuvieron los dngulos Al y AS
de cada uno de los molares superiores e inferiores de los ejemplares analizados. (b) En cuanto a los
especimenes mds pequefios, como Monodelphis dimidiata y Thylamys pusillus, las observaciones fueron
realizadas por medio de una lupa binocular provista de cdmara clara, por medio de la cual se proyectaron
sobre un papel los puntos intervinientes en la elaboracién de los dngulos.

Los ejemplares medidos pertenecen a las colecciones del Museo de La Plata (Divisién Zoologia
Vertebrados y Division Paleontologia Vertebrados) y del Museo Municipal de Ciencias Naturales de Mar
del Plata.
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FIG. 1 - Representacion de los dngulos Aly AS en los molares inferiores (izquierda) y superiores (derecha) en Didelphis
albiventris. 1,2, 3 y 4: series molares m1-4 (izquierda) y M1-4 (derecha) en vista oclusal; I-I': eje dentario
inferior; S-8': eje dentario superior; Al: dnguloinferior; AS: dngulo superior; Pa: paracénido; Pr: protocénido:
Ta: 1alénido; Me: metacono; Pro: protocono.

RESULTADOS

(1) Los valores Al y AS son relativamente constantes y caracleristicos de cada una de las especies
analizadas. La orientacion de las crestas cortantes de los Didelphoidea no es de ningiin modo aleatoria, sino
que tiende a orientarse en lorno a valores promedio caracteristicos de cada uno de los taxones analizados.
Como era de esperar, los valores angulares mds bajos se corresponden con aquellos taxones de hibitos
alimentarios mas carnivoros. (Fig. 2).

(2) La mayor variabilidad en los pardmetros goniométricos se registra en los Alml.

Si se consideran los coeficientes de variabilidad exhibidos por el conjunto de las especies analizadas
se observa que, en promedio, los m1 presentan CV cercanos al 20 % (Tabla I). Por el contrario, los CV del
resto de los molares (superiores e inferiores) arrojan valores por lo general cercanos al 10 %.
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TABLA I: Estadisticas principales resultantes del andlisis de los Aly AS de Lutreolina crassicaudata, Didelphisalbiventris,
Monodelphis dimidiata, Thylamys pusillus, Sparassocynus sp.y Thylatheridium cristatum. N:nimero muestral;
X media; $*: varianza; S: desviacién standard; CV: coeficiente de variabilidad; S_: error standard; L1 y 1.2:
limites de confianza para la media poblacional (95 % de probabilidad); i: promedio de los valores angulares
izquierdos; d: promedio de los valores derechos; (*) promedios totales.

