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RESUMEN

En este trabajo de tesis se realiza un estudio de integracién sobre el
dinosaurio saurépodo Bonitasaura salgadoi Apesteguia 2004, hallado en la localidad
de Cerro Policia, en la provincia de Rio Negro.

Para comenzar, se analiza el marco geoldgico mediante un andlisis
estratigrafico realizado en la localidad, y un estudio tafonémico de los restos éseos
del holotipo de Bonitasaura para reconocer el contexto paleoambiental en el que el
especimen habria pasado sus ultimos momentos de vida. Se reconoce un sistema
fluvial donde los canales mostraban moderada a alta sinuosidad y buen desarrollo
de planicies de inundacién. La alternancia de los niveles finos y gruesos observados
desde la base de la columna estratigrafica indican un claro control subdcueo de baja
a media energia. Mediante el estudio tafondmico se deduce la muerte del
especimen a pocos metros del curso del rio local, el cual incorpord los restos y los
sepulté en al menos dos eventos sucesivos. Las principales signaturas tafondmicas
reconocidas, junto con la composicion mineralégica de los elementos éseos la cual
muestra la presencia de fosfatos originales, determinan, en gran medida, la
preservacion excepcional de los restos del especimen.

Luego, el estudio osteolégico de detalle permite reconocer
fundamentalmente aspectos novedosos en la estructura del craneo de este
titanosaurio, como asi también en su esqueleto axial. Los elementos craneanos que
muestran mayor informacién distintiva son el lacrimal y el dentario, posibilitando la
reconstruccién del craneo de Bonitasaura, ampliando la diversidad morfoldgica
craneana del grupo. Por su parte, los elementos del esqueleto axial permiten
reconocer y discutir distintos aspectos, muchos de ellos muy poco analizados en
dinosaurios saurépodos, como el cierre neurocentral, la forma y orientacién de las
espinas neurales a lo largo de la serie vertebral, y la homologia y desarrollo de
ciertas ldminas vertebrales, examinando las series vertebrales completas de otros

titanosaurios que se encuentran disponibles.
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Mediante el andlisis sistematico, realizado sobre una matriz de datos que
incluyd 77 caracteres y 23 taxa, se reconoce una estrecha afinidad entre
Bonitasaura salgadoi vy los titanosaurios Mendozasaurus neguyelap vy
Futalognkosaurus dukei del Turoniano-Coniaciano de Patagonia, y no con los
Nemegtosauridae como previamente se habia sugerido. Asimismo, la inclusion de
Bonitasaura dentro de la filogenia de los titanosaurios modifica en cierta forma las
hipotesis previas sobre las relaciones de parentesco de otros titanosaurios de
Argentina, como por ejemplo, el clado Lognkosauria y el clado Rinconsauria, entre
otros.

El estudio de la anatomia blanda de la cintura pélvica y el miembro posterior
de Bonitasaura amplia el reconocimiento, en este grupo de saurdpodos, de la
musculatura involucrada por medio de un analisis con mayor nimero y mucho mas
abarcativo que los que previamente fueran analizados. Los 37 musculos que aqui se
analizan, mediante comparacién directa con la musculatura reconocida en
disecciones de arcosaurios vivientes, permiten registrar una alta confiabilidad en la
reconstruccién de la anatomia blanda involucrada al reconocer mas de un 50% de
correlato osteolégico en el origen o insercién de los mismos.

Por su parte, producto del analisis paleohistoldgico realizado, se reconoce
una amplia histovariabilidad entre los diferentes elementos del esqueleto
analizados, e inclusive evidente dentro de un mismo elemento dseo. El abundante
tejido primario fibrolamelar presente en la region cortical de los elementos del
estilopodio permite afirmar que el especimen se encontraba en pleno crecimiento
al momento de su muerte, aunque la presencia de discontinuidades observadas
sugiere ciertas variaciones en su tasa de crecimiento. Ademas, las caracteristicas
histoldgicas reconocidas permiten inferir el estadio ontogenético juvenil y el
probable tamafo corporal alcanzado por la especie en estado adulto (tamafio del
fémur cercano a 1,9 metros), mediante la comparacidon con curvas de crecimiento
conocidas de otros dinosaurios saurépodos.

Finalmente, se realiza una revisién somera de las especies registradas en el

lapso Turoniano-Campaniano bajo de la Patagonia, considerando su posible
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posicidon filogenética y estatus sistemadtico, mediante el aporte brindado por el
estudio de Bonitasaura salgadoi. En este sentido, gran parte de los materiales
originalmente asignados a Laplatasaurus araukanicus son reasignados al género
Bonitasaura. Asimismo, se reconoce que las especies del Turoniano-Coniaciano
estarian mayormente relacionadas entre si, contrariamente a lo observado en las
formas del Santoniano-Campaniano bajo. En el mismo sentido, no se reconoce una
vinculacion directa entre las formas del Turoniano-Campaniano bajo de Patagonia y
las formas mas derivadas de titanosaurios, los saltasaurinos, que se habrian
diversificado tempranamente, hacia finales del Cretacico Temprano. Asimismo, se
reconoce la existencia de varios momentos importantes en la diversificaciéon del

grupo desde el Cretacico Inferior.
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ABSTRACT

This thesis comprises an integrative study on the sauropod dinosaur
Bonitasaura salgadoi Apesteguia 2004, from Cerro Policia, Rio Negro Province.

In first place, the geological framework is analyzed through a stratigraphic
analysis of the locality, and a taphonomic study on Bonitasaura’s remains in order
to identify the paleoenvironmental context in which the specimen would have
spent its last moments. The facies analysis suggests a fluvial regime of canals with a
moderate to high sinuosity and well-developed food plains. The alternation of fine
and coarse grain levels along the stratigraphic column indicate a clear underwater
control with changes from mid to low energy. The taphonomical analysis suggest
that the animal died close to the river margins, being incorporated to the fluvial
sediments that sepulted the specimen in few successive events. The main
recognized taphonomic signatures, together with the mineralogical composition of
the bones which present original phosphate, largely justify the exceptional
preservation of the oseous remains.

A detailed osteological study allows to recognize new aspects in the skull
structure of this titanosaur, as well as in the axial skeleton. The lacrimal and dentary
are the main skull elements which show novelties. On one hand, a skull
reconstruction of Bonitasaura is provided, and the cranial morphological diversity of
the group is expanded. On the other hand, the elements of the axial skeleton permit
the recognition and discussion of evolutionary aspects, such as the neurocentral
closure, the shape and orientation of neural spines along the vertebral series, and
the homology and development of several vertebral laminae, aspects only briefly
discussed in sauropod literature.

Through the systematic analysis the data matrix performed with 77
characters and 23 taxa, permited to recognize a close affinity between Bonitasaura
salgadoi and the titanosaurs Mendozasaurus neguyelap and Futalognkosaurus
dukei from the Turonian-Coniacian of Patagonia, not with the Nemegtosauridae as

previously suggested. Furthermore, the inclusion of Bonitasaura within
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titanosaurian phylogeny modifies previous hypotheses about the relationships
among other titanosaurs of Argentina, for example the clade Lognkosauria and the
clade Rinconsauria.

The study of the pelvic and hindlimb soft anatomy of Bonitasaura extends
the recognition of the muscles involved through a more comprehensive
analysis. The 37 muscles analyzed here, by direct comparison with muscle
dissections on living archosaurs, allows a high reliability in the reconstruction of soft
anatomy, recognizing more than 50% of osteological correlates.

The results obtained from the paleohistological study recognize a wide
histovariability between different skeletal elements analyzed, even within the same
bone element. The abundant primary fibrolamellar tissue present in the cortical
region of the long bones suggests that the specimen was growing at the time of his
death. However, the presence of discontinuities suggests some variation in the
growth rate. In addition, the histological features permits to confirm the juvenile
ontogenetic stage of the specimen as well as to estimated the maximun body size
reached at the adult stage (femur size around 1,9 meters).

Finally, a brief review of the species recorded in the Turonian-Campanian
interval from Patagonia is provided, within the frame of the phylogenetic
relationships and taxonomic status supported by this study. In this sense, a large
number of materials originally assigned to Laplatasaurus araukanicus are
reassigned to Bonitasaura. It is also recognized that the Turonian-Coniacian species
are mostly related to each other, contrary to the observed in the titanosaurs from
the Santonian-Campanian. In the same way, the absence of a direct link between
the titanosaurs from the Turonian-Campanian of Patagonia and the Saltasaurinae
suggests an early diversification of the latter by the Early Cretaceous. Several

important moments of diversification of the group are also recognized.
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CAPITULO |
INTRODUCCION

Los titanosaurios fueron un grupo exitoso de dinosaurios saurépodos que
habitaron los territorios de Gondwana y Laurasia, probablemente desde el Jurasico
Medio-Superior, cuando ambas masas continentales permanecian vinculadas (Day
et al., 2002; Curry Rogers, 2005). Su riqueza y diversidad taxondmica tuvo su
maximo desarrollo durante el periodo Cretacico, siendo el Unico linaje de
dinosaurios saurépodos que llegaria hasta el final del mismo. Luego de la extincion
de los saurépodos diplodocoideos, a comienzos del Cretacico Tardio, las formas mas
derivadas de titanosaurios se convirtieron en el principal grupo de grandes
tetrdpodos herbivoros que habitaron los ecosistemas terrestres, hasta finales de
ese periodo (Bonaparte, 1996; Leanza et al., 2004; Salgado y Coria, 2005). A su vez,
la gran diversidad experimentada por el grupo se reconoce fundamentalmente en
los continentes gondwdnicos, especialmente en América del Sur, donde el
aislamiento geografico tuvo un papel preponderante (Huene, 1929; Powell, 1986;
Bonaparte, 1986). Recientes re-estudios de algunos saurdpodos provenientes de
Mongolia, considerados como pertenecientes al grupo de los Titanosauria (Calvo,
1994; Salgado y Calvo, 1997; Wilson, 1997; Curry Rogers y Forster, 2001; Wilson,
2002, 2005) y el estudio de nuevos titanosaurios de Madagascar y América del Sur
(Curry Rogers y Forster, 2001; Apesteguia, 2004), llevaron a hipotetizar que, al

menos un grupo de titanosaurios, los llamados Nemegtosauridae (sensu Wilson,
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2005), tuvo una distribucién mas global. Sin embargo, esto no ha sido testeado en
un contexto filogenético comprehensivo, y el Unico resultado obtenido hasta el
momento no ha tenido buena resolucidn (ver Curry Rogers, 2005).

Aunque los saurépodos son dinosaurios relativamente conservadores en
cuanto a su tamafo y morfologia, titanosaurios muy derivados, como los
saltasaurinos (sensu Powell, 1992), muestran un pequefio tamafio y algunas
caracteristicas destacados como los salientes I6bulos anteriores del ilion (Powell,
1986, 2003). Por otro lado, los titanosaurios del lapso Turoniano-Campaniano Bajo
muestran una gran diversidad en tamanos y caracteristicas morfoldgicas (Salgado,
1996; Gonzalez Riga, 2003; Apesteguia, 2004; Calvo y Gonzalez Riga, 2003; Calvo et
al., 2007a, b; Filippi y Garrido, 2008; Gonzalez Riga et al., 2009; Salgado y Coria,
2009).

Tal vez parte de la supuesta estabilidad en la morfologia de los titanosaurios
parta de que su abundante registro, curiosamente, esta principalmente basado en
evidencias procedentes del esqueleto postcraneano. En los Ultimos afos, sin
embargo, varios materiales craneanos de este grupo de dinosaurios se dieron a
conocer o fueron re-estudiados, volviendo a introducir un viejo debate sobre el
aspecto general del craneo y su semejanza con alguno de los clasicos y
paradigmaticos crdneos de saurdpodos: ¢Se asemejaba el crdneo de los
titanosaurios al craneo de hocico corto y en forma de cupula de Camarasaurus, o al
craneo de hocico largo y bajo de Diplodocus?

El primer titanosaurio descripto con informacidn craneana fue
Antarctosaurus wichmannianus, estudiado por Friedrich von Huene en 1929. Este
titanosaurio, que incluye materiales craneanos y postcraneanos hallados en
asociacién, proviene del Cretdcico Superior del norte patagdnico, en cercanias de
General Roca en la provincia de Rio Negro (Wichmann, 1916). La morfologia
peculiar de la mandibula de Antactosaurus wichmannianus, con los dientes
restringidos a la parte mds anterior de una rama mandibular de contorno
cuadrangular propicié una errdnea reconstruccion craneana muy similar a la del

diploddcido Diplodocus (Huene, 1929: p. 68).Ligado a esto, algunos autores
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sugirieron la inclusion de A. wichmannianus dentro de los Diplodocoidea
basandose fundamentalmente en la morfologia mandibular (Jacobs et al., 1993;
Wilson y Sereno, 1998; Wilson, 1999a). Sin embargo, el esqueleto postcraneano de
este taxon presenta indudables caracteristicas de Titanosauria, como también se
reconoce en la morfologia del basicraneo (con afinidades a los nemegtosauridos
sensu Wilson, 2005) y en la mencionada mandibula cuadrangular, caracteristica
hoy bien reconocida para otros titanosaurios publicados y actualmente en estudio
(Apesteguia, 2004; MPM-125R).

En los afios 1970 y 1980, fueron descriptos Nemegtosaurus mongoliensis y
Quaesitosaurus orientalis del Maastrichtiano de la Cuenca de Nemegt, en
Mongolia. Ambos materiales, los mas completos craneos conocidos de saurdpodos
del Cretacico hasta ese momento, fueron considerados originalmente como
dicraeosduridos (Nowinski, 1971; Kurzanov y Bannikov, 1983), un reconocido
grupo de Diplodocoidea. Posteriormente, fueron considerados, en primer lugar,
como un grupo independiente afin a los diplodocoideos (Yu, 1993; Upchurch, 1998,
1999; Upchurch et al., 2002, 2004) y, finalmente, como titanosaurios (Calvo, 1994;
Salgado y Calvo, 1997; Wilson, 1997; Curry Rogers y Forster, 2001; Wilson, 2002,
2005).

Durante la ultima década, con el re-estudio del crdneo de Nemegtosaurus y
los novedosos materiales craneanos de Rapetosaurus krausei y del titanosaurio
objeto de esta tesis de doctorado, Bonitasaura salgadoi, el conocimiento sobre la
anatomia craneana de los titanosaurios se ha incrementado sustancialmente. Por
otra parte, un gran nimero de especimenes de titanosaurios con informacion
craneana, provenientes de la Patagonia, han sido recientemente reportados y
aguardan su descripcién y publicacion.

Asimismo, el hallazgo de Bonitasaura salgadoi, un titanosaurio que
preservara gran parte de su esqueleto (compuesto por elementos craneanos y
postcraneanos), recuperado de sedimentos de la Fm Bajo de Carpa (Santoniano) de
la provincia de Rio Negro durante los afios 2003-2007, permitid, entre otros

aspectos, el reconocimiento definitivo de mandibulas cuadrangulares en este
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grupo de saurdépodos, compartiendo este rasgo convergentemente con los
diplodocoideos. Un detallado estudio tafondmico (Pérez et al., 2009) permitio
reconocer que se trataba principalmente de un espécimen en asociacion.

El estudio de la anatomia axial de los dinosaurios saurdpodos, por otra
parte, ha demostrado poseer fuertes implicaciones tanto para las caracterizaciones
morfolégicas como para los andlisis filogenéticos (Bonaparte, 1999; Wilson
1999b). En este sentido, la disposicion espacial de las regiones articulares
intervertebrales o zigapdfisis y de las estructuras de articulacién de las costillas (i.e.
diapdfisis y parapofisis), asi como el desarrollo de un complejo sistema de laminas
vertebrales, proveen no solo informacién filogenética relevante sino que también
contribuyen a reconocer la posicidn relativa de los elementos a lo largo de la serie
vertebral. Si bien los restos vertebrales de Bonitasaura incluyen mayormente
vértebras desarticuladas, se han podido reconocer elementos de posicidon anterior,
media y posterior tanto para el sector cervical, como para el dorsal y caudal. Esta
situacion permite analizar distintos aspectos poco conocidos de la serie vertebral,
como el patron de cierre neurocentral, las modificaciones morfolédgicas y de
orientacién de la espina neural, y el desarrollo de las ldminas vertebrales.

En la literatura son relativamente escasos los estudios minuciosos sobre
anatomia y aspectos paleobiolégicos de los titanosaurios, y no se cuenta con un
estudio de detalle realizado en una Unica especie de dinosaurio saurépodo como el
qgue aqui se pretende. Considerando que la gran mayoria de las descripciones de
sauropodos titanosaurios conocidos se ha realizado sobre la base de hallazgos
incompletos, y que los materiales craneanos estan pobremente representados
dentro del clado, Bonitasaura salgadoi proporciona una excepcional oportunidad
para el desarrollo de un estudio de estas caracteristicas, mas aun teniendo en
cuenta que la Unica publicacidn referida al taxdn se basa fundamentalmente en la

descripcién y particularidades del hueso dentario (Apesteguia, 2004).
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Historia de los hallazgos

Los primeros hallazgos de huesos de dinosaurios en la regién de estudio se
remontan a principios del siglo XX, cuando entre los afios 1921 y 1922, una misién
de exploracion encomendada por la direccion del Museo de La Plata, y dirigida por
el gedlogo Walter Schiller y el paleontélogo Santiago Roth recorrian el drea norte de
la Patagonia (Huene, 1929). Una de las localidades que brindé gran cantidad de
material fésil, hoy depositado en las colecciones del Museo de La Plata, fue Ila
llamada “Rancho de Avila (Alamitos)”, actualmente puesto “El Manzano”, cercana a
la entonces estacion de correos Cerro de Policia, en el noroeste de la provincia de
Rio Negro. Ese y otros materiales colectados formaron notables colecciones de
huesos de dinosaurios cuyo estudio fue encargado a Friedrich von Huene (1929),
investigador extranjero invitado por la misma direccion del Museo de La Plata,
guien en ese contexto publicd la obra titulada Los Saurisquios y Ornitisquios del

Cretdceo Argentino.

Walter Schiller Santiago Roth Friedrich von Huene

Figura 1- Investigadores pioneros en la busqueda y estudio de faunas de dinosaurios de la Patagonia.

La procedencia geografica exacta de los materiales colectados por aquel
entonces se desconoce, aunque Huene (1929) brindd cierta informacién sobre la
misma. Este autor sefialé en dos oportunidades referencias geograficas sobre los
materiales mencionados, pertenecientes a dinosaurios saurépodos, que en su
monografia refirid a la especie, por él nominada, Laplatasaurus araukanicus. En la
primera mencién sostuvo: “Rancho de Avila (Alamitos). La casa estd en la carretera
de Neuquén a Bariloche, mds o menos a 80 kilometros al sudoeste del Neuquén,

entre las estaciones postales Jagiielitos y Cerro de Policia. Desde alli se recorren a
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caballo aun 2 % leguas o sea 13 kildmetros hacia el noroeste y cuesta arriba hasta la
meseta mds alta; en el borde septentrional de ésta, que cae abrupta al bajo del valle
del rio Limay, estd el sitio de los hallazgos, a unos 30 metros del borde superior.”
(Huene, 1929, pag. 5). Por su parte, en la segunda mencidn agrega la presencia de
una segunda localidad cercana y que seria correlacionable: “El aspecto que
observamos a dos y media leguas al oeste de Rancho de Avila, en el acantilado mds
occidental de la meseta,... A un nivel de unos 40 metros debajo del borde mds alto
de la meseta, se encontrd la mayoria de los huesos que de esos lugares conserva el
Museo de La Plata. También en varias partes del acantilado oriental de la misma
meseta, con mds proximidad a Rancho de Avila, encontré grandes huesos en la

roca.” (Huene, op. cit., pag. 13).

39° 00"

Renteria

[ 30 km erro
390 45| ¢ :m’
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39°45°
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..‘.; \%\.’

Figura 2- Mapa de la localidad de estudio “La Bonita” y la posible ubicacién de los sitios visitados por

Schiller y Roth, y posteriormente por Huene (Imagen satelital tomada de Google Earth).
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Si bien los datos no fueron del todo precisos, al ubicar la informacion
brindada por dicho autor en una imagen satelital, puede reconocerse gran parte del
paisaje descripto y pueden ubicarse tentativamente las regiones visitadas por
Schiller y Roth en 1922, y por el mismo Huene entre 1924 y 1925.

Durante los siguientes 75 afios, no se volvieron a realizar expediciones
paleontolégicas en la zona, quedando como Unico registro los mencionados
materiales depositados en las colecciones del Museo platense.

A partir del afio 1999, el Dr. Apesteguia, por entonces estudiante de grado
de Paleontologia en la Universidad de La Plata y colaborador en el Museo Argentino
de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, lidera sucesivos viajes de campo en
busca de las localidades de Schiller y Roth, en las cercanias de la localidad Cerro
Policia. Sin dar con las localidades en un primer momento, debido en gran parte al
hallazgo de una nueva localidad del Cretacico Superior de Rio Negro de inmensa
relevancia como lo es “La Buitrera” (e.g. Apesteguia y Novas, 2003; Makovicky et
al., 2005; Apesteguia y Zaher, 2006), se retomaron los esfuerzos en la busqueda a
partir del afio 2003, con la codireccidn del autor de este trabajo de tesis. Ese aio, se
retorné al area conocida histéricamente como “Rancho de Avila (Alamitos)”, hoy
conocida como puesto “El Manzano” y, con la guia del sefior Epifanio Parodi, se did
con los restos de un saurdpodo titanosaurio de tamafo mediano en las cercanias de
un cerro llamado por los pobladores locales “La Bonita”, a unos 6 km al oeste del
puesto. Algunos de los restos venian siendo hallados desde hacia mas de 50 afos en
el sitio fosilifero por miembros de la familia propietaria (ahora en su mayoria de
apellido Pincheira), quienes los depositaban en un pequefio cimulo en cuanto
afloraban del sedimento. De este monticulo provienen también valiosos elementos
del esqueleto holotipo de Bonitasaura salgadoi.

Los niveles portadores de la localidad fosilifera “La Bonita”, frente al cerro
homadnimo, son perfectamente correlacionables por su ajustado nivel estratigrafico
(ver Capitulo 1V) y relativa cercania geografica (de 2 a 4 km) con las localidades de

Schiller y Roth, las cuales no han podido ser reconocidas aun. Los restos del
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saurépodo Bonitasaura salgadoi fueron finalmente extraidos de la roca portadora
tras varios afos de trabajo de campo, y volvieron a darle relevancia paleontolégica
a la zona. Ademas, en la misma localidad fueron hallados dientes de dinosaurios
terépodos y de cocodrilos, restos de tortugas y elementos del miembro anterior de
un gran pterosaurio, los que se encuentran actualmente en estudio, reviviendo asi
los esfuerzos pioneros de las expediciones dirigidas por el Museo de La Plata
enfocados en incrementar el conocimiento de las faunas de dinosaurios de la

Patagonia.
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CAPITULO Il
OBJETIVOS

El presente trabajo de tesis doctoral comprende el estudio anatdmico,
sistematico, y paleobioldgico del saurdpodo Bonitasaura salgadoi Apesteguia 2004,
hallado, como ya se ha mencionado, en la localidad de Cerro Policia, en la provincia
de Rio Negro.

Este estudio tiene como objetivos principales realizar:

Un andlisis geoldgico de la localidad “La Bonita” por medio de un estudio
estratigrafico de la localidad y un estudio de la tafonomia de los restos fdsiles
pertenecientes al holotipo del taxdn (Capitulo IV).

Un analisis detallado de la anatomia dura en el que se describa y figure la osteologia
completa de este dinosaurio, realizando comparaciones con otros saurdépodos del
Cretacico de Argentina y del resto del mundo (Capitulo V).

Un analisis sistematico abordado desde la metodologia cladistica, tomando como
marco trabajos actualizados de sistematica filogenética. En dicho analisis se
incluirdn a titanosaurios bien conocidos, no sélo de Argentina sino del resto del
mundo (Capitulo VI).

Un analisis de la anatomia blanda infiriendo la disposicion y estado de desarrollo en
vida de grupos musculares en relacion a la cintura pélvica y el miembro posterior,
como asi también la comparacién de estas estructuras en otros arcosaurios (e.g.,

cocodrilos, dinosaurios no avianos y aves), por medio de analisis bibliografico y de
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disecciones musculares realizadas en arcosaurios vivientes, para esta tesis (Capitulo
ViI).

Un analisis paleohistolégico en base a cortes delgados de diferentes sectores del
esqueleto de Bonitasaura, con el fin de dilucidar aspectos de la fisiologia del animal,
como el estadio ontogenético del ejemplar, la histovariabilidad, y la tasa y ritmo de
crecimiento (Capitulo VIII).

Un analisis de la evolucidn de los titanosaurios del Cretacico Tardio, en especial
durante el lapso Turoniano-Campaniano bajo, destacando el aporte de Bonitasaura
en base a la informacion obtenida de los diferentes aspectos analizados en esta

tesis (Capitulo IX).

Si bien se trata de un trabajo donde convergen diferentes e importantes
disciplinas, cabe destacar que el estudio de la osteologia en detalle es el que ha sido

marco e hilo conductor para el abordaje de las demas tematicas.

Tafonomia Sistematica

Osteologia

Paleobiologia Evolucion

Figura 3- Diagrama de relacidn entre las diferentes problematicas abordadas en esta tesis, haciendo
hincapié en la relevancia del conocimiento profundo de la Osteologia como marco fundamental para

las otras disciplinas.
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Por ello, este trabajo tiene por objetivo fundamental desarrollar un estudio
de alta capacidad de integracion sobre un dinosaurio saurépodo de nuestro pais,
abordando diferentes tépicos relacionados con la paleontologia, pero que rara vez
se realizan en un mismo analisis. La informacion obtenida durante la ejecucion de
este trabajo servird para enriquecer y consolidar las investigaciones paleontolégicas
sobre dinosaurios de la Argentina, cuya relevancia se ha puesto de manifiesto a
escala mundial a lo largo de las Ultimas dos décadas. Del mismo modo, este estudio
aporta al conocimiento de la evolucidn de los dinosaurios saurépodos titanosaurios
del Cretéacico Superior, asi como a las diferentes problematicas tangenciales como
aspectos sistemdticos y paleobioldgicos del grupo, que siguen siendo tépicos de

discusion y permanente modificacion.
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CAPITULO Il
MATERIALES Y METODOLOGIAS

El ejemplar tipo de Bonitasaura salgadoi (MPCA 460) incluye mds de 70
elementos 6seos que corresponden a un mismo individuo joven (ver Capitulo VIII).
Entre los materiales hallados, dos huesos adicionales de tamafio mucho menor
quizad correspondan a un segundo individuo juvenil. Por su mala preservacion y

caracter fragmentario, no han sido considerados en este trabajo de tesis.

Materiales del especimen tipo (MPCA 460)

Crdneo

1 frontal izquierdo completo.

1 parietal izquierdo completo.

1 dentario derecho incompleto.

1 lacrimal derecho completo.

1 cuadrado izquierdo incompleto.

1 diente aislado completo.

Postcrdneo

Vértebras cervicales:

1 axis.
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1 arco neural anterior completo.
1 arco neural medio incompleto.

1 vértebra cervical posterior completa.

Costillas cervicales:

1 costilla izquierda del atlas completa.

1 costilla media-posterior derecha completa.

Vértebras dorsales:

1 arco neural anterior completo.
1 arco neural anterior incompleto.
1 vértebra dorsal media completa.

2 vértebras dorsales posteriores incompletas.

Costillas dorsales:

1 costilla derecha completa.
1 fragmento proximal de costilla izquierda.

Numerosos fragmentos de costillas.

Vértebras caudales:

2 vértebras caudales anteriores completas.

12 vértebras caudales medias completas (un segmentos de 3 caudales articuladas, 1
caudal aislada, un segmento de 8 vértebras articuladas).

11 vértebras caudales posteriores (6 completas procélicas, 3 completas biconvexas,

2 centros incompletos).

Arcos hemales:

5 arcos hemales completos, anteriores y medios.

1 fragmento.
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Cintura escapular y miembro anterior:

1 fragmento anterior de placa esternal derecha.
1 fragmento proximal de un humero derecho.

1 mitad distal de un humero derecho.

1 metacarpiano Il izquierdo completo.

1 metacarpiano lll izquierdo completo.

1 metacarpiano Ill derecho incompleto.

Cintura pélvica y miembro posterior:

1 pubis derecho completo.

1 isquion izquierdo completo.

1 fémur izquierdo completo.

1 tibia derecha completa.

1 mitad proximal de fibula izquierda.

1 tercio distal de fibula derecha.

1 astragalo izquierdo completo.

1 astragalo derecho completo.

1 metatarsiano | izquierdo completo.

1 metatarsiano | derecho completo.

1 metatarsiano Il izquierdo completo.

1 metatarsiano Il derecho completo.

1 metatarsiano lll izquierdo completo.

1 metatarsiano IV derecho completo.

1 metatarsiano V izquierdo completo.

1 metatarsiano V derecho completo.

1 falange | del dedo lll izquierdo completa.
1 falange | del dedo IV derecho completa.

1 falange ungueal del dedo | izquierdo completa.
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Listado de géneros y especies mencionados en el texto

Aeolosaurus Powell 1986; Alamosaurus Gilmore 1922; Alligator mississippiensis Daudin 1801;
Allosaurus Marsh 1877; Amargasaurus Salgado y Bonaparte 1991; Ampelosaurus Le Loeuff 1995;
Andesaurus Calvo y Bonaparte 1991; Antarctosaurus wicmannianus Huene 1929; Antetonitrus Yates
2003; Apatosaurus Marsh 1877; Argyrosaurus superbus Lydekker 1893; Athere curicularia Molina
1782; Baurutitan britoi Kellner, Campos y Trotta 2005; Bonatitan reigi Martinelli y Forasiepi 2004;
Bonitasaura salgadoi Apesteguia 2004; Brachiosaurus Riggs 1903; Caiman latirostris Daudin 1802;
Camarasaurus Cope 1877; Chelonia mydas Linnaeus 1758; Chubutisaurus insignis Del Corro 1975;
Clasmodosaurus Huene 1929; Dicraeosaurus Janensch 1914; Dilophosaurus Welles 1970; Diplodocus
Marsh 1878; Epachthosaurus sciuttoi Powell 1986; Euhelopus Romer 1956; Futalognkosaurus dukei
Calvo, Porfiri, Gonzdlez Riga, y Kellner 2007; Gondwanatitan Kellner y Azevedo 1999;
Haplocanthosaurus Hatcher 1903; Isanosaurus Buffetaut, Suteethorn, Cuny, Tong, Le Loeuff,
Khansubha y Jongautchariyakul 2000; Isisaurus colberti (Jain y Bandyopadhyay 1997); Laplatasaurus
araukanicus Huene 1929; Ligabuesaurus leanzai Bonaparte, Gonzalez Riga y Apesteguia 2006;
Limaysaurus (Calvo y Salgado 1995); Lirainosaurus Sanz, Powell, Le Loeuff, Martinez y Pereda-
Suberbiola 1999; Magyarosaurus Von Huene 1932; Malawisaurus Jacobs, Winkler, Downs y Gomani
1993; Maxakalisaurus Kellner, Campos, Azevedo, Trotta, Henriques, Craik y Silva 2006;
Mendozasaurus neguyelap Gonzalez Riga 2003; Muyelensaurus pecheni Calvo, Gonzélez Riga y Porfiri
2007; Myiopsitta Bonaparte 1854; Nemegtosaurus mongoliensis Nowinsky, 1971; Neuquensaurus
australis (Lydekker 1893); Nigersaurus Sereno, Beck, Dutheil, Larsson, Lyon, Moussa, Sadleir, Sidor,
Varricchio, Wilson y Wilson 1999; Nothura darwinii Gray 1867; Ornithopsis Seeley 1870;
Patagosaurus Bonaparte 1979; Phuwiangosaurus Martin, Buffetaut y Suteethorn 1994; Plateosaurus
Meyer 1837; “Pleurocoelus” Marsh 1888; Puertasaurus reuili Novas, Salgado, Calvo y Agnolin 2005;
Quaesitosaurus orientalis Kurzanov y Bannikov 1983; Ramphastos toco Statius Miiller 1776;
Rapetosaurus krausei Curry Rogers y Forster 2001; Rinconsaurus caudamirus Calvo y Gonzalez Riga
2003; Rocasaurus Salgado y Azpilicueta 2000; Saltasaurus loricatus Bonaparte y Powell 1980;
Thecodontosaurus Riley y Stuchbury 1836; “Tornieria” Sternfeld 1911; Trigonosaurus pricei Campos,
Kellner, Bertini y Santucci 2005; Tyranosaurus rex Osborn 1905; Tyto alba Scopoli 1769;

Uberabatitan riberoi Salgado y Carvalho 2008; Unaysaurus Leal, Azevedo, Kellner y da Rosa 2004
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Listado de materiales innominados mencionados en el texto
MGPIFD-GR 118; MPM-125R; PVL 3670-12; MPCA-79; 196/CRP/GSI/05; Serie A
DGM; MCS Pv- 061; MAU-Pv-C0O-439; MAU-Pv-PH-449; PM TGU 16/0-87.

Abreviaciones institucionales

MPM - Museo de Paleontologia de Marilia, Sdo Paulo, Brasil.

MGPIFD-GR - Museo de Geologia y Paleontologia del Instituto de Formacion
Docente Continua de General Roca, Rio Negro, Argentina.

FMNH - Field Museum of Natural History, Chicago, Estados Unidos.

GSI - Geological Survey of India, Kolkata, India.

MPCA - Museo Provincial “Carlos Ameghino”, Cipolletti, Rio Negro, Argentina.

PVL - Instituto “Miguel Lillo”, Tucuman, Argentina.

MAU - Museo Municipal “Argentino Urquiza”, Rincon de los Sauces, Neuquén,
Argentina.

MCS - Museo de Cinco Saltos, Rio Negro, Argentina.

MACN — Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Buenos
Aires, Argentina.

MUCPv - Coleccién de la Universidad Nacional del Comahue, Neuquén, Argentina
PM TGU — Museo paleontolégico de la Universidad de Tomsk, Tomsk, Rusia.
IANIGLA-PV — Coleccion de Paleontologia del Instituto Argentino de Nivologia,
Glaciologia y Ciencias Ambientales, Mendoza, Argentina.

MLP — Museo de La Plata, Buenos Aires, Argentina.

Metodologias utilizadas
Geologia y Tafonomia

Para la confecciéon de la columna estratigrafica, mapas de distribucidon de
huesos y del area relevada, se utilizé en el campo una brudjula Brunton y en el
laboratorio programas de computacidn especializados para disefio de imagen (Corel

Draw Essential Edition 3). La columna estratigrafica, de tipo Seeley, fue elaborada a
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detalle de centimetros. Dicha columna fue publicada por Pérez et al. (2009) y
modificada para esta tesis.

Para el andlisis tafondmico se utilizaron los indices de intemperismo
propuestos por Behrensmeyer (1978), y de transportabilidad de Voorhies (1969). Se
realizé un andlisis de difraccion de RX en un equipo Philips PW3710 con tubo de Cu,
bajo la técnica de Roca Total, para analizar la composicién mineralégica del material
fésil, y se observaron cortes delgados al microscopio petrografico Zeiss Axio
Scope.Al. Se tomaron imagenes de tejido dseo compacto al microscopio electréonico

de barrido del Museo de la Plata (técnico, Lic. Rafael Urrejola).

Osteologia

La descripcidn osteoldgica se acompaio de figuras basadas en fotografias de
cada elemento en diferentes vistas con sus principales accidentes anatémicos. Se ha
decidido su insercidn en el texto principal para una lectura mas comprensible.

Todas las vistas fueron referidas al plano sagital del esqueleto, estando el
animal en posicién de vida. Se adoptan consecuentemente los términos dorsal,
ventral, lateral, medial, anterior y posterior para todas las vistas utilizadas (salvo
excepciones explicadas mas adelante).

Los elementos craneanos se representaron en las seis vistas cuando la
anatomia de los mismos asi lo justificd. En tanto, para los elementos axiales se lo
hizo en cinco vistas; para la vista lateral se escogio el lado que, a priori, aportd
mejor informacion anatémica. Por su parte, los elementos apendiculares se
representaron en las seis vistas, reemplazando la vista dorsal y ventral por proximal
y distal respectivamente, con excepcién de los elementos del metatarso donde, en
virtud de su orientacidon cercana a la horizontal, las vistas utilizadas fueron la
posterior y anterior respectivamente (en lugar de dorsal y ventral). También, cabe
destacarse que, para el caso de los elementos del autopodio, se mantuvieron las
mencionadas seis vistas en relacién al plano sagital del cuerpo, evitando la

utilizacion de la vista interna o palmar, o la externa, que toman al metacarpo o al

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 22



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

metatarso como una unidad independiente, orientando a sus elementos con
respecto a un eje que pasa por el centro de dicha unidad.

Las fotografias se tomaron con una camara digital Olympus FE-150 de 5
megapixeles, y las figuras fueron confeccionadas con el programa CorelDRAW
Essential Edition 3 y CorelPHOTOPAINT Essential Edition 3. Asimismo se tomaron
imagenes al microscopio electrénico de barrido del Museo Argentino de Ciencias
Naturales “Bernardino Rivadavia” (técnico, Lic. Fabian Tricarico).

La nomenclatura utilizada en la descripcién osteoldgica siguid los
lineamientos generales utilizados por Romer (1956), con excepcién de las
caracteristicas neumaticas, que responden a la propuesta de Wedel et al. (2000) y la
de las ldminas vertebrales, que lo hacen en gran medida a la propuesta por Wilson
(1999b); se nombraron las laminas en espafiol con las siglas abreviadas en inglés
siguiendo a este ultimo autor. Una lamina no reconocida previamente, fue
nominada aqui como “lamina intrapostzigapofisial vertical” (tpol vert), presente en

la region dorsal (ver Capitulo V).

Andlisis sistemdtico

El andlisis sistematico filogenético se desarrolléd utilizando diferentes
programas de computacidn en sus versiones actualizadas. En tal sentido, se utilizd
el programa Mesquite version 2.71 (Madison y Madison, 2009) para el
procesamiento y edicion de la matriz de datos; el programa TNT 1.1 (Goloboff et al.,
2000) para el analisis cladistico y el programa FigTree v. 1.2.3 (Rambaut, 2009) y

CorelDRAW Essential Edition 3 para el procesamiento grafico de los arboles.

Andlisis de la anatomia blanda

El estudio de la anatomia blanda se llevd a cabo, en gran parte, por medio
de disecciones anatdmicas de algunos representantes de arcosaurios actuales. En
tal sentido fueron disectados dos especimenes subadultos de Caiman latirostris, un
ejemplar de Tyto alba, un ejemplar de Nothura darwinii, un ejemplar de Struthio

camelus y un ejemplar de Gallus gallus. Se utilizaron técnicas estandar de diseccién
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(Villar Suarez y Lépez Martin, 2004) y se tomaron notas, ilustraciones y fotografias.
Se removié cada musculo, desde las capas mas superficiales hasta las mas
profundas, reconociendo en todos los casos el origen e insercidn y el grado de
desarrollo de los mismos.

El estudio se enfocé principalmente en la musculatura pélvica y del miembro
posterior debido al mayor nimero de elementos preservados en el holotipo y a la
disponibilidad bibliografica para realizar comparaciones. Se adoptd la terminologia
muscular que describe los sitios de origen e insercion (e.g., el muasculo iliotibialis se
origina en una determinada regién del hueso ilion y se inserta en la regién proximal
de la tibia) (Romer, 1923a; Wilhite, 2003). Para inferir la presencia y desarrollo de
los grupos musculares, se adopté el método comparativo EPB (Extant Philogenetic
Bracket) propuesto por Witmer (1995). Este método se explica en detalle en el

Capitulo VII.

