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RESUMO

Metatheria ¢ um clado de mamiferos térios (Mammalia:Theria) representado por
aproximadamente 334 espécies viventes, todos esses marsupiais distribuidos em 7 ordens:
Paucituberculata, Didelphimorphia, Microbiotheria, Dasyuromorphia, Peramelemorphia,
Notoryctemorphia e Diprotodontia. Estdo distribuidos nas Américas, Nova Guiné e Australia.
Na América do Sul, ocorrem as ordens Paucituberculata, Didelphimorphia e Microbiotheria,
sendo essa ultima pertencente a linhagem Australidelphia. A metodologia consistiu em uma
revisdo bibliografica narrativa dos trabalhos cientificos relacionados a Paleobiogeografia,
Paleontologia e Evolu¢ao de Metatheria na América do Sul, a fim de sintetizar o conhecimento
na literatura acerca do tema e expor os principais desafios futuros para a Paleontologia de
Metatheria. Metatheria provavelmente se originou na Asia, ha pelo menos 160 milhdes de anos,
e durante o Cretaceo se dispersou para América do Norte e Europa, onde se diversificou em
novas linhagens. Posteriormente, essas linhagens se dispersaram para a América do Sul,
provavelmente ainda no final do Cretaceo, onde originaram novas linhagens, inclusive a dos
marsupiais australianos viventes. O registro fossil de Metatheria na América do Sul
compreende as seguintes linhagens: Sparassodonta, Polydolopimopimorphia, Paucituberculata,
Microbiotheria, Didelphimorphia e Marsupialiformes basais, com ampla diversidade de formas
e nichos ocupados. Além do viés de coleta dos fosseis, ha uma discrepancia no registro de
Metatheria na América do Sul, sendo a maior parte dos fbésseis encontrada em sitios
paleontologicos localizados na regido Austral (Patagonia), enquanto que a regido Neotropical
apresenta poucos registros em contrapartida. Devido ao registro fossil escasso e incompleto no
continente, as linhagens apresentam problemas taxondmicos e filogenéticos, sendo seu local de

origem e evolucdo bastante controverso.

Palavras-chave: Metatheria. Paleobiogeografia. Paleontologia. América do Sul.



ABSTRACT

Metatheria is a clade of therian mammals (Mammalia:Theria) represented by
approximately 334 living species, all marsupials distributed in 7 orders: Paucituberculata,
Didelphimorphia, Microbitheria, Dasyuromorphia, Peramelemorphia, Notoryctemorphia and
Diprotodontia. They are distributed in the Americas, New Guinea and Australia. In South
America, the orders Paucituberculata, Didelphimorphia and Microbiotheria occur, the latter
belonging to the Australidelphia lineage. The methodology consists of a bibliographical review
of the main scientific works related to Paleobiogeography, Paleontology and Evolution of
Metatheria in South America, in order to synthesize the knowledge in the literature on the
subject and expose the main future challenges for the Paleontology of Metatheria. Metatheria
probably originated in Asia, at least 160 million years ago, and during the Cretaceous it
dispersed to North America and Europe, where it diversified into new lineages. These lineages
later dispersed to South America, probably in the late Cretaceous, where they gave rise to new
lineages, including that of the living Australian marsupials. The fossil record of Metatheria in
South America comprises the following lineages: Sparassodonta, Polydolopimopimorphia,
Paucituberculata, Microbiotheria, Didelphimorphia and basal Marsupialiformes, with a wide
diversity of forms and occupied niches. In addition to the fossil collection bias, there is a
discrepancy in the record of Metatheria in South America, with most fossils found in
paleontological sites located in the Austral region (Patagonia), while the Neotropical region has
few records in contrast. Due to the scarce and incomplete fossil record on the continent, the
strains present taxonomic and phylogenetic problems, and their place of origin and evolution is

quite controversial.

Keywords: Metatheria. Paleobiogeography. South America. Paleontology.
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1. INTRODUCAO

Os mamiferos compreendem um grupo de vertebrados amniotas originarios do Triassico
Superior a partir de ancestrais Synapsida ndo-mamalianos (Synapsida: Cynodontia)
(CARVALHO, 2011) e estao representados por diversas linhagens no registro fossil, sendo
algumas com descendentes atuais. As principais caracteristicas diagndsticas do clado
Mammalia sdao a presenca de pé€los revestindo o corpo ao menos durante uma fase da vida,
glandulas tegumentares — especialmente as mamarias, presenca de diafragma, auséncia de
costelas nas vértebras lombares, mandibula composta apenas pelo osso dentério, articulagdo da
mandibula com o cranio formada pelos ossos dentario-esquamosal, heterodontia (exceto em
alguns grupos), com dentes morfologicamente distintos em incisivos, caninos, pré-molares e
molares (KIELAN-JAWOROWSKA et al., 2004; KEMP, 2005; DOS REIS et al. 2006; ROSE,
2006; CARVALHO, 2011; VAUGHAN et al., 2015).

Tendo em consideragcdo que a maioria dos mamiferos do Mesozdico sdo extremamente
pequenos, dificilmente sdo encontrados fosseis com esqueleto pos-craniano, sendo alguns
taxons representados somente por fragmentos de mandibula/cranio e dentes. Somado a este
fator, as principais caracteristicas que definem um mamifero (como pélos e glandulas) nao
fossilizam, o que dificulta a classificacdo de taxons exclusivamente fosseis como pertencentes
ou nao ao clado Mammalia (ROSE, 2006). Atentos a este problema, alguns autores (McKenna
& Bell, 1997), propuseram uma classificagdo baseada em “crown-groups”, mais exclusiva,
sendo crown-Mammalia definido pelas espécies viventes (Eutheria, Marsupialia e
Monotremata), seu ancestral comum mais recente ¢ todos os seus descendentes (fosseis ou
atuais) sob a argumentag¢ao que ndo ¢ possivel definir um mamifero verdadeiro apenas com
caracteristicas encontradas nos fosseis. Tal classificacdo, entretanto, considera incertae sedis
grupos como Monotremata e Multituberculata na classificacdo filogenética (KIELAN-
JAWOROWSKA et al., 2004). Apesar da falta de consenso entre os autores, a classificacao
tradicional baseada em caracteres morfoldgicos ¢ ainda a mais aceita e usada (KIELAN-

JAWOROWSKA et al., 2004; KEMP, 2005; CARVALHO, 2011).

O critério utilizado pelos paleomastozo6logos para definir se um fossil pertence a um
mamifero ¢ a articulagdo entre a mandibula e o cranio, sendo considerados mamiferos
verdadeiros aqueles que possuem articulagdo dentdrio-esquamosal € ndo mais articular-
quadrado como em taxons nao-mamalianos (HOPSON, 1994; LUO et al., 2002; KIELAN-
JAWOROWSKA et al., 2004; CARVALHO, 2011).



Em se tratando de registros fosseis de mamiferos, no Tridssico Superior destacam-se os
territorios hoje conhecidos como Europa, india e América do Norte, sendo Morganucodon
(Kiihne, 1949) (Morganucodonta), o mamifero mais antigo encontrado (CARVALHO, 2011),
no Pais de Gales. Fosseis desse grupo estdo distribuidos em toda a regido da Laurasia, sendo no
Gondwana encontrados somente na Africa e India (KIELAN-JAWOROWSKA et al., 2004).
Os Docodonta sao amplamente encontrados na Laurasia, tendo um registro no Gondwana, mais
precisamente na Argentina (PASCUAL et al., 2002). Os Australosphenida originaram no
Gondwana e atualmente sdo representados apenas pelos monotremados, sendo encontrados
fosseis na Australia e Argentina, p. ex. Asfaltomylos do Jurdssico, (RAUHUT et al., 2002).
Dentre outros grupos mesozoicos Gondwanicos, estdo os Dryolestoidea (2 ocorréncias na
Argentina) (GELFO & PASCUAL, 2001). No Brasil, o fossil mais antigo de um mamifero ¢
do Cretaceo Superior (Formagao Adamantina, Bacia do Parana) (CARVALHO, 2011).

Atualmente, ha aproximadamente 5.000 espécies de mamiferos, distribuidas em todos
os continentes (WILSON & REEDER, 2005), e incluidas em 3 grupos: Eutheria, Marsupialia
e Monotremata. Apesar da baixa diversidade em relagdo a outros Amniota, justificada por
fatores como endotermia e inabilidade de explorar alguns nichos restritos (VAUGHAN et al.,
2000), os mamiferos apresentam uma alta capacidade adaptativa, como evidenciado pelo
extenso historico evolutivo de modificagdes anatdmicas que culminaram em sua irradiagdo apos
o evento K-Pg (Cretaceo-Paledgeno), permitindo aos mamiferos ocuparem nichos diversos. Os
mamiferos fosseis sao bons indicadores paleoambientais e, com base na morfologia dos dentes
e do esqueleto pds-craniano, ¢ possivel inferir a existéncia de savanas, campos abertos ou

florestas nos periodos em que viveram (CARVALHO, 2011).



2. OBJETIVOS

2.1. Objetivo Geral

O presente trabalho teve como objetivo levantar e sintetizar os dados na literatura

referente a paleobiogeografia, historia natural e registro fossil de Metatheria na América do Sul.

2.2. Objetivos Especificos

e Analisar as principais hipoteses paleobiogeograficas de Metatheria na América do
Sul com base no registro fossil;
e [ evantar as principais hipoteses filogenéticas para as linhagens de Metatheria na

América do Sul.



3. METODOLOGIA

A metodologia do trabalho consistiu em uma revisao narrativa a partir da nas bases de
dados de periodicos WEB OF SCIENCE e SCOPUS utilizando as palavras-chave:
“METATHERIA” + “SOUTH AMERICA”.

Dos resultados de busca, foram priorizados artigos relacionados a biogeografia, evolucao
e registro fossil de Metatheria publicados em revistas internacionais, nacionais € também livros

referentes ao tema. Nao houve restrigao de trabalhos quanto a data de publicacao.