INFERIORES SUPERIORES
TAXON 1 2 3 4 1 2 3
Lutreolina
crassicandata N 27 29 29 23 35 35 36
s 305 M2 405 430 377 410 452
X {i 311 358 417 455 315 406 452
d 298 328 W2 412 379 414 454
= 19.6 175 221 23 149 167
S0 20 229 128 4.5 173 159 208
d 263 124 205 133 283 144 135
. 44 42 47 4.7 39 41
st 46 49 36 49 42 40 46
d 5.1 35 4.5 36 53 38 a7
L 129 103 109 12.5 9.4 9.0
cVie i 147 136 86 108 11 98  10.1
& N1t 107 11.5 8.8 14.0 9.1 8.1
S 092 081 078 098 079 065 0.68
Lf 324 358 421 450 93 423 466
L2 86 326 389 410 361 367 438
Didephis
albiventriy N 32 £l 37 36 41 41 42
* 414 429 450 455 432 467 505
Xii 42 433 456 468 422 458 503
d 416 426 M5 42 43 478 507
* 324 162 190 202 241 137 152
5§ { i 415 13.5 00 204 266 142 7.3
d 244 201 89 174 204 118 218
. 57 4.0 44 45 49 a7 3.9
§ 11 6.5 37 5.5 4.5 5.2 38 27
d 49 4.5 0 42 4.5 34 4.9
LI 9.4 9.7 9.9 113 7.9 7.7
cv { i 158 8.5 120 96 122 8.2 54
d 13 10.5 67 94 102 72 9.6
S 1.0 0.68 072 0715 076 057  0.60
i 434 M3 464 463 4“7 @8 517
L2 394 415 436 435 417 456 493
Monodelphis
dimidiata N 210 209 210 188 197 197 197
293 397 452 491 487 528 559
X { i 330 422 477 509 500 545 583
d 710 7.9 “o 472 3 515 552
* 819 30.2 M6 22 127 491 606
§¢ { i 415 10.5 106 165 9.0 89 116
d 4715 205 126 189 1.7 99 121
» 9.0 5.5 74 48 35 70 18
s { i 6.9 32 32 47 3.0 30 34
d 1.5 45 35 43 3.3 31 15
v 307 138 16.3 9.7 71 132 139
cv { £ 208 7.6 6.8 7.9 5.9 5.5 5.8
d 217 119 80 9.0 7.0 6.1 6.2
5 062 038 0.5 035 024 049 055
Ll 305 404 463 498 492 538 510
L2 8.1 0 M1 484 482 518 S48
Thylamys
pusillus N 19 20 20 20 20 20 20
* 327 42 49 484 439 495 549
X{i 350 423 461 503 459 512 557
d 306 382 438 465 420 479 54
§ ¢ ujg 17.1 163 199 205 149 199
5 '» 5.9 a1 40 45 45 38 44
cv *+ 180 10.1 8.9 9.2 102 76 80
g2 i 135 093 091  1.02 086 1.0
0| 355 421 8 505 460 513 570
L2 299 383 430 463 418 477 528
Sparassocynus sp, N 7 3 7 5 11 11 1
X * 243 323 355 378 368 410 466
$ * 145 214 197 169 197 392 404
5 ® 38 4.6 44 41 44 62 63
CV * 153 14.2 123 108 119 151 135
8 = 1.34 1.63 1.56  1.68 132 187 1.9
Li 78 36.2 92 421 397 451  SOB
L2 216 2.4 ats. 335 339 369 424
Thylatheridium
cristatum N 18 18 18 18 1 1 10
X * 38 86 422 435 44 98 s02
§ * 55 %4 177 130 154 85 157
e 15 5.3 42 16 39 29 39
(o) TR & 137 99 82 87 L3 [
s‘ . 1.76 125 099 084 117 087 L2
L 315 412 43 453 470 517 529
12 30,1 360 400 417 418 479 415
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(3) Los valores de Al y AS aumentan progresivamente de adelante hacia atrds. Las crestas cortantes
de los molares superiores e inferiores de todos los taxones analizados son invariablemente més “agudas” -
esto es, tienden a orientarse mas paralelamente al eje dentario- en los molares anteriores que en los
posteriores. En algunos casos -e.g., M. dimidiata, T. pusillus- las diferencias relativas entre los Al de los m1
ym?2 son las més significativas, mientras que en otros -comoL. crassicaudata- las mayores diferencias relativas
se ubican entre los Al de los m2 y m3. En la serie dentaria inferior pudo constatarse una marcada diferencia
de amplitud (XAIm4 - XAIm1)en los distintos taxones analizados, Las diferencias angulares mostradas por
el grupo de hébitos alimentarios més omnivoros -representado por D. albiventris-no llegana4®,en promedio,
mientras que aquéllos de hdbitos predominantemente insectivoros -M. dimidiata y T. pusillus- muestran
amplitudes mucho mayores, entre 15 y 20°.

y’ M2 M3 Md
90 M 90° Md a0?
Da
Da
Da
Le Le
LG
] 0 o
m 1 m 2
a0° 9060
Da
Da
" Md
Md
Lc
0 0
90° 90°
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Lc
Lc

(¢]

o]
FIG.2 - Representacion de los pardametrosangulares Al y AS en Monodelphis dimidiata, (Md), Didelphis albiveniris (Da)
y Lutreolina crassicaudata (Le). Los rangos de variabilidad a partir de las respectivas medias (representadas por

las marcas medianas a dichos rangos) fueron obtenidos mediante la ecuacién RV: X+ 8. A:molares superiores;
B: molares inferiores.
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(4) Engeneral, losvaloresde AIyAS izquierdos sonmayores que los derechos. En aquellos ejemplares
de hdbitos mds insectivoros las diferencias son muy notorias, tanto en los molares superiores como en los
inferiores, sobre todo enlos M1/m1. Enlosespecimenes de L. crassicaudatay D. albiveniris,por el contrario,
las diferencias entre los molares inferiores izquierdos y derechos son menores -aunque los primeros
presentan valores siempre mayores-, mientras que en los molares superiores los registros angulares AS
derechos son, en promedio, algo mayores que los izquierdos. (Ver tabla I).

En el caso de M. dimidiata, el gran tamarnio de la muestra, asi como los abundantes datos disponibles
sobre sexo, peso y hébitos alimentarios, permitieron un anélisis mis pormenorizado de dichos factores en
relacién con los pardmetros Al y AS.