Andlisis paleohistoldgico

Para el caso del analisis histolégico se utilizd el procedimiento técnico
propuesto por Chinsamy y Raath (1992), el cual incluye técnicas de fotografia, corte
y montado del material en porta y cubreobjetos para su final analisis al microscopio
bioldgico y mineralégico, asi como graficos y mediciones. Los cortes delgados aqui
analizados fueron realizados en el taller de cortes delgados dirigido por el gedlogo
Ricardo Ponti, en la localidad de Banfield, Buenos Aires. Mayores detalles de la
procedencia de los cortes y criterio de eleccidon se mencionan en el Capitulo VIII. Los
cortes fueron analizados bajo luz normal en un microscopio biolégico Hokenn WP
673471, con aumentos de 4X, 10X y 40X, y bajo lupa binocular Arcano ZTX-T. Las
imagenes se tomaron con una cdmara digital Olympus FE-150 de 5 megapixeles con

adaptador para microscopio.
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CAPITULO IV
MARCO GEOLOGICO Y TAFONOMIA

Todo resto fdsil, sea cual fuere su origen es, de por si, un elemento valioso
para conocer y comprender la historia de la vida en el pasado geoldgico. Asi, un
resto dseo es capaz de aportar informacidon novedosa sobre anatomia, taxonomia y
paleobiologia, entre muchos otros aspectos. Sin embargo, el contexto geoldgico
(mediante su estudio estratigrafico) y tafondmico enmarcan, de un modo mas
ajustado, la valiosisima informacion paleoambiental que da al fésil en cuestion la
dimensién de su relevancia, ubicandolo como elemento componente de un antiguo
sistema ecoldgico, complejo y dindmico (Behrensmeyer y Hook, 1992).

La estratigrafia es la rama de la geologia que trata del estudio e
interpretacion de las rocas sedimentarias estratificadas, asi como de su
identificacion, descripcidn, secuenciacién vertical y horizontal, y su correlacién con
otras unidades de rocas (Vera Torres, 1994).

La tafonomia, por otra parte, estudia los procesos acaecidos desde el
momento de la muerte de un organismo, pasando por los procesos de fosilizacion,
hasta su exhumacién final. Estos procesos pueden agruparse en dos grandes
conjuntos; aquéllos que incluyen a los procesos actuantes desde la muerte del
organismo hasta su sepultamiento, conocidos como procesos bioestratindomicos, y
aquéllos que actuan con posterioridad al enterramiento y hasta su descubrimiento

o exhumacion final, conocidos como los procesos fosildiagenéticos (Holz y Simdes,
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2002). Dentro de estos ultimos participan, en muchos casos, aquellos procesos

tectonicos que afectan al organismo en cuestion.

NACIMIENTO
PALEOECOLOGIA
MUERTE
TRANSPORTE
BIOESTRATINOMIA \5
SEPULTAMIENTO =
o
DIAGENESIS FOSILDIAGENESIS g
+ L
EXHUMACION ASATEES <
-
COLECCIONES

Figura 4- Disciplinas que estudian a los restos fésiles en sus diferentes etapas (modificado de Holz y

Simdes, 2002).

Aunque la paleontologia de vertebrados en Argentina se acerca a los dos
siglos, con los trabajos locales de Francisco J. Muiiiz y el estudio de los dinosaurios
se remonta ya a mas de 130 afios con la publicacion en 1878 por Florentino
Ameghino, de restos traidos de la Patagonia, no fue sino hasta el ultimo siglo en que
el estudio de los dinosaurios en Argentina adquirié relevancia.

Desde hace mas de treinta afios, el nimero de hallazgos de dinosaurios
realizados en nuestro pais, casi sin interrupcién, ha sido sorprendente. En este
contexto, no obstante es llamativo el poco desarrollo demostrado por analisis
geoldgicos y tafondmicos como marco contextual para los mismos. Los mismos se
han desarrollado con mayor frecuencia en otras partes del mundo (e.g., Dodson et
al., 1980; Buffetaut y Suteethorn, 1989; Rogers, 1990; Morris et al., 1996; Heckert
et al., 2000; Myers y Storrs, 2007). Sin embargo, en los ultimos afios se han
comenzado a realizar estudios de este tipo, entre los que se pueden destacar los
trabajos liderados por paleontélogos de formacién geoldgica como el Dr. Gonzalez

Riga, realizados en yacimientos del Cretacico Superior de la Cuenca Neuquina (e.g.,
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Gonzdlez Riga, 1998, 2002; Gonzdlez Riga y Pirrone, 2005; Gonzdlez Riga y Astini,
2007).

En este capitulo se analizara la geologia de la localidad “La Bonita” desde el
punto de vista estratigrafico, a través de una columna estratigrafica elaborada en el
campo y el posterior analisis de facies y asociaciones de las mismas realizados en
laboratorio. Asimismo, mediante el mapeo sistemdtico durante la extraccidn de los
elementos del material tipo de Bonitasaura salgadoi, y el posterior andlisis de
laboratorio, se presenta un analisis tafondmico del sitio fosilifero. Gran parte de los
resultados de este estudio han sido publicados recientemente (Pérez et al., 2006,
2009), aunque nuevos aportes, sobre todo en la interpretacién de los resultados del
analisis estratigrafico como en el analisis tafondmico, se brindan aqui por primera

Vez.

Geologia

El drea de estudio representa un punto afectado por la meteorizacion y
erosidon hacia el valle del rio Limay de una estructura positiva, considerada como
una planicie de agradacion (Hugo y Leanza, 2001a), donde afloran
fundamentalmente sedimentos del Subgrupo Rio Colorado (Cazau y Uliana, 1973),
parte mas superior del Grupo Neuquén (Cenomaniano-Campaniano, Leanza et al.,
2004). Este Subgrupo comprende dos unidades formacionales: la Formacion Bajo de
la Carpa, compuesta generalmente por niveles predominantes de arenas, y la
Formacion Anacleto, compuesta generalmente por niveles de arcillas (ambas
definidas por Herrero Ducloux en Fossa Manzini et al., 1938). Los sedimentos de
estas formaciones se pueden reconocer mayormente entre la ciudad de Neuquén y
la Sierra de Portezuelo, de la misma provincia, asi como en los alrededores de la
Planicie de Renteria y en la zona de Paso Cdérdova, en la provincia de Rio Negro
(Leanza et al., 2004). De acuerdo con estudios regionales y el registro
paleontolégico, la edad comprendida por la depositacion de las rocas de este
subgrupo se considera como Santoniana-Campaniana temprana (Leanza, 1999;

Hugo y Leanza, 2001 a, b). Por encima del Subgrupo Rio Colorado, aflorante, y en
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discordancia erosiva, se advierte la presencia de un segmento de la Fm. Renteria, de
edad Plioceno Superior-Pleistoceno, la cual se compone de gruesos conglomerados

con niveles finos de arena intercalados y cemento carbonatico.

Descripcion estratigrafica

Para una descripcion ajustada de la estratigrafia de la zona se ha
confeccionado una columna estratigrafica, de tipo Seeley, la cual fue realizada a
escala centimétrica.

Aunque en las regiones mas cercanas al valle del rio Limay afloran
sedimentos de edades mas tempranas, como la Formaciéon Candeleros, en la
localidad “La Bonita”, la primera unidad que se reconoce es la Formacion Bajo de la
Carpa, tradicionalmente descripta como compuesta por areniscas fluviales de
colores rosa a violeta, asociadas a nddulos quimicos, paleosuelos y geodas siliceas,
con intercalaciones de niveles de arcilla de coloracién rojiza (Leanza et al., 2004), y
en la cual se ha registrado un gran numero de restos de tetrapodos en diferentes
localidades norpatagdnicas (Woodward, 1896; Bonaparte, 1991; de la Fuente, 1993;
Apesteguia y Gallina, 2003). Su edad se considera Santoniana (Bonaparte, 1991;
Hugo y Leanza, 2001a).

En la localidad “La Bonita”, esta formacidn presenta pocas diferencias con
las caracteristicas generalmente mencionadas. La secuencia presenta un espesor de
33 metros aproximadamente y se compone principalmente de areniscas, con
intercalaciones de niveles finos de conglomerados, los cuales alternan con niveles
peliticos y vaques. Existen pequefios intraclastos de arcillas en los estratos de
pelitas y concreciones de arenas en la base de los niveles de vaques. En el sector
superior de la unidad se reconocen pequeiios lentes de arenas de origen fluvial con
estructura entrecruzada en artesa, en los cuales se advierte la presencia de grandes
nddulos de arenas con dehiscencia catafilar. Bien hacia el tope de esta unidad, a
una altura aproximada de 32-33 metros desde la base, en un nivel arenoso, se

encuentran los restos del especimen tipo de Bonitasaura salgadoi y otros restos de
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tetrapodos que, en distintos puntos de afloramiento, mantienen el mismo nivel
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Figura 5- Columna estratigrafica de la localidad La Bonita (modificado de Pérez et al., 2009)
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La segunda unidad aflorante en el sitio corresponde a la Formacién Anacleto,
compuesta por arcillas de color rojo oscuro a violaceas, con presencia de pequeiias
geodas siliceas de color azul claro (Leanza et al., 2004). Su edad se considera como
Campaniana temprana (Leanza, 1999; Dingus et al., 2000; Hugo y Leanza, 2001 a, b).
Su contenido paleontoldgico es notable, conteniendo una gran cantidad de fauna
en diferentes localidades. La misma se compone principalmente de dinosaurios
sauropodos (Lydekker, 1893; Huene, 1929; Salgado, 1996; Calvo et al., 1997,
Gonzalez Riga, 1998; Chiappe y Coria, 2000), terépodos (Bonaparte y Novas, 1985;
Coria et al., 2002) y ornitépodos (Coria y Salgado, 1996). Asimismo, las nidadas
referidas a dinosaurios saurépodos de la localidad de Auca Mahuevo, en las
cercanias del volcan Auca Mauhida, se encuentran en sectores de esta unidad
(Chiappe et al., 1998; Chiappe et al., 2000; Dingus et al., 2000; Chiappe et al., 2001;
Garcia, 2008). En el area de estudio, la Fm. Anacleto se compone de un conjunto de
niveles limoarenosos de unos 35 metros de espesor. Los primeros 7 metros de esta
unidad estan compuestos por sedimentos peliticos de coloracion rojiza, por sobre
los cuales se apoya un nivel fino de 30 centimetros de arenas que presenta clastos
angulosos. Desde alli hasta el tope de la unidad se desarrollan sedimentos
arenopeliticos con coloraciones variadas, entre verdosas y rojizas, con
granulometrias entre medianas y finas.

La Formacién Renteria, la Ultima unidad representada en la secuencia, se
apoya en discordancia erosiva sobre la Fm. Anacleto y constituye un depdsito de
agradacién cubriendo gran parte de la planicie de Renteria en la provincia de Rio
Negro (Hugo y Leanza, 2001a). En la zona de estudio no supera los 2 metros de
potencia, dominada por niveles conglomeradicos de grandes clastos con tamarios
gue superan los 15 centimetros de didmetro. Los mismos se encuentran incluidos
en una matriz sabulitica, presentando estructuras entrecruzadas planares y en
artesa. En estos niveles, también se reconocen nédulos de caliche y capas finas de

arenas con concreciones psamiticas.
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Reconocimiento de facies

Tras la confeccidn del perfil geoldgico, se realizé un analisis sedimentolégico
en busca del reconocimiento de facies sedimentarias y el estudio de su ciclicidad.
Las mismas se describieron de acuerdo a aspectos propios de las rocas constitutivas,
como su composicion, geometria y contenido fosilifero. A continuacidn se detallan
las facies sedimentarias representadas en la localidad de estudio y se realizan
inferencias acerca de sus posibles ambientes de depositacién. Estos resultados no
muestran grandes diferencias con los publicados por Pérez et al. (2009), con
excepcion del reconocimiento de asociaciones de facies y el probable ambiente de
depositacion general. Asimismo, se advierte la necesidad de un mayor analisis
sedimentoldgico del area, fundamentalmente en sentido lateral, esencial para una
reconstruccién mas precisa del disefio ambiental, el cual enriquecera enormemente

las interpretaciones tafondmicas y paleoambientales que aqui se realizan.

Facies A
Areniscas medianas a gruesas

Esta facies se compone de areniscas medianas a gruesas, tabulares, masivas
y friables, de color blanco-amarillentas, y mal seleccionadas. Presenta clastos
angulosos de cuarzo vy liticos, y escasos clastos de feldespatos. Se intercalan niveles
finos sabuliticos que varian entre los 3 y 5 centimetros de espesor, los cuales se
repiten ciclicamente en toda la facies.

Interpretacion: Se infiere un ambiente de depositacion fluvial, de media a
baja energia, que se corresponde con zonas sujetas a inundacidén o propias de
depdsitos de desbordamiento, con pulsos de mayor energia que se repiten

ciclicamente en toda la facies.

Facies B
Arcilitas moradas masivas
Esta facies estd compuesta por arcilitas verdes a moradas, masivas, con

espesores variables de cardcter centimétrico de hasta 5 metros de potencia, como
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el que se reconoce en la secuencia que suprayace a la facies E. Se advierte Ila
presencia de intraclastos peliticos de 5 milimetros de didametro, varicolor y algunos
niveles de paleosuelos poco evidentes, aunque pueden reconocerse cutans bien
marcados con fracturas prismaticas y rizolitos.

Interpretacion: Se infiere un ambiente de depositacion en el cual prevalece
la decantacidon suspensiva, con presencia de intraclastos peliticos de pequefio
tamafio y paleosuelos. El mismo se corresponderia a depdsitos finos propios de los

sectores distales de la llanura de inundacion del sitema fluvial.

Facies C
Heteroliticas de areniscas-limolitas
Esta facies estd compuesta por areniscas de granulometria media a fina con
interestratificacion de limolitas verdosas muy litificadas y masivas. Las potencias
gue presenta son muy variables, desde 1 o 2 metros hasta los 25 metros en la parte
mas alta de la secuencia. En los niveles inferiores se presentan concreciones de
areniscas finas de 3 a 4 centimetros didametro. Estas estructuras no han sido
reconocidas en los niveles superiores de la columna correspondientes a esta facies.
Interpretacion: Se infiere un ambiente de depositacion tractiva y de
decantacidn alternante, de media a baja energia, sin estructura interna evidente,
los cuales se corresponden probablemente con depositos de desbordamiento o

sectores proximales de la llanura de inundacidn del sistema fluvial.

Facies D
Areniscas guijarrosas con estratificacion entrecruzada en artesa

Esta facies se compone de bancos de areniscas claras lenticulares, de
tamafio mediano a grueso, con gradacion normal, que se afinan lateralmente. Estos
bancos presentan una base erosiva. Los lentes se amalgaman y forman niveles bien
litificados que pueden reconocerse regionalmente. Internamente, presentan
estructuras entrecruzadas en artesa, que incluye algunos niveles finos de arena

friable, con alto contenido de clastos feldespaticos. Se reconocen clastos angulosos
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que evidencian una mala seleccion. En el sector superior de estos bancos se
reconocen algunas concreciones arenosas, de alrededor de 15 centimetros de
diametro, que presentan una dehiscencia de tipo catafilar.

Interpretacion: Se infiere un ambiente de depositacion compuesto por
canales fluviales de media a alta energia, con base erosiva, los cuales presentan una
estructura entrecruzada en artesa originada por un flujo unidireccional del agente

de transporte.

Facies E
Areniscas cuarzosas con restos de tetrdpodos

Esta facies estd compuesta por un nivel delgado, tabular, de areniscas
gruesas cuarzosas, bien maduras, friables y de coloracién blanquecina. Presentan
clastos angulosos a subangulosos. Contiene restos de tetrapodos desarticulados a
parcialmente articulados, con un escaso transporte desde el area fuente (ver
Tafonomia, mas adelante), entre los que se destaca el esqueleto de Bonitasaura
salgadoi. Se encuentran en el mismo nivel dientes de cocodrilos y dinosaurios
terépodos, asi como restos de tortugas y de pterosaurios. Este nivel es facilmente
reconocible a escala regional por sobre el desarrollo de la segunda aparicion de la
facies D en la seccidn estratigrafica.

Interpretacion: Se infiere un ambiente de depositacion de canales fluviales
con arenas gruesas, poco litificadas y sin marcas de bioerosién, de media a alta
energia, y clastos poco seleccionados. El depdsito, tabular, posiblemente
corresponda al sector de la barra de acrecién lateral (point bar) del canal del

sistema fluvial.

Facies F
Conglomerados con gradacion inversa y estratificacion entrecruzada en artesa

Esta facies se compone de un estrato de caracter regional que presenta una
base marcadamente erosiva. Los clastos liticos mayores varian entre los 15 y 20

centimetros, mientras que el promedio general ronda los 3 centimetros de
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diametro. Si bien en algunos niveles la textura es del tipo clasto sostén, la textura
predominante en estos conglomerados es la matriz soportada. Puede advertirse
que en estos estratos se intercalan niveles de pequefio tamafo compuestos por
arenas gruesas con guijarros aislados y estructura entrecruzada en artesa. Los
conglomerados se disponen alineados en estratos pequefios con gradacion normal
de forma repetitiva, intercalando con algunos niveles masivos arenosos. Se
reconocen nédulos de caliche de origen diagenético en toda esta facies.
Interpretacion: Se infiere un ambiente de depositacién de origen fluvial de
alta energia con base erosiva, en el cual predominan grandes clastos y secuencias
grano crecientes repetitivamente. El agente de transporte que ha generado este
depdsito se corresponde con un rio con carga de lecho tractivo y evidente

pendiente.

Asociacion de facies y ambiente depositacional

En la localidad de estudio se reconocen dos asociaciones de facies
principales que se corresponderian a distintos subambientes de un mismo ambiente
fluvial, la asociacién (I) compuesta por las facies A, By C, y la (ll), correspondiente a
las facies D y E. Dichas asociaciones se encuentran en la Formaciones Bajo de La
Carpa y Anacleto. La facies (F), presente en la Formacién Renteria, no se encuentra
asociada con otra y representaria un ambiente muy distinto al que principalmente
se habria desarrollado en esta localidad.

La asociacién |, compuesta por arenas con intercalaciones de conglomerados
finos de la facies A, se repite en seis oportunidades y se asocia a los estratos mas
finos, compuestos fundamentalmente de pelitas con intraclastos y niveles
heteroliticos de las facies B y C. Esta asociacion se corresponde con un subambiente
de sedimentacion fluvial de baja a media energia, con la presencia de depésitos de
desbordamiento (crevasse splay) y planicies de inundacién. Por su parte, la
asociacion (Il) esta compuesta por los bancos de arenas entrecruzadas de la facies
D, asociados a un nivel sin estructura interna, con sedimentos mayormente friables

y restos de vertebrados, pertenecientes a la facies E. Esta asociacion se
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corresponde con un subambiente fluvial encausado, como lo son los depdsitos de
canal, que excavo los niveles subyacentes y genero las superficies erosivas de sus
bases, con un claro aumento en su energia en relacién a la asociacion (1).

En los niveles suprayacentes al nivel portador se repite la asociacion (),
aunque se evidencia un amplio dominio de la sedimentaciéon mas fina. Esta potente
depositacion, la cual muestra una importante reduccidn en la energia del agente,
posiblemente contribuyé a la preservacion del nivel portador, favoreciendo
asimismo la calidad de preservacién de los elementos 6seos.

En el tope de la secuencia, el nivel conglomerdadico de alta energia (facies F)
perteneciente a la Formacién Renteria, el cual no supera los 2 metros de potencia,
excavo el nivel subyacente generando una discordancia erosiva bien evidente. Este
nivel se corresponderia a depdsitos de canal de un ambiente fluvial muy distinto al

previamente mencionado, con mayor pendiente y energia del agente de transporte.

A modo de conclusion, puede decirse que el ambiente de sedimentacidn
representado en la localidad “La Bonita”, al menos en lo que respecta a las
Formaciones Bajo de La Carpa y Anacleto, se corresponde con un sistema fluvial
donde los canales mostraban moderada a alta sinuosidad y buen desarrollo de
planicies de inundacidn. La alternancia de los niveles finos y gruesos observados
desde la base de la columna indican un claro control subacueo de baja a media
energia. La presencia de canales arenosos, lenticulares, con estratificacion del tipo
entrecruzada, marca un flujo unidireccional del agente de transporte y un aumento
evidente de la energia hacia el final de la depositacién de la Fm Bajo de la Carpa.
Posteriormente, se evidencia un marcado descenso en la energia del agente de
transporte, correspondiéndose con zonas quizd mas distales del mismo ambiente
fluvial.

En lo que concierne al nimero de canales que integraban el sistema fluvial
descripto (unicanalizado o multicanalizado), es necesario un estudio que involucre
una mayor extension regional de afloramientos para poder reconocer un disefio

ambiental mas ajustado.
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SRR

Figura 6- Reconstruccién paleoambiental de la localidad “La Bonita” realizada por el paleoartista

Jorge A. Gonzalez.

Tafonomia
Bioestratinomia

Aunque el nivel portador de restos fésiles puede ser facilmente reconocido y
mapeado ampliamente en toda la zona de estudio, sélo se advierte una
acumulacién importante de elementos éseos en una superficie bastante reducida
de alrededor de 15 m?® En esta superficie se hallé el especimen de Bonitasaura

salgadoi, sobre el borde de la barranca.
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Figura 7- Mapeo de los elementos dseos de Bonitasaura salgadoi con la utilizaciéon de una cuadricula

de 1 m? de lado y subdivisiones cada 20cm, confeccionada por el Sr. Jorge A. Gonzdlez.

El estrato portador presenta una orientacion RBZ: 10/4W (el estrato inclina
4° de la horizontal en direccion 10° al oeste). La totalidad de elementos dseos
supera las 70 piezas, las cuales incluyen diferentes sectores del esqueleto,
incluyendo el craneo. Estos elementos fueron mapeados in situ, a medida que se
avanzaba en su extraccidn, por medio de la utilizacién de una cuadricula de 1 m?
con divisiones cada 20 cm. Se han medido asimismo las orientaciones de los

elementos 6seos mediante brujula.

Grado de articulacion, asociacion, y distribucion espacial. Aunque algunos sectores
del holotipo se hallaron en articulacién, la mayor parte de las piezas se encontraron
desarticuladas. La presencia de ciertos sectores en asociacién de elementos de una
misma regidén anatdmica, evidencian un patréon desarticulado pero asociado
(Behrensmeyer, 1991). Los sectores articulados corresponden a 2 series de
vertebras caudales (de 3 y 8 elementos respectivamente). La gran mayoria de los
elementos se hallaban distribuidos en una sola capa, aunque pudo advertirse en
algunos casos la existencia de solapamientos entre elementos, como ocurre en el

caso de la mayoria de las costillas. En el mismo sentido, el fémur también mostré
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superposiciéon al ser hallado sobre una de las series de vértebras caudales
articuladas. Este patrén de solapamiento sugiere que la depositacion podria haber
ocurrido en eventos sucesivos, mostrando una cierta orientacién preferencial. No se
observan sectores de barreras oseas que hayan permitido un entrampamiento de

elementos de pequefio tamao.

Figura 8- Distribucion espacial de los elementos axiales de Bonitasaura. Los circulos azules
pertenecen a elementos cervicales, los circulos naranjas pertenecen a elementos dorsales, los
circulos morados pertenecen a elementos caudales. La numeracion de los elementos se corresponde

con la numeracion de campo listada en la Tabla 1.

Los elementos 6seos provenientes del esqueleto axial muestran, de hecho,
una asociacién concreta; mientras que los elementos de la region cervical y caudal
se distribuyen aleatoriamente, los elementos de la regiéon dorsal se muestran
espacialmente asociados. Asimismo, se reconoce una mayor acumulacién de restos
de mayor volumen hacia el centro de la acumulacién.

La mayoria de los elementos elongados muestran una orientacién
preferencial N-S, mientras que un componente secundario lo hace en sentido NE-
SW. Esta orientacion preferencial con componentes secundarias estarian reflejando
la direccién de la corriente actuante en la depositacion de los elementos oseos
(Voorhies, 1969). Estos resultados concuerdan, en cierta forma, con el sentido N-
NW de las paleocorrientes medidas en la facies de canales inmediatamente por

debajo del nivel portador.
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Miembro ant.
Miembro post.

© Cost. dorsal
»Cint. escapular

oVért. dorsal T eCint. pélvica

@ Vért. caudal

e Craneo
Vért. cervical
®Arco hemal
Cost. cervical

Figura 9- Mapa de distribucion de los huesos de Bonitasausa salgadoi en la excavacion. El diagrama
de rosas muestra la orientacién preferencial de elementos elongados, correspondientes a huesos
apendiculares, costillas y arcos hemales. Cuadricula de 1m?. La numeracion de los elementos se

corresponde con la numeracién de campo listada en la Tabla 1. Modificado de Pérez et al. (2009).
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Ubicacion Ne % rel % abs
Craneo 00(*)-04 6,7 13,1
cervicales 05-07 4 23
Vértebras dorsales 08-14 9,3 63,6
esqueleto
caudales 15-36 28 61,7 33,8
axial
arcos hemales 37-41 6,7 33
Costillas cervicales 42-47 8 27 35
dorsales 48-58 13,3 27
escapular 59 1,3 50
Cinturas
esqueleto pélvica 60-61 2,7 66,6
39
apendicular anterior 62-65 5,3 40
miembros
posterior 66(*)-74 12 34,6

Tabla 1- Elementos esqueletales del especimen de Bonitasaura salgadoi y procedencia. Los
porcentajes relativos estan calculados en relacion al nimero total de elementos hallados. Los
porcentajes absolutos se calcularon mediante comparacién con esqueletos de otros titanosaurios
que hubieran preservado craneos y/o postcraneos casi completos (e.g., Opisthocoelicaudia,

Nemegtosaurus). El (*) hace referencia a elementos no hallados in situ.

Transporte. En cuanto al transporte de los elementos esqueletales de los
vertebrados, existe una clasificacion que considera 3 agrupaciones establecidas de
acuerdo al grado de seleccién del agente en sistemas continentales dominados por
flujos unidireccionales, como son los depdsitos de canales fluviales (Voorhies,
1969). El grupo 1 consiste en aquellos elementos del esqueleto que son removidos
en primer lugar (e.g., elementos del autopodio), los cuales suelen formar
concentraciones altamente seleccionadas. En el grupo 2 se incluyen elementos que
fueron removidos gradualmente por rodamiento y saltacién. En tanto, el grupo 3
comprende elementos pesados con poco transporte (e.g., craneos, mandibulas,
huesos largos).

La presencia en el sitio estudiado de piezas de gran tamafio, como el pubis,
el isquion, el fémur, y las vértebras dorsales, distribuidas en un area reducida,

hacen presuponer una asociacion que se corresponderia al grupo 3. Este tipo de
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concentracion involucra una exposicidn breve al agente selectivo, determinando un

corto transporte, el cual caracteriza a un depdsito del tipo residual.

Intemperismo. En general los elementos éseos recuperados no muestran signos de
intemperismo importante. Behrensmeyer (1978) definié al intemperismo como el
proceso mediante el cual los componentes microscépicos originales, organicos e
inorgdnicos, son separados unos de otros y destruidos por agentes fisicos vy
quimicos operando en el hueso in situ, sea en la superficie o dentro del sustrato.
Esta autora propuso seis categorias (etapas O al 5) que describen el grado de
meteorizacion que pueden presentar los huesos, aumentando el grado de
meteorizacidon en sentido creciente.

Para el caso particular de los elementos éseos pertenecientes a Bonitasaura
salgadoi, se infiere la etapa 1 de intemperismo (Behrensmeyer, 1978). En esta
etapa se advierten grietas tenues, longitudinales, paralelas a las fibras en los huesos
largos, y fracturas en mosaico en la superficie de algunos huesos planos, producto
de la carga sedimentaria. Aunque en esta categoria se contempla también Ia
posibilidad de preservacion de tejidos blandos, los mismos no han sido reconocidos
en los materiales aqui estudiados. Fuera de esto, los materiales recuperados no han
mostrado signos de erosion y/o rodamiento, lo cual se traduce en su buen estado
de preservaciéon. En este sentido, muchas epifisis de los elementos apendiculares
hallados han preservado el tejido esponjoso sin relleno, y la superficie externa de
muchos elementos dseos ha preservado marcas de origen e insercion de tejido
blando, el cual sera analizado en detalle en el Capitulo VII. Tampoco ha sido
evidente la presencia de marcas de carrofieo sobre los elementos esqueletales.
Cabe destacar que las 2 series articuladas de vértebras caudales muestran un
evidente patron de arqueamiento dorsal (opistétono), presumiblemente producto

del rigor mortis y la posterior desecacioén.
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Fosildiagénesis

Geoquimica de los elementos esqueletales. La osificacion es un proceso de
mineralizacion particular que ocurre en los organismos vertebrados, en el cual las
matrices organicas de coldgeno y otras proteinas se calcifican por la depositacién de
minerales, fundamentalmente fosfatos cristalinos (Francillon-Vieillot et al., 1990;
ver también Capitulo VII). La Apatita biogénica es, usualmente, la Hidroxiapatita no
estequiométrica [Cas(PO4)3(OH)], con pequefias cantidades de iones de Cl, F y COs
(Montel et al., 1981), o la Carbonato-Hidroxiapatita [Cas(PO4,CO3)s(OH)] (Selvig,
1970). La Carbonato-Fluorapatita [Cas(PO4,COs)s(F)] con alto porcentaje de Flior y
Diéxido de Carbono se conoce como Francolita (Hubert et al., 1996). Durante la
diagénesis puede ocurrir un cambio mineraldgico de la Apatita bioldgica a la
Francolita (Chipera y Bish, 1991; Hubert et al., 1996; Elorza et al., 1999). La
preservacion original de la microestructura dsea y el reconocimiento claro de
estructuras como osteones primarios y secundarios, no necesariamente indica una
condicion excepcional del fésil ya que la mayoria de los fosiles compuestos por
Apatita probablemente sean pseudomorfos que reemplazaron a los elementos

esqueletales originales (Kolodny et al., 1996).
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Figura 10- Difractograma de RX obtenido a partir de una muestra de un fragmento de costilla dorsal

de Bonitasaura salgadoi.
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En Bonitasaura salgadoi se ha reconocido, mediante un analisis de difraccién
de RX, la presencia fundamentalmente de Carbonato-Hidroxiapatita (CHAp),
Carbonato-Fluorapatita (CFAp) y Francolita (FR). Ademas, se encuentra presente en
menores proporciones el Cuarzo (Qz) y la Anortita (An). Esta composicion sugiere la
ausencia de reemplazos o rellenos con minerales amorfos, manteniéndose la
presencia de los fosfatos originales. Esta condiciéon ha sido también reconocida en
restos fosiles de dinosaurios del Jurasico de América del Norte (Hubert et al., 1996)

y del Cretacico Superior de Europa (Elorza et al., 1999).

Figura 11- Corte delgado de arco hemal de Bonitasaura salgadoi donde se evidencia un sector de
tejido endosteal secundario (te) que limita un espacio de reabsorcidn relleno con minerales (er). A,

Luz normal; B, Luz polarizada. Escala 100p.

Durante el andlisis de cortes delgados efectuado sobre varios elementos
0seos de Bonitasaura, pudo advertirse la presencia de minerales con un habito
geopetal caracteristico ubicados dentro de canales vasculares y espacios de
reabsorcién. En muchos casos se reconocié una capa tabular basal coronada por
una estructura acicular radiada. Bajo luz polarizada, dichos minerales presentan un
color de interferencia de segundo orden y se evidencia con claridad el grado de
reemplazo en el tejido endosteal de los espacios de reabsorcidn.

Por otra parte, debe destacarse que no todo el material dseo presenta
rellenos en sus espacios de reabsorcion y canales vasculares, ya que se han
reconocido elementos donde el hueso mantuvo su porosidad inalterada. En estos

casos se ha podido reconocer la presencia de Francolita autigénica conformando
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cimulos esféricos en las paredes internas de los canales de los osteones
secundarios, como fue asimismo reconocido en materiales de dinosaurios del Lafo,

Espafia (Elorza et al., 1999).

Figura 12- Fragmento 6seo de costilla de Bonitasaura salgadoi bajo microscopia electrénica de
barrido (MEB). A, Vista general del hueso compacto; B, Detalle del canal de un ostedn secundario
donde se advierte la presencia de francolita autigénica (flecha blanca). Abreviaturas: er, espacio de

reabsorcion; os, ostedn secundario.

Deformacion y alteracion fisica diagenética. Una gran cantidad de elementos
presentan fracturas de corte con superficies planas, las cuales se disponen en
sentido transversal a los ejes mayores. Este tipo de fracturamiento responde a
procesos diagenéticos que actuaron sobre los elementos éseos en estado subfdsil a
fosil, ocurridos con posterioridad a los eventos bioestratindmicos de soterramiento
y permineralizacién (Holz y Simdes, 2002), con los que usualmente se los confunde.

De todos los elementos 6seos, sélo el fémur y dos elementos vertebrales presentan
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signos de aplastamiento y deformacion, evidenciando una baja intervenciéon de

procesos compresivos diagenéticos producto de la carga litostatica.

Figura 13- Caracteres tafondmicos de los elementos esqueletales. A, fracturas en mosaico; B,
fracturas transversales, con superficies planas, de origen diagenético; C, detalles de superficie dsea

exquisitamente preservada; D, serie caudal con evidente arqueamiento opistétono. Escala 10 cm.

Finalmente, y a modo de conclusidn, se deduce que el especimen habria
muerto a pocos metros del curso del rio local, cercano a la margen interna de una
curva sinuosa, perteneciente a un sistema donde los canales mostraban moderada
a alta sinuosidad y buen desarrollo de planicies de inundacién. La distribucién
espacial y solapamiento de los huesos, como asi también el analisis de las signaturas
tafondmicas y transportabilidad mencionadas, sugieren un corto transporte desde
el drea fuente, orientando la mayor parte de los elementos largos con un rumbo N-
S. Asimismo la ausencia de marcas de carrofieo sugeriria a priori que la distribucidon
espacial responde a la competencia y direccién del agente de transporte actuante.

Sin embargo, la presencia de numerosos dientes aislados de dinosaurios terépodos
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en el drea de excavacién de Bonitasaura evidencia, en cierta medida, la interaccién
de estos dinosaurios con los restos de este titanosaurio, y no se descartaria,
entonces, cierta intervencién de predadores tanto en la distribucion final de los
elementos recuperados como en la ausencia de los elementos faltantes del
esqueleto. El reconocimiento de series vertebrales caudales con un claro patrén
opistétono, indicaria que el animal permanecié expuesto post-mortem el tiempo
necesario para que actuen tanto el rigor mortis como la desecacion. El grado de
asociaciéon de los elementos sustenta la existencia de un cierto tiempo de
exposicién al agente de transporte, previo a su sepultamiento final. Sin embargo, la
preservacion excepcional de muchos de los elementos sin presencia de
agrietamientos ni exfoliacion désea, sugiere un corto tiempo de exposicion subaérea.
Los restos habrian sido incorporados rapidamente en la margen interna de la curva
del rio y sepultados en al menos dos eventos sucesivos.

Por ultimo, la preservacion de tejido esponjoso, en muchos casos con
[imenes vacios, estaria intimamente relacionada a una diagénesis temprana con
una baja intervencion de soluciones saturadas en minerales y posteriores procesos
diagenéticos que no involucraron eventos mayores compresivos que deformaran la
morfologia original de los elementos d&seos. La composicion mineraldgica
fundamentalmente de Francolita del material fdésil sugiere la ausencia de
reemplazos o rellenos con minerales amorfos, manteniéndose la presencia de
fosfatos originales, como ya ha sido registrado en otros restos de dinosaurios de
otras partes del mundo. Estas condiciones han determinado, en gran medida, la
preservacion excepcional de los restos de Bonitasaura salgadoi, ubicandolos dentro

de los elementos fésiles de dinosaurios mejores preservados de nuestro territorio.
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CAPITULO V
ANALISIS DE LA ANATOMIA DURA

Historicamente, la comunicacion de una nueva especie de dinosaurio
saurdopodo era siempre acompafiada de una exhaustiva descripcién osteoldgica y
profusamente ilustrada. Asi, géneros como Diplodocus (Marsh, 1878; Osborn, 1898;
Hatcher, 1901; Holland, 1906), Apatosaurus (Marsh, 1877; Riggs, 1903; Holland,
1924), Camarasaurus (Cope, 1877; Osborn y Mook, 1921) y Brachiosaurus (Riggs,
1904; Janensch, 1929), entre otros, cuentan con estudios osteoldgicos sdlidos que,
aunque muchos datan de principios del siglo pasado, siguen constituyendo una
fuente de informacion imprescindible para estudios comparativos y sistematicos.

Paradédjicamente, a lo largo de los afios, se ha perdido este tipo de
metodologia de trabajo. Los estudios anatémicos, hoy en dia, estan mas reducidos
en el grado de detalle descriptivo e ilustraciones, debido en gran parte a las
exigencias cada vez mas restrictivas de la amplia mayoria de las revistas cientificas y
el estado mismo de las ciencias, que persiguen la publicacion de articulos de alto
impacto en detrimento de los andlisis osteoldgicos de base (ver Amin y Mabe, 2000;
Lawrence, 2007, para una discusion sobre ciencia e indices de impacto).

En el caso de los saurépodos titanosaurios, sdlo el trabajo pionero de Huene
(1929) y trabajos de tesis como el de Powell (1986, 2003), siguieron en cierta
medida la metodologia de descripcidn e ilustracién exhaustiva en el abordaje del

conocimiento osteoldgico. Recientemente, Curry Rogers y Forster (2004) y Curry
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Rogers (2009) publicaron dos estudios anatémicos detallados del titanosaurio
Rapetosaurus, el cual pone en evidencia la importancia de este tipo de analisis,
reimpulsando la metodologia de descripcidon osteoldgica tradicional. En este
sentido, aqui se realiza un estudio anatémico de detalle que incluye una descripcion
minuciosa de cada elemento dseo, acompafada de figuras basadas en fotografias
en todas sus vistas. El estudio incluye, en primer lugar, un analisis de la osteologia
craneana, seguido de la osteologia postcraneana axial y finalmente la osteologia
postcraneana apendicular. Asimismo, se discuten diferentes problematicas surgidas
del propio andlisis osteoldgico de base, y se incluyen tablas con las medidas

principales de todos los elementos dseos al final del Capitulo.

Osteologia craneana
Frontal

Se ha preservado el frontal izquierdo. Este elemento esta completo, aunque
la zona de articulacion con el parietal se encuentra un poco dafada. Forma parte
del techo craneano en su parte posterior, limitando anteriormente con el nasal y el
prefrontal, posteriormente con el parietal y el postorbital, y ventralmente con el
laterosfenoides-orbitosfenoides.