Adicionalmente, foram consultadas as bases de dados “Paleobiology Database” para o
registro fossil de Metatheria no Pale6geno, Neodgeno e Quaternario, bem como as referéncias

bibliograficas resultantes desta sondagem.



4. DESENVOLVIMENTO

Metatheria ¢ um clado de mamiferos térios (Mammalia:Theria) representado por
aproximadamente 334 espécies viventes, sendo portanto o segundo clado mais diverso de
mamiferos (WILLIAMSON et al., 2014). Kielan-Jaworowska et al. (2004) definem Metatheria
como todos os mamiferos mais proximos dos marsupiais viventes do que os placentarios
(Eutheria). Eutheria e Metatheria sdo grupos-irmaos e juntos, formam o clado Theria
(WILLIAMSON et al., 2014). Theria ¢ um clado de mamiferos tribosfénicos definido pelo
ancestral em comum mais antigo de Eutheria e Metatheria e todos os seus descendentes
(WILLIAMSON et al., 2014). De acordo com diversas analises moleculares de tempo de
divergéncia (BININDA-EMONDS et al., 2007; MEREDITH et al., 2011; DOS REIS et al.
(2012, 2014); BI et al., 2018), a origem de Theria ocorreu entre 140 a 215 milhdes de anos
(Cretaceo Inferior-Triassico Superior), sendo que o fossil de Theria mais antigo conhecido ¢
Juramaia sinensis, um Eutheria do Jurassico Superior da China, datado de 160 milhdes de anos
(LUO et al., 2011). Portanto, a separagao entre Eutheria e Metatheria ocorreu provavelmente

entre 170 € 215 Ma.

Com relagdo a espécies viventes, Metatheria ¢ representado apenas por Marsupialia, com
distribui¢do nas Américas, Australia e Nova Guiné. No entanto, o registro fossil de Metatheria
evidencia uma ampla distribui¢dao pelo supercontinente Laurasia, principalmente na América
do Norte e Asia durante o Cretaceo. Fosseis de metatérios do Cretaceo Superior séo encontrados
na Asia, América do Norte e Europa. Esses fosseis representam tanto metatérios basais
(Deltatheroida) quanto derivados, revelando uma grande diversidade de linhagens no Cretaceo

Superior da Laurdsia (MARTIN et al., 2005; VULLO et al., 2009; WILLIAMSON et al.,2014).

Parte dos caracteres que diferem Metatheria de Eutheria pertencem a tecidos moles e,
portanto, ndo fossilizam. Eutheria e Metatheria diferem principalmente pela forma de
reproducdo, sendo o periodo de gestagdo e desenvolvimento intrauterino bastante curto em
marsupiais, comparado aos placentarios. H4 um conjunto de caracteres relacionados aos dentes,
cranio e esqueleto pos-craniano que sao utilizados para definir Metatheria (WILLIAMSON et

al., 2014).

Os caracteres diagnosticos de Metatheria sdo: processo angular infletido platiforme do
dentario, substituicdo dentaria limitada ao terceiro pré-molar (dp3/dP3) decidual, a presencga de
um entoconideo proximo do hipoconulideo nos molares inferiores, presenca de uma cuspide

estilar B ao menos no segundo pré-molar superior, presenca de uma cuspide estilar D no tltimo
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molar superior (LUO et al., 2003). A formula dentaria de Metatheria consiste em: 1/i 5/4, C/c
1/1, P/p 3/3, M/m 4/4, sendo os molares tipicamente tribosfénicos, com uma diferenciagdo
evidente entre a morfologia dos pré-molares e molares (KIELAN-JAWOROWSKA et al.,
2004; Bl et al., 2015; WILLIAMSON et al., 2014; GOIN et al., 2016). Outras sinapomorfias
incluem: auséncia de um foramen para o ramo superior da artéria estapedial, auséncia de um
canal ascendente relacionado @ mesma artéria, a posi¢ao lateral-posterior do sinus transverso
da fossa subcutdnea, a separacdo do foramen jugular da abertura inferior do petrosal

(ROUGIER et al., 1998).

Sinapomorfias no esqueleto pos-craniano incluem: (1) Maos: Carpais com hamato
hipertrofiado; triquetal largo; escafoide largo. (2) Pés: Tarsais apresentam navicular
transversalmente amplo, porém curto antero-posteriormente; face do calcaneo-cubdide
orientada obliquamente em relagdo ao comprimento do calcaneo e apoiado por um grande
tubérculo anteroventral. A base do processo peroneal ¢ nivelada a face do cubodide ou anterior
a ele; sustentaculo do talus em forma de triangulo. (3) Fossa supra-espinal mais larga do que a
fossa infra-espinhal da escapula; regido cranial da escéapula com perfil sigmdide e terminando
anteriormente em uma incisura supra-espinal pronunciada. O epicondilo lateral do timero

apresenta uma crista supraepicondilar infletida, com perfil sigmoéide (LUO et al., 2003).

Ha um consenso recente na literatura de que o padrdo plesiomorfico da formula dentéria
de Theria consiste em 7 a 8 dentes pos-caninos, com 4 a 5 pré-molares e 3 molares. Esse padrao
¢ encontrado em varios fosseis de Eutheria do Cretaceo. A denticdo de Metatheria difere da
condi¢do plesiomorfica de Theria pela perda do ultimo pré-molar. A férmula dentdria de
Metatheria homologa a Theria basal é: p1/P1, p2/P2, p4/P4, dp5/DPS5, m1/M1, m2/M2, m3/M3
(Figura 1) (WILLIAMSON et al., 2014).



Basal Metatheria ‘ ‘ ‘ “ “ u “

pl p2 p4 dp5 /ml m2 m3

Basal Theria ‘ ' é ‘ ‘ ' \_' '

pl p2 p3 p4 p5 ml m2 m3

Basal Eutheria ‘ ‘ ‘ ‘ ‘“““

pl p2 p3 p4 p5 M1 m3 m3

Figura 1. Homologia entre os dentes pds-caninos de individuos adultos de Theria, Metatheria
e Eutheria basais. Fonte: Retirado de Williamson et al., 2014 e adaptado de O’Leary ef al.,
2013.

Metatheria ¢ representado por dois taxa principais: Deltatheroida, o taxon mais basal,
formado por espécies de habitos carnivoros com registros fosseis encontrados na América do
Norte e Asia, no Cretaceo, ¢ Marsupialiformes, cunhado por Vullo ez al. (2009), que inclui
Marsupialia e todos os taxa mais proximos de Marsupialia do que Deltatheroida. Deltatheroida
e Marsupialiformes sao clados irmaos (WILLIAMSON et al., 2014; GOIN et al., 2016; BI et
al., 2018).

Szalay (1982) dividiu Marsupialia em duas coortes, baseadas na distribuicdo geografica
atual do grupo e caracteres morfologicos: Australidelphia (que agrupa as ordens de marsupiais
australianos + Microbiotheria) e Ameridelphia (que agrupa as ordens de marsupiais
americanos) (Figura 2). As andlises filogenéticas recentes com dados morfologicos e
moleculares corroboram que Australidelphia ¢ um grupo monofilético. No entanto,
Ameridelphia ndo ¢ um grupo natural, raramente formando um grupo monofilético nas analises

(BAKER et al., 2004; BECK, 2012).
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Notoryctemorphia

Notoryctes¢ .
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Figura 2. Filogenia de Marsupialia com as 7 ordens: Didelphimorphia, Paucituberculata,

Microbiotheria, Notoryctemorphia, Dasyuromorphia, Peramelemorphia, Diprotodontia. Fonte:
Retirado de Nilson et al. (2010).



4.1. Biogeografia de Metatheria

A literatura cléssica considerava o continente sul Americano como uma unica regiao
biogeografica (Neotropical). No entanto, Morrone (2002; 2006) notou em seus estudos que a
América do Sul possuia duas regides biogeograficas distintas, com o extremo sul da América
do Sul “[...] mais relacionado com areas do Sul de clima temperado (Australia, Tasmania, Nova
Zelandia, Nova Guiné e Nova Caledonia), e a regido tropical da América do Sul mais
relacionada com a Africa e América do Norte.[...]” (MORRONE, 2002, pag. 149). Em
conclusdo, Morrone criou a regido biogeografica Andina como parte do Reino Austral. A regido
Andina ¢ composta pela por¢do mais ao extremo sul (sul e centro do Chile, sul do Andes e a
Patagonia na Argentina). O restante do continente sul americano fica, portanto, na regido
Neotropical, como parte do Reino Holotropical, conforme Figura 3. Morrone também destaca
a existéncia de uma Zona de Transicao entre a regido Neotropical e Andina, que compreende o
Norte dos Andes (Equador e Peru), o deserto costeiro peruano, a Puna e Prepuna (noroeste da
Argentina), o Deserto do Atacama (norte do Chile) e o Monte (Oeste da Argentina). Na Zona
de Transigdo, sao encontrados elementos bidticos de ambas as regides biogeograficas da

América do Sul (GOIN et al., 2016).

Durante a maior parte do Cenozdico, a América do Sul ficou isolada geograficamente dos
outros continentes, fator esse que permitiu que a mastofauna no continente se diversificasse em
formas unicas e endémicas. Segundo Simpson (1945), a fauna resultante desse “isolamento
espléndido” compreendia o Estrato 1, composto pela mastofauna endémica do Paleoceno:
Marsupialia, Xenarthra, Notoungulata e posteriormente, no Eoceno Superior a Oligoceno
Inferior, a chegada dos mamiferos do Estrato 2: Primates e Caviomorpha. Por fim, no Mioceno
Superior ao Plioceno, os mamiferos do Estrato 3 (Artiodactyla, Carnivora, Cricetidae, etc.)
chegaram a América do Sul, através da conexdo continua por terra estabelecida na formacao do
Istmo do Panama (3 Ma), que conecta as duas Américas, evento esse conhecido como Grande
Intercambio Bidtico Americano (GABI), que teve seu inicio cerca de 10,7 Ma (JANSA et al.,

2013; CARRILO et al., 2015).