(5) No se constataron agrupamientos preferidos en funciondel sexo de los especimenes de Monodelphis
dimidiata. En la Tabla II se muestran los resultados del anélisis comparativo entre los Alml y ASMI
izquierdos y derechos de 48 hembras y 55 machos de esta especie. Como se mencioné anteriormente, los
valores angulares de M1/m1 presentan una alta variabilidad relativa, cercana al 20 %, en oposicién al resto
de los molares superiores e inferiores. A pesar de esto, la variabilidad encontrada no parece tener relacidn
alguna con el sexo. En efecto, los valores promedio -discriminados previamente en izquierdos y derechos,
ver Tabla IV- no muestran diferencias significativas entre machos y hembras.

(6) Por el contrario, fueron encontradas llamativas diferencias en los AIml en funcién del peso de los
especimenes analizados.Los pesos conocidos de unos 87 individuos de M. dimidiata fueron divididos en tres
grupos: I- menos de 30 gramos de peso (N = 59); II- entre 30 y 60 gramos (N = 20); III- mds de 60 gramos
(N = 8). El grupo III estd compuesto casi exclusivamente por machos adultos, dado que las hembras adultas
raramente superan los 60 gramos. La Tabla III muestra que en los Alm1 se produce un importante cambio
progresivo en cada uno de los grupos, con una diferencia entre los grupos I y I1I de casi 10°, y un estadio
intermedio representado por el grupo II. Como puede apreciarse en dicha Tabla, la asimetria bilateral entre
las series dentarias derecha e izquierda se mantiene en todos los grupos. En lo que respecta a los valores de
ASM1-3, se comprobé que en los ejemplares de esta especie la amplitud registrada en cada uno de los tres
grupos discriminados es minima, mientras que en los Alm2-4 se va haciendo progresivamente menos
significativa hacia los dltimos molares que en los Alm1.

(7) Por iltimo, e intimamente relacionado con lo anterior, se constaté una significativa variacion en
las relaciones espaciales de las paracristidas y metacristas de M. dimidiata en funcion de la edad de los
especimenes. Dicha variacién puede expresarse del siguiente modo: las crestas cortantes de los molares
superiores e inferiores que entran en contacto durante la oclusién mandibular (a saber: M1 con m2, M2 con
m3y M3 con m4) tienden a ubicarse mds paralelamente entre si en los individuos adultos que en los juveniles.
Esto se comprobé mediante la comparacién de las diferencias entre los valores de M1 con m2, M2 con m3,
y M3 con m4 en dos grupos definidos por sus distintas edades (a saber, el grupo [ de 1a Tabla I11 y el conjunto
de los grupos II y III de la misma Tabla). En la Tabla IV se resumen los datos referidos a las variaciones
encontradas en los especimenes de M. dimidiata.

DISCUSION

Las siguientes consideraciones se exponen seglin el orden expresado en los Resultados:

1. La Tabla I resume los resultados del anélisis estadistico realizado sobre 2.188 observaciones en
ejemplares de seis especies de Didelphoidea fésiles y vivientes. En primer lugar, puede apreciarse que los
valores angulares promedio obtenidos son, en términos generales, constantes y caracteristicos de cada una
de las especies consideradas. Aunque resulta dudoso el valor taxonémico de este rasgo -en algunas especies
el Alml muestra un coeficiente de variabilidad cercano e incluso superior al 20 %-, existe una clara
correlacién entre dichos valores y las tendencias alimentarias manifestadas por las distintas especies, Los
valores angulares més bajos fueron obtenidos entre las formas mas carnfvoras Lutreolina crassicaudatay
Sparassocynus sp. Esto es, sus paracristidas y metacristas se orientan mds paralelamente al eje dentario, lo
cual aumenta el poder de corte de las mismas (Van Valen, 1969). Los valores angulares mds bajos fueron
encontrados en los especimenesde Sparassocynussp., hecho que concuerda con el resto de las especializaciones
craneomandibulares y dentarias que permitieron inferir hdbitos alimentarios bdsicamente carnivoros en este
grupo de marsupiales fésiles (Reig y Simpson, 1972). Por el contrario, las formas més insectivoras -1. e.,
Monedelphis dimidiata y Thylamys pusillus- mostraron los registros angulares mas altos -exceplo en los
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Alm1 y Alm2, lo cual se comenta més adelante- . Finalmente, los representantes de Didelphis albiventris,
de hébitos omnivoros, mostraron valores angulares intermedios (Tabla I).