En vista dorsal posee una forma trapezoidal, con su base menor
representada por el contacto interfrontal y su base mayor por el borde
posterodorsal de la érbita. Esta forma trapezoidal es comparable con la observada
en Antarctosaurus, contrastando con los frontales mas cuadrangulares de
Nemegtosaurus. El borde lateral del frontal se mantiene recto en toda su longitud, a
diferencia de otros titanosaurios (e.g. Nemegtosaurus, Antarctosaurus,
Rapetosaurus), e inclusive varios diplodocoideos (e.g. Amargasaurus, Limaysaurus,
Diplodocus), donde el borde de la érbita es sigmoideo con algunas variaciones en
cuanto al desarrollo del lébulo convexo posterior. El tamafio del frontal es
comparable con el observado para otros titanosaurios adultos (e.g. Antarctosaurus,

Nemegtosaurus, Saltasaurus, MGPIFD-GR 118).
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ar Is/obs

Figura 14- Frontal izquierdo de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista dorsal; B, vista ventral; C,
vista posterior; D, vista anterior; E, vista lateral y F, vista medial. Abreviaturas: ad, abultamiento
dorsal; ar fr, articulacion con el frontal (interfrontal); ar Is/obs, articulacion con el
lateroesfenoides/orbitosfenoides; ar n, articulacion con el nasal; ar p, articulacién con el parietal; ar
prf, articulacidn con el prefrontal; ar po, articulacién con el postorbital; cc, cavidad craneana; cn,

cavidad nasal; co, cavidad orbitaria; to, tracto olfatorio.
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Sobre la misma vista, hacia el lado medial y posterior, es notorio un
abultamiento dorsal justo por encima de la cavidad craneana. Este suave
promontorio comprende aproximadamente % del ancho del frontal como ocurre en
Rapetosaurus, Antarctosaurus, Saltasaurus, Bonatitan, y MGPIFD-GR 118 (Curry
Rogers y Forster, 2004; Huene, 1929; Powell, 1986; Martinelli y Forasiepi, 2004;
Paulina-Carabajal y Salgado, 2007), constituyendo un notorio engrosamiento del
area de sutura interfrontal.

En vista ventral se observan tres concavidades de diferente tamano y
orientacién, las cuales corresponden respectivamente a areas de la cavidad
craneana, cavidad nasal y cavidad orbital. La mayor de las concavidades es la
cavidad orbital, que ocupa cerca de % del ancho total del frontal y se ubica en
posicion lateral. Anteriormente se aloja la parte posterior de la cavidad nasal,
abarcando la mitad medial del ancho del frontal. Ambas cavidades estan separadas
por un tabique d&seo oblicuo que se desprende desde Ila articulacién
laterosfenoides-orbitosfenoides hacia el extremo antero-lateral del frontal.
Posterior a la cavidad nasal, y restringida a la parte medial, se encuentra el techo
anterior de la cavidad craneana a la altura del telencéfalo, que ocupa cerca de %
del ancho del frontal. Esta ultima cavidad se comunica con la cavidad nasal
mediante un surco de 1,1 cm de didmetro, por donde discurria el tracto olfatorio (la
salida del nervio craneano ). Entre la cavidad orbital y la cavidad craneana se
observa el area de articulaciéncon el laterosfenoides-orbitosfenoides, de textura
bien rugosa y de unos 2,3 cm de ancho, orientado oblicuamente (latero-
medialmente) de atras hacia adelante.

En vista posterior se observa, lateralmente, la faceta de articulacion con el
postorbital, que ocupa % del ancho del frontal. Como se menciond, la zona de
articulaciéon con el parietal esta dafiada en su parte dorsal y medial, mientras que la
parte ventral mantiene su faceta de articulacion original. Esta zona se extiende
medialmente hasta ocupar % del ancho del frontal. La contribucién del frontal en la
fenestra supratemporal es dificil de estimar ya que gran parte de ese sector se halla

mal preservado. Sin embargo, al articular este hueso con el parietal, puede
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observarse una pequefia contribucion del mismo, entre la articulacion del
postorbital y el parietal, como se observa en Antarctosaurus y en Saltasaurus. En
Nemegtosaurus, en cambio, el frontal estd completamente excluido de la fenestra
(contra Curry Rogers y Forster, 2001), mientras que en Rapetosaurus y Bonatitan el
frontal forma parte de la fenestra supratemporal, no existiendo proyeccién
anteromedial del parietal que lo excluya.

En vista anterior se aprecian las zonas de articulacién con el nasal hacia el
lado medial, y con el prefrontal en el margen lateral. La articulacion con el nasal es
una zona alargada y marcadamente céncava, con su margen ventral proyectado
hacia adelante. Esta ubicada horizontalmente y abarca aproximadamente % del
ancho del frontal. Por otra parte, la faceta de articulacién con el prefrontal se
orienta hacia afuera y abajo delimitando un area triangular. Esta faceta, profunda y
digitada, presenta su borde ventral proyectado hacia adelante en su parte mas
medial.

En vista lateral, se observa el borde dorsal de la cavidad orbital en forma de
arco y con una marcada ornamentacion rugosa, como sucede en Camarasaurus,
Rapetosaurus, Nemegtosaurus y Saltasaurus. Hacia la parte mas posterior del borde
se ubica una pequefa hendidura bien marcada, como en Rapetosaurus. Teniendo
en cuenta la longitud del arco y de acuerdo con las recientes reconstrucciones
craneanas de titanosaurios (i.e. Rapetosaurus [Curry Rogers y Forster, 2004],
Nemegtosaurus [Wilson, 2005]), se estima que Bonitasaura poseia una Orbita
subcircular de unos 14 cm de didmetro. El arco se orienta oblicuamente con su
parte anterior mas elevada. Sobre este borde anterior existe un abultamiento justo
en el limite con el contacto de los prefrontales, lo que incrementa aun mas la
elevacién anterior.

Finalmente, en vista medial se observa la articulacién interfrontal en forma
de V e interdigitada. Si bien, como se comentara anteriormente, las proporciones
del frontal son equiparables a las de otros saurépodos adultos, la presencia de una
faceta de articulacion interfrontal pone en evidencia el grado de inmadurez de este

individuo; dicha faceta articular es similar a la que se observa en los frontales del
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individuo juvenil de Rapetosaurus (FMNH PR 2185), aunque en este ultimo caso es

proporcionalmente menor.

Parietal

El parietal izquierdo estd preservado. Esta practicamente completo vy,
aunque gran parte de la articulacién con el frontal se ha perdido, persiste alin una
pequeiia superficie anterior alargada que articula perfectamente con el frontal. El
parietal se ubica espacialmente por detrds del frontal, contribuyendo a la parte
posterior del techo craneano. Es un elemento alargado transversalmente que se
orienta oblicuamente con respecto tanto al plano sagital como al plano frontal del
craneo. El parietal limita lateralmente con el escamoso y posteriormente con el
supraoccipital y el exoccipital-opistdtico. Para una mejor comprension, el parietal
sera descrito orientando su eje mayor en forma transversal al plano sagital y con su
cara ventral ubicada horizontalmente.

En vista dorsal se observa que el parietal es un elemento corto
anteroposteriormente y alargado en sentido transversal. Medialmente, en el
margen anterior, se ubica la articulacidn con el frontal que, aunque mal preservada,
ocupa % del ancho del parietal. Al considerar ambos parietales en articulacion,
destaca una depresion medial entre ellos, como ocurre en Rapetosaurus y en
algunos diplodocoideos, como Limaysaurus, Amargasaurus y Dicraeosaurus. En los
dos ultimos, sin embargo, la depresion es mucho mds evidente y estda mas
desarrollada (fontanella parietal). Por detrds de esta zona, la superficie dorsal se
eleva verticalmente y configura una marcada cresta parietal transversal, afilada,
gue recorre todo el ancho del hueso como se observa en Bonatitan, Rapetosaurus,
Saltasaurus y MGPIFD-GR 118. El tercio medial de esta cresta se curva
posteriormente a medida que se acerca a la linea media y apunta hacia el
supraoccipital como ocurre en Saltasaurus. La mitad lateral del parietal, por su
parte, se proyecta como un proceso alargado, levemente curvo, que concluye en la
articulacién con el escamoso (proceso escamosal). La cara anterior de este proceso

cae abruptamente delimitando posteriormente gran parte de la fenestra
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supratemporal. Esta fenestra, de forma ovoidal y de unos 5 cm de longitud, se halla

orientada oblicuamente al plano sagital.

ar fr

arls
\ cc

dm

ar eo/op

A cp B arso

3cm

Figura 15- Parietal izquierdo de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista dorsal; B, vista ventral; C,
vista posterior; D, vista anterior; E, vista lateral y F, vista medial. Abreviaturas: ar eo/op, articulacion
con el exoccipital/opistotico; ar fr, articulacion con el frontal; ar Is, articulacion con el
lateroesfenoides; ar p, articulacion con el parietal (interparietal); ar so, articulacion con el
supraoccipital; ar sq, articulacién con el escamoso; cc, cavidad craneana; cp; cresta parietal; dm,

depresion medial; fst; fenestra supratemporal.
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En vista ventral se observa anteriormente el contacto con el laterosfenoides
a la altura de la crista antotica. Medialmente, se observan tres superficies cdncavas
gue corresponderian a la zona mas posterior de la cavidad craneana (la primera
superficie) y a la zona de articulacién con el supraoccipital (las restantes dos
superficies). En el margen posterior y en la zona media puede delimitarse la faceta
de articulacién con el exoccipital-opistético.

En vista posterior, la superficie del hueso es lisa y levemente céncava hacia
el borde ventro-medial, hacia la altura de la articulacidén con el supraoccipital y el
exoccipital. La cresta parietal, que en esta vista se traduce como el borde dorsal,
describe un arco simétrico. El borde ventral se mantiene recto, excepto en su borde
mas medial, que se proyecta ventralmente, a diferencia de Saltasaurus donde el
borde medial es curvo.

En vista anterior, aunque con la porcién dorsal muy dafada, puede
observarse medialmente la articulacion con el frontal. Hacia el borde lateral, sobre
la cara anterior del proceso escamosal, se observa una pequefia quilla horizontal de
1 cm de longitud a la altura media de dicho proceso.

En vista lateral puede destacarse la cara articular del proceso escamosal.
Esta se evidencia en su parte dorsal como una superficie ovoidal levemente
concava, aguzandose marcadamente hacia el borde ventral.

En vista medial se observa la articulacion interparietal interdigitada, alargada
anteroposteriormente, y ventralizada hacia el borde mas anterior. Por debajo de

esta zona se delimitan bien las superficies dorsales de la cavidad craneana.

Lacrimal

Se ha preservado un lacrimal derecho completo. Este hueso forma parte del
borde anterior de la cavidad orbitaria, limitando dorsalmente con el prefrontal y el
nasal. También enmarca posteriormente a la fenestra antorbital en contacto con el
maxilar y el yugal. Es un hueso casi completamente laminar, aunque su extremo

dorsal es de seccidn triangular.
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3cm

Figura 16- Lacrimal derecho de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista dorsal; B, vista lateral; C,
vista ventral; D, vista medial. Abreviaturas: ar n, articulacion con el nasal; ar mx, articulacion con el
maxilar; ar yug, articulacion con el yugal; f lac, foramen lacrimal; fao, fenestra antorbitaria; nar,

narinas externas; pr mx, proceso maxilar; pr pfr/n, proceso prefrontal/nasal; pr yug, proceso yugal.

En vista lateral se observa que el lacrimal esta compuesto por tres procesos
principales; un proceso prefrontal/nasal de posicién posterodorsal y dos procesos

de posiciéon anteroventral que articulan con el yugal y el maxilar como ocurre en
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Nemegtosaurus. El proceso prefrontal/nasal es largo y algo céncavo en sentido
medial. El proceso maxilar se proyecta hacia delante y abajo, y se aguza
distalmente. Esto contrasta con el ancho proceso maxilar presente en
Rapetosaurus. Contrariamente, el proceso yugal es plano y bastante ancho en toda
su longitud. Sobre éste, el contacto de articulacidn con el lacrimal presenta dos
superficies bien definidas orientadas a aproximadamente ,75° una de otra, que
encajan dorsalmente en el yugal. La porcién posterior de la fenestra antorbital,
rodeada por los procesos maxilar y yugal, es de forma oval. Este margen posterior
es recto en Rapetosaurus y acuminado en otros neosauréopodos como
Camarasaurus, Brachiosaurus y en los diplodocoideos.

En vista anterior puede advertirse la superficie de articulacion con el
prefrontal, de forma triangular y fuertemente céncava. Sobre el borde medial del
proceso prefrontal/nasal se observa una profunda entrada céncava y de superficie
suave que representa la extensidn mas lateral de las narinas externas, situacion
compartida sélo con Rapetosaurus. En diplodocoideos y en macronarios basales el
lacrimal se encuentra excluido de la abertura de las narinas externas (ver discusién
mas abajo).

Medialmente se observa el foramen lacrimal como sucede en
Nemegtosaurus. Sin embargo, en Bonitasaura se encuentra dividido por un septo
d6seo muy fino.

En vista posterior se advierte la abertura posterior del foramen lacrimal, el cual
apunta hacia la cavidad orbitaria, en contraposicion a lo observado en

Rapetosaurus, donde abre lateralmente.

Cuadrado

El cuadrado izquierdo, aunque incompleto, se ha preservado en gran parte.
Tanto el ala pterigoidea como el borde posterior lateral estan rotos. La cabeza del
cuadrado se encuentra bastante deteriorada. El cuadrado, con su coéndilo articular

ventral, forma parte de la articulacion mandibular y contacta con elementos de la
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region temporal y occipital. Es un elemento alargado dorsoventralmente vy

comprimido lateralmente.

apt

3cm

Figura 17- Cuadrado izquierdo de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista
medial; C, vista posterior; D, vista lateral. Abreviaturas: apt, ala pterigoidea; ar cy, articulacion con
el cuadradoyugal; ar esc, articulacion con el escamoso; ar pt, articulacidon con el pterigoides; bp,

borde posterior; ca, cdndilo articular; fop, fosa posterior.

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 57



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

En vista anterior se observa que el cuadrado estad curvado, con su lado
concavo hacia en direccion medial. El ala pterigoidea no se ha preservado a
excepcion de su base, la cual evidencia una orientaciéon preferencial anterior y
medial contrariamente a lo observado en Rapetosaurus, Malawisaurus y en el
diplodécido Apatosaurus, donde apuntan anterior y lateralmente.

El borde posterior, observable en vista medial, recorre la longitud del hueso
uniendo la cabeza del cuadrado dorsalmente con el cdndilo articular ventralmente.
Tanto la cabeza como el condilo articular apuntan hacia atrds y adentro. El borde
posterior estd arqueado hacia adelante como en Malawisaurus y Apatasaurus.
Hacia el margen anterior y por debajo del ala pterigoidea se ubica la articulacién
con el pterigoides, aunque no es evidente la superficie de contacto.

En vista posterior, a la altura media, destaca una fosa dorsoventralmente
alargada como la que se observa en Antarctosaurus, Malawisaurus, Rapetosaurus y
en un nuevo taxén de Rincon de los Sauces, Neuquén (Filippi et al., 2009). Al
encontrarse el borde lateral roto, no es posible estimar la profundidad real de Ia
fosa y si ésta otorga o no un aspecto globoso al cuerpo del cuadrado, como sucede
en los titanosaurios previamente mencionados. El borde posterior es el eje
estructural del cuadrado, y estd constituido como una ldmina de unos 4 mm de
grosor en su parte media y engrosada hacia los extremos dorsal y ventral donde
llega a 11 mm de espesor. Este eje se dispone con una leve inclinacién desde la
cabeza medialmente hacia el condilo articular mas lateralmente.

La cabeza del cuadrado estd mal preservada, sin embargo puede
corroborarse su seccion triangular como la de Rapetosaurus. El condilo articular
presenta una superficie proximal rugosa y de forma ovoidal, a diferencia de lo que
sucede en Nemegtosaurus, donde es arrifionada.

En vista lateral se observa parcialmente la fosa posterior por rotura del
borde lateral. Este borde recorre el hueso desde arriba hasta % de la longitud total
del cuadrado, manteniendo su espesor en 7 mm. Hacia el extremo superior, la zona
de articulacién con el escamoso estd muy mal preservada. Por su parte, la

articulacion con el cuadradoyugal se encuentra deteriorada pero puede ubicarse
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por sobre el cédndilo articular, en una posicién lateral y posterior. No se evidencia la

articulacién en forma de V como la presente en Rapetosaurus.

Dentario

Se ha preservado gran parte del dentario derecho. Tanto el extremo de la
sinfisis como el extremo posterior se han perdido, lo que dificulta el reconocimiento
de las zonas de articulacién con los elementos postdentarios. Sin embargo, el
material recuperado muestra numerosas Yy novedosas caracteristicas que
contribuyen sustancialmente al conocimiento de la anatomia mandibular de los
titanosaurios.

El dentario presenta una forma de “L” invertida en vista dorsal, lo que
conformaria una mandibula frontalmente recta, como la que se observa en otros
titanosaurios como Antarctosaurus y MPM-125R, asi como en algunos
diplodocoideos como Nigersaurus (Sereno et al., 1999) y Diplodocus. El dentario ha
preservado diez alvéolos dentarios, pero puede estimarse la presencia de algunos
mas hacia la sinfisis, como en otros titanosaurios (Rapetosaurus: 11;
Nemegtosaurus: 13; MPM-125R: 14; Antarctosaurus: 16). En tal sentido en base a
la condicion en otros titanosaurios con dentarios cuadrangulares, el numero
probable de dientes en Bonitasaura rondaria entre 14 y 16. Los alvéolos
preservados son subiguales, de bordes cuadrangulares, desde el extremo de la
sinfisis hasta el angulo mandibular, a partir de donde decrecen en tamafio
posteriormente. Los Ultimos son de forma triangular. El alvéolo mds anterior
presenta tres dientes, uno joven (préximo a ser funcional) y dos de reemplazo, lo
gue indicaria un numero de hasta tres dientes por alvéolo, como sucede en
elementos mandibulares de otros titanosaurios como Antarctosaurus y un nuevo
taxon de Cinco Saltos MCSPv- 061 (Garcia y Cerda, 2010). Los alvéolos 2, 3, 4y 7
presentan dos dientes en crecimiento cada uno. En el alvéolo 5 no se ha preservado
ningun diente. Los alvéolos 6, 8, 9 y 10 presentan un diente en crecimiento cada
uno. Todos los alvéolos con excepcién de los dos ultimos, muestran fordmenes

dentales asociados a los presentes en la cara lingual (=placa medial) del dentario.
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Figura 18- Dentario derecho de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista dorsal; B, vista ventral; C,
vista posterior; D, vista anterior; E, vista lateral; F, vista medial; G, detalle de E y H, detalle de F.
Abreviaturas: alv, alvéolos; cp, cresta posterior; df, diente funcional; dr, diente de reemplazo; f,
foramen; f dent, foramen dental; qv, quilla ventral; s, surco; sm, surco meckeliano. C y D, fuera de

escala.

Por detras de la zona portadora de dientes, el dentario se afina

lateromedialmente y se eleva conformando un borde afilado, perfectamente recto,

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 60



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

orientado anteroposteriormente. Una estructura similar pero acortada
longitudinalmente se observa en Rapetosaurus, Quaesitosaurus, Antarctosaurus y
Nemegtosaurus. Sobre esta zona se propuso la presencia de un estuche cérneo que
funcionaria como una “guillotina” con su contraparte sobre el hueso maxilar
(Apesteguia, 2004).

En vista ventral se observa el surco meckeliano parcialmente relleno de
sedimento, el cual recorre el borde ventral hasta la zona del dngulo mandibular,
donde se comunica externamente con un foramen ubicado en la cara ventrolateral.
En el extremo mas anterior, el borde ventral del dentario se aguza conformando
una marcada quilla.

En vista lateral se observa una leve constriccion dorsoventral en el dangulo
mandibular. Hacia la parte anterior, por debajo de la linea dentaria, se observan
fordmenes nutricios dispuestos cada tres alvéolos, los cuales pueden también
observarse en vista anterior. Posteriormente, la rama ventral del dentario se ha
perdido por completo, por lo que no puede establecerse su longitud, haciendo
imposible su comparaciéon con la rama dorsal. En cuanto a esta ultima, sélo se
preservaron los 6,5 cm posteriores al ultimo alvéolo. Este segmento, de 2 cm de
altura aproximadamente, presenta un tono mas grisdceo y una superficie distintiva,
con surcos y fordmenes microscépicos distribuidos sin orientacion preferencial,
pero uniformemente. Esta configuraciéon no ha sido descripta para ningln otro
saurépodo.

En vista medial, puede observarse la seccion del dentario en el extremo de la
sinfisis. La misma es de contorno sub-ovoidal con su lado externo casi recto y
perpendicular al plano frontal (eje horizontal), mientras que su lado interno es
marcadamente convexo. Sobre esta seccidn, puede observarse el interior de un
alvéolo que preserva tres dientes de reemplazo. Sorprendentemente, la zona
posterior edéntula no muestra, en vista medial, una superficie tan exquisitamente
preservada como la que se observa del lado lateral del dentario y mantiene un color

y una textura uniforme a lo largo de todo el hueso.
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En vista anterior se observa la regién de mdaxima altura preservada, en la
zona de la sinfisis y tres de los fordmenes nutricios previamente mencionados.

En vista posterior se observa la zona postdentaria, que muestra una cara
medial alta y recta, asi como una cara lateral que desciende en linea recta y se
quiebra abruptamente hacia afuera a 1,5 cm del afilado borde dorsal. Ademas, se
evidencia que los fordmenes dentales se van ventralizando al acercarse a la zona

proxima a la sinfisis.

Dientes

Los materiales dentarios de Bonitasaura incluyen 15 dientes en diferente
grado de crecimiento (ninguno en uso) insertos en el dentario y un solo diente en
uso, completo, hallado aislado. Se enfocard la descripcién en el diente completo
haciendo referencias puntuales a los dientes en desarrollo del dentario.

Es un elemento largo, angosto y comprimido en sentido labiolingual. Por su
morfologia no es posible precisar su ubicacidn, pero a los fines de la descripcidn se
considerara provisoriamente como un diente inferior. Se observa un esmalte rugoso
sobre la base de la corona. La relaciéon corona/raiz es de 2 a 1 como en
Nemegtosaurus y Rapetosaurus. En tanto, el indice S| (Slenderness Index), que
discrimina a una pieza dental como de corona angosta o ancha, es de 4,5 como en
la gran mayoria de los titanosaurios.

La superficie de la corona muestra un facetamiento marcado que delimita
una seccion hexagonal, que se va haciendo mas tenue hasta perderse hacia la zona
de la raiz. Esta situacidon de corona hexagonal esta presente también en
Clasmodosaurus (Huene, 1929) y en dientes aislados de la Formacién Allen,
Cretéacico Superior (coleccion del Museo de Lamarque, Rio Negro, sin nimero)
atribuidos a titanosaurios. Notablemente, la condicidon hexagonal sélo se observa en
el diente aislado adulto, no en los aun insertos en el dentario. Los dientes en
crecimiento que se observan en el dentario presentan una seccién sub-eliptica con
dos carenas longitudinales, ubicadas en sus lados, separando las caras labiales de

las linguales, como en Rinconsaurus, Muyelensaurus y Pitekumsaurus. S6lo el mayor
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de los dientes en crecimiento (ubicado en posicién anterior dentro del primer
alvéolo) muestra un esbozo de facetamiento que recuerda la condicidon hexagonal.
Otra caracteristica a tener en cuenta es la disparidad en el grosor del esmalte entre
la cara labial y la cara lingual, un aspecto descripto en el diplodocoideo Nigersaurus
y considerado como Unico entre los saurépodos (Sereno y Wilson, 2005; Sereno et
al., 2007). La cara labial del diente de Bonitasaura tiene un grosor mayor que la cara
lingual. Sobre la cara labial se desarrolla una faceta de desgaste de alto angulo,
como sucede en otros titanosaurios (e.g., Rapetosaurus) y en dicraeosauridos. En
contraste con lo que ocurre en macronarios basales y también en titanosaurios
basales, donde tiene lugar el desarrollo de una faceta de desgaste lingual y una
labial, en Bonitasaura sélo se desarrolla la faceta de desgaste labial. Sobre esta
faceta se observan surcos pequefios, muy finos y largos, que se orientan paralelos al

eje del diente.

fli

f
a flat

er

A B C

Figura 19- Diente aislado de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista labial; B, vista lingual; C, vista
lateral; D, vista distal; E, detalle del facetamiento hexagonal de la corona. Abreviaturas: c, corona;
er, esmalte rugoso; fla, faceta de desgaste labial; flat, faceta de desgaste lateral; fli, faceta de

desgaste lingual; r, raiz.

En contraste con lo que ocurre tanto en macronarios basales como en

titanosaurios basales, Bonitasaura s6lo muestra un pequeifo desgaste,
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lingualmente, que no llega a manifestarse como una gran faceta. Ademas, se
observan dos zonas de desgaste alargadas y angostas sobre los margenes laterales
del diente, que no llegan a formar las facetas en V de Nemegtosaurus. Estas zonas
estarian evidenciando algun tipo de contacto lateral entre elementos dentarios.
Sobre estas facetas laterales se observa una gran cantidad de pequefios surcos pero

sin una orientacion preferencial.

Figura 20- Faceta de desgaste labial de diente aislado de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460), bajo
microscopia electrdnica de barrido. Las flecha negras indican surcos longitudinales que se orientan

preferencialmente en sentido del eje principal del diente.

Aspectos novedosos del craneo de Bonitasaura, comparaciones y discusion

La morfologia craneana de los titanosaurios ha sido tema de debate desde
hace varias décadas. La primera reconstruccidon craneana de un titanosaurio fue la
realizada por Friedrich von Huene (1929) sobre los materiales de Antarctosaurus
wichmannianus, los cuales incluian el basicrdneo, parte del techo craneano, el
cuadrado, el cuadradoyugal, el escamoso y la mandibula. Su reconstruccidn estuvo
basada fundamentalmente en craneos entonces bien conocidos como el del
diplodécido Diplodocus de la Formacién Morrison. La comparacién se justificaba

ampliamente debido a las semejanzas (hoy reconocidas como convergencias)
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presentes en la region posterior del craneo y en la morfologia general de Ia
mandibula y restriccion dentaria.

Los numerosos analisis filogenéticos realizados por diversos autores durante
la ultima década mostraron una fuerte relacién, bien soportada, entre titanosaurios
y otras formas bien conocidas del Jurdsico como Camarasaurus y Brachiosaurus. La
inclusion en esta agrupacion (Camarasauromorpha, Salgado et al., 1997;
Macronaria, Wilson and Sereno, 1998) cambidé radicalmente la concepcién del
craneo de los titanosaurios, llevandolo a uno de forma mas alta y globosa, que se
asemejaba en gran medida al crdneo alto de Brachiosaurus, como sugirié Calvo
(1994) y posteriormente Salgado y Calvo (1997), mediante la combinacién de la
informacidn disponible con las inferencias filogenéticas. Sin embargo, el hallazgo del
titanosaurio Rapetosaurus krausei en Madagascar y las nuevas reinterpretaciones
sobre el craneo ya conocido de Nemegtosaurus mongoliensis de Mongolia (Wilson
2005), mostraron una variacion sustancial de aquella propuesta por Calvo (1994) y
Salgado y Calvo (1997). Curiosamente, en tal sentido, la nueva evidencia mostraba
un craneo con caracteristicas intermedias entre Diplodocus y Camarasaurus (ver Fig.
22 para una comparacion).

Los materiales craneanos de Bonitasaura aportan nueva informacion a la
diversidad morfoldgica del grupo permitiendo una nueva reconstrucciéon craneana
para el grupo. Esta reconstruccion se asemeja en lineas generales a la de
Rapetosaurus (Curry Rogers y Forster, 2004) y Nemegtosaurus (Wilson, 2005), pero
con algunas diferencias.

La fenestra supratemporal, por ejemplo, es ovoidal como en otros
sauropodos, pero la pequeiia contribucion que hace el frontal a la misma la
diferencia del caso de Nemegtosaurus, donde el parietal excluye al frontal de la
fenestra. Si bien se desconoce la forma y grado de contribucién del postorbital y el
escamoso, se asume la contribucién de ambos a la fenestra supratemporal, como
ocurre en Rapetosaurus y otros titanosaurios conocidos, excepto Nemegtosaurus y
Quaesitosaurus. En este Ultimo, el escamoso estda excluido de la fenestra

supratemporal por medio del contacto entre el postorbital y el parietal, estando el
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ultimo dirigido lateralmente. En Bonitasaura se observa una superficie de contacto
plana sobre el proceso escamosal del parietal, apuntando ventrolateralmente. Esta
superficie sugiere un contacto entre el parietal y el escamoso vy, por lo tanto, una

contribucion a la parte posterior de la fenestra.

Figura 21- Reconstruccion craneana de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista lateral; B, vista
posterior; C, vista dorsal. Abreviaturas: den, dentario; fao, fenestra ontorbitaria; fit, fenestra
infratemporal; fpao, fenestra preantorbitaria; fr, frontal; fst, fenestra supratemporal; lac, lacrimal;
nar, narinas externas; orb, orbita; p, parietal; g, cuadrado. En gris, los huesos preservados
(Modificado de Gallina y Apesteguia, 2011). Nota: La fenestra infratemporal y la fenestra
preanteorbital se reconstruyen a modo puramente grafico. El ancho lateral de las narinas, en
cambio, representa el resultado dado por el limite medial del hueso lacrimal y las caracteristicas del

frontal.
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Uno de los puntos de mayor controversia sobre el aspecto del craneo de los
titanosaurios ha sido la posicion de las narinas externas, ya que la mayoria de los
materiales craneanos publicados (inclusive los crdneos mas completos como
Nemegtosaurus y Quaesitosaurus), no presentan la region mediodorsal del craneo
bien preservada. En los saurdpodos no-titanosaurios, las narinas externas estan
rodeadas dorsalmente por los nasales y ventralmente por los premaxilares y
maxilares. Dentro de los titanosaurios, la situacién sdlo puede analizarse en
Nemegtosaurus, Rapetosaurus y Bonitasaura.

El caso de Nemegtosaurus es dificil de ratificar. Tanto en la reconstruccién
original aportada por Nowinski (1971: fig.2) como en la de Upchurch (1999), el
lacrimal participa de la apertura de las narinas externas con una posicion bien
retraida dorsalmente en el craneo. Sin embargo, Wilson (2005: fig. 16) opta por no
incluir al lacrimal en la apertura de las narinas ya que la mala preservacion tanto del
proceso lateral del nasal como del proceso dorsal del maxilar no hacen posible
contrastar si estan o no en contacto, lo que definiria la participacion del lacrimal en
el borde de las narinas. Por otro lado, Rapetosaurus y Bonitasaura presentan una
entrada notoria y de superficie suave sobre la cara dorsal del lacrimal,
contribuyendo asi a la apertura de las narinas. Asimismo, la contribucién del
lacrimal a las narinas tendria lugar un poco mas posterior en Bonitasaura que en
Rapetosaurus. Por lo tanto, la contribucion del lacrimal a las narinas externas en
estos dos titanosaurios (mas la condicion incierta de Nemegtosaurus) podria estar
describiendo la condicion normal para los titanosaurios y seria una potencial
sinapomorfia para el grupo.

El lacrimal brinda informacion adicional relacionada a la morfologia de la
fenestra antorbital, estrictamente a su borde posterior. La fenestra antorbital en
Bonitasaura se reconstruye aqui como ovoidal y alargada, tal como la muestra
Rapetosaurus, y contrastando asi con la triangular presente en Nemegtosaurus y en
los embriones procedentes de Auca Mahuevo (Chiappe et al. 2001). La extensidn de
esta fenestra se infiere en base a las proporciones del hueso dentario, que marca,

en cierta forma, el limite anterior estimado del crdneo. Si bien no se ha preservado
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el maxilar de Bonitasaura, el borde anterior de la fenestra antorbital se reconstruye
de forma redondeada en base a Rapetosaurus, a un especimen de Ampelosaurus
aun no publicado y gentilmente mostrado por J. Le Loeuff en el Musée des
Dinosaures (Espéraza, Francia) y a un nuevo taxon procedente de Rincon de los
Sauces de la provincia de Neuquén (Filippi et al. 2009), también gentilmente
mostrado por L. Filippi.

La fenestra preantorbital de los neosaurépodos y su trayectoria
ontogenética ha cobrado relevancia en los Ultimos afios.

Chiappe et al. (2001) describieron la presencia de una escotadura ventral
hacia el margen posterior del maxilar en los embriones de Auca Mahuida. Esta
estructura, que esta rodeada caudalmente por el yugal y el cuadradoyugal, fue
considerada por estos autores como “similar” a la escotadura presente en
Rapetosaurus. Por otro lado, Salgado et al. (2005b) discutieron las homologias de
esta estructura y consideran a la escotadura embrionaria como homologa a la
fenestra preantorbital de los neosaurépodos adultos (e.g. Diplodocus,
Camarasaurus, Brachiosaurus), proponiendo en ese contexto la existencia de un
proceso de cierre a lo largo de la ontogenia (Salgado et al., 2005b: fig. 6). Sin
embargo, esos autores no descartaban que una porcion de la escotadura ventral
observada en los embriones hubiera podido formar parte de la zona arqueada
postdentigera que conservan los titanosaurios en estado adulto.

Posteriormente, Garcia (2007) reforzé la interpretacién original de Chiappe
et al. (2001) con un exhaustivo analisis de los maxilares de los embriones de Auca
Mahuevo, aumentando las correlaciones espaciales laterales y mediales a los
mismos. Su estudio revel6 que la fenestra preantorbital en los embriones se localiza
anteriormente a la escotadura ventral, como sucede en los craneos de los
titanosaurios adultos. Esta escotadura, que se reconoce en todos los craneos
conocidos de titanosaurios, estaria representando una posible sinapomorfia del

clado (Garcia et al., en prensa).
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En el caso de Bonitasaura, esto resulta especulativo debido a la ausencia de
los huesos que se encuentran involucrados, pero a modo puramente grafico y

explicativo, se reconstruye esta estructura en el craneo.

Figura 22- Diferentes reconstrucciones de craneos de titanosaurios en vista lateral. A, Bonitasaura;
B, Rapetosaurus (modificado de Curry Rogers y Forster, 2004); C, Nemegtosaurus segun Calvo (1994)
y Salgado y Calvo (1997); Nemegtosaurus segun Wilson (2005); D, Antarctosaurus (A, Yates, com.
pers.); E, embrién de Auca Mahuevo (Modificado de Salgado et al., 2005b). Abreviaturas: esc,

escotadura ventral; nar, narinas externas. Escala 10 cm en A-D, escala 10mm en E.

Wilson (2002, 2005) propuso que la condicidn bien rugosa y ornamentada de
los elementos que rodean a las orbitas (esto es: frontales, postorbitales y
prefrontales) era una posible sinapomorfia compartida por Nemegtosaurus y
Quaesitosaurus. Por esta razén, asi como por la forma de la sinfisis y de los dientes,
Apesteguia (2004) sugiri6 que Bonitasaura se hallaria relacionado a los
nemegtosauridos, considerando a los mismos como “todos los titanosaurios mas
cercanamente relacionados a Nemegtosaurus que a Saltasaurus”.

Aunque en el andlisis filogenético aqui desarrollado Bonitasaura es

rescatado en esa posicién, el concepto de Nemegtosauridae es ahora mas
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restringido, por lo que Bonitasaura queda excluido (ver Capitulo VI). En cuanto a los
caracteres que los relacionan, como se mencionara en la descripcion del frontal, la
condicidon rugosa y ornamentada de los mismos se halla presente en una
distribucion mas amplia que la reconocida previamente, incluyendo tanto
macronarios basales como derivados. Asi, este caracter demuestra no ser valido
como sinapomorfia de Nemegtosauridae.

Otro punto interesante resulta la identidad del borde posterior edéntulo en
el dentario. Wilson (2005) reconocié un coronoides (=intercoronoides) parcialmente
fusionado en la mandibula de Nemegtosaurus, justo por detrds de la linea dentaria.
En el mismo sentido, dedujo que la misma situacién ocurriria en Bonitasaura,
explicando asi la peculiar superficie descrita por Apesteguia (2004). Sin embargo, el
anadlisis detallado aqui brindado no mostré los mismos resultados. Como se
describié previamente, la regidn posterior de la mandibula no presenta evidencia
alguna de ningun elemento postdentario independiente ni sutura o linea de
contacto. Todo este segmento, con un borde recto y afilado, es parte del hueso
dentario. La condicion observada en Bonitasaura se sustenta también mediante la
comparacion con el material mandibular de Antarctosaurus, en el cual existe un
segmento edéntulo de las mismas dimensiones que en Bonitasaura que, de igual
modo, se encuentra compuesto enteramente por el hueso dentario.
Posteriormente a este sector, se encuentra en Antarctosaurus tanto el coronoides
como otros elementos postdentarios, situacion que podria también inferirse para
Bonitasaura.

La superficie distintiva que caracteriza a la regidn postdentada del dentario
permitio hipotetizar sobre la posible presencia de una cubierta queratinosa que, a
modo de guillotina, habria actuado con eficiencia en el corte del material vegetal
(Apesteguia, 2004). Si se comparan las superficies de los huesos mandibulares de
algunos ejemplares de aves y tortugas, los cuales portan una cubierta queratinosa
en vida, no se advierte una estrecha correlacidon con el patréon y morfologia de

surcos y fordmenes observados en el dentario de Bonitasaura.
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Figura 23- Comparacion de la superficie 6sea de diferentes elementos que portarian cubiertas
queratinosas en vida de varios Reptilia. A, dentario del titanosaurio Bonitasaura salgadoi; B, falange
ungueal del titanosaurio Bonitasaura salgadoi; C, dentario de la tortuga Chelonia mydas; D, dentario

del ave Myiopsitta; E, dentario del ave Ramphastos toco; F, dentario del ave Athene curicularia.
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Esta situacion restaria sustento a la hipdtesis de Apesteguia (2004). Sin
embargo, existen notables similitudes entre la superficie de la region edéntula del
dentario y la superficie dorsoanterior de una falange ungueal del holotipo de
Bonitasaura, por lo que la presencia de algun tipo de estructura cornea que cubria
la regidn posterior del dentario no se descarta, aunque desconocemos su
morfologia y probable funcién.

Finalmente, la informacién provista por los elementos dentados de
Bonitasaura permite analizar ciertos aspectos relacionados con el reemplazo dental.
Se han descripto dos premaxilares de titanosaurios procedentes de las provincias de
Salta (Powell, 1979) y Rio Negro (Coria y Chiappe, 2001) en donde se pudo observar
el patron de reemplazo dental. En ambos especimenes se reconocieron hasta tres
dientes de reemplazo por detras del diente funcional ubicado labialmente. Sin
embargo, esta condicidn parece ser distinta en la mandibula, ya que se observa un
diente joven sin desgaste (proximo a ser funcional) y dos dientes de reemplazo en el
alvéolo mas medial del dentario de Bonitasaura como asi también en el ultimo
alvéolo frontal del dentario de Antarctosaurus. Una situacién similar ha sido
recientemente publicada para el fragmento de dentario procedente de Cinco Saltos

MCSPv- 061 (Garcia y Cerda, 2010).

1
Figura 24- Patron de reemplazo dental reconocido en titanosaurios de Sudamérica, evidenciando la

diferencia en nimero de dientes superiores e inferiores.
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De lo observado en al menos estos tres especimenes sudamericanos, puede
concluirse que la condicion presente es la de presentar tres dientes por alvéolo
como maximo (uno funcional y dos de reemplazo). Ademas, debe destacarse, que
Bonitasaura presenta tres dientes en el alvéolo mdas medial, y dos o sélo un diente
en los alvéolos mds posteriores, sugiriendo asi una diferenciacidon en la tasa de
reemplazo a lo largo de la linea dentaria. Esta diferenciacidon podria hallarse en
concordancia con lo propuesto por Nowinski (1971) para Nemegtosaurus como una

“ola de recambio” de los elementos dentados.

Osteologia postcraneana - Esqueleto axial
Vértebras cervicales y costillas
Axis

Se ha preservado el axis completo en buen estado, aunque levemente
deformado en sentido lateral. Este comprende el centro vertebral (formado por la
fusion del intercentro y pleurocentro axial) y el arco neural. Asimismo, el
pleurocentro del atlas se halla adicionado anteriormente conformando el proceso
odontoideo.