O historico geoldgico dos continentes americanos, bem como da regido do Caribe se faz
importante para compreender as possiveis rotas de dispersdo de vertebrados terrestres entre os
continentes durante o Cretdceo Superior e, também, para a paleobiogeografia de Metatheria na

América do Sul (CASE et al., 2005).
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Figura 3. Mapa biogeografico da América do Sul e Central, mostrando os limites da regido
Andina (Reino Austral) e a regido Neotropical (Reino Holotropical). A regido pontilhada
representa a Zona de Transi¢do. PP: Localidade de Punta Peligro. Fonte: Goin et al.( 2016).
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Durante o final do Triassico até o Jurassico Médio, a América do Norte, América do Sul
e Africa formavam uma massa continental Unica que tornava as dispersdes da fauna terrestre
extremamente provavel, sendo as principais barreiras ecologicas ou climaticas. A partir da
metade do Juréssico, com a formagio da Cordilheira do Atlantico, a América do Norte e Africa
se separam. Africa e América do Sul se separaram em 120 Ma, com a abertura do Oceano
Atlantico Sul. A partir de 90 Ma, a regido do Caribe encontra-se inundada por um mar, sendo
0 Oceano Pacifico separado apenas por um arco vulcanico estreito que se estendia do Sul do
México até o Noroeste da Colombia (Figura 4). A relevancia desse arco vulcanico para
possiveis rotas de dispersdo € ainda incerta, pois a formacao da Placa Caribenha no Campaniano
destruiu grande parte das evidéncias fisicas que poderiam caracterizar esse arco (CASE et al.,

2005).

No entanto, a Cordilheira de Aves fornece mais informagdes sobre sua relevancia como
uma rota de dispersdo para diversas taxa de vertebrados terrestres e € bastante utilizada como o
melhor modelo para as hipdteses de dispersao da fauna entre a América do Norte e Sul. Essa
Cordilheira estava presente ¢ emersa durante o Campaniano e Maastrichtiano (Cretaceo
Superior) e adjacente ou bastante proxima de areas como a Sierra Madre no México ¢ a
Cordilheira Central da Colémbia, formando um complexo geologicamente ativo (Figura 5). As
reconstrugdes apresentam a Cordilheira de Aves como uma passagem estreita, descontinua e
possivelmente ecologicamente limitada. A partir do Paleoceno, a Cordilheira de Aves comegou
a se desfazer e ser submersa, no entanto outro arco vulcanico foi estabelecido entre o Sul do
México e o Noroeste da Colombia. Esse arco permaneceu até a formagao do Istmo do Panama,

h4 2,7 Ma (CASE et al., 2005; GOIN et al., 2016).

A fauna de mamiferos mesozoicos da América do Sul ¢ endémica e ndo apresenta
afinidades com os taxa encontrados na América do Norte. A idade Alamitano (SALMA) do
Cretaceo Superior, abrange 17 géneros de mamiferos nao tribosfénicos, que incluem 1
“Triconodonta”, 1 “Symmetrodonta”, 12 Dryolestoidea, 1 Sudamericidae, 1 Ferugliotheriidae
e 1 Multituberculata (WOODBURNE et al., 2013). Entretanto, registros fosseis de outros
grupos taxonOmicos evidenciam que durante o Cretaceo Superior e o Paleoceno Inferior,
ocorreram diversas dispersoes de vertebrados terrestres entre a América do Norte e Sul, evento

este nomeado por Goin ef al. (2012) como o Primeiro Intercambio Bidtico Americano (FABI).

A presenca de dinossauros ornitopodes (Hadrosaurinae e Lambeosaurinae) e ornitisquios

(Ankylosaurinae) na Formagao Allen, Argentina, levaram Leanza et al. (2004) a proporem a
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hipdtese de que esses taxa sdo de origem norte americana que migraram para a Argentina entre

o Campaniano tardio e Maastrichtiano inicial (75-70 Ma) (GOIN et al., 2016).
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Figura 4. Reconstru¢ao da regidao Caribenha em atividade no Campaniano. Fonte: Goin et al.
(2016).

Conhecendo que a fauna de dinossauros da América do Sul e do Norte eram bastante
distintas entre si — com Hadrosauridae, Ankylosauridae sendo abundantes no Cretdceo norte
americano — a descoberta desses grupos na América do Sul levanta novos questionamentos

sobre a conexao biogeografica entre esses dois continentes no Cretaceo Superior - Paleogeno
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(GOIN et al., 2016). Destacam-se também o registro fossil de 2 grupos de serpentes em ambos
os continentes: Aniliidae e Booidea, cujos estudos biogeograficos sugerem uma dispersao por

terra entre o Cretaceo-Paledgeno (CASE et al., 2005).
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Figura S. Reconstru¢do da regido Caribenha e Cordilheira de Aves no Maastrichtiano. Fonte:
Goin et al. (2016).

A hipdtese mais aceita ¢ de que os metatérios chegaram a América do Sul ainda no final

do Cretaceo Superior, provenientes da América do Norte. Apesar da fauna de mamiferos
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mesozoicos da América do Sul ser endémica, sem qualquer relacio com os mamiferos
laurasicos, registros fosseis de outros taxa de vertebrados terrestres sugerem uma conexao

biogeografica entre a América do Norte e Sul entre o Cretaceo Superior e o inicio do Paledgeno.

Luo et al. (2003) classificam a historia de diversificagdo de Metatheria em 5 principais
eventos: (1) Divergéncia de Eutheria e Metatheria na Asia; (2) Diversificagio de Deltatheroida
na Asia e América do Norte durante o final do Cretaceo Inferior (120 — 100 Ma); (3) Grande
diversificacao de Metatheria na América do Norte durante o final do Cretaceo Superior (~100
Ma); (4) Dispersdao e diversificacdo (possivelmente no final do Creticeo Superior) de
Metatheria na América do Sul; (5) Origem de Australidelphia na América do Sul e dispersao

para Antartica e Australia (GOIN et al., 2016).

A fauna do Paleoceno de Tiupampa, na Bolivia, ¢ utilizada por Goin ef al. (2016) como
evidéncia de que os Metatheria chegaram na América do Sul anterior ao K-Pg. Essa fauna ¢

apontada por Gelfo et al. (2009) como a mais antiga fauna de mamiferos da América do Sul.

4.1.1. Sitio Tiupampa, Bolivia

A fauna de Tiupampa foi descoberta em 1982 através de uma expedicao paleontologica
em colaboracdo entre Bolivia, Estados Unidos e Franca para o afloramento Vila-Vila, na
Provincia de Mizque, Bolivia. Esse afloramento de “red beds”, referido inicialmente como
Formagao El Molino, estava associado com o Cretaceo Superior, e, portanto a fauna encontrada
em Tiupampa foi inicialmente referida como do Cretaceo Superior. Estudos posteriores, no
entanto, apontaram que parte do afloramento Vila-Vila incluia a Formacdo Santa Lucia,
classificada como do Paleoceno. E na Formagdo Santa Lucia onde a fauna de mamiferos de

Tiupampa ¢ encontrada (MUIZON & LADEVEZE, 2020).

Segundo Muizon & Ladevéze (2020), ha ainda um conflito na literatura em relagdo a
idade correta dessa formagdo. Estudos prévios apontaram que a fauna de Punta Peligro
(Patagdnia, Argentina) era mais antiga do que a de Tiupampa, e classificavam a idade do sitio
entre Daniano tardio e Selandiano (66 — 59,2 Ma). No entanto, estudos mais recentes por Gelfo
et al. (2009), utilizando duas metodologias diferentes concluiu que a fauna de Tiupampa € mais
antiga, na idade Daniano (66 — 61,6 Ma). Apesar do consenso recente sobre a idade da fauna de
Tiupampa, alguns autores ainda questionam a datagdo. A Unica forma de confirmar a idade de
Tiupampa ¢ através da comparacao de caracteres morfologicos apresentados pela fauna de
Tiupampa e Punta Peligro, para determinar qual ¢ evolutivamente mais antiga (MUIZON &

LADEVEZE, 2020).
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Os registros fosseis de Metatheria de Tiupampa sdo bastante informativos em relagdo a
anatomia craniana e poés-craniana dos metatérios do inicio do Cenozdico (MUIZON &
LADEVEZE, 2020). Foram encontrados pelo menos 15 espécies de metatérios em Tiupampa
(22 mamiferos térios no total), sendo Pucadelphys andinus o tdéxon mais abundante, com 35
espécimes representados por esqueletos e cranios parcialmente ou totalmente completos
(MUIZON & LADEVEZE, 2020). Andinodelphys cochabambensis é o segundo taxon mais
abundante, inicialmente descrito a partir de um molar direito superior (M2) e referido m3
esquerdo, posteriormente sendo encontrada uma associagao com pelo menos sete individuos,
sendo 3 com esqueletos parcialmente articulados e 5 cranios. Pucadelphys e Andinodelphys sao
tdxon irmaos e pertencem a familia Pucadelphyidae. Em uma descri¢ao detalhada e completa
de 4 cranios de Andinodelphys cochabambensis, Muizon & Ladevéze (2020) observaram
semelhangas morfoldgicas entre esse taxon e ltaboraidelphys, um Pucadelphyidae proveniente
de Itaborai, Brasil. A andlise filogenética realizada pelos autores indica que ltaboraidelphys ¢
taxon irmado de Pucadelphys + Andinodelphys. Os Sparassodonta mais antigos conhecidos
também sdo provenientes dessa localidade: Allgokirus australis € Mayulestes ferox (MUIZON

& LADEVEZE, 2020).

A fauna de metatérios de Tiupampa é composta por taxa basais com afinidades aos taxa
norte americanos, bem como irradiagdes de linhagens sul americanas, evidenciando a
importancia desse sitio para a compreensdo da paleobiogeografia e evolugdo de Metatheria na

América do Sul (GOIN et al., 2016).