Parece clara la significacién de los resultados expresados en la Tabla I con respecto a las formas mds
carnivoras. Las crestas carniceras de los mamiferos carnivoros muestran siempre una mayor tendencia a
disponerse paralelamente al eje dentario -entre otros cambios de similar valor adaptativo (véase Van Valen,
op.cit.). Lacondicién intermedia en losregistros promedio de Didelphis albiventris también parece justificable,
al tratarse de organismos omnivoros y oportunistas cuya utilizacién de paracristidas y metacristas debe
responder a diversas durezas de los componentes de la dieta. Pero resulta poco claro el significado funcional
de crestas orientadas mds transversalmente en las especies insectivoras -sobre todo en los M1-4 y m3-4-.
Como ha hecho notar Sanson (1985) es todavia pobre la informacidn referida a las relaciones entre la
estructura dentaria, dieta y seleccién en organismos insectivoros. Mds probablemente, la ruptura del
exoesqueleto quitinoso de los insectos depende de otros factores estructurales de los dientes, como la altura
de las cispides o el niimero de crestas funcionales por cada diente, antes que en la orientacién de las mismas.
Nétese que es precisamente en las especies de hébitos insectivoros donde los valores angulares mostraron
su mayor variabilidad.

2. Es destacable la gran variabilidad de los valores de Alml y Alm4, con respecto a sus valores
promedio, en todas las especies encuestadas, El caso extremo lo constituye Monodelphis dimidiaia, con 19,8
grados de diferencia entre Alm1 y AImd4, seguida por Thylamys pusillus (15,7 grados). En M. dimidiata, el
coeficiente de variabilidad (CV)resultd significativamente alto (30,7). Por el contrario, Didelphis albiventris
mostré los valores de desviacién maés bajos (CV: 13,7). Por su parte, las formas carnivoras presentaron
resultados intermedios. En términos generales, los CV en los Alm1 se acercan mds al 20%, mientras que en
el resto de los Al oscilan alrededor del 10%, al igual que todos los AS. La mayor variabilidad observada en
la orientacién espacial de los primeros molares inferiores podria obedecer a eventuales desviaciones en su
posicién durante la erupcién e implantacién definitiva del tercer premolar, tnico diente que en los
marsupiales reemplaza a una pieza caduca, el M/m0 (Véase Goin, 1991). En varios restos craneanos ya
preparados y secos se observé que el cingulo posterobasal del p3, a pesar de estar casi totalmenie
erupcionado, no “encajaba™ normalmente en la base del cingulo anterolabial del m1, sino que lo hacia algo
labialmente a este dltimo.

3. El progresivo aumento de los Al y AS desde los primeros molares (M1/m1) hasta los dltimos (M3/
m#4) fue constatado en todas las especies analizadas. Los M1/m1 muestran sus crestas mds paralelas al eje
dentario, mientras que en los iltimos molares las crestas se orientan mds transversalmente, Esto concuerda
con la gran importanciarelativa que tienen los primeros molares en los procesos masticatorios. Estos, al estar
mds cerca del limite premolar-molar, son los primeros enrecibirel alimento ingerido, ademds de actuar como
piezas funcionales mucho antes de haber completado su erupcién los M/m3-4. -

_ Las diferencias de amplitud entre los primeros y tiltimos molares inferiores (expresadas como XAlm4
- XAlml) fueron muy variables entre las distintas especies analizadas. Didelphis albiventris mostré 1a menor
diferenciade amplitud, mientras que las mayores fueron observadas en M. dimidiatay T pusillus. Las formas
mds carnivoras presentaron valores intermedios y muy préximos entre si (ver Tabla I). En estos dltimos, los
Alm2 mantuvieron registros promedio siempre por debajo de los 35 grados, mucho més bajos que los del
resto de los didelfoideos estudiados. Entre los molares superiores, los valores resultaron mucho mds
uniformes y similares entre si en todas las especies estudiadas, aunque se mantuvieron siempre més bajos
en las especies carnivoras, intermedios en D. albiventris y altos en las especies insectivoras. Esto coincide
con la gran variabilidad encontrada en la ubicacién espacial de las crestas cortantes de las especies
bisicamente insectivoras, ya mencionado en el punto anterior. Por dltimo, y en concordancia con sus
preferencias alimentarias, se destacan los bajos valores registrados en los primeros molares de las formas
mads carnivoras -el caso de Thylatheridium cristatum se comenta por separado- .

En varios casos se comprobd que los valores de AIm4 eran mayores que los de AIm3. Estas excepciones
al patrén comiin podrian obedecer aque los m4 de estos ejemplares no habian completado sus desplazamientos
eruplivos.