El centro es largo y bajo. Esta fuertemente comprimido en su parte media,
donde llega a constituirse como una simple |lamina de hueso de 5 mm de espesor.
Sus medidas son 16 cm de largo (incluyendo al proceso odontoideo) y 5,5 cm de
alto. La cara lateral del centro es cdncava y presenta un pleurocelo alargado de
unos 2 cm de largo por 1cm de alto, en la parte anterior, cercano al intercentro,
similar a lo obsrvado en Futalognkosaurus. No hay evidencias de fordmenes
neumaticos accesorios como sucede en Saltasaurus y en el axis 196/CRP/GSI/05
procedente de Nand, India (Wilson y Mohabey, 2006). Si bien las parapéfisis se
encuentran dafiadas, pueden ubicarse por detras del intercentro hacia el borde

ventral del centro.
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Figura 25- axis de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista dorsal; B, vista anterior; C, vista lateral;
D, vista posterior; E, vista ventral. Abreviaturas: acdl, lamina centrodiapofisial anterior; cpol, [dmina
centropostzigapofisial; dia, diapdfisis; ep, epipdfisis; fpos, fosa postespinal; pa, parapdfisis; pcdl,
lamina centrodiapofisial posterior; po, proceso odontoideo; podl, ldmina postzigodiapofisial; poz,
postzigapdfisis; pp, parapofisis; pra, proceso anteroespinal; prdl, [dmina prezigodiapofisial; prz,
prezigapdfisis; qd, quilla dorsal; qv, quilla ventral; spol, lamina espinopostzigapofisial; sprl, lamina

espinoprezigapofisial; tpol, [dmina intrapostzigapofisial.
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El proceso odontoideo, de forma esférica pero con su parte dorsal
netamente plana, se proyecta anteriormente a modo de balcén, como sucede en
Diplodocus, Dicraeosaurus, Camarasaurus y Brachiosaurus. La cara ventral del
centro es levemente concava y presenta una marcada quilla longitudinal en el tercio
posterior como en Neuquensaurus y el axis de la serie A de Peirépolis. La cara
articular posterior es fuertemente céncava.

El arco neural, por su parte, es de aproximadamente el doble de alto que el
centro y se encuentra completamente fusionado al mismo. El canal neural presenta
un perimetro suboval, comprimido lateralmente, de unos 2,5 cm de ancho y 3 cm
de alto. Las diapdfisis se ubican en un punto medio a lo largo del centro y estan
constituidas por facetas ovoidales, de unos 4 cm de largo por 3 cm de alto.
Anteriormente se conectan a las prezigapdfisis por medio de las ldminas
prezigodiapofisiales (prdl), las cuales se encuentran someramente marcadas. A la
vez, las diapdfisis se conectan al centro por medio de las laminas centrodiapofisiales
anteriores (acdl), bien conspicuas y engrosadas. Posteriormente, las diapdfisis se
conectan a las postzigapdfisis por medio de las [dminas postzigodiapofisiales (podl),
las cuales son mas notorias en las partes mds cercanas a las diapdfisis y se pierden
hacia las postzigapofisis. Las ldminas centrodiapofisiales posteriores (pcdl) estan
bien desarrolladas y pueden observarse en vista posterior.

Las prezigapodfisis, muy reducidas, se ubican anteriormente, donde articulan
con las neuroapdfisis del atlas. Las ldminas espinoprezigapofisiales (sprl) son
notorias pero han migrado dorsalmente desconectandose de las prezigapdfisis y
conectandose en un punto medio donde conforman, junto con la quilla media de la
espina, un proceso anterior aqui llamado “proceso anterospinal”. Dorsalmente,
estas ldminas se engrosan hacia el tope de la espina conformando dos
protuberancias laterales bien conspicuas.

Las postzigapofisis, de mayor tamafo, son ovoidales, de 4 cm de largo por 3
cm de ancho. Por sobre estas ultimas se ubican bien desarrolladas epipéfisis como
las presentes en Patagosaurus, Camarasaurus, Diplodocus, Euhelopus,

Futalognkosaurus y el axis de la Serie A de Peirdpolis. Posteriormente, pueden
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observarse las laminas que conectan las postzigapdfisis con las espina (laminas
espinopostzigapofisiales, spol) y la que las comunica entre ellas (lamina
intrapostzigapofisial, tpol), las cuales encierran una gran fosa triangular postespinal.
Por debajo de esa fosa, las ldminas centropostzigapofisiales (cpol), paralelas,
conectan a las postzigapdfisis con el centro vertebral.

La espina neural, globosa y robusta, se orienta oblicuamente en un angulo
de 45° aproximadamente y se proyecta hacia atras, tal como lo hace en Diplodocus,
Dicraeosaurus, Camarasaurus, Brachiosaurus, Futalognkosaurus y 196/CRP/GSI/05.
Lateralmente presenta una superficie cdéncava delimitada dorsalmente por las
[dminas espinoprezigapofisiales (sprl) y ventralmente por las prezigodiapofisiales
(prdl) y postzigodiapofisiales (podl). Dorsalmente se observa una quilla media que
recorre toda la espina desde el proceso anterospinal hasta el tope de la misma.
Posteriormente, la espina culmina en una pequefia fosa ubicada por encima de la

fosa postespinal.

Arco neural anterior 4?

De acuerdo a su tamaino y proporciones, se asigna un arco cervical anterior
preservado a la cervical 4 o 5. En general, se encuentra completo a excepcién de su
parte dorsal mas posterior, la cual esta un poco dafiada.

En contraste con el axis previamente descrito, es notable la superficie de
contacto con el centro vertebral, desarrollada a lo largo de la base de los pilares del
arco, la cual evidencia en sus diversas rugosidades la nula fusién 6sea que los
elementos poseian en vida. El arco mide 20,5 cm de largo por 10 cm de alto. El
ancho maximo, incluyendo las diapdfisis, es de 15,5 cm. Estas ultimas son alargadas,
de unos 5,5 cm, y se proyectan hacia abajo y adelante, donde reducen su longitud
notablemente. La superficie de articulacion con el tubérculo, de seccidn ovoidal, se
orienta hacia abajo. Asimismo, se conectan anteriormente con las prezigapofisis por
medio de laminas prezigodiapofisiales (prdl) bien marcadas y elongadas, como en
Futalognkosaurus. Contrariamente, en la Serie A de Peirdpolis, Saltasaurus y

Neuquensaurus, no pueden reconocerse como ldminas conspicuas.
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Figura 26- Cervical 4? de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista dorsal; B, vista anterior; C, vista
lateral; D, vista posterior; E, vista ventral. Abreviaturas: cn, canal neural; cpol, lamina
centropostzigapofisial; cprl, lamina centroprezigapofisial; dia, diap&fisis; fpos, fosa postespinal; fpre,
fosa prespinal ;pcdl, ldamina centrodiapofisial posterior; podl (d), lamina postzigodiapofisial sector
diapofisial; podl (z), lamina postzigodiapofisial sector zigapofisial; pprz, proceso prezigapofisiario;
prdl, 1dmina prezigodiapofisial; prz, prezigapofisis; sprl, ldmina espinoprezigapofisial; tpol, ldamina

intrapostzigapofisial; tprl, ldmina intraprezigapofisial.
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Posteriormente, las diapofisis se conectan con las postzigapdfisis por medio
de las laminas postzigodiapofisiales (podl) y al centro vertebral por medio de las
[dminas centrodiapofisiales posteriores (pcdl). Las ldminas postzigodiapofisiales se
encuentran divididas en dos tramos, uno zigapofisial y otro diapofisial, como ocurre
en Uberabatitan riberoi (Salgado y Carvahho, 2008).

Anteriormente, las prezigapdfisis, de facetas practicamente circulares, se
ubican a media altura del arco neural con las carillas dispuestas en un angulo de 45°
de inclinacién con respecto al plano horizontal. Ventralmente, conspicuas ldminas
centroprezigapofisiales (cprl) conforman los bordes laterales del canal neural. La
[dmina intraprezigapofisial (tprl) une ambas prezigapdfisis bordeando dorsalmente
dicho canal. Por debajo de las prezigapdfisis, destacan bien marcados procesos
prezigapofisiarios. Estos procesos, bien documentados en el clado Serpentes, son
hallados también en las vertebras cervicales de Diplodocus, Apatosaurus,
Haplocanthosaurus, Malawisaurus, Futalognkosaurus y Neuquensaurus, entre los
sauréopodos.

Hacia la espina neural, las laminas espinoprezigapofisiales (sprl) recorren la
cara anterior de la espina por los bordes laterales, partiendo desde las
prezigapofisis. El recorrido de estas laminas hacia el tope de la espina es
interrumpido por un quiebre abrupto de orientacion. Sin embargo, dado que la
zona mas dorsal de la espina se encuentra danada, no es posible interpretar si este
quiebre particular de las [dminas existe como tal. Se observa una fosa prespinal bien
marcada como en Futalognkosaurus, |la serie A de Peirdpolis y Trigonosaurus
(Campos et al., 2005), pero menos extendida longitudinalmente. En vista posterior,
la mala preservacion de la zona impide delimitar las postzigapofisis. Sin embargo,
las laminas intra (tpol) y centropostzigapofisiales (cpol) estan bien desarrolladas,
delimitando el borde dorsal y lateral del canal neural respectivamente. La fosa
postespinal, de forma trapezoidal, estd muy desarrollada y se profundiza como en
Futalognkosaurus, aunque en el taxdn neuquino no llega hasta la mitad de la

longitud del arco como en Bonitasaura. Ventralmente, la base del arco presenta un
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estrechamiento lateral a la mitad del largo total del arco, como se observa en

Rapetosaurus y MPM-125R.

Arco neural medio 67

Un arco neural incompleto, probablemente perteneciente a una cervical
media, estd preservado. Teniendo en cuenta sus medidas y la orientacidon de su
espina neural, este arco perteneceria a la cervical 6 6 7. La base del arco neural,
incluyendo las paredes y el techo del canal neural, no se ha preservado. Asimismo,
la parte mas posterior, que incluye a las postzigapdfisis, se encuentra mal
preservada. El largo total es de 24 cm y el alto se estima en 12 cm. El ancho méximo
no ha podido determinarse ya que las diapdfisis no se han preservado. Sin embargo,
gran parte de la lamina prezigodiapofisial (prdl) izquierda es evidente, y permite
ubicar a la diap&fisis hacia la mitad anterior del arco.

Anteriormente, las prezigapofisis muestran una superficie circular de 4 cm
de didmetro y se encuentran orientadas a 60° del plano sagital. Ventralmente se
evidencian los comienzos de las ldminas centroprezigapofisiales (cprl). Entre ambas
prezigapofisis, la lamina intraprezigapofisial (tprl) estd bien desarrollada. Como
sucede con el arco neural de la cervical anterior, los procesos prezigapofisiarios
estan bien desarrollados, en este caso proyectados hacia delante.

Las laminas espinoprezigapofisiales (sprl) estan bien desarrolladas hasta la
mitad de la espina neural en donde se proyectan dorsalmente en forma de
“lenglieta”. Esta condicion, quiza prefigurada en el axis como dos tuberosidades y
en el arco cervical anterior como un marcado cambio de orientacién en la ldmina,
no se encuentra en ningun otro saurépodo, y aqui se propone como autapomorfia
de Bonitasaura. En la cervical anterior de Saltasaurus (PVL 4017-139) aparece una
estructura similar, pareada, que Powell (1986) describe como tuberosidades
espinales. Sin embargo, la condicion de Saltasaurus no es homodloga a la aqui
descripta ya que las tuberosidades son laterales a las laminas
espinoprezigapofisiales y, por lo tanto, no forman parte de ellas. La fosa prespinal,

bien marcada y profunda, se extiende unos 4 cm desde la base de la cara dorsal de
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la espina neural. El tope de la espina es globoso y se ahusa proyectandose hacia
atrds. Posteriormente, puede prefigurarse una fosa postespinal bien desarrollada y

profunda, aunque sus limites no pueden ser definidos.

Figura 27- Cervical 6? de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista dorsal; B, vista anterior; C, vista
lateral; D, vista posterior; E, vista ventral. Abreviaturas: cprl, lamina centroprezigapofisial; en, espina
neural; fpos, fosa postespinal; fpre, fosa prespinal; lend, “lengilieta” dorsal; pprz, proceso
prezigapofisiario;  prdl, ldmina  prezigodiapofisial; prz, prezigapodfisis; spol, lamina
espinopostzigapofisial;, sprl, lamina espinoprezigapofisial; tpol, ldmina intrapostzigapofisial; tprl,

Idmina intraprezigapofisial.
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Cervical posterior 13?

Se ha preservado una vértebra de posicion cervico-dorsal que aqui se
describird como la ultima cervical. En lineas generales se encuentra completa,
aungue la cara anterior del centro y el extremo anterior del arco neural, que incluye
a las prezigapdfisis, estdn muy dafiados. El centro es bajo, opistocélico, y estd
deprimido dorsoventralmente. Las caras laterales y ventral son cdncavas. La
vértebra posee un arco neural alto, casi tres veces la altura del centro vertebral, el
cual se encuentra completamente fusionado al mismo.

En vista anterior se observa parcialmente el contorno ovoide del centro y las
parapofisis bajas y bien proyectadas lateroventralmente. Por el estado de
preservacion en esta zona es imposible precisar el grado de convexidad del céndilo.
El arco neural posee una base ancha conformada por pilares amplios que apoyan
sobre el borde dorsal del centro vertebral en forma oblicua. El canal neural es
subcircular, con el borde dorsal recto. Las prezigapdfisis no estan preservadas, por
lo que no puede describirse su forma, orientacion, ni extension lateral. Sin embargo
se evidencia una lamina intraprezigapofisial (tprl) gruesa y ubicada horizontalmente
como techo del canal neural. La espina neural presenta una forma de “ojo de
cerradura”, es alta y extremadamente robusta en su parte distal. Los bordes
laterales de la espina estan compuestos por dos pares de ldminas, las cuales
presentan una ldmina lateral y una medial cada uno. Estas laminas se
corresponderian a las laminas espinoprezigapofisiales lateral y medial (Isprl y msprl
sensu Bonaparte et al., 2006) que se observan en el sonfospdndilo no titanosaurio
Ligabuesaurus leanzai. Sobre la cara anterior de la espina se observa la l[dmina
prespinal (prsl) marcada tenuemente. El borde distal de la espina, de forma
romboidal, es masivo y muy rugoso en sus bordes. La morfologia general
ensanchada en esta parte distal de la espina es muy similar a la observada en

Ligabuesaurus, Mendozasaurus y Futalognkosaurus.
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Figura 28- Cervical 13? de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista dorsal; B, vista anterior; C,
vista lateral; D, vista posterior; E, vista ventral. Abreviaturas: acdl, [dmina centrodiapofisial anterior;
cpol, lamina centropostzigapofisial; cprl, lamina centroprezigapofisial; en, espina neural; la, lamina
accesoria; Isprl, lamina espinoprezigapofisial lateral; msprl, Idmina espinoprezigapofisial medial; pa,
parapofisis; pedl, ldmina centrodiapofisial posterior; podl, lamina postzigodiapofisial; posl, ldmina
postespinal, poz, postzigapdfisis; prdl, lamina prezigodiapofisial; tpol, lamina intrapostzigapofisial;

tprl, ldmina intraprezigapofisial.
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En vista lateral puede observarse que el centro vertebral es bajo y alargado,
con un pleurocelo largo y acuminado posteriormente. Este es muy profundo en su
parte mas anterior, llegando casi hasta el plano sagital de la vértebra. Las
parapofisis, alargadas anteroposteriormente, se disponen en la mitad anterior del
centro vertebral sobre el borde lateroventral del mismo. El arco neural se apoya en
el medio del centro, aunque la inclinacidn hacia adelante de la espina sugiere un
apoyo mas anterior. Las prezigapofisis no estan preservadas por lo que no puede
estimarse si sobrepasaban o no el borde anterior del centro vertebral. Por sobre el
centro y por debajo de la altura de las diapdfisis (no preservadas) se observan dos
fosas profundas, alineadas en posicién oblicua. La mds dorsal es triangular y esta
limitada anteriormente por las laminas centroprezigapofisiales (cprl), dorsalmente
por las prezigodiapofisiales (prdl) y, posteriormente, por las centrodiapofisiales
anteriores (acdl). La fosa posterior es mas alargada, de contorno subtriangular, y
esta dorsalmente cubierta por las laminas centrodiapofisiales posteriores (pcdl) de
gran desarrollo lateral. Por detras de las diapdfisis se observa una fosa triangular
muy profunda que ocupa mas de la mitad del largo del arco neural. Las
postzigapdfisis son grandes, subcirculares, y su extension posterior llega hasta el
borde posterior del centro vertebral. Estan comunicadas con el centro vertebral por
medio de [dminas centropostzigapofisiales (cpol) bien anchas y robustas. Se observa
el borde dorsal del canal neural proyectandose posteriormente por detras del borde
de las laminas centropostzigapofisiales (cpol). Desde las postzigapdfisis hacia las
diapofisis se desarrollan las l[dminas postzigodiapofisiales (podl) que se disponen
oblicuas, cerrando dorsalmente la amplia fosa triangular previamente mencionada.
La espina neural esta inclinada hacia adelante y probablemente haya alcanzado el
margen anterior del centro vertebral. Por encima de las diapdfisis, sobre la base
lateral de la espina, se desarrolla una fosa bien profunda de forma triangular. El
margen anterior de la fosa lo conforman ldminas espinoprezigapofisiales laterales
(Isprl) bien conspicuas. Posteriormente, las [dminas espinopostzigapofisiales (spol),
bien anchas y robustas, cierran la fosa triangular en forma oblicua. En la parte mas

basal de la fosa se observa una lamina accesoria pequefia que conecta las [dminas
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espinoprezigapofisiales laterales (Isprl) con las postzigodiapofisiales (podl). El
margen lateral de la espina, en su parte distal, estd muy engrosado y rugoso.

En vista posterior puede observarse el cétilo de seccion ovoide y concavidad
bien marcada. La extension lateral del arco neural, particularmente en su base, se
hace evidente por el amplio desarrollo en este sentido de las ldminas
centrodiapofisiales posteriores (pcdl). El canal neural, subcircular, se apoya sobre el
centro y presenta un reborde dorsal levemente proyectado hacia afuera. Las
[dminas centropostzigapofisiales (cpol) bordean lateralmente al canal neural
llegando hasta el limite medial de las postzigapdfisis. Estas superficies de
articulacién intervertebral, de gran desarrollo y seccidn circular, se disponen a 302
del plano horizontal. Entre ellas, se observa la lamina intrapostzigapofisial (tpol)
levemente curva que limita dorsalmente a dos pequefas fosas subcirculares y poco
profundas dispuestas a cada lado del plano sagital.

La espina neural presenta una profunda fosa longitudinal que la recorre
desde su base hasta su extremo distal. La forma, circular en la base y alargada
dorsalmente, recuerda el aspecto de una “pera”. Aunque indivisa visualmente, esta
fosa presenta una incipiente lamina postespinal (posl) a modo de engrosamiento
sagital que la divide virtualmente. Las laminas espinopostzigapofisiales son muy
robustas y bordean lateralmente la espina neural describiendo un recorrido en “S”.
El sector distal de la espina se encuentra profusamente recorrido por surcos

longitudinales que radian desde el tope de la misma hacia las postzigapofisis.

Costillas cervicales

Se hallaron varios restos de costillas cervicales, todos aislados, los cuales
incluyen una costilla del atlas, una costilla cervical medio-posterior casi completa,
un fragmento anterior que incluye el capitulo y tubérculo de una costilla cervical

posterior, y varios segmentos de costilla de ubicacidn incierta.

Costilla del atlas

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 84



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

Se ha conservado la costilla izquierda del atlas. Es un elemento alargado y
comprimido lateralmente. La forma general es casi recta, algo sigmoidea, tanto en
sus vistas lateral como dorsal. Su longitud es de 17,5 cm, su alto de 1,5 cm y su
ancho de 4 mm. El extremo articular monocipito es subcircular en vista lateral.
Hacia el extremo distal, la costilla se ahusa, probablemente culminando en punta (el
extremo mas terminal no se preservd) como ocurre en Diplodocus. Sobre la cara
lateral se observa un surco distal hacia el margen ventral.

Medialmente, se distingue la zona de articulacién con el atlas en el extremo
proximal. La superficie que abarca la mitad distal de la costilla es concava, donde
probablemente se apoya la superficie lateral de la costilla del axis, como sucede en
Diplodocus (Holland, 1906, fig. 22).

Ventralmente se observa como el elemento se afina hacia el extremo distal

conformando un reborde longitudinal.

3cm

Figura 29- Costilla del atlas de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista lateral; B, vista medial; C,
vista dorsal; D, vista ventral. Abreviaturas: ar at, superficie de articulacidn con el atlas; cc, cabeza de

la costilla; sd, surco distal.

Costilla media-posterior

Esta costilla, que corresponde al lado derecho, esta casi completa
exceptuando la porcion mas terminal de su proyeccion posterior. Por sus
dimensiones y proporciones corresponderia a una costilla media-posterior. Como
en todas las costillas cervicales preservadas en otros titanosaurios, ésta presenta

una proyeccién anterior corta y una posterior alargada en su centro, y dos cabezas

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 85



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

costales las cuales articulan con su correspondiente vértebra cervical. La proyeccion
anterior mide 5 cm. Aunque incompleta, puede estimarse que no sobrepasaria
anteriormente en longitud a la cervical con la que articulaba, como se observa en la
serie A de Peirdpolis, Trigonosaurus y Maxakalisaurus (Kellner et al., 2006). En todo
su desarrollo, se mantiene constante su morfologia de media cafa. Por su parte, la
proyeccién posterior se extiende hasta alcanzar un largo de 50 cm
aproximadamente, abarcando probablemente el largo de dos centros vertebrales

sucesivos.

Figura 30- Costilla cervical media-posterior de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista lateral; B,

vista dorsal; C, vista medial; D, vista anterior. Abreviaturas: cap, capitulo; tub, tubérculo.

En su base y hasta los primeros 10 cm posee una estructura de media cafia,
qgue va transformando su forma hasta mostrar una seccién lateralmente
comprimida, en forma de “gota”. Ambas cabezas costales, el tubérculo y el capitulo,
se han preservado en su totalidad, evidenciando sus superficies de articulacidon con
la diapdfisis y la parapdfisis respectivamente. El tubérculo es un proceso largo y
relativamente angosto, el cual se ensancha en su parte articular hasta alcanzar los 4

cm. A 902 de éste se proyecta el capitulo, el cual posee una morfologia distinta,
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siendo un proceso corto y ensanchado antero-posteriormente. La superficie
articular con la parapdfisis, la cual mide 8 cm, se orienta oblicuamente hacia afuera
y atras. Entre las cabezas costales se dispone una ldamina de 1 cm de grosor la cual
refuerza las bases de ambas estructuras uniéndolas entre si y con el centro de la

costilla.

Vértebras dorsales y costillas
Arco neural anterior 1

Un arco neural anterior casi completo corresponderia a la dorsal 1, en
comparacion con las series dorsales completas de Brasil (Serie “A” y Trigonosaurus)
y un ejemplar de Rincén de los Sauces aun sin publicar (MAU-Pv-CO-439), ademas
de articular perfectamente con la cervical posterior previamente descripta.
Nuevamente, como sucede con el arco cervical anterior, las superficies de
articulacién con el centro vertebral muestran el patrén rugoso caracteristico de un
ejemplar juvenil. El arco es mas ancho (66 cm) que alto (36 cm). A grandes rasgos, el
arco posee unos pilares bajos a los lados del canal neural, una espina relativamente
alta, ensanchada lateralmente en su parte distal y largas diapdfisis orientadas
horizontalmente.

En vista anterior se observan los pilares neurales, bien robustos, con sus
caras de articulacion (para el centro vertebral) orientadas en forma oblicua
lateromedialmente. Entre los pilares se ubica el canal neural de contorno
subcircular deprimido. Las prezigapodfisis, de contorno cuadrangular, estan
orientadas a unos 20° con respecto al plano horizontal. Se comunican con el centro
vertebral por medio de las laminas centroprezigapofisiales (cprl), las cuales se
ubican por debajo y lateralmente a las prezigapdfisis. Las ldminas
prezigodiapofisiales (prdl) estan bien desarrolladas y se dirigen hacia las diapodfisis
en un plano horizontal. Hacia la espina, las [dminas espinoprezigapofisiales (sprl)
muestran una marcada asimetria; la izquierda es mas robusta y de desarrollo recto,
mientras que la derecha es mas laminar y describe un plano helicoidal al recorrer el

largo de la espina neural.
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Figura 31- Dorsal 1 de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista lateral; C, vista
dorsal; D, vista posterior; E, vista ventral. Abreviaturas: acdl, |amina centrodiapofisial anterior; cn,
canal neural; cpol, lamina centropostzigapofisial; cprl, lamina centroprezigapofisial; dia, diapofisis; fl,
fosa longitudinal, pcdl, ldmina centrodiapofisial posterior; podl, lamina postzigodiapofisial;, posl,
lamina postespinal, poz, postzigapdfisis; prdl, [dmina prezigodiapofisial; prsl, lamina prespinal; spdl,
lamina espinodiapofisial; sprl, lamina espinoprezigapofisial; tpol, lamina intrapostzigapofisial; v.tpol,

ldmina intrapostzigapofisial vertical.
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Las diapdfisis son robustas y se encuentran proyectadas lateralmente. Las
laminas centrodiapofisiales pueden verse en esta vista, aunque su mayor desarrollo
tiene lugar sobre el aspecto lateral de la vértebra. La espina neural, por su parte, se
proyecta dorsalmente sobre los pilares del arco hasta alcanzar unos 24 cm. Su
extremo distal se encuentra ensanchado, describiendo un contorno subromboidal,
en menor desarrollo que los observado en la ultima cervical. La ldmina prespinal
estd bien desarrollada desde la base hasta practicamente el tope de la espina. Cabe
destacar que a los lados de dicha lamina, y a una altura media, se observan dos
fosas longitudinales bien profundas. Estas fosas no han sido descriptas en otras
formas ni notadas en las comparaciones realizadas, por lo que aqui se proponen
como autapomorfia de la especie, junto con la presencia de pilares neurales
robustos y diagonales, y el borde engrosado de la espina neural, ya propuestos
como autapomorfias por Apesteguia (2004).

En vista lateral se observa que la espina neural se halla inclinada hacia
adelante. Las prezigapofisis se ubican por sobre el nivel de las diapodfisis. Estas
ultimas se conectan con las postzigapdfisis por medio de Ildminas
postzigodiapofisiales (podl) horizontales. Hacia el centro vertebral se desarrollan las
[dminas centrodiapofisiales anterior y posterior, unidas en su extremo diapofisial. La
marcada asimetria mencionada anteriormente en el desarrollo de las ldminas
espinoprezigapofisiales (sprl) se incrementa con la presencia de una ldamina
espinodiapofisial (spdl) bien marcada del lado derecho pero con un desarrollo
restringido a la base de la espina y anteriormente del lado izquierdo.

En vista posterior se observan dos fosas triangulares de diferente desarrollo por
debajo de las postzigapofisis, tal como se observa en Mendozasaurus y en
Rapetosaurus. Limitando a dichas fosas lateralmente se encuentran las laminas
centropostzigapofisiales (cpol) las cuales son robustas y evidentes sélo en su parte
postzigapofisial. Medialmente, estas fosas estdn separadas por la |dmina
intrapostzigapofisial vertical (v.tpol) y, dorsalmente, son limitadas por una lamina
intrapostzigapofisial (tpol) en forma de “V”. La espinal neural se encuentra danada

superficialmente, sobre todo del lado izquierdo, pero evidencia una lamina
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postespinal (posl) bien robusta. A los lados de ésta se observan dos fosas
longitudinales bien marcadas que se ensanchan en su base, como sucede en la
cervical posterior previamente descripta, pero esta vez separadas por una bien

marcada lamina postespinal.

Arco neural anterior 2

Un fragmento del arco neural de la dorsal 2 se ha recuperado. Este
comprende la totalidad de la espina neural, ambas postzigapdfisis y dos
proyecciones laterales que corresponden a parte de las diapdfisis. Se presume su
ubicacién como la dorsal 2 por sus dimensiones, comparando con la dorsal 1 ya
descripta y la dorsal 3 que se describira mas adelante.

En vista anterior puede observarse que las proyecciones laterales
correspondientes a las diapoéfisis se encuentran levemente orientadas hacia arriba,
sobrepasando la condicion horizontal del arco neural previamente descripto. La
espina neural es ancha en su base, afindndose levemente hacia su extremo. La
expansion lateral, bien evidente en los elementos mas anteriores, no se evidencia
aqui. En el mismo sentido, el limite dorsal de la espina es levemente recto,
perdiendo la forma circular presente en las vértebras anteriores. Las ldminas
espinoprezigapofisiales (sprl) estan pobremente marcadas a los lados de un ldmina
prespinal (prsl) muy tenue, desdibujada invasivamente por profundas fosas
longitudinales que recorren toda la espina sobre su eje de simetria. Las fosas mas
proximas al tope son las mas profundas.

En vista lateral, y orientando a las postzigapdfisis en posicidon de articulacion,
puede determinarse que la espina neural se dirige bien hacia delante a unos 602 de
la horizontal. Es a partir de esta vértebra que la espina neural cambia su direccién,
inclindndose hacia atras en la vertebras sucesivas (ver “Comentarios y discusion...”
mas abajo). La espina, en esta vista, se manifiesta con una superficie ancha y plana

sin mostrar evidencias de [dminas espinales.
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Figura 32- Dorsal 2 de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista lateral; C, vista
dorsal; D, vista posterior; E, vista ventral. Abreviaturas: en, espina neural; fl, fosa longitudinal; poz,
postzigapdfisis; spol, lamina espinopostzigapofisial; sprl, lamina espinoprezigapofisial; tpol, lamina

intrapostzigapofisial.

En vista posterior se observan las postzigapodfisis, de seccién ovoidal,
orientadas a unos 40° de la horizontal. Si bien la preservacion de las mismas es
completa, no se advierte el desarrollo de la ldmina intrapostzigapofisial (tpol) entre
ellas. Por otro lado, el desarrollo dorsal de las |dminas postzigapofisiales se
manifiesta en las bien preservadas laminas espinopostzigapofisiales (spol), que se

desprenden del margen lateral de las postzigapdfisis y llegan, curvadas

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 91



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

medialmente, hacia el borde dorsal de la espina neural. Es de resaltar la ausencia
de una lamina postespinal (posl) en este arco, teniendo en cuenta que dicha lamina
presenta un desarrollo muy marcado en los elementos anteriores y posteriores al
mismo. En su lugar, en la zona media de la espina se ubican varias fosas

medianamente profundas y alineadas longitudinalmente.

Dorsal anterior 3

Una vértebra dorsal anterior, la nimero 3, se ha preservado. Presenta un
centro vertebral bajo y corto, y un arco alto y expandido transversalmente. El
centro es fuertemente opistocélico y esta deprimido dorsoventralmente. La cara
articular anterior es de menor tamafio que la cara posterior. Sobre sus caras
laterales se dispone un pleurocelo profundo en forma de “o0jo” acuminado hacia
atras, como en otros titanosaurios (cardcter 20, Salgado et al., 1997). La cara ventral
del centro es concava y presenta una leve quilla longitudinal.

En vista anterior se observan los altos pilares del arco neural, parcialmente
fusionados al centro vertebral, a los lados del canal neural, que es de perimetro
subcircular. Sobre el aspecto lateral de estos pilares se disponen las parapdfisis,
alargadas y comprimidas lateralmente. Por debajo de las prezigapdfisis,
medialmente, se ubican dos fosas infraprezigapofisiales pero, tal como ocurre en
todo el clado Eutitanosauria, no hay evidencia de estructuras de fosa para
articulaciones accesorias (hipantro). Por su parte las prezigapofisis, de seccidon
elipsoidal, se orientan a 40° del plano horizontal, proyectandose levemente hacia
adelante. Se conectan con las parapdfisis mediante las ldminas
prezigoparapofisiales (prpl) bien desarrolladas sobre el borde lateral. Entre ambas
prezigapodfisis se observa la [dmina intraprezigapofisial (tprl) formando una “V”, la
cual se desdibuja hacia el vértice. Hacia las diapdfisis se desarrollan las ldminas
prezigodiapofisiales (prdl), orientadas a 30° de la horizontal. Como sucede también
en la mayoria de las dorsales de los titanosaurios, no se observan en Bonitasaura
[dminas espinoprezigapofisiales (sprl). Las diapdfisis son robustas y amplias

dorsoventralmente, proyectdndose oblicuas hacia los laterales y arriba. El ancho
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maximo de la vértebra no puede medirse debido a la falta de la diapdfisis izquierda,
pero puede estimarse en 57 cm. La espina neural es ancha y laminar en su base, y se
ahusa hacia el tope, que es incipientemente bilobado. La lamina prespinal (prsl),
aungue bien desarrollada desde la base de la espina, se interrumpe a mitad de su
recorrido por una sucesién de fosas circulares alineadas verticalmente, las cuales
van incrementando su tamafio hacia la punta de la espina. Estas fosas representan
una caracteristica autapomaorfica de Bonitasaura.

En vista lateral se observa que el arco neural se apoya sobre el centro
vertebral justo en la mitad de su largo. La espina neural se inclina levemente hacia
atrds, presentandose como la primera vértebra con un cambio de orientacion de las
espinas en la serie dorsal (ver “Comentarios y discusiéon...” mas abajo). Por debajo
de las diapofisis se observan dos fosas triangulares y profundas, una por sobre la
otra. La fosa superior estd dorsalmente delimitada por laminas prezigodiapofisiales
(prdl) bien robustas, y lateralmente por las ldminas prezigoparapofisiales (prpl),
también robustas, y por las laminas paradiapofisiales (ppdl). Estas ultimas se
desarrollan como una fina lamina de 2 mm de espesor, a diferencia de lo que se
observa en Mendozasaurus donde se encuentran engrosadas. La fosa inferior limita
anteriormente con las l|aminas paradiapofisiales (ppdl) y las parapdfisis.
Posteriormente limita con unas ldminas centrodiapofisiales posteriores (pcdl) bien
conspicuas de orientacién casi vertical. Se evidencian unas tenues laminas que se
dirigen desde estas ultimas hacia las parapdfisis, con un disimil desarrollo entre
ambos lados de la vértebra. Las laminas que se desarrollan sobre el aspecto lateral
de la espina neural muestran diferencias entre ambos lados vertebrales. Sobre el
lado derecho, una |ldmina aqui considerada como postzigodiapofisial (podl) se
desarrolla desde la diapdfisis hacia un punto medio entre las postzigapofisis y el
tope de la espina. Representa una ldmina postzigodiapofisial (podl) que se ha

desconectado de las postzigapdfisis (ver “Comentarios y discusién...” mas abajo).
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Figura 33- Dorsal 3 de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista lateral; C, vista
dorsal; D, vista posterior; E, vista ventral. Abreviaturas: cpol, |[dmina centropostzigapofisial; dia,
diapdfisis; f, fosa; fcs, fosa circular seriada; fip, fosa infrapostzigapofisial, pa, parapdfisis; pcdl,
lamina centrodiapofisial posterior; podl, ldmina postzigodiapofisial; posl, ldmina postespinal, poz,
postzigapdfisis; ppdl, [dmina paradiapofisial; prdl, l[dmina prezigodiapofisial; prpl, l|dmina
prezigoparapofisial;, prsl, lamina prespinal; prz, prezigapodfisis; qv, quilla ventral; tpol, lamina

intrapostzigapofisial; v.tpol, lamina intrapostzigapofisial vertical; tprl, ldmina intraprezigapofisial.
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En vista posterior se observa la cara articular del centro, fuertemente
concava, levemente deprimida y de contorno subcuadrangular. El canal neural esta
deprimido dorsoventralmente, con su parte dorsal casi plana. Las postzigapdfisis
presentan una superficie ovoidal y alargada. Se ubican altas sobre el arco neural y
se orientan a unos 40° del plano horizontal. Entre ellas se ubica la ldmina
intrapostzigapofisial (tpol), en forma de “V” como se evidencia en Mendozasaurus,
donde muestra una ubicacion y desarrollo similares. Por debajo de dicha ldmina se
observa un complejo de tres ldminas muy finas que irradian del vértice de la “V”
hacia el centro vertebral. La lamina central corresponde a la intrapostzigapofisial

)

vertical (v.tpol) (ver “Comentarios y discusidn...” mas abajo) y las laterales a las
laminas centropostzigapofisiales (cpol). Un arreglo laminar similar se observa en
Mendozasaurus, donde circunscribe a un nimero de fosas infrapostzigapdfisiales.
Sobre la espina neural, la lamina postespinal (posl) se desarrolla desde el tope de la
espina hasta la base, donde se engrosa notablemente. A los lados de dicha [dmina

se observan algunas fosas poco profundas alineadas.

Dorsal posterior 67

Se ha preservado una vértebra dorsal posterior casi completa, cuya posicion
en la serie dorsal se ubicaria en el numero 6 aproximadamente. No se han
preservado las expansiones laterales (diapdfisis) ni anteriores (prezigapofisis) de la
vértebra. El centro vertebral es relativamente alto y largo, con caras articulares que
evidencian su condicidén opistocélica. Las caras laterales y ventral son fuertemente
concavas. Sobre las primeras se disponen los pleurocelos, Unicos y de forma ovoide,
justo por debajo del limite entre el centro vertebral y el arco neural, y a mitad de su
longitud. El arco neural se encuentra parcialmente fusionado al centro. En el limite
entre ambas estructuras se advierte una sutura longitudinal, manifestada como un
reborde positivo.

En vista anterior se observa que el arco neural es alto, tanto en los pilares
qgue conforman su base como en su espina neural. Ambos pilares bordean

lateralmente al canal neural, que es subcircular y comprimido lateralmente, y a una

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 95



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

profunda fosa infraprezigapofisial. Las prezigapofisis no se preservaron, aunque
algunas laminas relacionadas a las mismas pueden observarse en esta vista. Por
ejemplo, delimitando dorsalmente la fosa infraprezigapofisial, se desarrolla una
lamina intraprezigapofisial (tprl), bien conspicua y en posicién horizontal, como
sucede en Epachthosaurus y en Rapetosaurus. A mitad del recorrido de esta lamina
nace una pequeiia ldmina vertical hacia el canal neural. No hay evidencia de
articulaciones accesorias como un hipantro. La ldmina prezigodiapofisial (prdl)
derecha, parcialmente preservada, se orienta oblicuamente desde la zona
prezigapofisial hacia la diapofisial. Las |dminas centroprezigapofisiales (cprl) no
parecen desarrollarse, aunque del lado derecho existe un pequefio engrosamiento
anterior sobre el pilar del arco neural en la posicion donde estas laminas se
ubicarian. La espina neural es ancha y laminar en su base, y se va angostando y
robusteciendo hacia el tope. Engrosando la parte terminal de la espina se observan
dos proyecciones laterales laminares como ocurre en Epachthosaurus. La ldmina
prespinal (prsl) esta bien desarrollada desde la base de la espina y se proyecta casi
4,5 cm de la superficie anterior de la espina, dividiéndola en dos zonas triangulares
profundas. Si bien las ldminas espinodiapofisiales (spdl) contribuyen al aspecto
lateral de la espina neural, la spdl del lado izquierdo se desarrolla en esta vértebra
en la parte mas distal de la cara anterior de la espina.