4.1.2. Fases da evolucdo dos mamiferos sul americanos

De acordo com Goin ef al. (2016), a historia evolutiva dos mamiferos na América do Sul
pode ser dividida em 6 fases: (1) Fase Gondwanica Inicial; (2) Fase Gondwanica Tardia; (3)
Fase Sul Americana Inicial; (4) Fase Sul Americana Tardia; (5) Fase Interamericana e (6) Fase

Hipoamericana.

4.1.2.1. Fase Gondwanica inicial

Essa fase se estende desde o Triassico Superior até o Cretaceo Inferior, e ¢ pouco
documentada em funcdo do escasso registro fossil. O registro mais antigo de um mamifero na
América do Sul pertence a icnoespécie Ameghinichnus patagonicus, do Jurassico Médio da
Provincia de Santa Cruz, sul da Patagonia. Os outros registros de mamiferos dessa fase incluem

Eutriconodonta e Australosphenida, todos provenientes de localidades na Patagonica. A
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descoberta de novos registros fosseis de mamiferos mesozoicos na América do Sul é de extrema
importancia para uma melhor compreensdo dessa fase evolutiva dos mamiferos (GOIN et al.,

2016).

4.2.2.2. Fase Gondwanica tardia

Assim como na fase anterior, a grande maioria dos registros fosseis ¢ oriunda da
Patagonia, sul da Argentina. Essa fase compreende o Cretaceo Superior, porém ndo as ultimas
idades (Campaniano — Maastrichtiano). Goin et al. (2016) notam alguns padrdes nessa fase: (1)
Auséncia de mamiferos térios; (2) Dryolestoida chegam ao seu apogeu na América do Sul; (3)
Presenca de Gondwanatheria; (4) Apesar de nenhum registro fossil de Monotremata conhecido
do Cretaceo Superior da América do Sul, esse clado provavelmente encontrava-se ja presente

no continente. Woodburne et al. (2013) também nota o registro fossil de um Multituberculata.

4.1.2.3. Fase Sul Americana inicial

Essa fase, que se estende do final do Cretaceo Superior até o Limite Eoceno-Oligoceno,
tem como principal evento a chegada dos mamiferos térios a América do Sul, provenientes da
América do Norte, em sucessivas dispersoes. Essas dispersdes foram possiveis através da breve
conexao intermitente entre a América do Norte e Sul através da formagao do arco vulcanico no
Caribe. Os mamiferos térios rapidamente se dispersaram e diversificaram na América do Sul,
enquanto linhagens de mamiferos ndo-térios foram extintas no limite K-Pg. A época de maior
diversidade de Metatheria na América do Sul corresponde ao Eoceno Inferior, que apresentou
o clima global mais quente registrado no Cenozoico. Até o Eoceno Médio, Metatheria constituia
o grupo de mamiferos térios mais diverso da América do Sul. E também no final dessa fase que
os Caviomorpha (Rodentia) e Platyrrhini (Primates) chegaram a América do Sul,

provavelmente oriundos da Africa (GOIN et al., 2016; BABOT et al., 2019).

4.1.2.4. Fase Sul Americana tardia

Se estendendo do Oligoceno Inferior at¢ 0 Mioceno Superior, essa fase € representada por
uma grande modifica¢do bidtica, diretamente correlacionada com um dos eventos climaticos
mais importantes da Era Cenozéica. Apés o Eoceno Otimo Climético, que apresentou as mais
altas temperaturas globais no Cenozdico, o planeta passou por um processo de esfriamento no
inicio do Oligoceno. Goin ef al. (2012) designou o termo Bisagra Patagonica para definir essa
grande mudanga taxonomica e ecoldgica na composi¢do dos mamiferos terrestres no sul da

América do Sul durante o Limite Eoceno-Oligoceno. Durante esse periodo, os metatérios

16



apresentam um declinio significativo na diversidade e extingdo de diversas linhagens,
compondo apenas 30% da fauna de mamiferos. Durante essa fase, a conexao entre América do
Sul e Antartica deixa de existir. De acordo com Goin ef al. (2007) e Goin & Abello (2013), as
linhagens “modernas” de metatérios ja estavam estabelecidas, e Goin et al. (2010) notam
mudancas significativas nas linhagens sul americanas de Metatheria, sendo: (1) O ultimo
registro de “Ameridelphia” basais, Caroloameghiniidae, Glasbiidae, Bonapartherioidea,
Polydolopidae; (2) Primeiro registro de Argyrolagoidea (Polydolopimorphia); (3) Declinio e
extingdo de Proborhyaenidae (Sparassodonta) e Sparassodonta basais; (4) Possivel origem de
Thylacosmilidae (Sparassodonta) e Didelphidae; (5) Réapida expansdo de Palaeothentidae
(Paucituberculata), Borhyaenidae (Sparassodonta) e Microbiotheriidae (Microbiotheria)

(GOIN et al., 2016).

4.1.2.5. Fase Interamericana

Essa fase, que se iniciou no Mioceno Superior, ¢ marcada pelo grande evento migratdrio
entre as faunas terrestres da América do Norte e Sul, conhecido como o Grande Intercimbio
Bidtico Americano, ou GABI (Great American Biotic Interchange), que teve o seu apogeu entre
2,6-2,4 Ma. O GABI foi possivel através da formacao de uma passagem continua de terra que
conecta a América do Norte & América do Sul, conhecido como Istmo do Panama. E a partir do
GABI que a América do Sul adquiriu a fauna de mamiferos encontrada atualmente no
continente. Os primeiros mamiferos norte-americanos a chegarem ao continente foram
representativos da familia Procyonidae (~7 Ma) e roedores sigmodontineos (~6 Ma). Outros
taxa de mamiferos provenientes da América do Norte incluem Ursidae, Felidae,
Machairodontidae, Cervidae, Mustelidae, Canidae, Equidae, Gomphotheriidae, Tapiridae e
Tayassuidae. Nessa fase, Metatheria apresenta um declinio e extingdo de linhagens
especializadas de Sparassodonta e Polydolopimorphia, sendo o ultimo registro desses dois
clados no Plioceno. As razdes para a extingao dessas linhagens ainda sdo desconhecidas, sendo
uma das hipoteses mais debatidas a de que a extingao foi causada por competicao direta com
eutérios. Nota-se, no entanto, que ha um espaco temporal significativo entre a extin¢do das
linhagens de Sparassodonta especializadas e a chegada dos eutérios carnivoros que
possivelmente ocupariam o mesmo nicho (FORASIEPI et al., 2007). Uma analise compilando
a diversidade, estimativas de tamanho e dieta e primeiro e Ultimo registro de Sparassodonta
contradiz a hipdtese de extingdo por competicdo com Carnivora (PREVOSTI et al., 2011;
WOODBURNE et al., 2013). No que tange as ultimas linhagens de Sparassodonta,

Borhyaenidae apresenta ultimo registro no Mioceno Superior (Huayquerian); Thylacosmilidae
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no Plioceno Médio (Chapadmalalano) e Hathliacynidae foram extintos ha 4 Ma. Para os
Polydolopimorphia, Argyrolagidae possui ultimo registro no Chapadmalalano (Plioceno

Médio) (GOIN et al., 2016).

4.1.2.6. Fase Hipoamericana

0 Ultimo Glacial Méaximo bem como a chegada do Homo sapiens a2 América do Sul marca
o inicio dessa ultima fase da historia evolutiva de Mammalia nesse continente. Nessa fase, todos
os mega herbivoros nativos, assim como parte dos mamiferos de tamanho grande e médio foram
extintos, entre esses se destacam varias linhagens de Xenarthra e ungulados nativos sul
americanos. A chegada de H. sapiens ao continente, bem como a extingdo da megafauna no
final do Pleistoceno ndo provocou impactos significativos nas linhagens de metatérios, no
entanto, a diversidade do clado representava apenas 10% da composi¢cdo da fauna de
mamiferos. A partir dessa fase, Metatheria ¢ apenas representado pelo clado Marsupialia, com

3 ordens: Didelphimorphia, Paucitubeculata e Microbiotheria (GOIN et al., 2016).

E importante destacar que as dispersdes das linhagens de Metatheria muito
provavelmente nao se limitavam a direcdo América do Norte — América do Sul. Case et al.
(2005) propds a hipotese de que algumas linhagens encontradas na América do Sul, como por
exemplo Polydolopimorphia, tenha origem na América do Norte. Case et al. defendem que
Ectocentrocristus foxi e Hatcheritherium alpha, ambos do Cretaceo da América do Norte, sdo
Polydolopimorphia basais. No entanto, Goin ef al. (2016) ressaltam a possibilidade de linhagens
de Polydolopimorphia terem se originado na América do Sul e migrado posteriormente para a
América do Norte. A familia Glasbiidae ¢ composta pelo género Glasbius e Palangania, sendo
que este ultimo apresenta caracteristicas mais generalistas do que Glasbius. Outros 2 registros
ainda ndo descritos de Glasbiidae oriundos da Formacdo Las Flores, Patagénica (Eoceno
Inferior) também sdo generalistas comparados a Glasbius. Com base na abundancia e carater
plesiomorfico dos taxa sul americanos, € possivel que Glasbiidae tenha sua origem na América
do Sul, no Cretaceo Superior, e posteriormente tenha migrado para a América do Norte, onde
desenvolveu formas mais derivadas. Essa hipotese demonstra que as dispersdes ndo ocorreram
de forma unidirecional entre os continentes, evidenciando a complexidade paleobiogeografica

de Metatheria (GOIN et al., 2016).

4.1.3. Dispersio América do Sul - Australia dos Metatheria

De acordo com diversos autores, as linhagens de marsupiais presentes no continente

australiano sdo resultado de uma unica dispersao oriunda da América do Sul através da
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Antartida durante o final do Cretaceo ou Paleoceno (WOODBURNE & CASE, 1996; KEMP,
2005; BECK et al., 2008; BECK, 2012). Apesar da origem biogeografica dos marsupiais
australianos ser bastante esclarecida na literatura, a resposta quanto a como a dispersao ocorreu

ainda é desconhecida.