4. Es notoria la asimetria bilateral observada en los valores de Aly AS de las especies estudiadas. Con
muy pocas excepeiones, los Al izquierdos fueron siempre mayores que los derechos. En Monodelphis dimidiata
y Thylamys pusillus las diferencias fueron mds notorias, en Lutreolina crassicaudata intermedias, y en
Didelphis albiventris més uniformes. Con respecto a los molares superiores, en las formas insectivoras los
AS izquierdos son también mayores que los derechos, en L. crassicaudata son casi uniformes, mientras que
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en D. albiventris los AS derechos fueron levemente superiores. La asimetria bilateral observada es dificil
de explicar desde un punto de vista funcional. Las asimetrias métricas y morfolégicas no son infrecuentes
en los sistemas dentarios mamalianos, y suelen producirse o incrementarse ante determinadas patologias o
unempobrecimiento nutricional (Butler, 1983).En términos generales, representan cierto grado de descontrol
del genotipo en la canalizacién ontogenética de caracteres bilaterales, como consecuenciade “ruido™ o stress
ambiental durante su desarrollo (véase Nass, 1982, y bibliografia citada). Segiin Nass (op.cit.) las asimetrias
dentarias pueden ser discernibles como efectos de "campo” morfogenético (sensu Butler, 1939).

Si bien no se han realizado hasta ahora estudios comparados entre las asimetrias de los molares de los
didelfoideos con la distribucién de sus movimientos masticatorios, no deberian descartarse correlaciones
entre los mismos. Es probable, por ejemplo, que el menor grado de asimetria bilateral de los molares de las
especies mds carnivoras -respecto de las mas insectivoras- se corresponda con una mayor homogeneidad en
las fuerzas masticatorias ejercidas en ambas hemimandibulas -esto es, el lado activoy el lado de “ba-
lanceo™-, concomitantemente con un componente ortal mds pronunciado durante la fase oclusal del cierre
maslicatorio.

Debido al mayor nimero de especimenes disponibles de Monodelphis dimidiata en las colecciones
estudiadas, y a los abundantes datos disponibles sobre peso, sexo y longitud M/m1-4 de los mismos, se
intent6 correlacionar dichos datos con los valores angulares Al y AS (puntos 5, 6 y 7 de los Resultados; ver
Tablas I, IIT y IV).

5.En primer lugar, pudo comprobarse que los registros de Al y AS izquierdos y derechos de los machos
de esta especie son, en promedio, iguales a los valores respectivos de las hembras. La Tabla Il muestra los
resultados obtenidos al comparar los promedios de Alm1 y ASM1 1zquierdos y derechos de 54 machos y 48
hembras de Monodelphis dimidiata. Como puede apreciarse, los valores confrontables casi no difieren entre
si. Por su parte, las asimetrias entre los registros izquierdos y derechos persisten en ambos sexos,
manteniendo valores muy similares entre ellos.

TABLA II: Vanabilidad de los valores angulares Alm1y ASM1 en relacién con el sexo de los especimenes analizados
de Monodelphis dimidiata . M: machos; H: hembras; X: media: $*: varianza: S: desviacién standard. Los
valores Al y AS de los m1/MI fueron discriminados previamente en izquierdos y derechos.