En vista lateral se observan los pilares del arco neural apoyados sobre el
centro vertebral, justo en el medio de la longitud de este ultimo. La espina neural se
encuentra bien inclinada hacia atras. Las parapofisis se ubican altas sobre el arco
neural, casi a la altura de las diapdfisis. La mala preservacion de esta parte de la
vértebra dificulta el reconocimiento de caracteristicas propias de estos elementos,
pero pueden observarse laminas que los relacionan con otros sectores. Por debajo
de las parapofisis, por ejemplo, se encuentran las |ldminas centroparapofisiales
anteriores (acpl), que conformando el borde anterior de la base del arco neural. Por
detras de las parapofisis y por debajo de la lamina prezigodiapofisial (prdl) se
observa una fosa muy profunda con un vértice acuminado hacia abajo, semejante a

lo que ocurre en otros titanosaurios como Andesaurus, cf. Argyrosaurus (MACN CH
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217) y Trigonosaurus. Por detras de las diapdfisis se desarrolla una segunda fosa,
profunda y elongada dorsoventralmente. La misma se halla delimitada dorsalmente
por la lamina postzigodiapofisial (podl), que ha migrado hacia la espina, vy
ventralmente por las laminas centrodiapofisial posterior (pcdl) vy
centropostzigapofisial (cpol). Conectando las postzigapdfisis con la espina neural se
observa la ldmina espinopostzigapofisial lateral (lat. spol), con una orientacidn
vertical. Existe una pequefia |ldmina accesoria por debajo de la ldmina lat. spol
conectando la postzigapdfis con la ldmina postzigapofisial (podl), que aqui se
reconoce como “podl” (ver “Comentarios y discusion...” mas abajo).

En vista posterior puede advertirse que la cara articular del centro vertebral
posee un contorno subcuadrangular con su borde dorsal practicamente recto. Sobre
este borde se apoya el canal neural de contorno circular. El techo del canal neural
se expresa con un vértice orientado hacia arriba a modo de “dos aguas”. Por encima
del canal neural se desarrolla una fosa triangular, Unica y profunda, limitada
lateralmente por las ldminas centropostzigapofisiales (cpol) y dorsalmente por una
débil |dmina intrapostzigapofisial (tpol). No se evidencia la I[dmina
intrapostzigapofisial vertical (v.tpol), aunque un reborde vertical tenue se observa
en su lugar. Las postzigapofisis, elongadas, se disponen oblicuas en un angulo
aproximado de 452 con respecto a la horizontal. Las Idminas
centropostzigapofisiales (cpol) son |ldminas anchas y simples en su base, pero se
bifurcan tenuemente hacia las postzigapdfisis por lo que puede advertirse tanto un
desarrollo medial como uno lateral (i.e. mcpol y cpol, ver Apesteguia, 2005). Sobre
la espina neural se observan las ldaminas espinopostzigapofisiales laterales (lat. spol)
conectando las postzigapofisis con la espina desde el margen lateral y en forma
curvada medialmente. Las ldminas espinopostzigapofisiales medias (med. spol) se
desarrollan de forma asimétrica; con un desarrollo mayor y mucho mas evidente del
lado derecho. La ldmina postespinal (posl) se encuentra bien desarrollada desde la
base de la espina. A los lados de esta lamina se ubican dos fosas longitudinales
profundas. Por ultimo, en esta vista, pueden apreciarse las expansiones laterales de

la espina neural en su parte mas distal.
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med.spol

spdl

lat.spol

prsl
tprl

Figura 34- Dorsal 6? de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista lateral; C, vista
posterior; D, vista dorsal; E, vista ventral. Abreviaturas: acpl, ldmina centroparapofisial anterior;
cpol, lamina centropostzigapofisial; cprl, lamina centroprezigapofisial; f, fosa; fl, fosa longitudinal;
lat.spol, lamina espinopostzigapofisial lateral; med.spol, ldmina espinopostzigapofisial medial; pcdl,
lamina centrodiapofisial posterior; ple, proyeccidn lateral espinal; podl, ldmina postzigodiapofisial;
“podl”, lamina “postzigodiapofisial”’; posl, lamina postespinal, poz, postzigapodfisis; prdl, lamina
prezigodiapofisial; prsl, ldamina prespinal; spdl, ldamina espinodiapofisial; tpol, lamina

intrapostzigapofisial; tprl, ldmina intraprezigapofisial.
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Dorsal posterior 10?

Esta vértebra se ubicaria en posicion inmediatamente posterior a la
descripta anteriormente, o dos vértebras atrds. Como en la dorsal previa, no se han
preservado las expansiones laterales, es decir las diapofisis, asi como gran parte del
aspecto anterior, incluyendo a las prezigapdfisis. Posee un centro alto y corto por
sobre el cual se dispone un arco neural 2 %2 mds alto que el mismo. La cara articular
anterior esta mal preservada y no puede evaluarse su convexidad. La cara posterior,
en cambio, muestra una superficie céncava que concuerda con la condicidn
opistocélica del centro. Bien arriba sobre las caras laterales se ubican los
pleurocelos ovoidales de margenes acuminados. Sobre estos se observa una sutura
positiva longitudinal marcando el limite entre el centro y el arco neural vy
evidenciando su bajo grado de fusién.

En vista anterior se observan los altos pilares del arco neural que apoyan
sobre el centro, proyectando sus bases hacia afuera. El canal neural es circular y
sobre él nace una lamina vertical muy fina que se conecta perpendicularmente con
la ldmina intraprezigapofiseal (tprl). Esta ldmina medial se encuentra ubicada en
una amplia fosa infraprezigapofisial como ocurria en la vértebra dorsal
anteriormente descripta. Debido a la mala preservacion, la ldmina
intraprezigapofisial (tprl) esta brevemente representada pero se evidencia como
una lamina horizontal robusta. La espina neural es alta y lateralmente amplia sobre
todo en su base. Hacia su extremo distal se va robusteciendo anteroposteriormente
en forma notoria. Presenta una lamina prespinal (prsl) bien desarrollada en la base
de la espina pero que pierde importancia hacia el tope de la misma. Las ldminas
espinodiapofisiales (spdl) estdan pobremente desarrolladas, en especial del lado
derecho. Como ocurriera en la dorsal previa, resulta dificil precisar la presencia de
procesos aliformes, pero si es evidente la forma truncada del borde dorsal de la

espina, como ocurre en el resto de las dorsales medias a posteriores.
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posl

Figura 35- Dorsal 10? de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista lateral; C, vista
posterior; D, vista dorsal; E, vista ventral. Abreviaturas: cpol, l[dmina centropostzigapofisial; en,
espina neural; f, fosa; fl, fosa longitudinal; lat.spol, lamina espinopostzigapofisial lateral; pcdl, lamina
centrodiapofisial posterior; “podl”, lamina “postzigodiapofisial”; posl, lamina postespinal, poz,
postzigapofisis; prsl, |dmina prespinal; spdl, ldmina espinodiapofisial; tprl, lamina

intraprezigapofisial; v.tpol, ldmina intrapostzigapofisial vertical.

En vista lateral puede observarse la posicidn del arco neural sobre la mitad
de la longitud del centro vertebral. La espina neural toma una posicidn vertical con
respecto al eje, haciendo mas evidente el cambio de orientacién de la espina neural

a lo largo de la serie dorsal (ver “Comentarios y discusion...” mas abajo). Los pilares
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presentan una extension dorsal bien marcada de altura similar a la del centro.
Aunque ni las diapdfisis ni las parapodfisis se han preservado, el desarrollo de
algunas laminas que las relacionaban con diferentes puntos del arco neural y la
presencia de las postzigapofisis, permiten reconocer en gran medida el aspecto
lateral general. Dos fosas triangulares pueden delimitarse en esta vista, una por
debajo y otra por encima del nivel de las postzigapdfisis, separadas mediante una
[dmina horizontal bien conspicua. La fosa inferior esta limitada anteriormente por la
[dmina centrodiapofisial posterior (pcdl) y posteriormente por la lamina
centropostzigapofisial (cpol). En tanto la fosa superior, que abarca mas de la mitad
inferior de la espina neural, estd limitada anteriormente por la lamina
espinodiapofisial (spdl). Por debajo de las postzigapofisis se observa el marcado
desarrollo lateral de la [dmina intrapostzigapofisial vertical (v.tpol).

En vista posterior se observa que la cara articular del centro vertebral se
halla bien excavada y con un contorno subcircular levemente comprimido
lateralmente. Las bases de los pilares del arco neural son altas, y sobre la mitad
superior de las mismas se observa un buen desarrollo de las laminas
centropostzigapofisiales (cpol). Medialmente y sobre el canal neural se desarrolla
una lamina intrapostzigapofisial vertical (v.tpol) muy fina (2 mm) pero bien
conspicua. Las postzigapdfisis se ubican bien cercanas una de otra y
aproximadamente a unos 30° de inclinacion con respecto a la horizontal. Sobre la
espina neural se ubican las laminas espinopostzigapofisiales laterales (lat. spol)
como importantes elementos del aspecto posterior de la espina, orientadas
verticalmente desde el tope de la espina y curvandose hacia el borde lateral de las
postzigapofisis. Sobre la base de la espina, entre ambas postzigapofisis, se
desarrolla una fosa profunda ovoidal. Por sobre ésta nace la lamina postespinal
(posl), bien marcada y vertical, recorriendo gran parte de la espina neural. A ambos
lados de la misma se observan dos fosas longitudinales de profundidad marcada
como ocurre en las vertebras dorsales mas anteriores indicando importantes zonas

de insercion de tejidos blandos.
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Costillas dorsales

Los materiales de costillas dorsales incluyen una costilla practicamente
completa y numerosos fragmentos de diferentes tamafios en los que se incluyen
algunos extremos proximales. El elemento mds completo corresponde a una costilla
derecha que mide aproximadamente 1,30 m de longitud. La regién proximal estd
algo dafiada, pero puede reconocerse el tubérculo que es corto y con el margen
curvo. La seccién de la costilla es ovoidal en el sector proximal, y se aplana
aumentando su ancho hacia el sector distal. Se advierte una fosa neumdtica en la
base del tubérculo.

En los numerosos fragmentos incompletos se reconoce un extremo proximal
de una costilla izquierda que preservé el tubérculo y el capitulo. El tubérculo es
corto y se proyecta dorsalmente, en contraposicién al capitulo que es mucho mayor
en tamafo y se proyecta medialmente. En el sector donde confluyen el tubérculo y
el capitulo se observan fosas neumaticas bien profundas, caracteristicas del clado

Titanosauriformes.

tub 10 cm

cap

B fn 3cm

Figura 36- Costillas dorsales de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista posterior de una costilla
dorsal derecha casi completa; B, vista posterior de un extremo proximal de una costilla dorsal

izquierda. Abreviaturas: cap, capitulo; fn, fosa neumitica; tub, tubérculo.
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Vértebras caudales y arcos hemales
Caudales anteriores

Se han preservado dos caudales anteriores, que corresponderian a las
caudales 1? y 3?. La caudal mads anterior se encuentra completa, a diferencia de la
mas posterior, en cuya calidad de preservacién muestra signos de retrabajamiento
postdiagenético y mantiene liquenes adheridos a su superficie. Ademas, esta ultima
fue hallada a unos diez metros de la concentracion principal fosilifera del resto del

material esqueletario.

Caudal 17

La caudal 1? posee un centro vertebral alto, fuertemente procélico, con un
arco neural 1y 1/2 veces el alto del centro. El ancho de la vértebra se incrementa
solamente por la extension lateral de los procesos transversos. Las caras laterales y
ventral del centro vertebral muestran una superficie concava.

En vista anterior, el centro vertebral posee un perimetro trapezoidal de
bases paralelas (la base dorsal mads larga que la base ventral) y lados oblicuos. Por
sobre el borde dorsal del centro se apoya el canal neural, de contorno subcircular.
Hacia los lados de éste se disponen los pilares del arco neural, transversalmente
anchos, los cuales presentan una superficie anterior lisa, sin la presencia de laminas
asociadas. Las prezigapofisis poseen una superficie ovoide y se orientan
aproximadamente a 602 del plano horizontal. Ente ambas prezigapodfisis se observa
una ldmina intraprezigapofisial (tprl) desarrollada tenuemente. Sobre el aspecto
lateral y a una altura media entre el arco neural y el centro vertebral se desarrollan
los procesos transversos orientados horizontalmente. Estos elementos son
proyecciones simples que corresponden a osificaciones independientes de las del
centro vertebral y el arco neural (Gallina y Otero, 2009). Esta condicion se advierte
por la presencia de una zona de sutura dsea marcada entre los procesos transversos
y el resto de la vértebra. Desde el borde superior de las prezigapdfisis hacia los

procesos transversos se observan las ldmina prezigodiapofisiales (prdl) curvadas. La
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espina neural es alta y angosta en toda su extensidn con excepcidon de la parte
terminal en donde se ensancha levemente. Las caras laterales de la espina estan
flanqueadas anteriormente por laminas que conectan las prezigapdfisis con la
espina. Aunque la correcta homologia de estas laminas puede ser discutida (Gallina
y Otero, 2009), aqui se opta por mantener su nombre como |dminas
espinoprezigapofisiales (sprl). La [dmina prespinal (prsl) se desarrolla desde la base
de la espina hasta el tope. A lo largo de su recorrido esta ldmina se va ensanchando
por la presencia de finos rayos que radian desde la base de la espina. La presencia
de estos ultimos representan una caracteristica autapomérfica de Bonitasaura.

En vista lateral se observa que la superficie del centro vertebral no presenta
pleurocelos ni otro tipo de excavaciones. El arco neural se apoya sobre el centro en
una posicion bien anterior, inclusive excediendo el limite anterior del centro
vertebral. Justo en el limite entre el centro y el arco neural se ubican los procesos
transversos los cuales se dirigen hacia afuera y hacia atras en donde se comprimen
dorsoventralmente. Las l|aminas prezigodiapofisiales (prdl) se orientan
oblicuamente sobre esta vista. Las prezigapdfisis estdan ubicadas muy por delante
del borde anterior del centro vertebral, siendo los elementos vertebrales mas
anteriores de esta vértebra. Las postzigapdfisis, de contorno ovoide, se ubican a la
misma altura que las prezigapdfisis y se apoyan lateralmente sobre la base de la
espina neural. Por delante y debajo de las postzigapdfisis se ubica una fosa circular
como ocurre en Mendozasaurus. La espina neural es cuadrangular, manteniendo su
ancho desde la base hasta el tope, y estd levemente proyectada hacia atras, sin
exceder el limite posterior del centro vertebral. Anteriormente, esta limitada por las
[aminas “espinoprezigapofisiales (sprl)” vy, posteriormente, por las laminas
espinopostzigapofisiales (spol), que corresponden a la lat. spol. Sobre la cara lateral
de la espina se desarrolla una fosa alargada que ocupa mas de la mitad de la altura
de la espina. Esta fosa también se encuentra en Mendozasaurus (interzigapophyseal
fossa) y en materiales de la coleccion de Rincén de los Sauces aun sin publicar MAU

Pv PH 449.
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Figura 37- Caudal 1? de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista posterior; C,
vista dorsal; D, vista lateral; E, vista ventral. Abreviaturas: en, espina neural; f, fosa; fipl, fosa
infrapostzigapofisial lateral; fl, fosa longitudinal; posl, ldmina postespinal, poz, postzigapdfisis; prdl,
lamina prezigodiapofisial; prsl, lamina prespinal; prz, prezigapdfisis; re, rayos espinales; sprl, ldmina
espinoprezigapofisial; tprl, ldmina intraprezigapofisial; tpol, lamina intrapostzigapofisial; tp, proceso

transverso.

En vista posterior se observa la cara fuertemente convexa del centro
vertebral de contorno subtrapezoidal y con una leve excavacion circular en el
centro, como se observa en otros titanosaurios. Por encima del centro se observa el
canal neural con un perimetro cuadrangular, y el arco neural apoyado ampliamente

sobre todo el ancho dorsal del centro. Sobre los pilares del arco se desarrolla una
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amplia superficie plana que comunica las diapéfisis, las prezigapofisis y la base de la
espina neural. Las postzigapodfisis se orientan a 60° aproximadamente del plano
horizontal, sobre la base de la espina. Entre ellas se observa una pequefa lamina
intrapostzigapofisial (tpol) en forma de “V” que limita ventralmente una profunda
fosa triangular ubicada sobre la base de la espina neural. La lamina postespinal
(posl) se desarrolla sobre la superficie de la espina, por encima de la fosa descripta
anteriormente, hasta alcanzar el borde dorsal de la misma. A su vez, como ocurre
con la lamina prespinal, se distinguen laminas accesorias radiando desde la base de
la [dmina postespinal que aqui se proponen como caracteristica autapomorfica de la

especie.

Caudal 3?7

Esta vértebra se encuentra parcialmente incompleta ya que presenta sdlo el
centro, la base del arco neural y la base de los procesos transversos practicamente
completos. Una espina neural aislada e incompleta, que se corresponde
notablemente con este centro vertebral, se describird aqui como parte de la misma
vértebra. Tanto las prezigapdfisis como las zonas distales de los procesos
transversos no se han preservado. El centro vertebral es alto, fuertemente procélico
y con sus caras laterales y ventral concavas.

En vista anterior el centro describe un contorno subcircular a cuadrangular.
Justo por encima del borde dorsal del centro se ubica el canal neural, deprimido
dorsoventralmente, el cual estd limitado por los pilares del arco neural, que son
transversalmente anchos y bajos. Lateralmente, sobre el contacto entre el centro
vertebral y el arco neural, se ubican las bases de los procesos transversos. Las
prezigapofisis no estdn preservadas, aunque sus bases muestran incipientes [dminas
prezigodiapofisiales (prdl) y espinoprezigapofisiales (sprl). La espina es ancha
anteroposteriormente, aunque esto puede deberse a cierta deformacién
postdiagenética. La ldmina prespinal estd bien desarrollada y se ensancha hacia el

borde dorsal de la espina. Como en la caudal mas anterior, finos rayos acompafian
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la [dmina prespinal radiando desde la base de la espina. El tope de la espina se

encuentra dafiado.

Figura 38- Caudal 3? de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista posterior; C,
vista dorsal; D, vista lateral; E, vista ventral. Abreviaturas: posl, |ldmina postespinal, poz,
postzigapdfisis; prdl, lamina prezigodiapofisial; prsl, lamina prespinal; re, rayos espinales; sprl,

Idmina espinoprezigapofisial.

En vista lateral se observa un reborde marcado entre la cara articular
anterior y la superficie lateral del centro que se dispone vertical en esta vista. El
arco neural se ubica anteriormente sobre el centro vertebral, sobresaliendo mas
alld de su borde anterior. Si bien los procesos transversos no estan completos,

puede observarse su orientacion preferencial hacia afuera y atras. Las
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postzigapdfisis, parcialmente completas y ovoides, se disponen bien bajas sobre la
base del arco neural. Como en la vértebra caudal previamente descripta, se advierte
una fosa subtriangular por delante de las postzigapdfisis y un sector de la fosa
lateral sobre la espina neural. La [dmina postespinal puede observarse desde esta
vista debido a su gran desarrollo.

En vista posterior se observa la cara articular convexa del centro vertebral
con un contorno cuadrangular y con la excavacion central que se describid
anteriormente. Sobre el centro vertebral se apoya el canal neural, cuadrangular con
el borde dorsal convexo. Toda la base del arco neural presenta un amplio desarrollo
lateral con dos leves promontorios sobre su superficie. Las postzigapdfisis,
orientadas a 602 aproximadamente del plano horizontal, se ubican bien en la base
de la espina mostrando una superficie concava en sus bordes mds ventrales.
Aunque la ldmina intrapostzigapofisial (tpol) no puede delimitarse como lamina
independiente, se advierte la fosa triangular sobre la base de la espina neural. La
[dmina postespinal (posl) es muy conspicua, sobre todo en su desarrollo

anteroposterior.

Caudales medias

A modo meramente descriptivo se ha optado por definir el sector caudal
“caudales medias” como aquél que comprende a vértebras caudales de tamafio
mediano que presentan espinas neurales con una extensidon dorsal conspicua vy
desarrollo evidente de las superficies de articulacién de las zigapodfisis. Es en este
contexto que se han recuperado doce vertebras caudales “medias”. Este segmento
incluye dos secciones articuladas y una vértebra aislada hallandose todas, en lineas
generales, bien preservadas.

La primera seccién comprende ocho vértebras articuladas (CM1-8),
mayormente completas, con algunas excepciones en las que faltan los procesos
transversos, las prezigapdfisis o las espinas neurales. Los centros vertebrales, todos
bien procélicos, se mantienen relativamente iguales tanto en altura como en

longitud en las primeras tres vertebras, en tanto que se van alargando hacia las mas
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posteriores. Ventralmente poseen una superficie cdéncava con dos procesos
posteriores bien marcados en donde articulan los arcos hemales. Los arcos neurales
son altos y todas, a excepcién de las CM3 y CM7, presentan la espina neural
completa, lateralmente comprimida, levemente curva en su base y dirigida hacia
arriba. En todos los elementos de esta seccidon las bases de los arcos neurales se
apoyan anteriormente sobre el centro vertebral; desde el borde anterior hasta la
mitad del centro. Los procesos transversos estan bien desarrollados y dirigidos hacia

atrds en CM1-CM6 y se encuentran reducidos en CM7 y CM8.

Figura 39- Caudales medias CM1-4 de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista

posterior; C, vista ventral; D, vista dorsal; E, vista lateral.

Ni CM1 ni CM2 preservaron el proceso transverso derecho, y en su lugar se
observa claramente la superficie de contacto (marcadamente cdéncava) con la
vértebra, justo en el limite entre el centro vertebral y el arco neural. En vista
anterior los cotilos poseen un contorno subcircular que se aplana en el margen
dorsal a medida que se avanza en la secuencia. El dngulo comprendido entre las
prezigapofisis y la horizontal es cercano a los 40° en las primeras vértebras vy
aumenta hacia los elementos mds posteriores. En estos ultimos, el dngulo llega

hasta los 75°. A partir de CM3, se observa una fosa prespinal bien profunda.
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Figura 40- Caudales medias CM5-8 de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista

posterior; C, vista ventral; D, vista dorsal; E, vista lateral.

Debido a la compresion lateral de la espina neural, no puede apreciarse si
existe una lamina prespinal en estos elementos como si ocurre en las caudales
medias de otros titanosaurios (e.g., Baurutitan, Saltasaurus, Neuquensaurus). Bien
desarrolladas, laminas espinoprezigapofisiales (sprl) se extienden desde el aspecto
lateral de las prezigapdfisis hasta el tope de la espina. En vista lateral, se aprecia el
marcado descenso de altura de estas vértebras frente al alargamiento
anteroposterior. Por sobre los procesos transversos se observa una pronunciada
cicatriz longitudinal que responde al contacto dorsal entre el proceso transverso y el
arco neural, y que al reducirse dichos procesos perdura como la cicatriz del cierre
neurocentral. Esta situacién también ocurre en Alamosaurus y Baurutitan, en donde
Kellner et al. (2005) lo denominan “dorsal tuberosity”. Mientras que las
prezigapofisis se proyectan anteriormente por el margen anterior del centro
vertebral, las postzigapdfisis se despegan levemente de la base del arco neural,
dirigiéndose hacia atras y llegando, en todos los casos, al borde mds anterior del
condilo. En vista posterior se observa que las superficies de las postzigapofisis

desarrollan marcadase concavidades dirigidas hacia el plano sagital de la vertebra,
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como también se observan en Epachthosaurus, Aeolosaurus y Mendozasaurus. Esta
morfologia peculiar de las postzigapofisis, en forma de “oreja”, habria funcionado
como limitante del movimiento entre los elementos vertebrales, como un andlogo
del complejo hipdsfeno-hipantro. De hecho, Martinez et al. (2004) han considerado
como hipésfeno a la mitad ventral de las postzigapdfisis caudales de
Epachthosaurus. Sin embargo, estas estructuras no estarian formadas por
elementos independientes a las postzigapdfisis como las ldminas
intrapostzigapofisiales y las centropostzigapofisiales mediales, segun sugiere
Apesteguia (2005). En vista anterior, los centros vertebrales muestran condilos de
contorno subtrapezoidal a subcuadrangular. En la superficie de los mismos, sobre la
altura media, se observa una depresién que generalmente es vertical y de variable
desarrollo en todos los elementos.

La segunda seccion esta compuesta por tres vertebras caudales articuladas
(CM9-11). Los centros son procélicos, de aproximadamente el doble de largos que
de altos. En vista anterior, los cotilos presentan un perimetro subcircular con el
margen dorsal aplanado. Por sobre este borde se apoya el canal neural, también
subcircular, y los pilares de un arco neural de similar altura que la del centro. Las
prezigapofisis se proyectan anteriormente, orientadas a unos 75° de la horizontal.
La espina neural se aguza hacia el tope y muestra una profunda fosa prespinal en
los tres elementos. Los procesos transversos estan débilmente desarrollados como
proyecciones laterales en la primera vértebra de esta secuencia, reduciendo su
tamafio gradualmente hacia la tercera en donde se manifiestan como simples
abultamientos.

En vista lateral se aprecian que las caras ventrales y laterales del centro son
concavas. Los arcos neurales se encuentran fusionados al centro en una posicidn
bien anterior con una sutura de contacto evidente entre ambos centros de
osificacion. Las prezigapdfisis se extienden hacia adelante una distancia igual a la
mitad de la longitud del centro vertebral. Las postzigapdfisis se desarrollan
alineadas con las prezigapofisis, pendiendo del borde posterior de la espina neural

sobre cortos procesos, situacidon que se aprecia también en las vertebras caudales
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medias de Rinconsaurus y Muyelensaurus. La espina neural estd proyectada

posteriormente, con su borde anterior curvo y su borde dorsal recto.

Figura 41- Caudales medias CM9-12 de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior de la
seccion CM9-11 y la caudal CM12; B, vista dorsal de la seccion CM9-11 y la caudal CM12; C, vista
posterior de la seccion CM9-11 y la caudal CM12; D, vista ventral de la secciéon CM9-11 y la caudal

CM12; E, vista lateral de la seccién CM9-11y la caudal CM12.

En vista posterior los céndilos presentan un perimetro trapezoidal, con sus
lados rectos y sus bordes dorsales y ventrales irregulares. Las postzigapofisis se
orientan a 75° de la horizontal por sobre el canal neural. En esta regién caudal sélo
las laminas espinoprezigapofisiales (sprl) se mantienen individualizables mientras
que el resto de las [dminas espinales no se desarrollan.

La vértebra aislada (CM12) es un elemento de posicién inmediatamente
posterior a la serie articulada de tres vértebras. Posee un centro alto, procélico, con
el arco neural completamente fusionado. Las caras laterales y ventral del centro son
superficies levemente céncavas. En vista anterior, el cétilo presenta un perimetro
circular al igual que el canal neural. La espina neural se mantiene, como en las
caudales que la preceden, con un desarrollo dorsal conspicuo. Sobre la espina se
observa una fosa prespinal alargada. Las superficies de las prezigapofisis se orientan

a unos 75° del plano horizontal, aunque sdélo se ha preservado la prezigapdfisis

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 112



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

izquierda. En vista lateral se observa el céndilo con una convexidad bien
desarrollada. A su vez, se advierte que el arco neural se apoya bien anteriormente
sobre el centro vertebral, con las prezigapofisis bien anteriores, y las postzigapofisis
proyectadas por detras de la base de la espina neural. La espina neural es baja y
esta proyectada hacia atras. En vista posterior el condilo presenta un contorno
trapezoidal de lados bien rectos. En el centro del mismo se observa una concavidad
pequeiia y circular como en otras caudales. Sobre el canal neural, las postzigapdfisis
se orientan casi verticales, a unos 80° con respecto al plano horizontal. Entre ambas

se observa una pequena fosa postespinal triangular.

Caudales posteriores

Se han preservado once vértebras caudales posteriores, de los cuales nueve
son piezas completas, todas ellas desarticuladas. No obstante, es posible
determinar la presencia de dos pares correlativos de la parte mas anterior de este
sector caudal.

El primer par (CP1-CP2) comprende vértebras de centros largos y procélicos,
con arcos relativamente bajos, tan altos como los centros. La caras laterales y
ventral del centro son céncavas pero, a diferencia de lo observado en las caudales
medias, tienen superficies curvas en sentido dorsoventral. Sobre la cara ventral y
sobre el borde del cétilo se observan dos procesos bajos correspondientes a las
zonas de articulacién para los arcos hemales. En vista anterior los cotilos tienen un
perimetro subcircular con su lado dorsal recto. Sobre estos se apoyan los canales
neurales, deprimidos dorsoventralmente. Las prezigapdfisis, elongadas, portan
superficies de articulacién ovoides orientadas casi perpendiculares.

Las espinas neurales son muy bajas y presentan una fosa prespinal pequeia
y profunda. Por sobre esta fosa se desarrolla un pequefio proceso agudo aqui
llamado “proceso espinal anterior” (que, segun Kellner et al., 2005, representaria en
Baurutitan un remanente de la ldmina prespinal) y que aparece por primera vez en
este sector e involucra no sélo a estos dos elementos, sino a los cinco elementos

caudales posteriores a este par. En vista lateral se puede observar que los arcos

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 113



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

neurales estdn ubicados anteriormente sobre el centro, completamente fusionados
y con una cicatriz de sutura orientada en forma diagonal. No hay evidencias de

procesos transversos en este sector caudal.

10 cm

Figura 42- Caudales posteriores CP1-4 de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista

posterior; C, vista ventral; D, vista dorsal; E, vista lateral.

Las prezigapdfisis se extienden anteriormente en forma horizontal. La espina
neural es recta, esta proyectada horizontalmente hacia atras, culminando en un
apice robusto y redondeado. Las postzigapdfisis estan apoyadas sobre el aspecto
lateral mas posterior de la espina neural, manteniéndose mdas evidentes las
superficies del lado izquierdo. En vista posterior, los cdndilos tienen un perimetro
subtrapezoidal con sus lados rectos, su base menor (ventral) cdncava y su base
mayor (dorsal) convexa-cdncava-convexa, prefigurando un contorno en forma de
“manzana”. En ambas vértebras se observa una depresién central en la superficie
de los mismos. Las postzigapodfisis se conectan ventralmente por una plataforma
horizontal que forma un “alero” sobre el canal neural.

El segundo par (CP3-CP4) comprende elementos de un menor tamafio pero
de caracteristicas muy similares al par anterior. Los centros son largos y bajos, con

arcos neurales de similar altura. El centro, procélico, presenta sus caras laterales y
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ventral céncavas. Inclusive la cara dorsal del centro, expuesta en la mitad posterior,
también es marcadamente cdncava. Tanto el cétilo como el condilo presentan una
muesca en el borde dorsal. En vista anterior el cétilo presenta un perimetro
trapezoidal debido a la presencia de los procesos de articulacion de los arcos
hemales, ubicados en este caso sobre el margen anterior, como ocurre en Isisaurus
colberti (Jain y Bandyopadhyay, 1997).

Por sobre el canal neural, circular, se observan las prezigapdfisis sin una
superficie de articulacién evidente. Esta condicién se mantendra para todos los
elementos posteriores a este par. En vista lateral se observa que el arco neural estd
apoyado en la mitad anterior del centro, por lo cual el tope de la espina neural no
sobrepasa el borde posterior del centro. Los arcos estan completamente fusionados
al centro con una sutura horizontal, evidente como cicatriz positiva. Tanto las
prezigapofisis como la espina neural se proyectan en posicién horizontal hacia
adelante y atrds respectivamente. Una quilla dorsal recorre toda la espina desde el
proceso espinal anterior hacia el apice posterior robusto. En vista posterior el
condilo repite el contorno en forma de “manzana” observado en los elementos
anteriores. Sobre la superficie del céndilo se observa un surco vertical en la zona
media.

Los siete elementos restantes, aislados, incluyen dos elementos anteriores
procélicos, de diferente tamafio pero de caracteristicas similares (CP5-CP6), tres
elementos biconvexos de tamafno decreciente y probablemente correlativos (CP7-
CP8-CP9), y dos fragmentos de centros vertebrales posteriores (CP10-CP11).

Los primeros dos elementos presentan muchas similitudes a los pares
descriptos anteriormente; centros largos y bajos, fuertemente procélicos, arcos
neurales bajos con las prezigapdfisis extendidas horizontalmente al igual que las

espinas neurales y ubicados anteriormente sobre el centro vertebral.
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Figura 43- Caudales posteriores CP5-6 de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista

posterior; C, vista lateral; D, vista ventral; E, vista dorsal.

Los elementos biconvexos, por su parte, merecen una descripcién mds en
detalle, ya que muestran, quizd, la transicion de elementos procélicos a biconvexos.
En este sentido, la primera vértebra exhibe una cara articular anterior convexa en
su borde perimetral y una superficie cdncava hacia el centro. Continuando sobre la
serie caudal, se observa que la condicién convexa perimetral de la superficie
articular anterior va aumentando en detrimento de la superficie concava central,
hasta la condicidn completamente convexa observada en la caudal CP9. Los centros
son largos y cilindricos, con sus didmetros incrementados sobre los margenes
anterior y posterior.

Dos caudales de esta serie presentan engrosamientos anulares justo a mitad
de la longitud del centro, mostrando quiza algun tipo de patologia o zona de
debilidad transversal. Los arcos neurales se ubican bien anteriores sobre el centro
vertebral. Si bien sus bases se fusionan a los centros en forma simétrica, el aspecto
general del arco con su espina y apdfisis muestra diferencias notorias en desarrollo,
simetria y composicion en estos tres elementos caudales. El primer arco es

anteroposteriormente corto, las prezigapofisis apenas exceden el limite anterior del
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centro y la espina se proyecta muy poco posteriormente. El lado izquierdo del arco
estda mas desarrollado lateralmente que el derecho, inclusive desarrollando un

proceso bien conspicuo en la posicion de las postzigapofisis.

10 cm

Figura 44- Caudales posteriores CP7-9 de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista
posterior; C, vista ventral; D, vista dorsal; E, vista lateral. Caudales posteriores CP10-11 de

Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). F, vista lateral.

El segundo arco, marcadamente asimétrico, presenta una espina mas
proyectada posteriormente. En tal sentido, la prezigapdfisis derecha es minima
comparada con la izquierda, la cual es bien evidente y proyectada por delante del
limite anterior del centro vertebral. También se observa un proceso a modo de
postzigapdfisis, pero sélo del lado derecho. Por ultimo, el tercer arco es corto
anteroposteriormente con las prezigapodfisis llegando apenas hasta el borde
anterior del centro y la proyeccién posterior de la espina reducida. También aqui se
observa un desarrollo asimétrico entre las prezigapdfisis y la presencia de un
proceso en la zona de las postzigapofisis, aunque sdlo del lado izquierdo.

Dos centros caudales fragmentarios completan el total de los elementos
caudales. El de mayor tamafio constituye una mitad posterior de un centro con su
cara articular convexa completa y de seccion subcircular. Por su forma y tamafio

procederia de un elemento anterior y muy préximo a la serie biconvexa. El de
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menor tamaino es el elemento mas posterior preservado. Consiste de un sector
posterior de un centro cilindrico con su cara articular convexa. Teniendo en cuenta
sus dimensiones, su ubicacién seria entre dos a tres elementos posteriores a la serie

biconvexa.

Arcos hemales

Se han recuperado cinco arcos hemales completos y un fragmento
correspondiente a un proceso proximal izquierdo de un arco hemal anterior. Como
se observa en otros titanosaurios (e.g., Opisthocoelicaudia, Baurutitan, Isisaurus,
Mendozasaurus, Rinconsaurus), todos los elementos presentan una forma general
de “Y” con sus ramas proximales (articulares) abiertas. Aqui se describen
enumerdndolos del 1 al 5, del mas anterior al mas posterior, sin corresponderse
éste al numero de caudal con la cual articulaban, debido a que fueron hallados en

forma desarticulada.

{

A |

10 cm

Figura 45- Arcos hemales de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista lateral; C,

vista posterior.
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El arco hemal 1 es el de mayor tamanfo, elongado pero robusto, sobre todo
en su extremo distal. Las ramas proximales estan aplanadas lateralmente en todo su
desarrollo y se bifurcan justo a la mitad de la longitud total del arco hemal como
sucede en Baurutitan. Estas ramas son rectas y se orientan levemente oblicuas en
vista anterior, lo que prefigura un canal hemal profundo y angosto. Las cabezas
articulares estan ensanchadas lateralmente a diferencia de lo observado en
Baurutitan donde no se evidencia ensanchamiento alguno. Las superficies
articulares muestran una cara simple de articulacion en contraste con
Mendozasaurus y Aeolosaurus en los que se registran caras articulares dobles.
Tanto las ramas proximales como el proceso distal presentan un reborde
longitudinal a lo largo de toda su extensidn en vista anterior y posterior. El proceso
distal esta bien desarrollado tanto anteroposteriormente como lateralmente,
presentando una seccion subtriangular. Este arco hemal presenta un aspecto
asimétrico, particularmente en el extremo distal, que se evidencia en el desarrollo
de dos abultamientos laterales del lado izquierdo y uno del lado derecho, los tres de
superficies rugosas. Lateralmente el arco es levemente curvo, con su lado céncavo
orientado hacia atrds. La posicidon espacial con respecto al eje mayor de este arco
hemal seria a unos 45° aproximadamente, debido a la orientacion de las caras
articulares de las ramas proximales.

Los arcos 2, 3 y 4 son bastante similares en caracteristicas y proporciones,
variando levemente en tamafio. Los tres elementos presentan un canal hemal
profundo, un poco mas de la mitad de la longitud total del arco. Las ramas
proximales, de secciones comprimidas lateralmente, aumentan su apertura
avanzando hacia los elementos posteriores. En los tres arcos, la rama derecha estd
adelantada con respecto a la izquierda en vista dorsal. Esta caracteristica
presumiblemente se deba a un cardcter producto de deformacién postdiagenética.
Las caras de articulacidon presentan un contorno arrinonado y se orientan con
inclinaciéon posterior con respecto al eje de las ramas proximales. Lo mas distintivo
de estos elementos medios es el grado de compresién lateral del proceso distal a

modo de “espatula”, como se observa en Baurutitan y Mendozasaurus. Este

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 119



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

proceso presenta su contorno redondeado y en vista lateral se encuentra inclinado
levemente hacia atras.

El arco 5, el ultimo de los elementos preservados, es relativamente pequefio
comparandolo con los descriptos anteriormente y presenta las ramas proximales el
doble de largas que el proceso distal. Estas proporciones delimitan un canal hemal
profundo, 2/3 de la longitud total del arco. Las ramas proximales estan comprimidas
lateralmente pero se ensanchan a mitad de su longitud con dos abultamientos
laterales de superficies rugosas. Por su parte el proceso distal, corto, presenta su

borde anterior curvo y su borde posterior recto en vista lateral.

Comentarios y discusion sobre el esqueleto axial de Bonitasaura

En esta seccidn, se analizaran tres temas relacionados al esqueleto axial de
Bonitasaura: en primer lugar el cierre neurocentral (fusién del arco neural con el
centro vertebral), luego la forma y orientacidn de las espinas neurales a lo largo de
la serie vertebral, y por ultimo la homologia y desarrollo de ciertas laminas

vertebrales.