Beck (2012) ressalta que ha 3 hipdteses sobre a dispersdo dos marsupiais (e possiveis
Metatheria basais) da América do Sul para a Australia: (1) A dispersdo da América do Sul para
a Australia ocorreu em um evento unico; (2) A dispersdo entre os 2 continentes ocorreu mais
de 1 vez, podendo ser em uma ou ambas as direcdes; (3) a fauna de Metatheria da América do
Sul, Australia e Antartida durante o Paledgeno Inferior era semelhante, com as diferencas
surgindo a partir de eventos vicariantes (a separacdo dos continentes), que resultaram em

especiagoes e origem de diversas linhagens.

Em sua descrigdo do espécime QMF30060, composto por um calcaneo direito parcial
encontrado em Tingamarra, Australia (Eoceno Inferior), Beck (2012) nota as afinidades
morfoldgicas com os marsupiais americanos e, portanto, classifica QMF30060 como um
marsupial de linhagem ‘“Ameridelphia”. As andlises filogenéticas feitas por Beck (2012)
(Maxima Parcimoénia e Bayesiana) também classificam o espécime QMF30060 fora do clado
Australidelphia. Caso a classificagdo desse espécime esteja correta, isso implica que outras
linhagens de metatérios ndo Australidelphia chegaram ao continente australiano, portanto,
rejeita-se a hipotese de que a ocorréncia de marsupiais na Australia seja resultado de apenas
uma dispersao entre América do Sul e Australia. Beck (2012) defende a hipotese de que a fauna
de marsupiais australiana ¢ resultado de multiplas dispersdes oriundas da América do Sul, e a
possibilidade da dispersdo ter ocorrido em ambas as dire¢des, ou seja, América do Sul —

Australia e Australia — América do Sul.

4.2. Registro fossil

Sinodelphys szalayi, representado por um unico espécime oriundo da formagdo Yixian,
China, Cretaceo Inferior, descrito e classificado em 2003 por Luo ef al. como um Metatheria
com base na formula dentaria e quantidade de molares, foi recentemente revisado por Bi et al.
(2018) e reclassificado como um Eutheria basal. Os autores apontaram erros na interpretacao
da férmula dentéria de Sinodelphys por parte de Luo et al. (2003). De acordo com Bi et al.
(2018), o dente molariforme classificado como M1 por Luo et al. (2003) trata-se na verdade de

um quinto pré-molar (P5) (Figura 6). Tal afirmagdo também foi feita por Averianov et al.
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(2010), além de observar que nenhum Theria apresentava 4 pré-molares superiores e 3

inferiores, como originalmente proposto por Luo et al. (2003).

metacone

paracone

1 mm

M3 M2 M1 P5 P4
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paracne metastyle
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\

parastyle

|

stylocone

Figura 6. Denticdo superior esquerda de Sinodelphys szalayi. A: Formula dentéria proposta por
Luo et al. 2003; (b) Férmula dentéria proposta por Bi et al. (2018). Fonte: Bi et al. (2018).

Ap6s a classificacdo de Sinodelphys szalayi em Eutheria, os registros fosseis mais antigos
de Metatheria encontram-se na América do Norte e pertencem aos géneros Atokatheridium e
Oklatheridium do Cretaceo Inferior, ambos do clado Deltatheroida (KIELAN-
JAWOROWSKA et al., 2001; DAVIS et al., 2008; WILLIAMSON et al., 2014; BI et al.,
2015). No entanto, apesar de mais recentes, os taxa encontrados na Asia apresentam
caracteristicas plesiomorficas (Bi et al., 2015) em relagdo aos encontrados na América do Norte.
Deltatheroida também possui um registro fossil maior na Asia. Como os registros mais antigos
de Eutheria sdo encontrados na Asia, e Metatheria e Eutheria sdo clados irmios, a hipotese mais

aceita ¢ de que Metatheria tenha se originado na Asia (WILSON & RIEDEL, 2010).
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Na América do Sul, os registros fosseis de Metatheria sdo representados pelas seguintes
linhagens: Sparassodonta, Didelphimorphia, Paucituberculata, Microbiotheria,

Polydolopimorphia e o que Goin et al. (2016) denomina como “Ameridelphia basais”.

O registro fossil de mamiferos do Mesozdico da América do Sul € bastante escasso, sendo
a maior parte dos fosseis encontrados provenientes do sul da América do Sul (Argentina)
(CASE et al., 2005). Destacam-se Vincelestes neuquinianus, um Cladotheria do Cretaceo
Inferior encontrado na Formagao La Amarga, Argentina (Candeiro et al., 2006) e outros taxa
provenientes das formacdes Los Alamitos e La Colonia, ambas na Argentina (CANDEIRO et
al., 2006). Nao ha registro de mamifero Theria do Mesozdico na América do Sul, no entanto
um registro fossil de mamifero ainda ndo descrito do Grupo Bauru (Brasil) chama a atencao
pela sua possivel afinidade com Theria. Em 1993, Bertini et al. (1993) descreveram brevemente
um registro fossil de mamifero da Formacao Adamantina, Grupo Bauru, oeste do Estado de Sao
Paulo, Brasil. O espécime URC-MO001 ¢ representado pela regido anterior do dentario direito
com um pré-molar, datado do “Turoniano-Santoniano”. Para Bertini et al. (1993), a presenca
de 4 pré-molares (indicada pela quantidade de alvéolos) em URC-MO0O1 ¢ um indicativo de sua
afinidade com Eutheria. No entanto, Candeiro et al. (2006) ressaltam que pela natureza
incompleta do fossil (ndo sendo possivel determinar a quantidade exata de pré-molares), as
afinidades taxonomicas desse espécime ainda permanecem incertas, sendo esse portanto
referido como Mammalia “incertae sedis” pelos autores. Em 2018, Castro et al. descreveram
outro registro fossil de mamifero proveniente da Formacao Adamantina. Brasilestes stardusti,
representado apenas por um pré-molar direito inferior (possivel p3 ou p4), ¢ um Tribosphenida
com similaridades morfoldgicas com o suposto Eutheria descrito por Bertini ez al. (1993). Os
autores, no entanto, ndo realizaram uma analise filogenética para averiguar o posicionamento
de Brasilestes, pois o fossil € bastante incompleto e poucos caracteres poderiam ser utilizados,
o que limitaria a topologia final (CASTRO et al., 2018). Esses dois registros, ambos do Grupo
Bauru, sdo os tunicos mamiferos fosseis do Mesozoico no territorio brasileiro. Novas
descobertas de fosseis de mamiferos mesozoicos, tanto no Grupo Bauru como em outras

localidades, ajudariam a esclarecer a evolugao e biogeografia do grupo no continente.

Apesar de nenhum registro fossil de Metatheria do Mesozoico ter sido encontrado na
América do Sul, as evidéncias biogeograficas e filogenéticas apontam para uma chegada do
grupo no continente no final do Cretaceo Superior, em uma dispersdo oriunda da América do
Norte (CASE et al., 2005; WOODBURNE et al., 2013; SANCHEZ-VILAGRA, 2012; GOIN
etal., 2016).
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O histoérico evolutivo inicial de Metatheria, em particular do Mesozobico, ¢ ainda bastante
controverso e pouco conhecido, visto que seu registro fossil € bastante escasso, com apenas
dentes isolados e, quando muito, fragmentos do dentério. Fosseis com cranios e elementos pos-
cranianos sao muito raros e, quando conhecidos, sdo bastante fragmentados e incompletos
(MUIZON & LADEVEZE, 2020). Destacam-se entre os registros fosseis de cranios de
Metatheria do Cretaceo Lotheridium mengi (Bi et al., 2015), um Deltatheroida proveniente da
China, representado por um cranio completo, Didelphodon vorax, um Stagodontidae do
Cretaceo Superior da América do Norte, representado por cranios parciais. Asiatherium
reshetovi e Deltatheridium pretrituberculare (Deltatheroida), ambos do Cretdceo Superior da
Mongodlia, sdo representados por cranios incompletos e distorcidos, no entanto, apresentam
muitas informag¢des morfolégicas importantes (MUIZON & LADEVEZE, 2020). Em descrigio
do género Asiatherium, Szalay & Tromimov (1996) também ilustram um cranio de um
metatério muito bem preservado do Creticeo da Mongolia. No entanto, esse cranio, a qual
Muizon & Ladevéze (2020) classificam como o “mais bem preservado e completo cranio de
Metatheria do Cretaceo”, ndo foi formalmente descrito até entdo e é conhecido como “cranio
de Gurlin Tsav”. Tal espécime ¢ bastante incluido em anélises filogenéticas, em razao de sua
natureza bem preservada. Os registros fosseis de cranios do Paleoceno também sdo escassos,
sendo os unicos encontrados pertencentes a fauna de metatérios de Tiupampa, na Bolivia
(Paleoceno Inferior, ~65 Ma). Nessa localidade, sdo encontradas trés espécies cujos cranios e
esqueletos estdo muito bem preservados e completos (Pucadelphys andinus, Andinodelphys
cochabambensis e Mayulestes ferox). Outros taxa de Tiupampa sao representados por cranios
incompletos e parciais: Allgokirus australis, um Sparassodonta recentemente descrito por

Muizon et al. (2018), cinco espécimes de Mizquedelphys pilpinensis, e Incadelphys antiquus.

Em suma, a maioria do registro fossil de Metatheria do Cretaceo-Paleoceno ¢ conhecida
apenas por dentes isolados e/ou fragmentados, dentarios completos ou fragmentados e cranios
fragmentados e geralmente distorcidos. Em conjunto com a natureza escassa e incompleta dos
fosseis, ha ainda um viés de coleta bastante notoério observado nao somente em Metatheria, bem
como em todo o clado Mammalia, com os registros da Laurasia mais abundantes e conhecidos

do que os gondwanicos (JANSA et al., 2013; MUIZON & LADEVEZE, 2020).