mi M1
IZQUIERDA DERECHA IZQUIERDA  DERECHA

M H M H M H M H
X 335 324 267 269 50.5  49.6 467  46.8
) 442 46 719 579 8.1 108 538 123
S 6.6 66 84 7.6 2.8 33l 73 135

6. Por el contrario, se constalé que los registros angulares de los molares de esta especie mostraban
significativas variaciones en términos absolutos, en funcién del peso de los especimenes, si bien las
diferencias relativas entre los valores izquierdos y derechos se mantuvieron constantes. La Tabla Il muestra
los resultados promedio obtenidos luego de haber discriminado la muestra de Monodelphis dimidiata -96
ejemplares provenientes de distintas localidades de la Regién Pampeana- en tres clases diferenciadas por sus
pesos: el grupo I retine a aquellos especimenes cuyo peso no superaba los 30 gramos; el grupo II a los
ejemplares cuyos pesos oscilaban entre los 30y 60 gramos. y el grupo I1I a aquéllos mayores de 60 gramos.
Debe aclararse que los grupos conformados no constituyen una estricta categorizacién de edades en los
representantes de esla especie -al respecto, véase Pine, Dalby y Matson, 1985-. Mds bien, reflejan en forma
aproximada los profundos cambios ocurridos en el metabolismo, comportamiento y diferenciacién sexual
en estos organismos a lo largo de su peculiar ciclo biolégico (Reig, 1964, 1965; Pineet al., op.cit.). LaFig.3
muestralas variaciones registradas en los pesos de los representantes de estaespecie alo largo del afio (cuadro
modificado de Pine et al., 1985), y las diferencias observables en los tres grupos diferenciados en base a sus
pesos, en lo que respecta a sus pardmetros angulares. En el grupo [ se incluyen los individuos juveniles y
subadulios de ambos sexos, los cuales tienen un crecimiento relativamente lento hasta comienzos de la
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primavera. A partir de este momento, y concomitantemente con el advenimiento de la madurez sexual, se
produce un brusco y acelerado cambio en la curva de crecimiento, sobre todo de los machos, que llegan a
duplicar en peso a las hembras (grupo II, machos y hembras de entre 30 y 60 gramos). Finalmente, hacia los
meses de verano -Diciembre a Marzo- se registran las mayores diferencias morfométricas entre machos y
hembras: estas (iltimas raramente sobrepasan los 60 gramos, mientras que los machos por lo comiin superan
dicho peso -grupo III-. Siguiendo el esquema de divisién de edades en siete clases aplicado por Pine ef al.
(1985) a los representantes de esta especie, puede apreciarse que el grupo I aqui propuesto incluye a las clases
1 a 5 de los autores mencionados, mientras que los grupos Iy Il retinen a los individuos machos o hembras
correspondientes a las clases 6 o 7 de dicho esquema. Como puede apreciarse, el grupo III no representa un
estadio posterior del desarrollo de esta especie, sino una clase que incluye a los ejemplares de mayor tamano
-casi siempre machos mayores de 60 gramos- con respecto a otros machos o hembras de similar edad.
Precisamente, la inclusién de los machos de gran tamafio en un grupo aparte se justifica no sélo por las
extremas diferencias esqueletarias existentes con respecto a las hembras de similar edad -crestas sagital y
lambdoideas més fuertes, gran desarrollo de los caninos, ramas mandibulares més altas, efc., sino a una
probable separaciénde los papeles ecolégicos entre los machos y hembras adultos de estaespecie (véase Pine
et al.,op.cil.).
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FIG. 3 - Representacion de los can. iios de Alml y de las relaciones oclusales entre los molares superiores e inferiores
en funcion de la edad delos ejemplares analizados de Monadelphis dimidiata. Latablade pesos ha sido parcialmente
modificada de Pine er al. 1985. Los circulos representan a los machos; los tridngulos, a las hembras. Alm1:
variacion de los valores de Alm1 en los grupos I, [ y III (véase el texto); ASM1/ Alm2: modificacion de las
relaciones oclusales en funcién de la edad de los mismos especimenes. En este dltimo caso, los valores son
hipotéticos. Los datos sobre peso han sido tomados de Pine er al. (1985).
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En este contexto, resultan sumamente llamativos los resultados expresados en la Tabla III sobre los
valores Alm1 izquierdos y derechos en cada uno de los grupos diferenciados. En efecto, la diferencia angular
entre los Alm1 izquierdos del grupo I'y los correspondientes valores del grupo I1I es de casi diez grados, con
registros intermedios para los representantes del grupo II. Algo similar ocurre con los valores de Alm1
derechos en los tres grupos mencionados, si bien, en términos absolutos, éstos siempre fueron significativamente
menores que los izquierdos. Esto significa que la asimetria bilateral en la orientacién de las crestas cortantes
se mantiene a lo largo de la vida del individuo, pero al mismo tiempo las crestas se orientan cada vez mas
transversalmente con la edad, y todavia mds en los machos adultos de gran tamafio (grupo III). En lo que
respecta a los Alm2-4, los datos indican diferencias mds atenuadas, sobre todo en los tltimos molares,
mientras que la variacion de los AS en funcién del peso de los ejemplares resulté ser muy pequena.

TABLA III: Variabilidad de los valores angulares AIm1 en funcién del peso de los especimenes de Monodelphis
dimidiata. Grupo I: peso menor de 30 gramos; grupo II: entre 30 y 60; grupo IlI: més de 60 gramos.
Los valores fueron disciminados en izquierdos y derechos en cada uno de los grupos comparados.

I I 11

1ZQ. DER. 1ZQ. DER. 1ZQ.  DER.

X 302 245 366 306 40,1 36,3
s? 524 531 138 24,04 355 308
S T 37 49 18 55

Este "desplazamiento” en la orientacién de las paracristidas es una consecuencia del autoafilamiento
(atricion o tegosis) entre estas crestas y sus antagonistas funcionales, las metacristas. Al ser los molares
anteriores los primeros en erupcionar, sus paracristidas muestran un mayor grado de “desplazamiento™ que
en los molares posteriores, en los cuales la abrasién y atricién han sido menores.