Cierre neurocentral

En las regiones cervical y dorsal se observan algunos arcos neurales libres,
como asi también algunos otros completamente fusionados al centro vertebral. Por
su parte, la regién caudal tiene todos los arcos neurales fusionados a sus
respectivos centros. Sin embargo, de la region caudal, se han recuperado procesos
transversos aislados, los cuales demuestran que la fusion de estos elementos
costales a las vértebras se produce con posterioridad al cierre neurocentral (Gallina
y Otero, 2009). Los diferentes niveles de la fusidon permiten reconocer, entonces, un
momento en una secuencia temporal relativamente precisa; arcos neurales y
centros vertebrales libres con superficies de contacto rugosas (estadio A, Fig. 46A,
B), elementos parcialmente fusionados con arcos neurales descansando sobre los
centros vertebrales con suturas visibles (estadio B, Fig. 46C) y elementos

completamente fusionados con suturas practicamente imperceptibles (estadio C,
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Fig. 46D, E). Se puede reconocer un estadio intermedio B-C en los cuales las suturas

se marcan levemente (Fig. 46F, G).

F

Figura 46- Diferentes estadios de fusion en los elementos vertebrales de Bonitasaura salgadoi. Sin

escala. (Modificado de Gallina, en prensa).

En la regidn cervical se pueden reconocer también diferentes estadios: el

estadio C (en el axis), el estadio A (en los dos arcos neurales anteriores) y el estadio
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BC (en la ultima vértebra cervical). En la regién dorsal, por su parte, se reconocen:
estadio A (en el arco neural de la vértebra 1), el estadio B (en la vértebra 3), y el
estadio B-C (en las vértebras 6? y 107?). Por ultimo, en la region caudal se reconocen
los estadios B-C en los elementos mas anteriores, y el estadio C en el resto de
vertebras.

Si bien existe un solo ejemplar de Bonitasaura, lo cual se traduce en la
representacion de un solo momento ontogenético de la especie, el patrén de fusién
neurocentral, claramente diferencial en las diferentes regiones del esqueleto axial,
permite hipotetizar sobre la secuencia temporal del mismo a lo largo de la columna
vertebral.

El grado diferencial de fusion en los elementos formadores de las vertebras
se ha utilizado como un parametro relativo de madurez (Brochu, 1996). Sin
embargo, el cierre neurocentral es uno de los casos en que la informacion no es tan
directa y necesita en cierto sentido ser contrastada con datos ontogenéticos (ver
Irmis, 2007).

En los arcosaurios vivientes se han documentado dos patrones diferentes de
cierre neurocentral. En varios géneros de cocodrilos, se reconocié un patrén de
cierre en sentido posterior-anterior (Brochu, 1992, 1996). En contraste, el patrén
observado en aves parece orientarse en sentido contrario; anterior-posterior
(Starck, 1993, 1998). Por otra parte, en arcosaurios fosiles, la condicion es variable
de acuerdo al grupo a tratar y se observan diferentes patrones (Irmis, 2007). En
dinosaurios ornitisquios el patrén anterior-posterior es el representado al menos en
neoceratopsios basales (Chinnery y Weishampel, 1998). En el caso de los terépodos
no avianos el patrén es variable, incluyendo una secuencia posterior-anterior
evidente en Dilophosaurus y en Allosaurus, aunque en muchos casos no han sido
estudiados (Irmis, 2007). Dentro del clado Sauropodomorpha se observa un patrén
generalizado que se dirige en sentido posterior-anterior y que se presenta en
formas basales como Thecodontosaurus y Unaysaurus, asi como en formas basales
de Sauropoda como Antetonitrus e Isanosaurus (Irmis, 2007). En los Neosauropoda

se presenta una condicidon posterior-anterior, como se observa en
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Haplocanthosaurus y Apatosaurus (Irmis, 2007). Sin embargo, en Camarasaurus el
patrén observado no sigue una secuencia ordenada, pues el cierre se inicia por las
caudales posteriores y medias, continla por las caudales anteriores, luego por las
vértebras cervicales en direccion anterior-posterior y finalmente las vértebras
dorsales (lkejiri, 2003; lkejiri et al., 2005). No se ha estudiado la condicion en los
titanosaurios, salvo en Bonitasaura y en forma preliminar (Gallina, 2009), por lo que
el andlisis aqui abordado sera a priori novedoso.

La secuencia observada en Bonitasaura se puede explicar por medio de dos
patrones diferentes, al considerar como constante o variable la velocidad de cierre
entre las vértebras de las diferentes regiones del eje principal. En la primera
hipotesis (a velocidad de cierre constante) la fusidon neurocentral del axis y de las
vértebras caudales en direccidn posterior-anterior son las primeras en ocurrir; mas
tarde se da simultdaneamente el cierre de las vértebras dorsales y cervicales en
direccion posterior-anterior. La fusién neurocentral del axis se produce muy
temprano en la ontogenia en la mayoria de los reptiles (Romer, 1956). Sin embargo,
en los cocodrilos esta fusidon seria una de las Ultimas en producirse (Brochu, 1992).
De los tres estadios de la fusidn neurocentral descritos anteriormente en
Bonitasaura, el axis se encuentra en el estadio C de la fusidn, lo que sugiere que su
cierre se produjo tempranamente en la ontogenia.En el mismo sentido, las
vértebras caudales posteriores también muestran un estadio C de fusion.

Mas tarde, dos puntos de origen independiente de cierre neurocentral se
desarrollarian en las regiones dorsal y cervical, y que corren en direccion posterior-
anterior. Esto se deduce por la presencia de elementos fusionados en los sectores
mas posteriores de ambas regiones, coexistiendo con elementos sin fusionar en los
sectores mas anteriores. Bajo la segunda hipdtesis (a velocidad de cierre variable)
las conclusiones son dificiles de explicar a priori para cualquier material fésil. Esta
situacién implicaria una secuencia de cierre neurocentral simultaneo a partir de los
sectores mas posteriores de cada regién, en sentido posterior-anterior, pero con

una marcada reduccién de la velocidad en las regiones dorsal y cervical.
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Cualquiera sea la hipdtesis que se adopte para explicarla, la secuencia
descripta en Bonitasaura es completamente novedosa, y evidencia por primera vez
como es el patrén de cierre neurocentral en la columna vertebral de un saurdpodo

titanosaurio.
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Figura 47- Hipodtesis de secuencia de cierre neurocentral en Bonitasaura salgadoi. A, a velocidad
constante, los numeros indican el orden temporal en la secuencia de cierre y las flechas indican la
direccion de cierre; B, a velocidad variable, los nimeros indican el orden temporal en la secuencia de

cierre y los nimeros primos sugieren una velocidad diferencial. Escala grafica de 1 m.
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Forma, conformacion y orientacion de las espinas neurales

A lo largo de la serie vertebral se manifiestan diferencias importantes en la
morfologia de las espinas neurales. Estas variaciones incluyen una expansion lateral
diferencial del sector mas distal de la espina neural y una importante desviacién
angular, en vista lateral. Particularmente, la espina neural de la ultima vértebra
cervical presenta una forma romboidal, en vista anterior, la cual otorga una forma

general de ojo de cerradura a toda la espina neural.

C137 D1 D2 D3 D6? D10?

Figura 48- Variacion morfoldgica de los extremos distales de las espinas neurales a lo largo de la
serie vertebral, en vista anterior. Abreviaturas: C, vértebra cervical; D, vértebra dorsal. Sin escala.

(Modificado de Gallina, en prensa).

La morfologia romboidal del sector distal de la espina sélo se mantiene en la
primera vértebra dorsal. A partir de la segunda y hasta las posteriores, las
expansiones laterales se van reduciendo (Fig. 48). Si bien las espinas neurales se
encuentran fundamentalmente reforzadas desde sus bases por las ldminas
espinoprezigapofisiales (sprl) y laminas espinopostzigapofisiales (spol), en
Bonitasaura, no puede discriminarse una contribucion exacta de alguna de las
mencionadas ldminas a las expansiones laterales, por lo que se asume una
contribucién conjunta asociada a un engrosamiento lateral de dicha
estructura. Estas expansiones laterales son bastante masivas y rugosas, lo que
sugiere un importante sitio de origen o insercion de musculatura epaxial y
ligamentos.

En varios titanosaurios ha sido reconocido el desarrollo de expansiones
laterales en las espinas neurales de las regiones cervicodorsales con esta tipica

morfologia romboidal. De hecho, algunos autores han considerado esta morfologia
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particular como diagndstica, tanto en formas basales como Ligabuezaurus leanzai
Bonaparte et al. 2006, como en formas mas derivadas como Mendozasaurus
neguyelap Gonzdlez Riga 2003, dentro de Titanosauria. Mdas aun, Calvo et
al. (2007b) han reconocido como una posible sinapomorfia del clado Lognkosauria a
la "presencia de una expansion lateral en las espinas neurales de las cervicales
posteriores, mas anchas que el cuerpo vertebral". La presencia en la ultima vértebra
cervical de Bonitasaura y en otros titanosaurios de una espina neural romboidal,
lateralmente expandida, sugiere que esta caracteristica estaria mucha mas
ampliamente distribuida dentro del clado Titanosauria.

Las expansiones laterales son la principal caracteristica que dan el aspecto
romboidal a las espinas neurales, pero existen ciertas diferencias en las estructuras
laminares involucradas en su formacidn. En Bonitasaura y en Puertasaurus reuili,
por ejemplo, las expansiones laterales son simples engrosamientos y expansiones
de la parte distal de la espina, sin una clara contribuciéon de l[dminas anteriores o

posteriores (sprly spol).

Figura 49- Variacion morfoldgica en la construccion de las expansiones laterales de las vertebras
cervicales posteriores. A, B, Bonitasaura; C, D, Futalognkosaurus (redibujado de Calvo et al., 2007c);
E, F, Mendozasaurus (modificado de Gonzalez Riga, 2005); G, H, Puertasaurus (modificado de Novas
et al., 2005); 1, J, Ligabuesaurus (modificado de Bonaparte et al., 2006). Sin escala. (Modificado de

Gallina, en prensa).
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Por el contrario, mientras que en Ligabuesaurus las expansiones laterales
involucran a las laminas espinoprezigapofisiales laterales (“Isprl” de Bonaparte et
al., 2006), en Mendozasaurus y Futalognkosaurus existe una ldmina vertical lateral
gue se relaciona con la construccién de las expansiones laterales. Si bien existen
diferencias en la conformacién désea de la espina neural, un solo evento
morfogenético seria el responsable de esta particular morfologia romboidal,
evidenciando el dominio de los tejidos blandos en la formacidn del tejido dseo
(Witmer, 1997).

Si bien series vertebrales completas de titanosaurios son poco conocidas, la
orientacién variable de las espinas neurales a lo largo de la serie representa un
tema interesante. Powell (1987) reconocid los importantes cambios en la
orientacién de las espinas neurales entre las vértebra dorsal 2 y 3, asi como entre
las dorsales 9 y 10 en la "serie B" de Brasil (= Trigonosaurus pricei Campos et al.
2005). Las observaciones efectuadas en Bonitasaura, en la serie vertebral completa
del ejemplar de Rincon de los Sauces aun sin publicar (MAU-Pv-CO-439), asi como el
reconocimiento y la comparacidon de un patrdn similar que se observa en la serie
vertebral completa de Trigonosaurus pricei Campos et al. 2005, permitieron
reconocer tres segmentos de inclinacidon angular y dos puntos de referencia desde
la ultima cervical hasta las vértebras dorsales mas posteriores.

Cuando se analizan las vértebras dorsales de Bonitasaura en vista lateral y
con el canal neural ubicado en sentido horizontal, es evidente una variabilidad
marcada en cuanto a la orientacion de las espinas neurales. Desde la ultima
vértebra cervical hasta la vértebra dorsal posterior, las espinas se inclinan hacia
delante, hacia atras y vertical. Esto ocurre en forma gradual, pero se pueden
reconocer dos puntos de inflexién (o landmarks) que limitan tres sectores
vertebrales donde predomina una orientacién particular. La ultima vértebra cervical
presenta una espina neural inclinada unos 20° hacia delante, como asi también lo
hace la primera vértebra dorsal, a unos 15° de la vertical. La espina neural de la

segunda vértebra dorsal, en cambio, es casi vertical.
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10D

Figura 50- Variacion en la inclinacién de las espinas neurales de las vertebras cervicales posteriores y
dorsales. A, Bonitasaura; B, Trigonosaurus (modificado de Powell, 2003 y de Campos et al., 2005).
Abreviaturas: C, vértebra cervical; D, vértebra dorsal. Las flechas indican la direccién de inclinacién
espinal y las lineas verticales los landmarks de cambio de inclinacidn. Sin escala. (Modificado de

Gallina, en prensa).

Entre la segunda vértebra dorsal y la tercera se produce un cambio notable
en la orientacién de la espina, de unos 25°, que termina apuntando hacia atras. Este
es el primer landmark llamado D2-3 (= vértebras dorsales 2-3), que marca un
cambio orientacion de adelante hacia atrds. La inclinacién de las espinas se
mantiene apuntando hacia atrds, como puede observarse en la vértebra dorsal 62,
gue inclina 45°. Esta inclinacion vuelve a variar fuertemente al llegar a la vértebra
dorsal 10? donde la espina se torna vertical. Aqui, tentativamente, se encontraria el
segundo landmark D9-10 (también reconocido por Campos et al., 2005), de atras
hacia la vertical, aunque su ubicacién precisa no puede ajustarse al no haberse
preservado en Bonitasaura la vértebra dorsal 9. En suma, la vértebra cervical
posterior y las vértebras dorsales de Bonitasaura muestran diferentes inclinaciones
gue permiten reconocer tres regiones diferenciables, separadas por dos puntos de
referencia o landmarks.

El reconocimiento de estos tres segmentos de inclinacion angular y los dos
puntos de referencia (landmarks) afaden informacion (junto a otras caracteristicas

vertebrales como la disposicidén espacial de las zigapdfisis, articulaciones costales y

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 128



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

[dminas vertebrales) para el reconocimiento de una posicidén mas precisa en la serie

vertebral de elementos vertebrales aislados.

Homologia y desarrollo de algunas Iaminas vertebrales

El hallazgo de elementos vertebrales aislados o desarticulados de
titanosaurios es frecuente y es alli donde el estudio laminar es decisivo, utilizando
comparaciones individuales sin una correlacién serial. Esto lleva a suposiciones
erréneas en el reconocimiento de ciertas laminas. Por lo tanto, el enfoque aqui
resalta la importancia de examinar las series vertebrales disponibles a fin de
reconocer las homologias laminares con mayor precision.

Las primeras clasificaciones laminares destacaban la orientacién espacial en
lugar de las conexiones entre elementos involucrados (ver Wilson, 1999b). Wilson
(1999b) propuso una nomenclatura laminar muy util para estudiar los complejos
sistemas de laminas presentes en las vértebras de los dinosaurios saurisquios
basada en puntos de referencia morfoldgicos; el nombre de cada lamina reflejaria,
asi, los puntos de conexién en las vértebras. Sin embargo, al analizar series
vertebrales completas de titanosaurios, ciertas ldminas se desconectan de sus
puntos anatomicos originales y toman una nueva posicion. Esto acarrea
consecuencias significativas sobre su homologia y por lo tanto sobre su
nomenclatura.

Un ejemplo de esto se puede observar en la [dmina postzigodiapofisial (podl)
(Salgado et al., 2006, Salgado y Carvalho, 2008). Como ocurre en varios
titanosaurios como Alamosaurus, Trigonosaurus, Uberabatitan y Bonitasaura, esta
lamina se desconecta de las postzygapofisis y migra hacia el aspecto lateral de la
espina neural a lo largo de la serie vertebral (la secuencia de la migracion se observa
claramente en Trigonosaurus y Bonitasaura). El resultado final es una nueva
posicidn de la podl en las vertebras dorsales posteriores, con respecto a su posiciéon
original, ocupando el lugar previsto para una lamina espinodiapofisial (spdl). Esta
situacion se produciria al mismo tiempo que se va reduciendo la spdl original, que

tiende a desaparecer (Salgado et al., 2006). Como consecuencia, la [dmina entre las
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diapodfisis y postzigapdfisis observada en las vértebras dorsales 10, tanto en
Trigonosaurus y como en Bonitasaura no seria homologa a la podl| original que se
preserva en las dorsales anteriores (contra Campos et al., 2005). Recientemente,
Salgado y Coria (2009) y Salgado y Powell (en prensa) han propuesto otra hipotesis
sobre las ldaminas laterales de las vértebras dorsales, en la cual se desarrolla una
bifurcacion de ldminas espinodiapofisiales en una porcién anterior (“aspdl” de

IH

Salgado y Coria, 2009) y una posterior (“pspdl” op. cit.), y la subsistencia de la
[dmina podl uniendo a las postzigapdfisis con las diapdfisis. Sin embargo, esto no

pareciera ser el caso presente en Bonitasaura.

C137? D1 D2 D3 De? D10?

SR podl £ podi
podl
S \podl \podl 42 \podl < podl i “podi? “;})dl”

Figura 51- Desarrollo de la lamina postzigodiapofisial (podl) a lo largo de la serie vertebral en
Bonitasaura. Abreviaturas: C, vértebra cervical; D, vértebra dorsal; di, diapdfisis; podl, lamina

postzigodiapofisial; poz, postzigapofisis. Sin escala. (Modificado de Gallina, en prensa).

Por definicion, las podl conectan a las postzigapdfisis con las diapdfisis sobre
las caras laterales de cada vértebra (Wilson, 1999b). En la cervical posterior de
Bonitasaura, la podl se extiende oblicua desde la postzigapdfisis a la diapdfisis. En
las vértebras dorsales 2 y 3, esta lamina se ubica en una posicién similar, aunque
algo elevada dorsalmente con respecto a las postzigapodfisis. En la vértebra dorsal 3
se aprecia un cambio interesante; la podl se desconecta de las postzigapdfisis y
migra dorsalmente hacia la espina neural sobre su cara lateral. Esto es bien
evidente sobre la cara derecha de esta vertebra. En la vértebra dorsal 67, la parte

posterior de la podl ahora constituye el principal aspecto lateral de la espina neural
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y una incipiente lamina horizontal surge de la postzigapofisis apuntando hacia la
diapofisis. En dorsal 10?, esta ultima lamina horizontal ocupa la ubicacion original
de la podl que se observaba en los elementos mas anteriores; de la postzigapdfisis a
la diapdfisis.

Por otra parte, también se ilustra una transicion interesante en las laminas
intrapostzigapofisiales (tpol) a lo largo de la serie vertebral de Bonitasaura. Wilson
(1999b: p. 647) define a las laminas intrapostzigapofisiales como “the paired
laminae originated on medial aspect of the postzygapophyses and project medially
to meet on the midline above the posterior opening of neural canal”. Este autor
también remarco “the tpol’s may connect to the neural canal via a vertical strut”,
considerando esta estructura vertical como el resultado de la unién de las laminas
pareadas. Apesteguia (2005) también reconoce un origen pareado para las tpol y
una fusion posterior en una estructura vertical. Sin embargo, como se observa en
Bonitasaura, Rapetosaurus (Curry Rogers, 2009) y Mendozasaurus (obs. pers.),
ambas estructuras son diferentes en origen y por lo tanto, deben recibir un nombre

diferente. El lugar clave para su reconocimiento es en la vertebras dorsales 1 o 2.

C13? D1 D2 D3 D6? D107?

v.tpol

v.tpol

v.tpol

/)

— H

tpol tpol H Z

tpol Vs po t}ol? — s tpol
v.tpol v.tpol v.tpol @ v.tpol

Figura 52- Desarrollo de la ldmina intrapostzigapofisial (tpol) e intrapostzigapofisial vertical (v.tpol) a

lo largo de la serie vertebral en Bonitasaura. Abreviaturas: C, vértebra cervical; D, vértebra dorsal;
tpol, lamina intrapostzigapofisial; v.tpol, [dmina intrapostzigapofisial vertical. Sin escala. (Modificado

de Gallina, en prensa).
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En la serie vertebral de Bonitasaura, ambas tpol convergen en la linea media
sobre el canal neural de la ultima vértebra cervical, apuntando ligeramente hacia
abajo. Desde la primera vértebra dorsal y hacia atras a lo largo de la serie, surge un
nuevo componente laminar en sentido vertical (aqui Ilamado v.tpol), uniéndose a la
tpol mencionada anteriormente y recorriendo la linea media hasta alcanzar el borde
dorsal del canal neural.

En la vértebra dorsal 1, la v.tpol es oblicua, surge desde la postzigapofisis
izquierda y delimita a dos fosas triangulares a ambos lados. La tpol mantiene su
morfologia, pero muestra una forma de V mas marcada. En la vértebra dorsal 2, la
zona de la tpol no esta preservada y se desconoce su desarrollo. En la vértebra
dorsal 3, la tpol presenta forma de V conectando ambas postzigapdfisis, mientras
gue se desarrolla una v.tpol bien vertical, delgada, de 4 cm de longitud. Mas atras
en la serie, en la vértebra dorsal 67, se observa una tpol corta y horizontal. Sin
embargo, la v.tpol no estd preservada alli, aunque se observa una linea suave sobre
su ubicacién esperada. Por ultimo, en la vértebra dorsal 10?, la tpol estd
practicamente reducida, observandose una v.tpol muy delgada (2 mm de ancho) y
larga (8 cm de longitud) que surge desde el borde dorsal del canal neural y alcanza
el nivel de las postzigapofisis.

En las primeras dorsales tanto en Bonitasaura como en Mendozasaurus, una
[dmina bien desarrollada se extiende oblicuamente desde la cara medial de Ila
postzigapofisis izquierda al borde dorsal del canal neural. El primer segmento
(proximal a la postzigapdfisis) se fusiona con el componente izquierdo de las tpol,
pero un origen independiente es igualmente reconocible. Mientras que esta lamina
vertical persiste hasta las vértebras dorsales posteriores en Bonitasaura, en
Rapetosaurus persiste sélo hasta la mitad de la serie dorsal. Segun lo propuesto por
Apesteguia (2005), los hipdsfenos son el resultado de la hipertrofia del sistema
laminar incluyendo a las ldminas intrapostzigapofisiales y a las |dminas

centropostzigapofisiales. En este sentido, la v.tpol seria, mas precisamente, la
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[dmina que mas contribuiria a la formacién de estas estructuras de articulacion

accesorias en aquellos dinosaurios saurépodos que las presenten.

Osteologia postcraneana - Esqueleto apendicular
Cintura escapular
Placa esternal

No se han podido recuperar elementos completos o casi completos que
correspondan a placas esternales, aunque existen dos fragmentos planos, de unos
20 cm x 20 cm, que aqui se interpretan como partes de una placa esternal. Ambos
segmentos presentan aproximadamente el mismo grosor, el cual varia entre 0,5y 1
cm, alcanzando los 4 cm en un borde de uno de los fragmentos. Este ultimo
presenta algunas caracteristicas que permiten su reconocimiento como la fraccién

anterior de una placa esternal derecha.

10 cm

Figura 53- Fragmento de placa esternal derecha de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista

anterior; B, vista posterior.

La caracteristica mas destacable es la marcada concavidad de uno de los
bordes (el lateral), prefigurando la condicion semilunar presente en todos los
Titanosauria. A su vez, este borde se encuentra engrosado en toda su extension,

decreciendo su espesor medialmente. Este fragmento de placa esternal se
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encuentra también muy engrosado en su borde anterior, en donde se ubicaria la
superficie de articulacion con el coracoides. Por otra parte, el segundo segmento
solo puede atribuirse a una placa esternal por su delgado espesor y amplia

superficie.

Miembro anterior
Humero

Se han recuperado dos fragmentos de humero derecho que corresponden a
un extremo proximal incompleto y a un extremo distal bastante completo. Sus
dimensiones, comparables, hacen presumir que se trata de fragmentos de un
mismo elemento.

El extremo proximal fue hallado a pocos metros de la excavacién principal y
muestra signos de intemperismo y liguenes adosados. Comprende un tercio del
extremo en su parte medial. Las proporciones observadas permiten calcular un
tamafio de humero de aproximadamente la misma longitud que el de
Epachthosaurus.

En vista anterior, el extremo proximal describe un arco con su punto mas
alto sobre la cabeza humeral, como el presente en Rapetosaurus, a diferencia de
Epachthosaurus donde el extremo proximal es recto. La superficie anterior del
hueso es marcadamente concava hacia el margen de la cresta deltoidea, la cual no
se encuentra preservada. Sobre esta superficie y a unos 20 cm del margen dorsal, se
observa una protuberancia circular parcialmente rugosa, presumiblemente una
zona de insercion muscular.

En vista proximal presenta un perimetro triangular aplanado y una superficie
muy rugosa. Asimismo, la cabeza humeral, superficie que articula con la cavidad
glenoidea de la escdpula-coracoides, se ubica centralmente, y apunta hacia arriba y
atras.

En vista posterior, la superficie es plana y se advierte el aspecto posterior de

la cabeza humeral.
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fol

F cr 10 cm

Figura 54- Humero derecho de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista lateral; C,
vista posterior; D, vista medial; E, vista proximal; F, vista distal. Abreviaturas: ch, cabeza humeral;

cm, condilo medial; cl, cédndilo lateral; cr, cédndilo radial; di, diafisis; fol, fosa olecraneana.

El extremo distal esta practicamente completo hasta un poco mas de mitad
de la didfisis. Este segmento mide unos 52 centimetros de largo y 27 cm de ancho
maximo en su parte distal. Como ocurre con el fragmento proximal descripto
previamente, las dimensiones del extremo distal permiten equipararlo con el

hamero de Epachthosaurus.
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En vista anterior se observa una relacion de 2 a 1 entre el ancho del extremo
distal y el de la diafisis, como se observa en Epachthosaurus y Mendozasaurus. El
extremo distal es levemente convexo sobre esta vista, mientras que la superficie
anterior se mantiene mas bien plana. No se observa ninguna porcién de la cresta
deltopectoral, por lo que la misma habria tenido una longitud menor a la mitad
total del humero.

En vista posterior se evidencia una marcada fosa olecraneana que abarca
aproximadamente un tercio de la longitud total del humero. No se observan
accidentes éseos o rugosidades sobre la superficie posterior del hiumero que
puedan atribuirse a inserciones de la musculatura braquial. Por su parte, en vista
distal, el hiumero describe una morfologia irregular donde se pueden reconocer,
hacia el borde posterior, los céndilos lateral (generalmente mencionado como
condilo radial) y medial (generalmente mencionado como céndilo ulnar) (Bonnan,
2003; Wilhite, 2005). Ambos céndilos contactan con la ulna. Por su parte, el céndilo
radial se ubica hacia el borde anterior. El céndilo lateral presenta su margen lateral
convexo, en tanto que el condilo medial presenta un margen medial recto dispuesto
oblicuamente al eje anteroposterior. La fosa olecraneana se observa bien céncava
en esta vista. El condilo radial presenta lados mas bien rectos, que se unen en un

borde redondeado hacia la cara anterior del hUmero.

Ulna

Se preservd un fragmento de ulna izquierda que comprende
aproximadamente un tercio de su longitud total. Si bien se trata de un fragmento
bastante incompleto, su identidad como parte de la ulna se reconoce en el sector
medio de la diéfisis, de una caracteristica seccion subcuadrangular. Ademas, aunque
la parte mdas proximal estd muy dafiada, se observa un achatamiento general del
hueso en sentido anteroposterior, tendiendo a una seccién mas triangular, como
ocurre en los extremos proximales de las ulnas de otros saurépodos. La cara radial
presenta una superficie plana a levemente cdncava donde se ubicaria el contacto

con el radio. Hacia el margen anterolateral se desarrolla un borde longitudinal bien
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marcado que limita con la superficie anterior. La superficie medial es plana en su

parte distal, mientras que se va haciendo céncava hacia el extremo proximal.

A B C D

10 cm

Figura 55- Fragmento de ulna izquierda de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista lateral; B, vista

anterior; C, vista medial; D, vista posterior; E, vista proximal.

Metacarpo
Se cuenta solamente con tres elementos que forman parte de los
metacarpos; un metacarpiano Il izquierdo, y ambos metacarpianos Il aunque el

derecho incompleto.

Metacarpiano Il
El metacarpiano Il izquierdo se encuentra completo, aunque bastante
fracturado y aplastado en su extremo proximal. Ademas, su extremo distal presenta

una leve torsion.
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A B C D E F

10 cm

Figura 56- Metacarpianos Il y Ill izquierdos de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B,
vista lateral; C, vista posterior; D, vista medial; E, vista proximal; F, vista distal. Abreviaturas: II,

metacarpiano Il; lll, metacarpiano llI; I-1V, superficies de contacto con los metacarpianos | a IV.

Es un elemento bastante gracil, ensanchado ligeramente en su extremo
proximal, de longitud comparable a los de Epachthosaurus, cf. Laplatasaurus
(MACN 6804b) y Opisthocoelicaudia. Los dos tercios proximales se mantienen con
una seccion mayoritariamente triangular, en tanto el tercio distal posee una seccién

subcuadrangular. Se reconocen dos zonas triangulares de articulacién proximal con
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los metacarpianos | y lll en el tercio superior de este elemento. La primera se
dispone posteromedialmente y es levemente cdncava, mientras que la segunda se
orienta lateralmente. Sin embargo, al encontrarse el extremo aplastado, esta ultima
zona de articulacion con el metacarpiano Il estda bastante reducida
anteroposteriormente. Por la misma causa, en vista proximal, la caracteristica
seccion triangular se encuentra muy modificada.

En el sector mediodistal de este metacarpiano, las caras posterior y lateral
son mas bien planas, separadas por bordes angulosos bien marcados. En cambio, las
caras anterior y medial se unen en una Unica superficie redondeada. En vista distal,
la forma arrifionada particular que caracteriza a los extremos distales de los
metacarpianos se observa parcialmente; sdlo se preservé la mitad posteromedial.
Sin embargo, su superficie plana y rugosa bien definida permite asegurar la
ausencia de falanges articulando con este elemento en vida, como sucede en otros
titanosaurios derivados.

Hacia la mitad de la diafisis, justo donde confluyen las superficies de
contacto proximal con los metacarpianos | y lll, se observa una protuberancia
longitudinal y rugosa que presumiblemente representa la zona de insercion para la
musculatura flexora de la mano. Complementandose con esta ultima, se observa
otra zona de insercion muscular, en este caso mas circular, por debajo del vértice de

la zona de contacto con el metacarpiano lll.

Metacarpiano Il

Se cuenta con dos restos atribuibles a metacarpianos lll, uno izquierdo
completo y uno derecho incompleto, ambos en estado de preservacion excepcional.
Como ocurria con el Il, el metacarpiano Il es bastante gracil aunque un poco mas
corto. Su longitud es equiparable a los de otros titanosaurios como Epachthosaurus
y Opisthocoelicaudia. Sin embargo, tanto en Epachthosaurus como en
Opisthocoelicaudia (en especial en este ultimo), el metacarpiano Ill es mucho mas
robusto que en Bonitasaura. Presenta una seccion triangular a lo largo de toda su

longitud, con excepcion de la ultima porcion distal donde se hace mas cuadrangular.
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En vista proximal, el extremo presenta un perimetro triangular con dos lados

formando un angulo recto. Estos lados se corresponden con las caras anterior y
medial, las que articulan con el metacarpiano Il.
En vista anterior se observan los extremos proximal y distal ensanchados con
respecto a la diafisis en relacion 2:1. Mientras que el borde distal se mantiene recto
en esta vista, el proximal comienza recto y se hace curvo fuertemente en sentido
lateromedial. La superficie anterior del metacarpiano es levemente céncava vy lisa.

En vista lateral sélo puede advertirse el borde que delimita la superficie
anterior con el drea de contacto proximal con el metacarpiano IV, el cual se
mantiene recto a lo largo de todo el elemento.

En vista posterior se observan las zonas de contacto con los metacarpianos Il
y IV, ambas triangulares con su apice mas agudo confluyendo hacia la zona media
de la diafisis. La primera tiene una superficie mayor y es mas bien plana. Por su
parte, la segunda es bastante convexa, sobre todo en su mitad proximal. Por debajo
del borde que delimita ambas superficies de contacto, se desarrolla una cresta
longitudinal conspicua de unos 4 cm de longitud que representa una importante
zona de insercién para la musculatura flexora manual. El tercio distal presenta una
superficie triangular amplia y céncava, limitada por dos rebordes verticales que
terminan en dos céndilos, a diferencia de lo observado en Epachthosaurus vy
Chubutisaurus, donde estos rebordes pasan por un escaldén antes de llegar a los
mismos. Tanto el reborde como el cdndilo medial son mds pronunciados que los
laterales.

En vista medial se observa la superficie de articulacion con el metacarpiano Il
la que forma un triangulo rectangulo de bajo grado, con su hipotenusa describiendo
una cresta diagonal bien marcada. Por debajo de esta zona, a la altura media de la
difisis, la superficie del hueso se vuelve levemente cdncava y se ensancha, pasando
a una quilla longitudinal media que se disipa hacia el margen distal.

En vista distal, el metacarpiano Ill presenta un perimetro arrifionado con su
lado concavo dirigido hacia atras. La superficie del extremo distal es plana y bien

rugosa, como sucede en el metacarpiano Il y en los metacarpianos de otros
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titanosaurios derivados. Sin embargo, se observa una superficie levemente convexa
gue se proyecta anteriormente a todo lo ancho de la epifisis, lo que presupone la
presencia de algun elemento distal reducido (cartilaginoso u osificado) como ocurre

en el metacarpiano IV de Epachthosaurus (Martinez et al., 2004).

Cintura pélvica
Isquion

El isquion izquierdo se encuentra completo, incluyendo las superficies de
articulacion con los otros elementos de la cintura pélvica bien preservados. Es un
hueso mayormente plano, en forma de medialuna, anteroposteriormente corto y
dorsoventralmente alargado. Sus proporciones generales lo asemejan a los de otros
titanosaurios como Aeolosaurus, Alamosaurus, Rinconsaurus y, en menor medida, al
de Muyelensaurus. En tal sentido, presenta un pedicelo iliaco ancho y corto en
relacidon a la extension del contacto con el pubis sobre el pedicelo pubico, y un
proceso distal practicamente de igual longitud al mismo contacto mencionado.
Ademas, el ancho anteroposterior medido sobre el pedicelo pubico duplica el ancho
tanto del pedicelo iliaco como del proceso distal, a diferencia de lo observado en
Rapetosaurus y en los saltasaurinos Neuquensaurus, Rocasaurus y Saltasaurus,
donde el proceso distal estd mas expandido en ese sentido.

En vista anterior se observa que la superficie de articulacion con el pubis es
curva y alargada en sentido dorsoventral. Esta superficie esta engrosada en su parte
dorsal, y se afina gradualmente hasta su borde ventral. El pedicelo iliaco se dirige
hacia arriba y presenta su cara anterior concava, formando esta ultima parte del
acetabulo. En cambio, el proceso distal se dirige ventralmente sobre el plano
general del hueso, aunque levemente rotado medialmente. Asimismo, la seccidn
del proceso distal aumenta su grosor en sentido anteroposterior.

En vista lateral se advierte el borde del pedicelo pubico recto, y su
contraparte posterior marcadamente céncava. Hacia este borde posterior, y a una
altura media, se observa una protuberancia bien conspicua, rugosa, para la

insercién de musculatura flexora del miembro posterior. Otras zonas de insercion
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tenues se pueden discriminar en esta vista, pero serdn analizadas oportunamente

en la seccion de reconstruccion muscular.

cpelv

F g 10 cm

Figura 57- Isquion izquierdo de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista lateral; C,
vista posterior; D, vista medial; E, vista dorsal; F, vista ventral. Abreviaturas: ac, acetdbulo; cpelv,

canal pélvico; pil, pedicelo iliaco; ppub, pedicelo pubico.

En vista posterior se observa el reborde posterior del isquion engrosado en
toda su longitud, en gran parte recto y haciéndose curvo distalmente vy
proyectandose hacia afuera. Como producto de esta curvatura, la superficie medial
del proceso distal se reorienta en sentido mas posteromedial.

En vista medial es notoria la concavidad marcada que presenta la region del
canal pélvico en la que participa el isquion. En la base del pedicelo iliaco, y hacia el

borde posterior, se observa una depresiéon ovoidal que se interpreta como una
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superficie de anclaje de musculatura extensora de la zona proximal del miembro

posterior.

Pubis

Se preservé el pubis derecho completo. Como ocurre con el isquion, el pubis
es un hueso bastante plano, alargado préximodistalmente y comprimido
lateralmente, que articula dorsalmente con el ilion y posteriormente con el isquion.
Ambos contactos de articulacion estan bien representados. El pubis esta
mayormente engrosado hacia dichos contactos de articulacién a lo largo de todo el
borde anterior, y en su extremo distal. Por el contrario, la [dmina se afina en
direcciéon al margen posteromedial y hacia la sinfisis pubica. La superficie de
articulacion con el ilion es alargada y recta, a diferencia del contacto con el isquion
el cual se curva con su lado céncavo hacia la cara medial.

En vista anterior el borde del pubis se mantiene recto, engrosado en toda su
longitud, representando el eje mas solido del hueso. En esta vista se observa cdmo
la ldmina que conforma la totalidad del pubis rota desde una orientacion lateral en
su parte proximal hacia una orientacidon netamente medial en su zona distal.

En vista lateral el pubis presenta su sector mas ancho en la zona proximal en
la cual se encuentran los contactos con los otros huesos de la cintura y una porciéon
bastante pequefia de aporte al acetabulo. La morfologia general es muy similar a la
presente en otros titanosaurios, como Aeolosaurus, Argyrosaurus,
Futalognkosaurus y Rapetosaurus, excepto porque en todos estos taxones el
foramen obturador se encuentra cerrado. En esta vista se pueden definir dos planos
principales separados por un eje longitudinal; uno anterior y otro posterior. El
primero es estrictamente lateral, mientras que el segundo se orienta mayormente
en direccién lateroventral. Estas zonas son amplias superficies de inserciéon de
musculatura. El proceso ambiens estad reducido como en todos los macronarios,
aunque se advierte como una estructura rugosa y positiva. Sobre el borde del
contacto con el isquion se ubica el foramen obturador, alargado

proximodistalmente y abierto parcialmente. Este foramen perfora el hueso
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irregularmente presentando caras cdncavas y escalonamientos internamente. El
borde anterior es curvo y distalmente forma un dngulo recto con el extremo distal,

como en Argyrosaurus.

10 cm

Figura 58- Pubis derecho de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista lateral; C,
vista posterior; D, vista medial; E, vista dorsal; F, vista ventral. Abreviaturas: cpelv, canal pélvico; fo,
foramen obturador; pamb, proceso ambiens; pil, pedicelo iliaco; pisq, pedicelo isquiatico; sp, sinfisis

pélvica.

En vista medial el pubis presenta una superficie mdas bien plana con
excepcion del area que incluye al contacto con el isquion la cual es cdncava
marcadamente. Dicha area formaria parte del canal pélvico que se continta con el

aporte del isquion previamente mencionado.
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Finalmente, en vista posterior, se observa un borde posterior bien sigmoideo
como es tipico de los saurépodos. El tercio superior comprende la superficie de
contacto con el isquion, la cual es curva y robusta, principalmente en su zona
central. Por debajo de esta zona la lamina del pubis se afina notablemente hasta un
grosor milimétrico a lo largo de toda su extension, a excepcidon de un pequefio
segmento en la zona media que corresponderia a la sinfisis pubica, por donde

contacta con su contralateral.

Miembro posterior
Fémur

El fémur izquierdo esta practicamente completo con excepcion del sector
que comprende al trocanter mayor, el cual estd mal preservado, por lo que no
pueden reconocerse sus limites exactos. Este sector se encontraba completamente
expuesto al momento del hallazgo. El fémur de Bonitasaura es un elemento
columnar y bastante gracil, como se reconoce en la gran mayoria de los
titanosaurios. Una cierta curvatura medial en su mitad proximal sugiere la postura
de trocha ancha (wide-gauge) de los miembros, ampliamente reconocida en los
titanosaurios. La diafisis presenta una seccién ovoidal, corta anteroposteriormente
en relacion a su desarrollo lateromedial. Los extremos proximal y distal se expanden
transversalmente, aunque la constriccion observada a mitad de la diafisis no es tan
marcada como en Rapetosaurus, Opisthocoelicaudia, Rinconsaurus 'y
Magyarosaurus.