O registro fossil mais antigo de um mamifero Theria na América do Sul pertence a
Cocatherium lefipanum, do inicio do Paleoceno, proveniente da formacdo Lefipan, oeste da
Patagonia. Cocatherium ¢ um Metatheria e referido por Goin et al. (2006) como um
Polydolopimorphia. Seu f6ssil € representado apenas por um molar inferior bastante desgastado
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(Figura 7), no entanto, Goin et al. (2016) ressaltam que o molar apresenta caracteristicas
derivadas e ndo generalistas, o que implica a dispersao de Metatheria da América do Norte para
a América do Sul anterior ao Paledgeno, possivelmente no Cretdceo Superior (Campaniano e

Maastrichtiano).

(a) (b) Mesial

Fa

Me

Pr

Distal

Hy
En

Hyl

Distal

Figura 7. Vista labial (a) e oclusiva (b) do molar direito inferior isolado pertencente a
Cocatherium lefipanum. Espécime LIEB-PV 1001. Pa: paraconideo; Me: metaconideo; Pr:
protoconideo; Hy: hipoconideo; En: entoconideo; Hyl: hipoconulideo. Fonte: Retirado de Goin
et al. (2016) e modificado a partir de Goin ef al. (2006).

4.3. Linhagens de Metatheria

4.3.1. Stagodontidae

Stagodontidae ¢ um pequeno clado definido por Williamson et al. (2012), composto por
metatérios de habitos carnivoros. Possuem morfologia dentéria bastante peculiar, caracterizada
por pré-molares macigos; molares inferiores com paraconideo largo com um carnassial bem
desenvolvido no paracristideo e molares superiores com pos-metacrista bem desenvolvido. E
no clado Stagodontidae em que se encontram as maiores espécies de metatérios conhecidos do
Mesozobico, representados pelos géneros: Eodelphis (Campaniano), Didelphodon
(Maastrichtian), Hoodootherium (Turonian), Fumodelphodon (Turonian), e possivelmente
Pariadens (Albian-Cenomanian), todos oriundos da América do Norte (WILLIAMSON et al.,

2014; CARNEIRO & OLIVEIRA, 2017).
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Carneiro & Oliveira (2017) reanalisaram a espécie Eobrasilia coutoi, cujo cranio
incompleto e danificado foi encontrado na Formagao Itaborai (Sao José de Itaborai, Rio de
Janeiro), datado do Eoceno Inferior. Os autores concluiram que E. coutoi possui afinidades com
Didelphodon sendo, portanto, o primeiro taxon de Stagodontidae sul americano descrito ¢ a

primeira evidéncia de que o clado persistiu apds o limite K-Pg.

A presenga de um Stagodontidae na América do Sul também fortalece a hipdtese de varias
dispersdes de linhagens norte-americanas de Metatheria para o continente sul americano. A
filogenia proposta pelos autores (Figura 8) apresenta FEobrasilia como taxon irmado de

Didelphodon e juntos sao grupo irmao de Eodelphis.
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Figura 8. Filogenia de Stagodontidae calibrada no tempo geoldgico. As barras representam o
registro temporal dos géneros. Fonte: Retirado de Carneiro & Oliveira (2017).

4.3.2. Herpertotheriidae

Herpetotheriidae ¢ um grupo ndo natural representado por metatérios referidos
tradicionalmente na literatura como marsupiais didelfideos. Eram considerados proximos ou
incluidos no grupo Didelphimorphia, em razio da morfologia de seus dentes (LADEVEZE et
al., 2020).

Seu registro fossil ¢ bastante diverso na América do Norte, porém s3o também
encontrados na Europa, Asia, Africa, sendo datados do Cretaceo Superior ao Mioceno. Destaca-
se um possivel registro na América do Sul: o género Rumiodon, do Eoceno Superior, encontrado

em Santa Rosa, Peru (WILLIAMSON et al., 2014; LADEVEZE et al., 2020).

A proximidade de Herpetotheriidae com Didelphimorphia era fundamentada em uma

convergéncia evolutiva e ndo uma relagdo filogenética entre os grupos. As primeiras analises
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filogenéticas constataram que Herpetotheriidae ¢ grupo irmao de Marsupialia stritu sensu,
enquanto Peradectidae foi incluido em Didelphimorphia (HOROVITZ et al., 2009;
WILLIAMSON et al., 2014; LADEVEZE et al., 2020).

Muizon et al. (2018) e posteriormente Ladeveéze et al. (2020) demonstram em suas
andlises filogenéticas que Herpetotheriidae ndo forma um grupo monofilético, sendo na verdade
um grupo parafilético formado pelas linhagens norte-americanas e europeias. Ladeveze et al.
(2020) defendem a continuidade do uso do conceito de Herpetotheriidae, dada sua importancia
histérica na literatura e propdem a defini¢ao de Peratheriinae para o clado formado pelos 3 taxa
europeus (Amphiperatherium minutum, Peratherium cuvieri e P. elegans) e Herpetotheriinae
para o clado que inclui o género Herpetotherium e taxa associados. Como apresentado na

topologia de Ledevéze et al. (Figura 9), Herpetotherium ¢ mais proximo de Marsupialia do que

Peratheriinae.
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| — e TDeltatheriidae
: TKokopellia
Metatheria tAsiatherium
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Figura 9. Consenso estrito das duas filogenias mais parcimoniosas resultantes da analise com
286 caracteres osteoldgicos e 25 taxa de Metatheria. Fonte: Retirado de Ladeveze et al. 2020.

A posicao filogenética de Herpetotherium também implica uma origem norte americana
para Marsupialia stritu sensu e dispersao do clado para a América do Sul entre o final do

Cretaceo e inicio do Paledgeno (LADEVEZE et al., 2020).
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4.3.3. Peradectidae

Peradectidae ¢ um grupo de metatérios cujas afinidades filogenéticas ainda permanecem
inconclusivas. A andlise filogenética de Horovitz et al. (2009) inclui Peradectidae em
Didelphimorphia, no entanto, a topologia de Williamson ef al. (2012) apresenta Peradectidae
como um grupo parafilético, com as espécies tradicionalmente referidas como Peradectidae
formando uma politomia. Os autores notam, no entanto, que os resultados encontrados
justificam-se pela falta de mais dados relacionados aos taxa referidos e que futuras analises
filogenéticas podem recuperar Peradectidae como um clado, incluindo as espécies em
politomia. Williamson et al. (2014) comentam que o tdxon Maastrichtidelphys, do Cretaceo,

pode vir a ser incluido no clado.

Seguindo a definicdo de Williamson et al. para Peradectidae, o grupo ¢ formado apenas
pelas espécies Peradectes elegans (Paleoceno-Eoceno) e Peradectes californicus (Eoceno
Médio) ambos da América do Norte. H4 também dois registros fosseis na América do Sul
referidos ao género Peradectes: Peradectes austrinum de Laguna Umayo (Peru) e um registro
no sitio Tiupampa (Bolivia) referido como Peradectes cf. austrinum. Ladeveze et al. (2020)

notam as afinidades de ambos com P. elegans e P. californicus.

4.3.4. Pucadelphyda

De acordo com Muizon et al. (2018), Pucadelphyda ¢ um clado composto pela ordem
Sparassodonta + Pucadelphyidae (Figura 10). A recente analise filogenética realizada por
Muizon & Ladevéze (2020) confirma que Pucadelphyda ¢ um grupo monofilético e suporta a
origem biogeografica e filogenética unica de Sparassodonta e Pucadelphyidae. Em sua analise
filogenética, Rangel et al. (2019) incluem também os géneros Szalinia (Tiupampa),
Jaskhadelphys (Tiupampa), Minusculodelphys (Itaborai), Kiruwamaq (Santa Rosa, Peru),
Tiulordia e Incandelphys (Tiupampa) em Pucadelphyda. Muizon & Ladevéze (2020) aceitam
provisoriamente a hipotese proposta por Rangel ef al. (2019), no entanto, notam que a
confirmacao dessa hipotese requer novas descobertas fosseis e analises de mais elementos
osteoldgicos e dentérios, e que a hipotese, portanto, deve ser considerada com cautela, visto que

esses 6 géneros sdo representados, quase totalmente, apenas por dentes isolados.
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Figura 10. Topologia da andlise filogenética por parcimdnia mostrando a relacdo de
Pucadelphyda (Sparassodonta + Pucadelphyidae) com outros taxa de Metatheria. Abreviacoes:
PAL, Paleoceno; OLI, Oligoceno; MIOC, Mioceno: P-PL, Plioceno — Pleistoceno. Fonte:
Retirado de Muizon & Ladeveze (2020).

4.3.4.1. Pucadelphyidae

A familia Pucadelphyidae ¢ composta pelos seguintes géneros: Pucadelphys,
Andinodelphys, Mizquedelphys e Itaboraidelphys. Os 3 primeiros sdo encontrados apenas na
Formacao Santa Lucia, Tiupampa, enquanto [ltaboraidelphys € proveniente de Itaborai.
Pucadelphyidae ¢ representada por espécies de pequeno porte, de habitos escansoriais, com

dieta variando de onivora, carnivora e insetivora (MUIZON & LADEVEZE, 2020).

4.3.4.2. Sparassodonta

Sparassodonta ¢ um clado que inclui o ancestral em comum de Patene e todos os seus
descendentes (FORSASIEPI, 2009; MUIZON et al., 2018; FORASIEPI et al., 2019). Cerca de
60 espécies de Sparassodonta sdo reconhecidas, a maioria do Nedgeno (FORASIEPI et al.,
2019). Sparassodonta ¢ uma ordem de metatérios cuja maioria das espécies ¢ especializada em
hipercarnivoria, sendo apenas 10% formados por onivoros ou mesocarnivoros (FORASIEPI ef

al., 2019).