7. Las consecuencias funcionales de esto Gltimo son muy sugestivas. En la Tabla IV se muestran los
resultados promedio obtenidos al establecer las diferencias angulares entre los pares de crestas que
interactian entre si durante la fase oclusiva del ciclo masticatorio (véase Crompton y Hiiemae, 1969, 1970).
Al producirse la intercuspidacién entre los molares inferiores y superiores, la paracristida del m2 se
contrapone a la metacrista del M1, la del m3 con la del M2, y la del m4 con la del M3. Como se mencioné
anteriormente, la orientacién espacial de las metacristas no parece variar significativamente con la edad en
Monodelphis dimidiata, adiferencia de las paracristidas, sobre todo las de los m1 y m2. Los valores promedio
de los AS son siempre mayores que los de Al -si fuera alainversa, no habria oclusién posible- ; sinembargo,
ya se ha visto que los ejemplares adultos de esta especie presentan valores angulares Al més altos que los
correspondientes a los juveniles. Comparados con los valores de AS, esto implica que las crestas superiores
e inferiores que se contraponen entre si durante los ciclos masticatorios tienden a ser paralelas en los
individuos adultos. El mayor paralelismo entre las crestas superiores e inferiores puede analogarse con la
mayor eficiencia de corte existente en las tijeras ajustadas -es decir, con los planos de corte igualmente
orientados- con respecto a las tijeras desajustadas -con los planos de corte menos paralelos entre si-. Este
“efecto tijera” es andlogo al ocurrido en las relaciones entre metacrista y paracristida, y estd intimamente
relacionado con la eficacia carnicera de dichas estructuras dentarias. La separacién de los ejemplares por
edades se realizé entre aquellos grupos definidos por sus pesos en la Tabla III.

Fueron definidos dos grupos: I (juveniles) y II + III (adultos). El limite estd dado por el acercamiento
de los individuos a la edad reproductiva y a los bruscos cambios metabélicos registrados en las poblaciones
de esta especie entre finales del invierno y principios del verano (véase Pine et al.,1985). También son
destacables las variaciones observadas en la estructura craneomandibular entre los individuos juveniles y los
adultos. Estos tiltimos muestran un marcado aumento de tamao en las estructuras relacionadas con la
masticacién. Asi, el cuerpo mandibular es mds alto y robusto, las crestas sagital y lambdoidea alcanzan un
mayor desarrollo, y los caninos aumentan de tamafio. Todos estos rasgos alcanzan un desarrollo extremo en
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los machos adultos, tanto que en opinién de Pine ef al. (op. cit.) ambos sexos deberfan ser tratados por
separado en los andlisis sistemdticos. Ahora bien,existe alguna relacién entre el mayor (grupos II +III) o
menor (grupo I) paralelismo de las crestas cortantes y los hdbitos alimentarios de los representantes de M.
dimidiata? El examen de restos estomacales de 51 individuos de esta especie (24 machos y 27 hembras)
revel6 una mayor proporcién de vertebrados en las dietas de los adultos y un casi exclusivo contenido de
insectos (fundamentalmente coledpteros) y ardcnidos en los estémagos de los juveniles, segiin el siguiente
detalle: (1) juveniles (hasta 30 gramos de peso; 11 machos y 10 hembras): alrededor del 95 % de insectos
y ardcnidos, y 5 % de leguminosas, gramineas y compuestas; (2) adultos (entre 30 y 60 gramos; 12 machos
y 15 hembras): alrededor de 75 % de insectos y ardcnidos y 25 % de gramineas y leguminosas; (3) adultos
(mds de 60 gramos; un macho y dos hembras): 100 % de vertebrados (aves y roedores).

TABLA IV: Variabilidad de los resultados de XASM1-XAIm2, XASM2-XAIm3 y XASM3-XAImd, en funcién de
le edad de los especimenes analizados de Monodelphis dimidiata.. Los grupos discriminados son: I:
menos de 30 gramos de peso; y [I+11I: mds de 30 gramos.

M1- m2 M2- m3 M3 - m4
I 9,05 76 T2
I1+ 111 53 58 7.6

Sobre la base de estos datos preliminares, formulamos la siguiente hipétesis: la ajustada relacién oclusal
verificada en los molares antagénicos de los individuos adultos de M. dimidiata se corresponde con una
mayor tendenciacarnivoraen sus hibitos alimentarios, en relacién alos juveniles (de hébitos fundamentalmente
insectivoros). En este sentido, 1lama la atencién el gigantismo de los caninos en los machos adultos de esta
especie. Seglin Mellet (1985), el papel mds importante de los caninos en los organismos carnivoros es el de
asegurar el ajustado contacto oclusivo de los molares, actuando los caninos superiores e inferiores como
guias del cierre oclusal. Este mecanismo ha sido también verificado entre los marsupiales (Goin y
Pascual,1987). Byrd et al. (1978) sefialan que la erupcién de los caninos y la orientacién de la musculatura
masticatoria en primales del género Macaca, actuarian como aumentadores o modificadores ontogenéticos
secundarios del patrén masticatorio original. De un modo similar, y en base a las importantes variaciones
ocurridas en las estructuras craneomandibulares y dentarias de Monodelphis dimidiata, es probable que
dichos cambios estén relacionados con variaciones en el patrén masticatorio alo largo de la ontogenia, sobre
todo en el caso de los machos adultos. Tales variaciones podrian incluir, por ejemplo, un menor componente
mediolateral en el ciclo masticatorio, un aumento de la presién mandibular en el golpe de fuerza masticatorio
(power stroke), y una mayor intimidad de las relaciones de oposicién entre paracristidas y metacristas.