En vista anterior se observa que la superficie esta bastante dafiada, sobre
todo en el sector proximal, en el cual se evidencia cierta compresién causada
presumiblemente por la carga litostatica. Sin embargo, el sector de la cabeza
femoral ha preservado gran parte de su morfologia, en la cual se advierte su
orientacién dorsomedial como en otros titanosaurios con excepcion de
Neuquensaurus (Otero, 2010). Sin embargo, no es posible deducir el grado de
desarrollo del abultamiento lateral que caracteriza a los miembros del clado

Titanosauriformes (Salgado et al., 1997).
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Figura 59- Fémur izquierdo de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista medial; C,
vista posterior; D, vista lateral; E, vista proximal; F, vista distal. Abreviaturas: cf, cabeza femoral; cfi,

condilo fibular; ct, cuarto trocanter; cti, condilo tibial.

En el mismo sentido, no es posible reconocer la linea intermuscularis
cranialis, una suerte de tenue cresta longitudinal relacionada con la disposicion de
los musculos extensores femorales, la cual estd bien documentada en los

titanosaurios saltasaurinos (Otero y Vizcaino, 2008). El borde medial es
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marcadamente curvo en contraposicion al lateral que se mantiene recto en casi
toda su longitud.

En vista medial el fémur es recto en toda su longitud, manteniendo sus lados
bastante paralelos. Debido a la mala preservacion, no puede advertirse el grado de
amplitud anteroposterior de la cabeza femoral en el extremo proximal.
Contrariamente, en el extremo distal, el cdndilo tibial estd bien preservado,
ocasionando un marcado ensanchamiento en sentido anteroposterior, que duplica
el ancho de la diéfisis. El condilo es bastante circular y se dirige en sentido ventral y
posterior preferencialmente. El cuarto trocanter es elongado, estd bien marcado y
se apoya sobre la superficie medial y posterior. Su superficie es marcadamente
rugosa. Cabe destacar la presencia de una patologia por debajo del cuarto trocanter
la cual se desarrolla fundamentalmente como una estructura positiva sobre el
aspecto posterior del fémur.

En vista posterior la superficie 6sea esta bien preservada, con excepcion del
margen dorsolateral del extremo proximal, por lo que pueden advertirse gran parte
de sus caracteristicas externas. La superficie es bastante plana hasta la mitad de Ia
diafisis, donde se advierte la gran estructura circular (de 10 cm de didmetro
aproximadamente) y rugosa antes mencionada que evidencia una paleopatologia. Si
bien se reconoce en el tercio proximal del fémur una superficie que inclina hacia el
borde lateral, la misma no esta tan desarrollada como en Rapetosaurus y en
Neuquensaurus. Esta cara muestra un buen desarrollo del cuarto trocanter, asi
como también de una pequefia concavidad circular, rugosa, que se localiza
lateralmente a éste; ambos representan areas de insercion muscular (ver Capitulo
Vil).

En el extremo distal, el condilo tibial estd bien desarrollado, presentandose
como un Unico elemento bien conspicuo de ubicacién medial. Por su parte, el
condilo fibular, que se desarrolla sobre el margen lateral, estd mds reducido y
presenta un sector medial y uno lateral de menor tamafno. Los céndilos tibial y

fibular limitan una superficie céncava bien marcada.
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En vista lateral, puede apreciarse el diferencial desarrollo anteroposterior
gue se da entre el condilo tibial y el condilo fibular, éste ultimo de mucho menor
tamafio. En vista distal, el fémur presenta una superficie muy rugosa y un contorno
irregular. Los condilos tibial y fibular se encuentran orientados en sentido

posteromedial.

Tibia

Se cuenta con la tibia derecha completa, levemente dafiada en la cara lateral
de su extremo proximal. Es un hueso bastante alargado, expandido proximalmente
en sentido anteroposterior. La didfisis se angosta hacia el extremo distal y va
rotando, pasando a un extremo expandido lateromedialmente pero en menor
grado que el proximal, como ocurre en otros titanosaurios. Por sus proporciones y
aspecto gracil, la tibia de Bonitasaura puede compararse con las de Aeolosaurus,
Antarctosaurus, Gondwanatitan, Laplatasaurus, Mendozasaurus y Rapetosaurus;
siendo muy diferente a las de los saltasaurinos que son mas cortas y robustas. En el
extremo distal se ubican dos céndilos bien marcados, uno lateral que contacta a la
ulna lateralmente y al proceso ascendente del astragalo ventralmente, y otro
posterior de menor desarrollo.

El extremo proximal es ovoidal y alargado, con la cresta cnemial
proyectandose en la zona media del borde anterior, y dirigida lateralmente. La
superficie de contacto con el fémur es plana y sumamente rugosa, cayendo
bruscamente hacia la cresta cnemial. El borde medial es curvo, en tanto el lateral no
puede advertirse por su mala preservacion.

En vista anterior se observa la cresta cnemial levemente dirigida hacia la
cara lateral. La superficie anteromedial de la cresta es rugosa, situacién esperable
para una zona de importante insercion muscular como lo es esta estructura. El
ancho minimo de la diafisis se ubica a media altura de la misma, ya que la tibia se
expande notablemente hacia las epifisis, especialmente la distal. El borde de ese
extremo es curvo, con sus lados lateral y medial practicamente rectos. La superficie

anterior del extremo distal es triangular y mayormente plana. Sobre el flanco lateral
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se observa un abultamiento elongado que no pudo ser reconocido en otros taxones

y que representaria una autapomorfia de Bonitasaura.

10 cm

F Loom

Figura 60- Tibia derecha de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista lateral; C,

vista posterior; D, vista medial; E, vista proximal; F, vista distal. Abreviaturas: al, abultamiento

longitudinal; cc, cresta cnemial; cl, cdndilo lateral; cp, cédndilo posterior.

En vista lateral se advierte el borde proximal bien recto y horizontal en la
zona de articulacién con el fémur, y bien curvo y dirigido hacia abajo sobre la cresta
cnemial. El borde posterior es mas bien recto y el anterior fuertemente curvo. La
cresta cnemial tiene un superficie concava bien profunda con una cara interna

vertical hacia el lado posterior. La superficie de la diafisis es plana hasta llegar al
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abultamiento sobre el lado anterior, donde acompana a la torsién natural de la tibia
y apunta mas hacia el lado posterior. El condilo lateral es bien notorio en esta vista,
proyectandose levemente hacia arriba y quedando por encima del nivel del céndilo
posterior. Entre ambos céndilos se ubica un surco bien profundo, utilizado como
pivote por la musculatura flexora y extensora del pie.

En vista posterior puede advertirse el borde lateral de la cresta cnemial.
Distalmente el céndilo posterior es bajo y redondeado, mientras que el céndilo
lateral se proyecta mucho mds lateralmente y en forma mas aguzada, lo que otorga
un mayor desarrollo en profundidad al surco entre ambos céndilos. La curvatura del
extremo distal es mucho mds marcada en esta vista e incluye parte del borde
medial.

En vista medial, la tibia presenta una superficie bastante plana en su mitad
proximal, extendiéndose apenas hacia la mitad distal. Luego de este punto, esa
superficie se divide en dos superficies triangulares bien marcadas que se unen
distalmente en un borde rugoso y vertical. Dichas superficies apuntan anterior y
posteriormente, y con un dangulo de 55° entre ambas.

Distalmente, la tibia estd expandida en sentido transversal presentando un
contorno ovoidal y una superficie muy rugosa la cual contacta con el astragalo. El
borde posterior presenta una curvatura mayor que el anterior, el cual en gran
medida se mantiene recto. El condilo posterior es pequeno con relacion al lateral,
que lo duplica en tamafio. Se observa con claridad el surco entre ambos cdndilos,

bien profundo, que apunta en sentido lateral y levemente posterior.

Fibula

Se cuenta con dos porciones de fibula, una porciéon proximal izquierda
completa hasta la mitad de la didfisis, y una porciéon bien preservada que
comprende el tercio distal de la fibula derecha. Las proporciones de ambos
segmentos son equiparables, por lo que se presume pertenecerian al mismo
ejemplar. A modo meramente descriptivo serdn analizadas y representadas como

pertenecientes a un mismo elemento. La fibula es un hueso sumamente gracil,
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expandido en sus epifisis, principalmente la proximal pero en menor medida que la
tibia. Mantiene una seccién triangular en toda su longitud, aunque aplanada en su
epifisis proximal. Aunque diferentes en tamafos absolutos, la fibula es muy similar
a la de Laplatasaurus, Antarctosaurus y Uberabatitan. Las fibulas de Malawisaurus y
Rapetosaurus son mucho mas esbeltas y estan menos expandidas proximalmente.
En vista proximal el contorno de la fibula es sigmoideo, con un notable
adelgazamiento hacia el margen anterior, donde se forma un “ala” que apoya
medialmente en la cresta cnemial de la tibia. El borde medial es cdncavo en su zona
media, donde articula con la tibia. El borde lateral es convexo en su mitad posterior
y céncavo en su tercio anterior. La superficie proximal es levemente convexa y
marcadamente rugosa en relacion a su contacto con el condilo fibular del fémur.

III

En vista anterior, la fibula es recta con excepcidon del “ala” anterior que se
curva hacia el borde medial, ocupando un cuarto de la longitud total. Por debajo del
“ala” anterior y sobre el borde lateral se observa el trocanter lateral bien marcado
con una extension aproximada de 8 cm. El extremo distal es curvo hacia el margen
lateral y recto hacia el medial.

En vista lateral se observa que el borde anterior se mantiene recto en toda
su longitud, mientras que el borde posterior es levemente curvo. Por su parte, el

I “"

margen proximal es mayormente recto, curvandose fuertemente sobre el “ala”
anterior. Dicha estructura presenta una superficie concava, triangular, y alargada
proximodistalmente. El trocanter lateral es Unico, alargado y de posicidn vertical, a
diferencia de Laplatasaurus, donde se expresa como dos protuberancias bien
separadas (caracter diagndstico de Laplatasaurus), y de Antarctosaurus y
Epachthosaurus, donde es una estructura compuesta por dos protuberancias
verticales y alargadas, en contacto lateralmente. Por detrds del trocédnter lateral, la
superficie de la fibula cae abruptamente hacia el margen posterior, formando un
area levemente cdncava que difiere de la fuerte concavidad presente en
Uberabatitan.

En vista posterior se observa el borde medial bien recto y el lateral en dos

sectores levemente curvos que son separados por el trocanter lateral, que se
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proyecta hacia afuera. Por detrds del borde medial, en el extremo proximal, se
observa el desarrollo de una protuberancia medial que, en posicién, habria

contactado con la cara lateral de la tibia.

10 cm
F

Figura 61- Fibula izquierda de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460) (el extremo distal es el derecho
invertido). A, vista anterior; B, vista lateral; C, vista posterior; D, vista medial; E, vista proximal; F,

vista distal. Abreviaturas: tl, trocanter lateral.

Medialmente, la superficie es plana a lo largo de toda la diafisis y gran parte

de las epifisis. Sobre la epifisis proximal se ubica una protuberancia triangular hacia
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el margen posterior. Dicha estructura limita anteriormente con un reborde oblicuo.
Sobre el segmento mas distal se desarrolla un area céncava subcircular donde se
apoya el condilo lateral de la tibia. Por debajo de esta zona cdncava se ubica Ila
superficie de contacto para el astrdgalo, la cual es plana y alargada
anteroposteriormente.

En vista distal la fibula presenta un contorno subtriangular, con su lado
mayor sobre el margen medial, y una superficie sumamente rugosa dispuesta en un

plano.

Astrdgalo

Se han preservado ambos astragalos, practicamente completos, aunque el
astragalo derecho presenta signos de intemperismo y su extremo medial roto. La
morfologia general, piramidal y con el extremo anteromedial aguzado, es muy
similar a la presente en otros neosaurépodos como Apatosaurus, Camarasaurus,
Epachthosaurus, Opisthocoelicaudia, Uberabatitan y Neugquensaurus.

En vista anterior los astrdgalos son triangulares, con el margen dorsal y
lateral practicamente planos y el margen ventral curvo. Toda la superficie es
sumamente rugosa. Por detrds se observa el contorno dorsal del proceso
ascendente sobre la misma superficie dorsal plana.

En vista lateral se observa un perimetro subcuadrangular, con el margen
dorsal plano y el resto levemente curvo. Sobre esta cara se desarrolla la superficie
de contacto con la fibula, que es plana y abarca casi toda el area expuesta. El
proceso ascendente presenta un borde agudo dirigido hacia arriba.

En vista posterior el astragalo se aguza y presenta una superficie sumamente
reducida y algo rugosa, a diferencia de lo observado en Camarasaurus donde dicha
superficie es cdncava y lisa. Sobre la cara medial se advierte una fosa indivisa con un
foramen profundo, como en Opisthocoelicaudia y Neuquensaurus, diferente a la
fosa dividida por una cresta que se presenta en macronarios basales y

diplodocoideos.
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En vista medial, la superficie dorsal, plana, cae hasta finalizar en el proceso
medial, que se orienta oblicuamente. El borde anterior es plano en su sector
proximal, y se curva distalmente en una linea continua con el margen distal. La fosa
y el foramen medial, ubicados en la mitad posterior del astragalo, son bien

evidentes sobre esta vista.

pas

pas

10 cm

Figura 62- Astragalo izquierdo de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). A, vista anterior; B, vista lateral;
C, vista posterior; D, vista medial; E, vista proximal; F, vista distal. Abreviaturas: fo, foramen medial;

pas, proceso ascendente.

En vista proximal el astrdgalo presenta un perimetro triangular, con sus
lados lateral y anterior formando un dngulo de practicamente 90°. Si bien la cara
proximal es plana, se observan dos lineas que la separan de las caras lateral y
medial, las cuales caen hacia sus respectivos lados. Sobre el lado izquierdo del
proceso ascendente se observa parte de la fosa y foramen medial.

Finalmente, la vista distal muestra una superficie rugosa y fuertemente convexa,
area de contacto para las superficies proximales de al menos los metatarsianos Il y
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Matatarso

Se han recuperado nueve metatarsianos, con al menos un representante de
cada metatarsiano lo cual permite reconstruir, al menos, el sector proximal del pie
completo. En tal sentido se cuenta con ambos metatarsianos |, ambos
metatarsianos Il, un metatarsiano lll izquierdo, un metatarsiano IV derecho, y tres
metatarsianos V (ambos del ejemplar holotipico y otro metatarsiano V derecho
hallado en cercanias de la excavacidn, con una morfologia y tamafo comparables).
A diferencia de lo ocurrido con el metacarpo, el metatarso es asimétrico en vista
dorsal, con los metatarsianos Il y IV mas largos que el resto (ver Gonzalez Riga et
al., 2008, para la morfologia de un metatarso de titanosaurio articulado). Asimismo,
la reconstrucciéon de la disposicion de los metatarsianos en vista proximal,
solapados y alineados (s6lo con una tenue curvatura), también difiere mucho de la
morfologia tubular o cilindrica que se desarrolla en el autopodio del miembro

anterior de los titanosarios.

Metatarsiano |

El metatarsiano | izquierdo estd completo y bien preservado. Es un elemento
subcuadrangular, robusto y corto, el cual presenta una fuerte torsién longitudinal.
De esta manera los extremos proximal y distal orientan sus ejes mayores a unos 70
grados entre ellos. Proximalmente presenta un contorno subtriangular con el
margen medial curvo y una superficie plana y rugosa.

En vista dorsal el metatarsiano | es angosto proximalmente y se ensancha
distalmente con una proyeccién mayor hacia el borde lateral. El borde proximal es
plano mientras que el distal es sigmoideo y convexo. La superficie anterior es lisa y
levemente cdncava, como asi también los margenes lateral y medial, aunque mas
pronunciados. No se observa ninguna cresta longitudinal en relacion a la
musculatura extensora del pie. Se observa un pequefio desarrollo de la superficie
distal que apunta anteromedialmente.

En vista lateral se observa que el hueso se expande proximalmente,

reduciéndose hacia el extremo distal. La superficie medial se encuentra dividida en
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dos dareas triangulares por la presencia de una cresta gruesa que se dispone
oblicuamente. El segmento proximal de dicha cresta es mas conspicuo con un
mayor desarrollo medial. El triangulo mayor, con su base sobre el borde proximal,
representa la superficie de contacto proximal con el metatarsiano Il. Distalmente, el
extremo aguzado sobre el margen dorsal se proyecta medialmente representando
el contacto distal con el metatarsiano Il. El borde distal es bien convexo, asociado a
la articulacidn con la falange proximal I.

En vista ventral, la superficie es plana y triangular hacia el borde proximal, y
cae abruptamente hacia el proceso medial en el borde distal. Este ultimo es recto e
inclina medialmente. Su superficie convexa invade, distalmente, el aspecto ventral
del metatarsiano.

En vista medial destaca una superficie completamente plana, indivisa. En
esta misma vista, el borde distal describe un margen marcadamente convexo. En
vista distal, la superficie de articulacion para las falanges, levemente rugosa,
presenta un perimetro arrifnonado, con su lado convexo hacia la cara dorsal y el
concavo dirigido hacia la cara ventral. No existen diferencias mayores en el tamafo

de los condilos lateral y medial, a diferencia de lo observado en Rapetosaurus.

Metatarsiano Il

El metatarsiano Il es muy similar en morfologia general al metatarsiano |,
aunque varia en longitud y proporciones. En tal sentido, es un elemento mas
elongado, y con una diafisis mas comprimida lateralmente. Si bien presenta una
torsidon longitudinal mucho menos marcada, los extremos proximal y distal se
expanden preferencialmente en sentido dorsoventral.

En vista proximal, el perimetro del metatarsiano Il es subrectangular, con su
margen medial levemente céncavo. Su superficie casi en su totalidad, es levemente
rugosa y plana, aunque se curva levemente hacia el borde dorsomedial.

En vista dorsal el borde proximal es curvo mientras que el distal es
sigmoideo. La superficie es lisa, aunque se advierten fisuras longitudinales vy

paralelas que responderian a un proceso de compresion longitudinal sufrido por el
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hueso durante la diagénesis. La superficie distal convexa participa levemente del

aspecto dorsal del metatarsiano.

C D E F

10 cm

Figura 63- Metatarsianos | a V de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460) (I-Ill izquierdos, IV-V derechos
invertidos). A, vista dorsal; B, vista lateral; C, vista ventral; D, vista medial; E, vista proximal (dorsal

hacia arriba); F, vista distal (dorsal hacia arriba).
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En vista lateral el borde proximal estd levemente curvado. La mayor
superficie lateral es concava y triangular, y representa la zona de contacto con el
metatarsiano Ill. Estd separada de una pequefia drea posterior por una cresta
alargada y conspicua que se apoya sobre el margen proximal. Hacia el borde distal
se observa un pequefio promontorio que apunta medialmente y que representa el
punto de contacto distal con el metatarsiano lll.

En vista ventral se advierte la maxima compresion lateral a la altura media
de la diafisis. Hacia el margen proximal se desarrolla una pequefia drea cdncava,
limitada por la cresta previamente descripta y el borde medial. Sobre esta zona se
inserta la musculatura flexora del pie. Distalmente se observan los dos condilos que
apuntan ventrolateralmente, y entre ambos una superficie lisa y convexa.

Medialmente, la superficie es lisa y continua desde el borde proximal recto
hasta el borde distal marcadamente convexo. El borde ventral es bien curvo
mientras que el dorsal es bastante recto.

Por ultimo, el extremo distal mantiene su forma arrifionada como el
metatarsiano |, aunque su margen ventral no muestra tanta curvatura y se
mantiene mas bien recto. Su superficie presenta rugosidades aisladas y es convexa

anteroposteriormente.

Metatarsiano Il

El metatarsiano Il es el ultimo en mantener la morfologia general presente
en los metatarsianos | y Il. De igual modo que la relacidon existente entre el
metatarsiano Il y el |, el lll es mucho mas alargado y comprimido en su diafisis que el
metatarsiano Il. Esta relacion de tamafo creciente, bien marcado, entre los tres
primeros metatarsianos, también se observa en el pie articulado de “La Invernada”
(Neuquén) MUCPv-1533 (Gonzdlez Riga et al., 2008), en contraposicion con los
registrados en Epachthosaurus, Opisthocoelicaudia y Rapetosaurus. En estos taxa,
los metatarsianos Il y Il presentan muy poca diferencia de longitud. La torsiéon
longitudinal, por otro lado, se mantiene practicamente igual que en los

metatarsianos | y I, con una relacidon de 65° entre los ejes mayores de los extremos
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proximal y distal. Se evidencia el desarrollo de una estructura anédmala, colgante,
muy bien marcada sobre la cara ventral de este metatarsiano que podria deberse a
una paleopatologia.

Proximalmente, el metatarsiano Il presenta una superficie irregular y
rugosa, con un perimetro en forma de poligono irregular de cinco lados. Los lados
mayores se ubican en los bordes lateral y medial, y los menores sobre los margenes
anterior y posterior.

En vista dorsal el hueso se afina a lo largo de toda la diafisis y se ensancha
hacia el extremo distal. La superficie es lisa y levemente cdncava. Tanto la superficie
del extremo proximal como la del extremo distal invaden levemente esta vista.

En vista lateral la morfologia es idéntica a lo observado en el metatarsiano I,
con un area triangular principal separada de un area menor por medio de una
cresta longitudinal. La Unica diferencia encontrada es que dicha cresta es doble y
bien rugosa, lo cual refuerza su condicién de importante drea de insercion
muscular. El margen dorsal presenta una leve curvatura, mientras que el margen
ventral estd curvado fuertemente. Sobre este ultimo, y a media altura, se observa la
estructura dsea andmala mencionada.

La vista ventral muestra diferencias con el metatarsiano Il. En este sentido,
se observan dos superficies en el segmento proximal que apuntan hacia la cara
medial y lateral respectivamente. Ambas superficies estan separadas por una linea
recta que recorre todo el hueso y se une al condilo distal ventral. La paleopatologia
tiene forma triangular y se despega de la superficie del hueso a modo de girgola.

La vista medial muestra una superficie lisa con tres caras en el sector
proximal: una central que apunta medialmente, y dos laterales a ésta que apuntan
anteromedialmente y ventromedialmente. También en esta vista se observa el
desarrollo de la paleopatologia.

El extremo distal es bien convexo y rugoso, con su forma arrifionada como

en los metatarsianos previamente descritos.
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Metatarsiano IV

El metatarsiano IV no presenta la misma morfologia que los metatarsianos
precedentes. Aunque con la misma longitud que el metatarsiano lll, el IV es el
elemento mas gracil del metatarso. No hay evidencia de torsién en la diéfisis por lo
gue sus caras son lisas y rectas. Sin embargo, los ejes mayores de las superficies
proximal y distal siguen manteniendo una relacion angular de 70°. Las epifisis se
encuentran levemente expandidas en relacion a la didfisis, muy distinto a lo
previamente descripto en los otros elementos del metatarso.

El extremo proximal es subcuadrangular, rugoso, y levemente convexo.

En vista dorsal presenta una cara completamente plana y lisa. Se advierte en
esta vista la maxima expansion distal. El borde distal es recto.

Lateralmente, el metatarsiano IV contacta con el V en una amplia zona
proximal de forma triangular. Toda la superficie se mantiene plana hasta mas de la
mitad de la diafisis donde cae levemente hacia el céndilo medial.

En vista ventral la superficie proximal invade ligeramente la cara ventral. La
superficie plana sdlo se manifiesta en el sector mas distal llegando hasta los
condilos. Sobre la diafisis la superficie es curva.

En vista medial también se advierte la invasién de la superficie proximal. Se
observa un pequefio sector triangular que corresponde al contacto proximal con el
metatarsiano lll. La superficie de la diafisis es plana en toda su extensién, y se curva
sutilmente sobre condilo distal.

El extremo distal ya no presenta un perimetro arrinonado y es ligeramente

ovoidal.

Metatarsiano V

El metatarsiano V es el elemento que se reconoce con mas facilidad en los
metatarsos de los saurépodos, ya que es un hueso que tiende a ser plano, esta
expandido proximalmente en sentido dorsoventral, y carece de una expansion
distal. Esta morfologia responde quiza en gran medida a la extrema reduccién o

ausencia de falanges que se asocian a este elemento.
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En vista proximal, el metatarsiano V presenta un perimetro oblongo con una
superficie rugosa y convexa, que cae levemente hacia el margen lateral.

En vista dorsal se observa la importante compresidn lateral presente en toda
su extension. La cara dorsal es curva y presenta un reborde longitudinal que se
extiende entre ambas epifisis en sentido oblicuo.

En vista lateral se advierte que el contacto entre la superficie proximal y la
superficie lateral es sigmoidea. La superficie es plana sobre esta cara, aunque
presenta un abultamiento distintivo hacia la esquina proximoventral.

En vista ventral puede reconocerse una zona de insercién muscular desde la
mitad de la diafisis hasta el comienzo de la epifisis distal, de rugosidad distintiva, y
sobre el margen medial.

Medialmente, la superficie es completamente plana, con excepcion de una
cresta corta sobre el margen ventral, vinculada a la zona rugosa observada sobre la
cara ventral. El margen proximal forma un arco curvo bien marcado. El area de
contacto triangular con el metatarsiano IV se ubica sobre el vértice entre los
margenes proximal y dorsal.

El extremo distal es ovoidal, pequefio, y fuertemente convexo.

Falanges

Se cuenta con dos falanges pedales proximales y una falange ungueal. Por su
morfologia, proporciones, y relacidn con los extremos distales de los metatarsianos,
las falanges proximales se reconocen como la primera del dedo Il izquierdo y la
primera del dedo IV derecho. Por su parte, la falange ungueal pertenece al dedo |
izquierdo.

Falanges pedales

La primera falange del dedo Il es corta y de seccion subtriangular. El
extremo proximal es rugoso y cdéncavo, con un tabique recto que se orienta
dorsoventralmente. Contrariamente, el extremo distal es bien convexo vy liso, e
invade en gran medida la cara ventral de la falange. La cara ventral es cuadrangular

y plana, mientras que la cara dorsal es curva y marcadamente cdncava. Ambas caras
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presentan marcas longitudinales tenues, y sobre la cara dorsal se observan ademas

algunos fordmenes diminutos.

F

10 cm

Figura 64- Falanges de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460). Falange 1 del dedo Il izquierdo, falange 1
del dedo IV derecho y falange ungueal del dedo | izquierdo. A, vista dorsal; B, vista lateral; C, vista

ventral; D, vista medial; E, vista proximal (dorsal hacia arriba); F, vista distal (dorsal hacia arriba).

La primera falange del dedo IV es bastante diferente a la del dedo Ill. Es un
elemento mas largo, bastante plano y de seccidn oblonga. Proximalmente presenta
una superficie cdncava y algo rugosa. Distalmente es convexa, aunque presenta una
depresion a la altura media. La superficie dorsal es completamente lisa y concava
levemente, en tanto la cara ventral muestra algunas marcas longitudinales sobre

todo en una pequefia zona hundida sobre el borde distal.
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Falange ungueal

La falange ungueal del dedo | es alta, recurvada y comprimida lateralmente.
Proximalmente presenta una superficie ovoidal, ligeramente céncava. Sobre el
margen dorsal se ubica el proceso intercondilar que se encuentra bastante
reducido, como en Mendozasaurus y a diferencia de lo observado en Apatosaurus,
Camarasaurus y en la falange ungueal de Rusia (PM TGU 16/0-87, Averianov et al.,
2002) donde el proceso intercondilar es conspicuo.

En vista lateral presenta la caracteristica forma de hoz con el margen dorsal
convexo y el ventral concavo como sucede en otros saurépodos. El borde proximal
es recto, mientras que distalmente la falange se reduce en un extremo distal
acuminado y redondeado. Sobre la superficie lateral se observa un surco
pronunciado de orientacion oblicua que se conecta con una fosa profunda y
alargada sobre el sector distal. La superficie, plana, que se encuentra por encima del
surco, y hasta el borde dorsal inclusive, presenta gran cantidad de fordmenes y
surcos longitudinales diminutos relacionados con la presencia en vida de una
cubierta queratinosa o estuche cérneo.

En vista medial, la superficie es lisa y convexa, careciendo de Ia
ornamentacion observada en vista lateral. Sin embargo, se observan algunos surcos
longitudinales cercanos al borde proximal y ventral. El borde ventral es céncavo y
presenta una cresta recta que se proyecta ventralmente en la mitad distal de la
falange, como sucede en Mendozasaurus, Rapetosaurus, y en la falange ungueal de
“La Invernada” (MUCPv-1533).

Ventralmente se observa que la falange ungueal de Bonitasaura presenta
una leve curvatura en sentido lateral. La superficie se va angostando hacia el

extremo distal donde se evidencia la cresta longitudinal bien marcada.
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Tablas generales de medidas

Elemento 6seo

Principales medidas de los elementos craneanos (en centimetros)

ancho ancho largo largo alto alto

minimo maximo minimo maximo minimo maximo
frontal 8.5 — 4.2 7.4 0.5 2.4
parietal 9.9 — 0.7 4.3 2 3.4
lacrimal 0.4 2.6 — 15.5 — 7.3
cuadrado — 5 — 24.5 — 6.5*
dentario — 7.3* — 11.5* — 4.2
diente aislado — 0.6 — 3.8 — 0.5

* Medida incompleta

Tabla 2- Principales medidas de los elementos craneanos de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460).

Elemento 6seo Principales medidas de los elementos vertebrales (en centimetros)
distancia | distancia
ancho alto , L
largo del . .. minima minima alto ancho largo
maximo del | mdaximo . . o
centro entre entre maximo | maximo | maximo
centro del centro . .
vertebral preziga- | postziga- | vertebral | vertebral | vertebral
vertebral vertebral e PP
pofisis pofisis
Region cervical
axis 16 5% 5.5 2.5 4 17.5 10.5 16.5
arco neural 4? — — — 5 — — 15.5 20.5*
arco neural 6? - - - 6.5 - - 14.5% 24%*
cervical 13? — 20 14 — 10.5 49.5 35% 24*
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Region dorsal

arco neural 1 — — — 10.5 — — 66 21.5*
arco neural 2 — — — — 7.5 — 42.5% —
dorsal 3 18.5 17 15 7.5 5.5 48 42.5* 22.5
dorsal 6? 19.5 17 17 — 3.4 45 — 27.5
dorsal 10? — 16.5 16 — 2.5 51 — 14*
Regidn caudal

caudal 1? 12 17 14 4.4 3 36.5 30.5* 20.5
caudal 3? 13 14.5% 13 — 2.5 21%* — —
CcM1 13.5 13 12.5 2.3 1.7 26 16.5* 20.5
CM2 13 12.5 12 3 1.8 23.5 16* 21
CM3 13.5 13.5 115 — — 19* 15.5 18.5
Ccm4 135 12.5 11 2.5 1 21.5 14.5 19.5
CM5 13 12.5 10 2.4 1.8 215 15 19.8
CM6 13 10.8 9.8 25 1.5 20 135 18.3
CM7 13.5 9.8 9.3 2.5 1.8 16.5* 11 18.5
CM8 12.8 9.5 9.5 2.8 2 19 11 17
CcM9 12.5 9.5 9 23 2.6 155 12 17.5
CM10 12.5 9 9 2.3 2.6 15.5 11 17
CM11 12.5 9 9 23 2.6 15 10 16.5
CM12 13.5 8.5 8.5 — 2.3 16 8.5 17
CP1 11 8.4 6.5 23 2.1 11 8.4 15.5
CP2 11.2 8.3 5.8 2 1.9 10.5 8.3 15
CP3 10.4 6.6 5 2.9 — 8.5 6.6 14.5
CP4 10 6.2 4.8 3 - 8.2 6.2 13.8
CP5 10 5.8 5 15 — 7.5 5.8 12.5
CP6 9.5 4.6 4 2.2 — 7.1 4.6 13
CP7 7.8 3.5 3 - - 5.9 35 8*
CP8 7.5 3.5 3.1 — — 5.4 3.5 7.5%
CP9 7.5 3.2 2.8 0.9 — 4.8 3.2 7.5
CP10 — 3.7 3 — — — — —
CP11 — 2.1 2 — — - — —

* Medida incompleta

Tabla 3- Principales medidas de los elementos vertebrales de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460).
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Elemento 6seo Principales medidas de los elementos costales (en centimetros)
largo total ancho maximo proximal ancho maximo distal
Costillas
costilla del atlas 17.5* 2.3 —
costilla cervical 50* 10 —
costilla dorsal 130* 8* —

Arcos hemales

arco hemal 1 26.8 11 1.5
arco hemal 2 21.5 8.9 0.5
arco hemal 3 19.3 8.4 0.5
arco hemal 4 17.1 9.3 0.5
arco hemal 5 10.8 6 0.4

* Medida incompleta

Tabla 4- Principales medidas de los elementos costales de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460).

Elemento 6seo Principales medidas de los elementos de las cinturas (en centimetros)

largo maximo ancho maximo proximal ancho maximo distal

Cintura escapular

placa esternal — 21.5% —

Cintura pélvica

pubis 69.5 42 21.5

isquion 52 16.5 13.5

Tabla 5- Principales medidas de los elementos de las cinturas de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460).
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Elemento 6seo

Principales medidas de los elementos apendiculares (en centimetros)

ancho max. ancho mx
ancho medido a 90° ancho . . ancho
. ‘. medido a 90 , .
largo total maximo del ancho maximo maximo de
. . . del ancho g
proximal max. distal L la diafisis
. max. distal
proximal

Miembro anterior

hdmero — 24%* 14 28 13.6 12.8
ulna — - — — — 9.5
metacarpiano Il 32.4 9.5 4.5% 7.2% 5.8 5.2
metacarpiano Il 30.9 9.2 6.2 8.9 6 4.3

Miembro
posterior

fémur 118.5 26.5%* 10.5% 315 21 18.3
tibia 72.5 27.5 10.5% 20.5 14 11.5
fibula — 21 9 10 7.5 8.5
astragalo 7 10.3 10 12.5 10.5 -
metatarsiano | 12 12 7 9 6 7.4
metatarsiano Il 15.4 12.6 6 7.7 6.2 6.1
metatarsiano Il 16.9 11.2 6 7.3 5.8 4.6
metatarsiano IV 18 8 5.5 6.5 4 3.4
metatarsiano V 14.2 10.6 3.7 5.5 2.6 5.2
falange IlI-1 5.9 6.8 5.6 5.2 4 —
falange IV-1 7.3 6.9 4.2 6.4 2.2 —
falange I-2 11 7 3.4 — — —

* Medida incompleta

Tabla 6- Principales medidas de los elementos apendiculares de Bonitasaura salgadoi (MPCA-460).
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CAPITULO VI
ANALISIS SISTEMATICO

Las relaciones filogenéticas de los saurdpodos titanosaurios han sido y
contindan siendo objeto de amplio debate. Aunque Lydekker (1893) reconocio las
afinidades entre los titanosaurios de la India y los de Sudamérica, el primer intento
por reconocer las afinidades de los titanosaurios con otros saurdopodos fue el de
Huene (1929), en su extensa y valiosisima monografia sobre los dinosaurios
(saurisquios y ornitisquios) del Cretacico de Argentina. En dicha contribucion, el
autor propuso una estrecha relacidon entre las formas por entonces agrupadas en
Titanosauridae y el género “Pleurocoelus” (hoy considerado como una forma afin a
los titanosaurios), ambos a su vez en relacidon con los cetiosaurios Cardiodontinae
(agrupacién taxondmica en desuso actualmente). Janensch (1929), por su parte,
agrupd en una misma familia a los Titanosaurinae y a diplodocoideos como los
Dicraeosaurinae, los Apatosaurinae y los Diplodocinae, agrupacion también
aceptada posteriormente por Romer (1956). Contrariamente, Bonaparte (1986)
considerd a los Titanosauridae como una entidad familiar diferente de otras, sin
relacion con los Diplodocidae y derivada de un grupo diferente y hoy desconocido
dentro de los parafiléticos “Cetiosauridae” (J. Bonaparte, com. pers.). En el mismo
sentido, Powell (1986), revisando a los Titanosauridae para su tesis doctoral,
sostuvo que dicha familia habria derivado independientemente de un grupo de

saurépodos primitivos del Jurasico, con representantes como Ornithopsis vy
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“Tornieria”. A partir de las 40 sinapomorfias con las que Gauthier (1986)
diagnosticaba a Sauropoda, numerosas contribuciones analizaron en forma
numérica, en la década de 1990, las relaciones filogenéticas de los Sauropoda
(Upchurch, 1995; Wilson y Sereno, 1998; Upchurch, 1999; Wilson, 2002; Upchurch
et. al., 2004). Sin embargo, sélo en algunas pocas se analizaron en detalle las
relaciones internas dentro de Titanosauria y su relacién con otros grupos de
sauropodos (Salgado et al., 1997; Sanz et al, 1999; Curry Rogers y Forster 2001;
Curry Rogers, 2005; Calvo et al., 2007a; Gonzdlez Riga et al., 2009). El temprano
analisis de Upchurch (1995) mostré una estrecha afinidad entre los titanosaurios y
los diplodocoideos, mientras que las posteriores y sucesivas contribuciones,
principalmente surgidas del trabajo de paleontdlogos argentinos, sostuvieron la
vinculacion entre titanosaurios y el género Brachiosaurus, consolidandolos en un
clado llamado Titanosauriformes (Salgado et al., 1997). Sin duda alguna, el
reconocimiento de las relaciones internas entre los titanosaurios dista mucho de
estar resuelto. Esto se debe fundamentalmente a la calidad fragmentaria de mucho
de su registro, al creciente nimero de especies que se describen afio tras afio, y a la
eleccién de la metodologia empleada para la resolucion de grandes sets de datos
(para este ultimo caso ver Curry Rogers, 2005).

En los dultimos afios, dos contribuciones analizaron las relaciones
filogenéticas de los titanosaurios. Aunque no han podido representar la enorme
diversidad del grupo (Calvo et al., 2007a; Gonzalez Riga et al., 2009), ambos analisis
incluyen a numerosas formas recientemente publicadas de nuestro pais y presentan
un buen grado de resolucién. Estas caracteristicas los hace particularmente
importantes para analizar las relaciones filogenéticas de Bonitasaura salgadoi y es
por ello que se ha optado por utilizarlos como marco teérico para el analisis

desarrollado en esta tesis.
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Paleontologia Sistematica

Saurischia Seeley, 1888

Sauropoda Marsh, 1878
Titanosauria Bonaparte y Coria, 1993
Titanosauroidea Upchurch, 1995

Bonitasaura salgadoi Apesteguia, 2004

Holotipo - MPCA 460 (modificado de la descripcidn original; ver comentarios abajo),
esqueleto asociado a parcialmente articulado perteneciente a un ejemplar jéven.

Al material mencionado durante la primer publicacion y tras la preparacion final y
nuevos trabajos de excavacion realizados en el sitio, fueron agregados un lacrimal
derecho, un cuadrado izquierdo, un diente aislado, el axis, trece vertebras caudales,
tres arcos hemales, un distal de humero, dos metacarpianos, un pubis derecho, un
isquion izquierdo, una fibula izquierda incompleta, ambos astragalos, cuatro
metatarsianos, dos falanges pedales, y una falange ungueal. El radio mencionado
por Apesteguia (2004) era en realidad el metacarpiano Il izquierdo. Todos los
materiales mencionados provienen de la misma excavacién y pertenecen al mismo

individuo (ver Capitulo IV).