Sparassodonta apresenta 5 familias: (1) Hondadelphidae, restrito a regido Neotrdpica; (2)

Hathliacynidae, cuja distribuicdo abrange a Patagénia até a Colombia; (3) Borhyaenidae
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(Figura 11), distribuidos por toda a América do Sul, do Eoceno ao Plioceno; (4)
Proborhyaenidae, que sdo conhecidos em sitios da Argentina e Bolivia, datados do Eoceno-
Oligoceno, e incluem as maiores espécies de metatérios conhecidos do Novo Mundo, como
Proborhyaena gigantea, cujas estimativas da massa corporal chegam a 100 kg; e (5)
Thylacosmilidae, com formas extremamente especializadas, como Thylacosmilus (Figura 12),
possivelmente o tdxon mais bem conhecido de Sparassodonta, encontrado em sitios datados do
Nedgeno da Argentina, Uruguai e Colombia. Apresenta caninos superiores hipertrofiados, o
que levou a comparagdes com o género Smilodon e outros placentarios dentes-de-sabre (GOIN
et al., 2016; FORASIEPI et al., 2019). O registro mais antigo de um Sparassodonta
thylacosmilideo pertence a um molar superior isolado encontrado em Gran Barranca, sudeste

da provincia de Chubut, Patagonia, datado do Mioceno Inferior (Goin ef al., 2016).

Figura 11. Ilustragdo de cranio de Arctodicts sinclairi (Sparassodonta, Borhyaenidae) em vista
lateral direita. Espécime MLP 85-VII-3-1. Fonte: Ilustragdo por Martin Barrios, retirado de
Goin et al. (2016).
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Figura 12. Ilustracao de cranio de Thylacosmilus atrox (Sparassodonta, Thylacosmilidae) em
vista lateral direita. Espécime MMP 1443. Fonte: [lustragdo de Martin Barrios, retirado de Goin
et al. (2016).

A familia Mayulestidae sensu Muzion et al. (2018) é composta pelos géneros Allgokirus

(Figura 13), Mayulestes, e Patene, todos Sparassodonta basais. Em suas analises filogenéticas,
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Rangel et al. (2019) apresentou Mayulestidae como um grupo ndo natural, resultante da
natureza incompleta do registro fossil de Patene, considerado o tdxon mais basal de
Sparassodonta, no que tange morfologia. Novas descobertas de fosseis mais completos de
Patene podem ser decisivas para a validacdo de Mayulestidae (MUIZON & LADEVEZE,
2020).

Figura 13. Reconstrucgao de Allgokirus australis, um Sparassodonta basal. Fonte: Muizon et al.
(2018).

Forasiepi (2009) classifica os taxa ndo-Tiupampanianos de Sparassodonta em 2 grupos:
Hathliacynidae e Borhyaenoidea (Borthyaendae + Thylacosmilidae e possivelmente
Proborhyaenidae). As topologias de Muizon & Ladevéze (2020) e Rangel ef al., (2019) no
entanto recuperaram Hathliacynidae como um grupo parafilético. Muizon & Ladeveze (2020)

sugerem que Hathliacynidae é composto apenas pelos géneros Acyon e Cladosictis.

Muizon & Ladevéze (2020) discutem duas hipdteses paleobiogeograficas de
Sparassodonta: (1) Sparassodonta originou-se fora da América do Sul; (2) Sparassodonta e
Pucadelphyidae possuem uma origem biogeografica e filogenética Unica a partir de um

ancestral Pucadelphyda.

Na primeira hipotese, corroborada pelo consenso da primeira andlise filogenética
realizada (matriz com todos os caracteres morfologicos), Sparassodonta provavelmente

originou-se na Ameérica do Norte, a partir de uma irradiacdo de Deltatheroida (Atokatheridium
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ou Oklatheridium). Forasiepi (2009) sugere que Sparassodonta tenha se originado na América
do Norte no Cretadceo Superior e posteriormente dispersado para a América do Sul. Essa
hipotese €, no entanto, menos parcimoniosa, pois requer mais do que uma unica migragao de
Pucadelphyda para a América do Sul. Nota-se também que, a inclusdo de todos os caracteres
dentarios na matriz influenciou significativamente a topologia final, que agrupou taxa de
metatérios de habitos carnivoros em um s6 grupo (Sparassodonta + Stagodontidae +
Deltatheroida + Pucadelphyidae). Muizon & Ladeveze (2020) destacam que alguns caracteres
dentarios (molariformes) relacionados ao habito carnivoro em Metatheria sdao homoplasicos,
portanto ndo refletem um parentesco comum entre esses taxa e sim uma convergéncia evolutiva.
Somado a esses fatos, a auséncia até entdo de fosseis associados a Sparassodonta na América

do Norte ¢ uma forte evidéncia contraria a essa hipotese paleobiogeografica.

A segunda hipotese, corroborada pelas duas analises filogenéticas subsequentes, confirma
que Pucadelphyda ¢ um grupo monofilético, e que o seu ancestral tenha se originado na América
do Norte e a partir de uma migracdo Unica para a América do Sul, irradiou-se as linhagens

Sparassodonta e Pucadelphyidae.

Sparassodonta manteve uma diversidade baixa at¢ o Eoceno Superior, quando formas
hipercarnivoras de médio a grande porte apareceram. O grupo atinge o seu auge na diversidade
entre o Oligoceno Superior ¢ o Mioceno Inferior (Deseadano SALMA até Santacruciano

SALMA) (GOIN et al., 2016).

4.3.5. Paucituberculata

Sdo representados por 6 espécies viventes distribuidas em 3 géneros (Caenolestes,
Lestoros e Rhyncholestes) (Figura 14), todas pertencentes a familia Caenolestidae,
caracterizada por espécies de tamanho pequeno, de hébitos generalistas e morfologia
semelhante & de musaranhos. Habitam florestas imidas-temperadas da Patagonia, bem como
em florestas tropicais no Andes. Espécies extintas sdo representadas por essa e mais 3 familias:

Pichilipidae, Palaeothentidae, e Abderitidae (GOIN et al., 2016).

A diversidade de Paucituberculata era bastante baixa durante o Pale6geno, com registros
fosseis escassos nesse periodo, com as espécies ocupando nichos insetivoros e frugivoros. O
grupo atinge o seu apice de diversificacdo a partir do Neodgeno, no inicio do Mioceno
(Colhuehuapiano e Santacruciano SALMASs), com uma rapida irradiagdo de Palaeothentidae e
Abderitidae com hébitos frugivoros, insetivoros e locomogao arborea, escansorial e curso-

saltacional (ABELLO et al., 2012; GOIN et al., 2016).
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Os géneros Bardalestes e Riolestes sdo os taxa mais basais de Paucituberculata, com
caracteristicas plesiomorficas em relacdo aos outros taxa da ordem e, portanto, possuem
bastantes informagdes sobre a evolugao do padrao do molar de Paucituberculata (GOIN et al.,

2009).

{

Figura 14. Rhyncholestes raphanurus (Paucituberculata, Caenolestidae). Fonte: Foto por Peter
Meserve, Brian Lang e Bruce Patterson, retirado de Goin et al. (2016).

O registro fossil mais antigo da ordem pertence a Riolestes capricornicus, representado
por um m1 datado do Paleoceno Superior, encontrado na Formacao de Itaborai, Rio de Janeiro

(GOIN et al., 2009; Beck, 2017).

Os Paucituberculata eram também referidos na literatura como “pseudodiprotodontes”,
assim como Polydolopimorphia, com base na presenga de um dente incisivo inferior
procumbente, razdo pela qual era proposto que Paucituberculata + Polydolopimorphia
formavam um clado denominado “Pseudodiprotodontia” por (GOIN et al., 2009; BECK, 2017).
Essa hipotese foi refutada por andlises filogenéticas, que comprovaram que

Pseudodiprotodontia ndo ¢ um grupo natural (CASE ef al., 2005). A semelhanga apresentada
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na morfologia dos dentes entre as duas ordens ¢ na verdade resultado de uma convergéncia
evolutiva, portanto, o padrdo do dente diprotodonte teria evoluido independentemente em

Diprodontia, Paucituberculata e Polydolopimorphia (GOIN et al., 2009; BECK, 2017).

A hipotese filogenética vigente ¢ de que Paucituberculata ¢ grupo irmao de
Australidelphia e possui mais afinidades com Dromiciops gliroides do que Didelphimorphia
(GOIN et al., 2016). As anélises filogenéticas recentes também suportam a existéncia de 2
grupos principais na ordem: Caenolestoidea (que inclui Caenolestidae) e Palaconthentoidea

(Pichilipidae, Palacothentidae e Abderitidae) (GOIN et al., 2016).

A afinidade de Paucituberculata com as outras ordens viventes de Marsupialia ainda ¢
incerta. Analises filogenéticas baseadas em dados moleculares e do gene RAG1 apontam que
Paucituberculata € grupo irmdo de todos os outros taxa de Marsupialia (Bootstrap de 85% para
Minimum Evolution e menor que 50% para Maxima Verossimilhanga e Méxima Parcimonia)

(BAKER et al., 2004).

4.3.6. Didelphimorphia

Os representantes mais diversos de Marsupialia nas Américas sao os Didelphimorphia,
com mais de 100 espécies distribuidas em 19 géneros. A maioria dessas espécies ¢ endémica a
América do Sul, com apenas 1 género e 3 espécies exclusivas da América do Norte (JANSA et
al., 2013). Sao classificados em 4 subfamilias: Glironiinae, Caluromyinae, Hyladelphinae e
Didelphinae, todos pertencentes a Unica familia vivente, Didelphidae (Figura 15) (JANSA et
al., 2013). Dos taxa extintos, destaca-se a familia Sparassocynidae (também referida como
Didelphoidea), composta por animais de habitos mesocarnivoros de tamanho similar aos
Didelphinae, com ocorréncia na Argentina (GOIN et al., 2016). Jansa et al. (2013) realizaram
uma analise filogenética baseada na divergéncia de tempo de Didelphidae e concluiram que o
clado tem uma alta probabilidade de ter se originado na América do Sul, ha 26,3 milhdes de

anos (Oligoceno Superior) (Figura 16).