Por dltimo, se comentan brevemente los resultados obtenidos en los ejemplares fésiles analizados. Los
representantes de Thylatheridium cristatum provienen de la Formacién Chapadmalal (Plioceno tardio), en
el Sudeste bonaerense, y constituyen los restos méds abundantes de didélfidos en todos los niveles de dicha
formacién (Reig, 1958 a).Varios de sus rasgos craneomandibulares y dentarios permiten inferir hébitos
alimentarios carnivoros, o al menos parcialmente carnfvoros (véase Reig, 1952, 1958 b). En la Tabla I se
expresan los resultados obtenidos en los registros angulares AI (N = 18) y AS (N = 11) de esta especie. Los
valores promedio de los molares inferiores se aproximan a aquellos de los ejemplares de Lutreolina
crassicaudata,si bien son algo mayores. Pero los valores promedio de AS -molares superiores- se aproximan
mds a aquéllos encontrados en Didelphis albiventris. En un trabajo en preparacién, Goin y Montalvo
comprobaron que el patrén morfolégico presente en Thylatheridium cristatum se ajustamads al tipo adaptativo
denominado “animalivoro generalizado™, adiferenciade "T. " dolgopolae (del Mioceno tardio de Catamarca
y La Pampa), més carnivoro, y de T. pascuali (del Plioceno de la Regién Pampeana), més insectivoro.
Probablemente, los representantes de T. cristatum fueron depredadores oportunistas antes que tipicos
carnivoros, cumpliendo el papel de animalivoros generalizados de pequefio tamaiio.

En lo que respecta a los ejemplares de Sparassocynus sp., estos presentaron los valores promedio Al
(N =7)y AS (N = 11) més bajos de todos los didelfoideos analizados. Independientemente de los valores
absolutos encontrados, la amplitud entre Alm1 y AIm4 y aquella correspondiente a los ASM1 y ASM3 se
mantuvieron proporcionalmente muy similares a los valores de amplitud de la especie viviente de hébitos
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alimentarios mds carnivoros, Lutreolina crassicaudata. Esto concuerda conel conjunto de especializaciones
craneomandibulares y dentarias observables en los Sparassocynidae. En opinién de Reig y Simpson (1972),
Sparassocynus representé un papel ecolégico intermedio entre el de los actuales didélfidos (como
Lutreolina) y el de los més pequeiios mustélidos carnivoros.

La orientacién espacial de las crestas cortantes constituye un aspecto destacado y diferencial de la
arquitectura molar de los didelfoideos fésiles y vivientes. Existe una relacién definida entre dicha
disposicién y las distintas tendencias alimentarias de estos mamiferos sudamericanos generalizados y
exitosos. La aplicacién de los pardmetros angulares Al y AS permite medir objetivamente un rasgo cuyas
variaciones responden a distintas formas del tratamiento bucal del alimento. Algunos de los resultados
obtenidos en este trabajo eran esperables desde el punto de vista de la mecénica oclusal masticatoria. Otros,
por el contrario, plantean nuevos interrogantes cuya solucién dependerd de un mejor conocimiento de los
procesos involucrados en los mecanismos masticatorios, técnicas de depredacidn, tendencias adaptativas y
variaciones ontogenéticas de estos organismos. Una mejor comprensién de estos factores y de las estructuras
dentarias relacionadas permitird incrementar considerablemente nuestro conocimiento sobre los hébitos
alimentarios de las formas fésiles.
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LAMINA I - Pares estereoscopicos de la denticién inferior de varios didelfoideos fosiles y vivientes de la Regidn
Pampeana: (1) MLP 1762, Didelphis albiventris Lund; (2) MLP 1438, Lutreolina crassicaudata
(Desmarest) (pueden observarse varios de los puntos marcados en las cispides para la determinacion de los
valores angulares Al); (3) MLP 11-119, Tipo de "Perazoyphium brachygnathiim” Cabrera (Sparassocynus
bahiai Mercerat); (4) MLP 46-V.13-52, Tipo de Thylatheridium pascuali Reig. Escala: 1 cm.
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LAMINA II - (1) ¥ (3) Vista palatal y par estereoscépico del ejemplar MLP 15-VII-81-1 de Monodelphis dinudiata
(Wagner); (2) ¥ (4) Vista palatal y par estereoscapico del ejemplar MLP 15-VII-81-422 de Thylamys
pusilius. Escala: 1 cm.