Os Didelphidae mais antigos sdo encontrados no Mioceno (La Venta, Colombia ou
Argentina), sustentando a hipdtese de uma irradiacao a partir do Nedgeno na América do Sul,
sem relacdo com linhagens norte americano (GOIN & OLIVEIRA, 2012). Segundo Jansa et al.
(2013), os Didelphimorphia sdo um clado relativamente antigo, com uma linhagem se
estendendo por mais de 30 milhdes de anos. O registro fossil mais antigo do género Didelphis
pertence a Didelphis solimoensis, da Formacao Solimdes, Mioceno Superior, Acre, Brasil

(COZZUOL et al., 2006).
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Figura 15. Representantes da familia Didelphidae (Didelphimorphia: (a) Hyladelphys
kalinowskii; (b) Lestodelphys halli; (c) Gracilinanus emiliae; (d) Monodelphis gardneri; ()
Marmosops parvidens; (f ) Marmosa murina; (g) Gracilinanus microtarsus; (h, 1), Micoureus
demerarae. Fonte: Retirado de Goin et al. (2016).
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Figura 16. Filogenia de Didelphidae baseada na analise Bayesiana. Ramos coloridos indicam
habitat. A cor dos circulos na base de cada ramo mostra a distribui¢do geografica dos taxa
viventes. Fonte: Jansa ef al. (2013).

Os Didelphimorphia apresentam dietas carnivoras até frugivoras e ocupam substratos
terricolas, arboricolas e semi-aquaticos. J4 os Paucituberculata sdo insetivoros terricolas e o
Dromiciops gliroides (Microbiotheria) ¢ arboricola com dieta insetivora-frugivora (ABELLO

& CANDELA, 2019).
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Em suas andlises de diversificagdo de Didelphidae, Jansa et al., 2013 identificaram uma
possivel extingdo em massa no grupo, entre 15 — 10,3 Ma. Jansa et al. (2013) propdem duas
hipoteses, ndo mutuamente exclusivas, para explicar o evento: A existéncia do Sistema Pebas
no Oeste da Amazonia entre 23-8 Ma, ou competicao com a chegada de novos mamiferos

predadores ao continente (Procyonidae) a partir da América do Norte.

4.3.7. Polydolopimorphia

Polydolopimorphia ¢ um grupo de metatérios de habitos onivoros, frugivoros e
herbivoros, cuja resolugdo filogenética ¢ ainda bastante controversa. Sdo caracterizados por
uma denti¢do inferior diprotodonte, sendo a maioria apresentando molares bunodontes com
coroas baixas (BECK, 2017). Pela morfologia peculiar de seus dentes, os Polydolopimoprhia
eram comumente referidos na literatura como “pseudodiprotodontes”, termo utilizado para
designar um grupo ndo natural incluindo diversas linhagens de Polydolopimorphia e
Paucituberculata. Em relagdo a sua posi¢do filogenética dentro de Metatheria, hd 2 hipoteses
principais: (1) Polydolopimorphia ¢ um grupo monofilético e estd incluido em Marsupialia

strictu sensu ou (2) Polydolopimorphia ndo forma um grupo natural.

Ladevéze & Muizon (2009) classificam Polydolopimorphia como pertencente a ordem
Paucituberculata. J4 Goin et al. (2009) argumentam a proximidade de Polydolopimorphia com
Microbiotheria, e posteriormente (Goin et al., 2016) sugerem uma classificacdo dentro de

Australidelphia.

Alguns autores, como Goin et al. (2016) defendem que Polydolopimorphia ¢ um grupo
monofilético formado por taxa basais (Glasbius, Roberthoffstetteria, Chulpasia e Palangania),
e as subordens Bonapartheriiformes (Bonapartheriidae, Prepidolopidae, Rosendolopidae,
Argyrolagidae, etc) e Polydolopiformes (Sillustaniidae + Polydolpidae). Babot et al. (2019)
suportam a hipotese de inclusdo de Palangania, Chulpasia, Glasbius, aff. Bobbschaefferia em

Polydolopimorphia.

No entanto, Beck (2017) a partir de analises filogenéticas incluindo caracteres
moleculares, dentarios e cranianos, rejeita a hipotese de Goin et al. (2016) para um grupo
monofilético, e classifica Polydolopimorphia como um grupo parafilético formado por
metatérios basais em Marsupialiformes, fora de Marsupialia. Beck (2017) também argumenta
que as analises filogenéticas feitas por Goin et al. (2009) utilizaram em sua maioria caracteres
dentarios, que influenciam bastante na topologia final. Beck também defende a inclusdo de

Argyrolagidae em Paucituberculata.
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Os registros fosseis mais antigos sdo encontrados na América do Norte, no Cretaceo
Superior. Na América do Sul, Polydolopimorphia tem uma distribuicao temporal do Paleoceno
Inferior ao Plioceno (GOIN et al., 2016). No Neodgeno, apenas a familia Argyrolagidae

persistiu. O registro mais antigo no continente pertence a Cocatherium lefipanum.

A analise filogenética de Babot et al. (2019) ¢ congruente com a hipdtese de Goin et al.
(2016) para Polydolopimorphia. Outros autores como Ladeveze et al. (2020) também aceitam
a hipotese de Goin et al. (2009) para Polydolopimorphia. No entanto, ¢ importante ressaltar que
a descoberta de novos fosseis, principalmente com cranios preservados, bem como novas
filogenias utilizando mais caracteres cranianos e pods-cranianos podem comprovar que

Polydolopimorphia ndo ¢ um grupo monofilético, como sugerido por Beck (2017).

Os Polydolopiformes iniciaram sua diversificagdo no Eoceno Inferior (Itaboraiano
SALMA) e atingiu o apice durante o Eoceno Médio (“SAPOAN”), sendo representados por
espécies de pequeno a médio porte de héabitos frugivoros e insetivoros. A partir do Eoceno
Superior, a diversidade de Polydolopiformes comeca a declinar, sendo o ultimo registro fossil

dessa subordem encontrado em La Cantera, Patagonia (GOIN et al., 2016).

Entre os Bonapartheriiformes, Bonapartheriioidea apresenta um processo de
diversificacdo também no Eoceno Inferior (Iraboraiano SALMA), com espécies folivoras e
insetivoras-frugivoras de tamanho grande e médio, respectivamente. O Ultimo registro de
Bonapartheriioidea ¢ também na fauna de La Cantera, Patagonia. Ap6s o Eoceno Superior,
essas espécies foram substituidas por formas granivoras de pequeno tamanho (GOIN et al.,
2016). Os Argyrolagoidea possuem o primeiro registro fossil no Eoceno médio, com espécies
especializadas em granivoria e folivoria. Seu Ultimo registro ocorre no Plioceno Superior,
sendo, portanto, a unica linhagem conhecida de Bonapartheriiformes a persistir até o Nedgeno

(WOODBURNE et al., 2013).

A presenca de Roberthoffstetteria no sitio Tiupampa ¢ uma evidéncia em favor de que
Metatheria estava presente na América do Sul no final do Cretaiceo (WOODBURNE et al.,
2013).

4.3.8. Microbiotheria

Os Microbiotheria s3o atualmente representados apenas por apenas 1 espécie
(Dromiciops gliroides) (Figura 17) restrita ao sul do Andes, no Chile. Assim como Dromiciops,

as espécies extintas habitavam a regido andina da América do Sul, possivelmente em condig¢des
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ambientais semelhantes. Sdo reconhecidas 2 familias: Microbiotheriidae, a mais diversa,
presente principalmente no Mioceno Inferior; Woodburnodontidae, (Goin et al., 2007) sem
representantes viventes, com fosseis reconhecidos do Eoceno da Patagénia e Antartica (GOIN

etal., 2016).

Figura 17. Dromiciops gliroides (Microbiotheria, Microbiotheriidae) Fonte: Foto por Peter
Meserve, Brian Lang e Bruce Patterson, retirado de Goin et al. (2016).
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5. CONSIDERACOES FINAIS

Na América do Sul, o registro fossil de Metatheria ¢ abundante na Patagénia e no extremo
sul do continente, sendo bastante escasso no Neotrépico. Todavia, o registro evidencia uma alta
diversidade de linhagens durante todo o Cenozodico, com seu auge no Eoceno-Oligoceno. A
diversidade de metatérios na América do Sul compreende pelo menos 8 linhagens de
Metatheria, com espécies morfologicamente diversas e especializadas, ocupando nichos
hipercarnivoros, mesocarnivoros, onivoros, insetivoros, frugivoros e herbivoros. Quanto as
linhagens ainda viventes, Paucituberculata e Microbiotheria apresentam uma distribuigdo
restrita e diversidade significativamente baixa, com formas generalistas, comparada a
diversidade anterior ao Holoceno. Didelphimorphia estd amplamente distribuido pelo

continente, porém também apresenta espécies generalistas.

A hipotese paleobiogeografica para a chegada de Metatheria na América do Sul através
da América do Norte entre o Cretaceo-Paledgeno € bastante aceita entre os autores, no entanto,
varios grupos de Metatheria descritos na literatura possuem problemas taxondmicos e
filogenéticos, resultantes da natureza do registro fossil bastante escasso e fragmentado. Para
algumas linhagens, cujos fosseis sdo majoritariamente representados apenas por dentes, as
topologias sdo bastante influenciadas e, portanto, ndo hd consenso entre os autores. Outros
grupos, como Peradectidae, apresentam pouca informacdo e podem vir a ser invalidados
futuramente. Portanto, ¢ extremamente importante e necessario que novas descobertas e
descricdes de fosseis de Metatheria sejam feitas, principalmente na regido Neotropical, para
que as novas andlises filogenéticas apresentem melhores resolugdes entre os grupos, bem como
para ampliar o conhecimento sobre a origem, evolugao, morfologia e diversidade de Metatheria

na América do Sul.
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