Diagnosis enmendada - Bonitasaura salgadoi se diferencia de otros titanosaurios
por poseer la siguiente asociacién de caracteres: (1) Borde del frontal recto (no
sigmoideo); (2) Proceso maxilar del lacrimal muy fino y alargado, orientado hacia
abajo y adelante; (3) Region posterior del dentario edéntula, formando un borde
dorsal filoso con wuna superficie profusamente vascularizada; (4) Lamina
espinoprezigapofisial de las vértebras cervicales medias con un proceso a modo de
“lenglieta”; (5) Arcos neurales con pilares diagonales, robustos, y bordes dorsales
de las espinas neurales engrosados, en las vertebras dorsales anteriores; (6)
Vértebras dorsales anteriores con fosas alargadas a los lados de la [dmina prespinal;
(7) Vértebras dorsales medias con fosas circulares alineadas sobre la lamina

prespinal; (8) Laminas muy finas que divergen de la ldmina prespinal y postespinal
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en vértebras caudales anteriores; (9) Abultamiento elongado sobre el flanco lateral

de la tibia, en su sector distal.

Comentarios - Cuando el holotipo fue designado en su publicacién original, el
material incluido por Apesteguia (2004) fue un frontal izquierdo, un parietal
izquierdo, un dentario derecho incompleto con quince dientes, dos vértebras
cervicales, seis vértebras dorsales y doce vértebras caudales, un radio, un
metacarpiano, un fémur, una tibia, dos metatarsianos, dos arcos hemales, y varias
costillas cervicales y dorsales. Por lo tanto, el material asignado a este espécimen ha

sido ampliado.

Anadlisis cladistico

En funcidn de establecer las relaciones filogenéticas del dinosaurio
sauropodo Bonitasaura salgadoi, y de testear la asignacion a los Nemegtosauridae
sugerida por Apesteguia (2004) y luego por Wilson (2005), se ha realizado un
analisis sistematico por medio del método cladistico.

Como se mencionara anteriormente, la matriz de datos utilizada se ha basado
en los andlisis previos de Calvo et al. (2007a) y Gonzalez Riga et al. (2009). No
obstante, nuevos caracteres craneanos y postcraneanos fueron incluidos, asi como
también otros taxa no considerados en dichos analisis. Todos los caracteres fueron
evaluados y codificados de cero, encontrandose ciertas diferencias con los analisis
mencionados (ver mas adelante). La inclusién de titanosaurios no sudamericanos
como los taxa Nemegtosaurus mongoliensis y Rapetosaurus krausei, de Mongolia y
Madagascar respectivamente, tuvo por finalidad reconocer la afinidad de estos
ultimos con el conjunto de titanosaurios sudamericanos analizados. En el mismo
sentido, se incluyd a Antarctosaurus wichmannianus, un taxon de nuestro pais
conocido desde hace casi 100 aios, con informacidn craneana y postcraneana, el
cual sdélo habia sido incluido hasta el momento en un Unico analisis cladistico (Curry

Rogers, 2005).
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Los caracteres escogidos para este analisis provienen de todas las regiones
esqueletales, en las siguientes proporciones:
- 25% craneanos.
- 50% esqueleto axial (13% region cervical, 16% region dorsal, 1% regién
sacra, 21% regién caudal).
- 24% esqueleto apendicular (11% miembro anterior, 13% miembro
posterior).

- 1% dérmico.

Taxa terminales

- Camarasaurus (Cope, 1877). Este taxdon procede del Jurasico Superior
(Kimmeridgiano-Tithoniano) de América del Norte. La codificacién de caracteres se
realizé mediante el andlisis de la bibliografia disponible (Coope, 1877; Osborn vy

Mook, 1921; Madsen et al., 1995).

- Brachiosaurus (Riggs, 1903). Este taxén procede del Jurdsico Superior
(Kimmeridgiano-Tithoniano) de Africa y América del Norte, incluyendo B. altithorax
y B. brancai (contra Taylor, 2009). La codificacién de caracteres se realizd6 mediante
el andlisis de la bibliografia disponible (Riggs, 1903, 1904; Janensch, 1929, 1936,
1950).

- Chubutisaurus insignis (Del Corro, 1975). Este taxdn es considerado como
procedente del Cretacico Inferior (Aptiano) de la provincia de Chubut, Argentina,
pero su edad ha sido muy discutida y es posible que provenga de la base del
Cretacico Superior (Cenomaniano). La codificacion de caracteres se realizod
mediante el analisis de la bibliografia disponible (Del Corro, 1975; Salgado, 1993), y
la revisidn directa del material tipo MACN 18222.

- Andesaurus delgadoi (Calvo y Bonaparte, 1991). Este taxdn procede de la

Formaciéon Candeleros, de la base del Cretacico Superior de la provincia de
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Neuquén, Argentina. La codificacion de caracteres se realizd mediante el analisis de
la bibliografia disponible (Calvo y Bonaparte, 1991), y la revision directa del material

tipo MUCPv 132.

- Malawisaurus dixeyi (Jacobs et al., 1993). Este taxon procede del Cretacico
Inferior (Aptiano) de Malawi, Africa. La codificaciéon de caracteres se realizé

mediante el analisis de la bibliografia disponible (Jacobs et al., 1993; Gomani, 2005).

- Ligabuesaurus leanzai (Bonaparte et al., 2006). Este taxdn procede del
Cretacico Inferior (Aptiano) de la provincial de Neuquén, Argentina. La codificacidon
de caracteres se realizd6 mediante el analisis de la bibliografia disponible (Bonaparte

et al., 2006), y fotografias del material tipo.

- Mendozasaurus neguyelap (Gonzalez Riga, 2003). Este taxén procede del
Cretacico Superior (Turoniano-Coniaciano) de la provincia de Mendoza, Argentina.
La codificacion de caracteres se realizd mediante el analisis de la bibliografia
disponible (Gonzalez Riga, 2003, 2005), y la revisiéon directa del material tipo
IANIGLA —PV 065/084.

- Futalognkosaurus dukei (Calvo et al.,, 2007b). Este taxdn procede del
Cretacico Superior (Turoniano-Coniaciano) de la provincia de Neuquén, Argentina.
La codificacion de caracteres se realizd mediante el andlisis de la bibliografia

disponible (Calvo et al., 2007b, c), y la revision directa del material tipo MUCPv 323.

- Epachthosaurus sciuttoi (Powell, 1990). Este taxén procede del Cretacico
Superior (Cenomaniano-Turoniano) de la provincia de Chubut, Argentina. La
codificacion de caracteres se realizdé mediante el analisis de la bibliografia
disponible (Powell, 1990, 2003; Martinez et al., 2004), y la revisién directa del
material tipo MACN-CH 1317 y 18689.
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- Rapetosaurus krausei (Curry Rogers y Forster, 2001). Este taxdn procede
del Cretécico Superior (Campaniano-Maastrichtiano) de Madagascar, Africa. La
codificacion de caracteres se realizd mediante el analisis de la bibliografia
disponible (Curry Rogers y Forster, 2001, 2004; Curry Rogers, 2009), y fotografias

del material tipo.

- Nemegtosaurus mongoliensis (Nowinsky, 1971). Este taxén procede del
Cretacico Superior (Maastrichtiano) de Mongolia, Asia. La codificacion de caracteres
se realizé mediante el analisis de la bibliografia disponible (Nowirisky, 1971; Wilson,

2005), y fotografias del material tipo.

- Lirainosaurus astibiae (Sanz et al., 1999). Este taxdn procede del Cretacico
Superior (Campaniano-Maastrichtiano) de Espafia, Europa. La codificacion de
caracteres se realizé mediante el andlisis de la bibliografia disponible (Sanz et al.,

1999), y fotografias del material tipo.

- Rinconsaurus caudamirus (Calvo y Gonzalez Riga, 2003). Este taxdn procede
del Cretacico Superior (Turoniano-Coniaciano) de la provincia de Neuquén,
Argentina. La codificacién de caracteres se realizé mediante el andlisis de la
bibliografia disponible (Calvo y Gonzdlez Riga, 2003), y la revision directa del

material tipo MAU-Pv 26 y materiales referidos pertenecientes al paratipo.

- Muyelensaurus pecheni (Calvo et al., 2007a). Este taxon procede del
Cretacico Superior (Turoniano-Coniaciano) de la provincia de Neuquén, Argentina.
La codificacion de caracteres se realizd mediante el analisis de la bibliografia
disponible (Calvo et al., 2007a), y la revision directa del material tipo MAU-Pv 207 y

materiales referidos pertenecientes al paratipo.
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- Bonitasaura salgadoi (Apesteguia, 2004). Este taxén procede del Cretacico
Superior (Santoniano) de la provincia de Rio Negro, Argentina. La codificacién de

caracteres se realizé mediante la revision directa del material tipo MPCA 460.

- Antarctosaurus wichmanianus (Huene, 1929). Este taxdn procede del
Cretacico Superior (Campaniano?) de la provincia de Rio Negro, Argentina. La
codificacion de caracteres se realizdé mediante el analisis de la bibliografia

disponible (Huene, 1929), y la revisién directa del material tipo MACN 6904.

- Gondwanatitan faustoi (Kellner y Azevedo, 1999). Este taxén procede del
Cretacico Superior (Santoniano-Maastrichtiano) de San Pablo, Brasil. La codificacidon
de caracteres se realizd mediante el andlisis de la bibliografia disponible (Kellner y

Azevedo, 1999).

- Aeolosaurus (Powell, 1986). Este taxdn procede del Cretacico Superior
(Campaniano) de la provincia de Rio Negro, Argentina. La codificacion de caracteres
se realizd mediante el andlisis de la bibliografia disponible (Powell, 1986; Salgado y

Coria, 1993), y la revisién directa del material asignado MPCA 27174/77.

- Opisthocoelicaudia skarzynskii (Borsuk-Bialynicka, 1977). Este taxon
procede del Cretacico Superior (Maastrichtiano) de Mongolia, Asia. La codificacion
de caracteres se realizé6 mediante el andlisis de la bibliografia disponible (Borsuk-

Bialynicka, 1977).

- Alamosaurus sanjuanensis (Gilmore, 1922). Este taxdn procede del
Cretacico Superior (Maastrichtiano) de Norteamérica. La codificacién de caracteres
se realizé mediante el analisis de la bibliografia disponible (Gilmore, 1922; Lehman y

Coulson, 2002).
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- Neuquensaurus australis (Lydekker, 1893). Este taxon procede del
Cretacico Superior (Campaniano) de la provincia de Neuquén y Rio Negro,
Argentina. La codificacién de caracteres se realizé mediante el andlisis de la
bibliografia disponible (Huene, 1929; Powell, 2003; Salgado et al., 2005a), y la
revision directa del material tipo MLP Ly 1-6 y todos los materiales referidos con las

siglas MLP Ly y MLP CS.

- Saltasaurus loricatus (Bonaparte y Powell, 1980). Este taxdn procede del
Cretdcico Superior (Campaniano-Maastrichtiano) de la provincia de Salta, Argentina.
La codificaciéon de caracteres se realizd mediante el analisis de la bibliografia
disponible (Powell, 1986, 1992, 2003), y la revision directa del material tipo PVL
4017.

- Rocasaurus muniozi (Salgado y Azpilicueta, 2000). Este taxén procede del
Cretacico Superior (Maastrichtiano) de la provincia de Rio Negro, Argentina. La
codificacion de caracteres se realizd mediante el analisis de la bibliografia
disponible (Salgado y Azpilicueta, 2000), y la revisién directa del material tipo MPCA
Pv 46.

Nuevos caracteres
Cuatro nuevos caracteres se incluyen en este andlisis; tres de ellos

craneanos y uno postcraneano:

- Caracter 3

Frontal, textura dorsal: lisa (0); rugosa (1).

Observaciones: Wilson (2002) propuso la presencia de una textura rugosa en los
huesos circunorbitales dorsales como un cardcter autapomorfico de
Nemegtosaurus, pero no fue incluido como un cardcter en su matriz de datos.
Apesteguia (2004) sugiridé la afinidad de Bonitasaura con Nemegtosaurus,

Rapetosaurus y Quaesitosaurus, debido al reconocimiento de un borde rugoso en el
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margen orbital del hueso frontal. En el mismo sentido, Wilson (2005) vuelve a
mencionar esta caracteristica como sinapomoérfica de Nemegtosaurus y
Quaesitosaurus, nuevamente sin incluirlo en un andlisis cladistico. La presencia de
un borde rugoso en la regién circunorbital dorsal se reconoce en numerosos taxa de
macronarios, desde formas basales como Camarasaurus, hasta derivadas como
Saltasaurus, lo que demuestra una distribucion mds amplia que la considerada

previamente.

Figura 65- Frontales de varios macronarios en vista dorsal. A, Camarasaurus (modificado de Madsen
et al., 1995); B, Antarctosaurus; C, Bonitasaura; D, Brachiosaurus (modificado de Janensch, 1936); E,

Saltasaurus. Sin escala.

- Caracter 10

Narinas externas, configuracion del margen lateral: el lacrimal se excluye, contacto
maxilar-nasal (0); el lacrimal participa, separando al maxilary al nasal (1).
Observaciones: Las narinas externas de los saurdpodos estan circundadas
generalmente por los huesos nasales, maxilares y premaxilares. Esta situacion es
bien evidente, aunque difieran en su morfologia general, tanto en diplodocoideos

como en macronarios con craneos relativamente completos y bien preservados (i.e.
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Diplodocus, Camarasaurus, Brachiosaurus). En titanosaurios, esta caracteristica
parece hallarse modificada por la intervencién del hueso lacrimal. Si bien esta
condicién ha sido propuesta para Nemegtosaurus (Nowinski, 1971; Upchurch 1999;
Curry Rogers y Forster, 2004), la mala preservacion de la zona de las narinas
externas en ese taxén genera razonables dudas (Wilson, 2005). No obstante, tanto
en Bonitasaura como en Rapetosaurus se ha reconocido una zona dorsal distintiva
en el hueso lacrimal que representa parte del borde lateral de las narinas externas.
Asi, este caracter representa una combinacion de los caracteres (10) y (27) de Curry
Rogers (2005), los cuales tratan al contacto maxilar-nasal y la contribucion del

lacrimal a las narinas externas, por separado.

Figura 66- Contribucidon del lacrimal en las narinas externas en macronarios. A, Brachiosaurus
(modificado de Wilson y Sereno, 1998); B, Rapetosaurus (modificado de Curry y Rogers, 2005); C,

Bonitasaura. Abreviaturas: nar, narinas externas. Sin escala.

- Caracter 17
Mandibula, forma en vista dorsal: redondeada, en forma de “U” (0); rectangular, en

formade L (1).
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Observaciones: La morfologia cuadrangular de la mandibula ha sido utilizada por
Upchurch (1998, caracter 59), junto con otros caracteres, para soportar las cercanas
relaciones entre los titanosaurios Nemegtosauridae y los diplodocoideos. Sin
embargo, Nemegtosaurus muestra una configuracion muy diferente a los
diplodocoideos, con un borde ciertamente redondeado en vista dorsal y una
disposicion dental extendida lateralmente. Se han reconocido diferencias en la
forma general de los dentarios de muchos titanosaurios (e.g., Malawisaurus,

Rapetosaurus, Bonitasaura, Antarctosaurus), por lo cual aqui se propone su analisis.

Figura 67- Morfologia mandibular de varios titanosaurios en vista dorsal. A, Rapetosaurus
(modificado de Curry y Rogers, 2005); B, Nemegtosaurus (modificado de Calvo, 1994); C,
Antarctosaurus (modificado de Huene, 1929); D, Bonitasaura (modificado de Apesteguia, 2004). Sin

escala.

- Caracter 33

Vertebras dorsales anteriores, fosa infrapostzigapofisial: ausente (0); presente, no
dividida (1); presente, dividida en dos fosas subtriangulares (2).

Observaciones: Gonzdlez Riga (2003) ha reconocido diferencias en la regién
infrapostzigapofisial de distintos titanosaurios. En tal sentido, el autor reconocid la
ausencia de una fosa infrapostzigapofisial en “Titanosaurus” (Isisaurus) colberti, |a
presencia de una fosa infrapostzigapofisial simple en Malawisaurus, y la presencia
una fosa infrapostzigapofisial dividida en Mendozasaurus, proponiendo esta ultima

condicién como autapomorfica del taxdn mendocino. Sin embargo, esta diversidad
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morfolégica no fue codificada como cardcter en ningun analisis cladistico del grupo.
La codificacion de este caracter, de hecho, ha mostrado una gran diversidad dentro
de los macronarios, evidenciando ademas que ninguno de sus estados es

apomorfico para una Unica especie.

Figura 68- Fosa infrapostzigapofisial en vertebras dorsales anteriores de varios titanosaurios. A,
Isisaurus (modificado de Jain y Bandyopadhyay, 1997); B, Saltasaurus (modificado de Powell, 2003);

C, Mendozasaurus (modificado de Gonzalez Riga, 2003). Sin escala.

Modificaciones en la recodificacion de los caracteres
Como se menciond, todos los caracteres fueron codificados de cero para
este analisis. Los siguientes caracteres fueron codificados de diferente manera a la

propuesta por Calvo et al., (2007a) y/o Gonzalez Riga et al. (2009).

- Caracter 7

Parietal, contribucion a la fenestra post-temporal: ausente (0); presente (1) (Wilson,
2002).

Observaciones: Calvo et al. (2007a) invirtieron la polaridad de los estados de este
caracter y codificaron al hueso parietal contribuyendo a la fenestra postemporal
como presente en Rapetosaurus y ausente en Camarasaurus y Brachiosaurus. Sin
embargo, en Rapetosaurus, dicha contribucién no puede ser reconocida (Curry

Rogers y Forster, 2004), contrariamente a la clara contribucién observada en
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Camarasaurus (Madsen et al., 1995) y Brachiosaurus (Janensch, 1936; Wilson y

Sereno, 1998). En este sentido, se modificd la codificacion en estos taxa.

- Caracter 8

Parietal, distancia de separacion entre las fenestras supratemporales: menor a (0); o
el doble (1); del largo del eje mayor de la fenestra supratemporal (Wilson, 2002).
Observaciones: Calvo et al. (2007a) codificaron el estado (0) para Camarasaurus,
Rapetosaurus, Muyelensaurus y Saltasaurus y el estado (1) para Brachiosaurus. Sin
embargo, la condicion observada en Camarasaurus, Rapetosaurus, Muyelensaurus y
Saltasaurus es completamente opuesta, con una distancia de separacion entre las
fenestras supratemporales de aproximadamente el doble del largo del eje mayor de
las mismas. Por el contrario, en Brachiosaurus, el desarrollo de las fenestras
supratemporales es muy amplio transversalmente, dejando un desarrollo muy
reducido de los parietales entre las mismas. En este sentido, se modificd la

codificacidon de este caracter en dichos taxa.

- Caracter 13

Proceso paraoccipital, proceso ventral no-articular: ausente (0); presente (1)
(Wilson, 2002).

Observaciones: Calvo et al. (2007a) otorgan el estado (1) para el taxdn neuquino
Muyelensaurus. Sin embargo, en el material tipo no es posible reconocer una
orientacién ventral como si sucede claramente en Rapetosaurus o Saltasaurus, en
gran medida debido a la mala preservacion de esa zona. Aqui se optd por codificar

este caracter como (?), en dicho taxén.

- Caracter 54
Espina neural de las vértebras caudales medias, forma: corta anteroposteriormente
(0); laminada y anteroposteriormente elongada (1) (modificado de Gonzdlez Riga,

2003 por Bonaparte et al., 2006).
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Observaciones: Calvo et al. (2007) reconocen una espina neural corta en las
caudales medias de Rinconsaurus y Muyelensaurus, mediante la codificacién (0). Sin
embargo, los autores describen en Muyelensaurus: “The neural spines are
incomplete, but the preserved portion indicates an elongate morphology axially
extended” (Calvo et al., 2007a, pag. 493), lo cual fue corroborado en la revisién del
material original. La misma situacién se advierte en Rinconsaurus, donde las espinas
neurales estan extendidas anteroposteriormente. Debido a las caracteristicas

observadas, se ha modificado su codificacion al estado (1).

- Caracter 57

Proceso postzigapofisial en vértebras caudales medias: ausente (0); presente (1)
(Calvo et al., 2007a).

Observaciones: Calvo y Gonzalez Riga (2003) reconocieron la presencia de un
proceso 6seo que conectaba la espina neural con la postzigapdfisis en las caudales
medias de Rinconsaurus, sugiriendo esta caracteristica como posible autapomorfia.
Sin embargo, Calvo et al. (2007a) describen la misma estructura en Muyelensaurus y
proponen la presencia de este caracter como sinapomorfica del clado nominado
Rinconsauria, por los mismos autores. En este analisis se ha reconocido la presencia

de estas estructuras en otros titanosaurios (i.e. Malawisaurus, Bonitasaura), por lo

que dicho caracter pareciera presentar una distribucién mas amplia en el grupo.

Figura 69- Presencia del proceso postzigapofisial en caudales medias de Muyelensaurus (A, lateral; B,

dorsal), Bonitasaura (C, lateral; D, dorsal) y Rinconsaurus (E, lateral; F, dorsal). Sin escala.
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- Caracter 65

Coracoides, forma: subovales (0); cuadrangulares (1) (Salgado et al., 1997).
Observaciones: Salgado et al. (1997) reconocieron la condicion “coracoides
cuadrangulares” como sinapomorfica de su nodo innominado 10, el cual incluye a
formas derivadas dentro de los Titanosauridae (Salgado et al., 1997, pag 22).
Bonaparte et al. (2006) y Gonzalez Riga et al. (2009) codifican la condicidn
plesiomérfica (0) en el taxdn neuquino Ligabuesaurus. Sin embargo, los materiales
publicados de este taxdn no incluyen restos de coracoides, y lo mismo se deduce de
las fotografias consultadas del material colectado (S. Apesteguia, com. pers.), por lo

gue aqui se ha optado por codificar este caracter como (?) en el taxdn mencionado.

- Caracter 75

Extremo distal de la tibia mds expandida transversalmente que
anteroposteriormente: ausente (0); presente (1) (Salgado et al., 1997).
Observaciones: Salgado et al. (1997) reconocieron la condicién apomorfica del
extremo distal de la tibia como “mds expandida transversalmente que
anteroposteriormente”, en Chubutisaurus + Titanosauria (Salgado et al., 1997).
Bonaparte et al. (2006), a su vez, describen esta condicién en Ligabuesaurus,
aunque la codifican en su matriz de datos como estado de cardcter desconocido (?).
Gonzalez Riga et al. (2009), en cambio, codifican la condicién (0) en este taxdn. Sin
embargo, la informacién disponible, tanto aquella proveniente de la publicacion
original como la del material tipo, presume la condicién (1). En este sentido, se
modificd la codificacion de este caracter con respecto a los andlisis previamente

mencionados.

- Caracter 77

Osteodermos: ausentes (0); presentes (1) (Sanz et al., 1999).
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Observaciones: Sanz et al. (1999) propusieron este caracter al reconocer que habia
formas que presentaban osificaciones dérmicas dentro del grupo de los
titanosaurios, una propuesta que luego se utilizaria ampliamente para definir a
formas con “armaduras” dérmicas (armored titanosaurs), de aquellas que no las
poseian (unarmored titanosaurs). En el caso de la codificacién de este caracter se ha
observado un patrén que se repite en numerosas contribuciones. La ausencia de
osteodermos se ha reconocido ampliamente para los macronarios basales como
Camarasaurus o Brachiosaurus. Lo mismo ocurre con la presencia de osteodermos
en Mendozasaurus, Lirainosaurus, Rapetosaurus y Saltasaurus, entre otros. Sin
embargo, para el resto de los titanosaurios se ha optado por codificar con (?). Si
bien la ausencia de evidencia no es evidencia indudable de ausencia, cierta
correlacién podria considerarse de acuerdo al grado de articulacidon o asociacion
gue presenten los restos esqueletales de los taxa en analisis. En tal sentido, taxa
como Epachthosaurus, Opisthocoelicaudia o Futalognkosaurus han sido hallados en
alto grado de articulacidn, sin reconocerse ningun elemento dérmico osificado. Si
bien, la ausencia de osteodermos podria estar sesgada por otros factores que rigen
en la preservacion de los fosiles (e.g., tafondmicos, patrones de osificacion
diferencial), estos no parecieran ser el caso para estos taxa y en general para otros
titanosaurios (D’Emic et al., 2009). Es en este sentido que se ha optado por codificar
de forma ausente (0) a aquellos taxa en los cuales sus restos esqueletales fueron
hallados articulados o semi-articulados y en los que no se han recuperado

osteodermos.

Resultados

La matriz de datos compuesta por 77 caracteres y 23 taxa fue analizada con
el software especializado TNT v. 1.1 (Goloboff et al., 2000). El saurdpodo
Camarasaurus fue utilizado como grupo externo y los caracteres multiestados
fueron tratados como desordenados. La busqueda realizada en 1000 replicaciones

de arboles de Wagner, encontré siete arboles igualmente parsimoniosos con indices
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relativamente altos (144 pasos, indice de consistencia: 0.66, indice de retencion:
0.71). El mejor score se obtuvo en 72 % de las replicaciones. Un analisis de consenso
estricto muestra un arbol que colapsa en el nodo B, el cual incluye a los
titanosaurios del Turoniano-Coniaciano Mendozasaurus neguyelap,
Futalognkosaurus dukei, Rinconsaurus caudamirus, Muyelensaurus pecheni, y a los
titanosaurios del Santoniano-Campaniano Bonitasaura salgadoi y Antarctosaurus

wichmannianus, soportado por tres caracteres apomérficos (19, 54 y 57).
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Figura 70- Uno de los siete arboles mas parsimoniosos que muestran las relaciones filogenéticas de
Bonitasaura salgadoi, luego del analisis cladistico explicado en el texto. Valores de Bootstrap y

Jackknife representados entre paréntesis. (Modificado de Gallina y Apesteguia, 2011).

Con la intencién de analizar el colapso en el nodo B, todos los taxa
involucrados fueron removidos independientemente del consenso y reincluidos en
el andlisis final. Sélo la exclusién de A. wichmannianus resolvio la politomia del nodo
B, como se observa en la siguiente figura. En este cladograma, B. salgadoi se ubica
como taxon hermano de Longnkosauria (M. neguyelap + F. dukei), compartiendo
seis caracteres apomorficos: (25.1) Espinas neurales de las cervicales posteriores
expandidas lateralmente, mas anchas que el centro vertebral; (28.1) Alto total/

largo del centro vertebral de las vértebras cervicales posteriores mayor a 1.5; (29.2)
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Fosa supradiapofisial en vértebras cervicales posteriores profunda y extendida;
(34.0) Espinas neurales de las vértebras dorsales anteriores no inclinadas
posteriormente mas de 20 grados de la vertical; (44.1) Cavidad interzigapofisial
ancha y profunda, en vértebras caudales; (69.2) Pedicelo iliaco del isquion ancho y

bien desarrollado.
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Figura 71- Consenso estricto que muestra las relaciones filogenéticas de Bonitasaura salgadoi, luego
del analisis cladistico explicado en el texto. Valores de Bootstrap y Jackknife representados entre

paréntesis (Modificado de Gallina y Apesteguia, 2011).

El clado Lognkosauria, basado en el nodo, fue definido por Calvo et al.
(2007b) como aquél que incluye a Mendozasaurus, Futalognkosaurus, su ancestro
comun mas reciente y a todos sus descendientes. Si bien fue soportado por cinco
sinapomorfias en su andlisis original, aqui sélo una de ellas fue recuperada (30.2)
mientras que las otras mostraron una distribucion mas amplia. Por lo tanto, la
posicion de M. neguyelap y F. dukei aqui recuperada es mas derivada que en
analisis previos.

Distinta ha sido la situacién que se advierte para el clado Rinconsauria (Calvo
et al., 2007a). Este clado ha sido definido como “Muyelensaurus, Rinconsaurus, su
ancestro comun mas reciente y todos sus descendientes”. Bajo esta definicidn,

Rinconsauria se corresponderia con el nodo B del presente analisis e incluiria a los
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Lognkosauria, condicién muy distinta a la planteada originalmente por Calvo et al.
(2007a). Por lo tanto, aqui se prefiere la utilizacion del nodo innominado B antes
que Rinconsauria, el cual fue definido con la intencidn de agrupar ciertos taxa que
aqui no se ven representados. Asimismo, los caracteres que los autores propusieron
como diagnodsticos del clado Rinconsauria fueron: dientes subovales con caras
labiales y linguales bien definidas por la presencia de crestas laterales, procesos que
soportan las facetas postzygapofisiales en las vertebras caudales medias, y centros
caudales deprimidos posteriormente. Sin embargo, solo los primeros dos caracteres
fueron codificados y analizados en su matriz de datos. Ambos caracteres se
encuentran presentes en Bonitasaura, condicion por la cual la posicion filogenética
en el cladograma de Muyelensaurus y Rinconsaurus se vié modificada. El tercer
caracter en cuestion sélo pudo ser reconocido en Muyelensaurus (Calvo et al.,
2007a, fig. 11), por lo que aqui se desestimdé como sinapomorfia propuesta
originalmente para Rinconsauria, y no fue analizado para el presente analisis.

Tanto B. salgadoi como A. wichmannianus se muestran en una posicion
lejana a los Nemegtosauridae (N. mongoliensis + R. krausei) (contra Apesteguia,
2004 y Wilson, 2005), aunque comparten un ancestro comun, algo mas distante,
incluidos en el clado innominado del nodo A (débilmente soportado por un solo
caracter; 53).

Si bien en el analisis se recuperd la inusual agrupaciéon de Malawisaurus
dixeyi y Andesaurus delgadoi como grupos hermanos, esto se soporta por sélo un
caracter apomorfico ambiguo (54.1). Debido a que estos ultimos taxa fueron
utilizados frecuentemente en las definiciones de clados basados tanto en la rama
como en el nodo, resultan ciertas discrepancias al reconocer algunas agrupaciones.
En tal sentido, el clado Titanosauria (aqui sustentado por los caracteres 18, 23, 66y
73) basado en el nodo (definido como Andesaurus, Saltasaurus, su ancestro comun
mas cercano y todos sus descendientes; Wilson y Upchurch, 2003) es basicamente
el mismo que el clado Lithostrotia, también basado en el nodo (definido como
Malawisaurus, Saltasaurus, su ancestro comun mas cercano y todos sus

descendientes; Upchurch et al., 2004). Asimismo, el nodo que incluye al resto de los
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titanosaurios, aqui soportado por cinco sinapomorfias (35, 36, 43, 49, y 65),
corresponde al clado Titanosauroidea basado en la rama (todos los titanosaurios
mas cercanos a Saltasaurus que a Andesaurus; Upchurch, 1995; Salgado, 2003a), y
no a Titanosauridae, el cual posee una definicion distinta y ha sido objeto de
controversias nomenclaturales (ver Salgado, 2003a y Upchurch y Wilson, 2003).

También, cabe destacar que los Aeolosaurinae (Aeolosaurus +
Gondwanatitan) muestran una relacién mas cercana con los taxa incluidos en el
nodo B que con los Saltasaurinae (contra Franco-Rosas et al., 2004), tal como fuera
observado en los analisis de Calvo et al. (2007a) y Gonzalez Riga et al. (2009). Por
ultimo, tanto Epachthosaurus sciuttoi como Lirainosaurus astibiae presentan una
posicion similar a la encontrada en analisis previos como el de Gonzalez Riga et al.
(2009), con L. astibiae como un miembro basal de los Titanosauroidea y E. sciuttoi
como el taxdn hermano del nodo A.

Finalmente, a modo de conclusidn, se enumeran los principales resultados
de este andlisis:

1- Se ha reconocido una estrecha afinidad entre Bonitasaura salgadoi y los
titanosaurios Mendozasaurus neguyelap y Futalognkosaurus dukei, con los
cuales conforma un grupo monofilético sustentado por seis caracteres
apomorficos (25.1, 28.1, 29.2, 34.0, 44.1, 69.2).

2- Se ha descartado la directa afinidad de Bonitasaura y los Nemegtosauridae,
como se habia sugerido previamente (Apesteguia, 2004; Wilson, 2005).

3- La inclusion de Bonitasaura dentro de la filogenia de los titanosaurios ha
modificado las hipdtesis sobre las relaciones de parentesco de otros
titanosaurios de Argentina. En este sentido, Lognkosauria no seria un clado
basal dentro de Titanosauria; Rinconsaurus y Muyelensaurus no formarian
un clado monofilético.

4- Se ha reconocido la afinidad de Antarctosaurus wichmannianus con los taxa
del Turoniano-Campaniano de nuestro pais. Sin embargo, este taxén resulté
ser problematico para la resolucion de las relaciones internas del grupo que

lo incluia (nodo B). Un reestudio en detalle del ejemplar tipo de este
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importante taxon contribuird ampliamente para futuros andlisis

filogenéticos de los Titanosauria.

Matriz de datos

Camarasaurus 0010001100 1000000000 0000000000 0000000000
0000000000 0000000000 0000000000 0000000

Brachiosaurus 0000011000 0000010101 1000001001 0100010000
0000000001 0000000000 0000000001 0111020

Chubutisaurus 222272727222 277727272777 2727277727227 2222222000

1202200001 227272202220 022220722722 2711127

Andesaurus PRV 2222227272272 2727272727272727272 21722011101

1202000101 0001000020 2222211102 2201227

Malawisaurus 0222112202 2222000201 2110002002 2112011111
1221000201 00211010722 21110722102 2222121

Ligabuesaurus 2272222727222 2727727272721?1 2000101010 2111011111

Mendozasaurus ?227272727272727  2eeeeee?? 2210107122 2120727711

1211000211 0011100010 111121272722 2201111

Futalognkosaurus ?22°2227272722 2272727777722 2110101122 212072272711

1111202271 2212202222 2222221121 1122220

Epachthosaurus PR22222222 2272222727222 2727277777722 2101121101

1112000221 0001100010 111722112721 1101110

Rapetosaurus 1111110111 1111110221 2010001002 1111121111
1120000221 0010200010 111072721101 1101211

Nemegtosaurus 1011110107 1110110221 2222222222 2222227272727

R R R R R R R R R N R R R R R R R R R R R R R R R R R R R N R AP AP AP RP AP
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Lirainosaurus

1211200221 00000000720

Rinconsaurus

1122200221 0011101110

Muyelensaurus

1120200221 0021101110

Bonitasaura

1211000221 0010101120

Antarctosaurus

Gondwanatitan

11127221222 0100200120

Aeolosaurus

2230201222 0110200120

Opisthocoelicaudia

1121100001 0020000011

Alamosaurus

1131100221 0020000010

Neuquensaurus

1131210221 1020000010

Saltasaurus

1110210221 1020010011

Rocasaurus

1222210221 10200100722

1110111111 11012727
217212721122 721211172211
1110211111 11011727

2111112171

1212211122 2201107

21012111727

2110201211

11272212222 27201117

POPPPP2277

PPV

1210211012 2221127

PPV

PPVVVVVV??

1111111121 11011727

PRI PP??

PRPRPP?

1110112121 11211°1

2112211122 2010112221

2110111121 1101121

P02V P22277

P2OPVP02027

2227227227227

2010001011

2110002011

2212101121

PRI

PPV

2010001001

2011001012

2001011012

2102121111

2101121111

2121121111

2120121111

PRI PV??

2121121111

2122722227

1001121011

2122120011

2101121111

2111121111

2101121111
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Listado de caracteres por sector del esqueleto, estados y autores

Crdneo

1. Hocico corto y alto: presente (0); ausente (1) (modificado de Upchurch, 1998 por
Curry Rogers, 2005).

2. Contribucion del frontal a la fosa supratemporal: ausente (0); presente (1)
(Wilson y Sereno, 1998).

3. Frontal, textura dorsal: lisa (0); rugosa (1).

4. Proceso occipital del parietal, altura: alto, casi el doble del didmetro del foramen
magnum (0); corto, menor al diametro del foramen magnum (1) (Wilson, 2002).

5. Parietal, proceso lateral elongado: ausente (0); presente (1) (Curry Rogers, 2005).
6. Parietal, inclinacion craneal con amplia exposicion de la cresta en sentido
caudodorsal: ausente (0); presente (1) (Salgado y Calvo, 1997).

7. Parietal, contribucién a la fenestra post-temporal: ausente (0); presente (1)
(Wilson, 2002).

8. Parietal, distancia de separacion entre las fenestras supratemporales: menor a
(0); o el doble (1); del largo del eje mayor de la fenestra supratemporal (Wilson,
2002).

9. Proceso ascendente del premaxilar: dirigido dorsalmente (0); dirigido
caudodorsalmente (1) (Gauthier, 1986).

10. Narinas externas, configuracion del margen lateral: el lacrimal participa,
separando al maxilar y al nasal (0); el lacrimal se excluye, contacto maxilar-nasal (1).
11. Fenestra preantorbital: ausente (0); presente (1) (Wilson y Sereno, 1998).

12. Supraoccipital, altura: doble (0); subigual (1); o menor (2) que el alto del
foramen magnum (Wilson, 2002).

13. Proceso paraoccipital, proceso ventral no-articular: ausente (0); presente (1)
(Wilson, 2002).

14. Surco longitudinal sobre el supraoccipital: ausente (0); presente (1) (Curry
Rogers, 2005).

15. Proceso basipterigoideo, angulo de divergencia: aprox. 452 (0), menor a 309 (1),

mayor a 452 (2) (Wilson, 2002).
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16. Tuberosidades basales, altura craniocaudal: aprox. mitad del alto dorsoventral
(0); aplastadas 20% del alto dorsoventral (1) (Wilson, 2002).

17. Mandibula, forma en vista dorsal: en forma de U (0); en forma de L (1).

18. Forma de los dientes: cuchara (0); cono comprimido en cincel (1); lapiz (2)
(modificado de Calvo, 1994 por Calvo y Gonzalez Riga, 2003).

19. Coronas dentales, seccion transversal a media altura: en forma de D (0);
subcilindrica con crestas suaves (1); cilindricas (2) (modificado de Wilson y Sereno,
1998 por Calvo et al., 2007a).

20. Facetas de desgaste dental fuertemente inclinadas: ausentes (0); presentes (1)

(Salgado y Calvo, 1997).

Vértebras cervicales

21. Vértebras cervicales, nimero: 12 (0); 13 (1); 14 o mas (2) (Upchurch, 1998).

22. Pleurocelos en vértebras cervicales anteriores y medias: presentes (0); ausentes
(1) (modificado de Calvo y Salgado, 1995 por Calvo et al., 2007a).

23. Pleurocelos cervicales divididos por una ldmina o septo: presente (0); ausente
(1) (Upchurch, 1998).

24. PrezigapOdfisis cervicales, largo relativo: facetas articulares que sobrepasan (0); o
no sobrepasan (1) el centro vertebral (Salgado et al., 1997).

25. Espinas neurales de las cervicales posteriores expandidas lateralmente, mas
anchas que el centro vertebral: ausente (0); presente (1) (Gonzélez Riga, 2005).

26. Espinas neurales de la vértebras cervicales: altas (0); bajas (1) (Calvo y Salgado,
1995).

27. Espinas neurales de las vértebras cervicales anteriores: bifidas (0); indivisas (1)
(Upchurch, 1998).

28. Vértebras cervicales posteriores, proporciones- relaciéon alto total/ largo del
centro vertebral: menor (0); o mayor (1) que 1.5 (modificado de Calvo y Salgado,
1995 por Gonzélez Riga, 2005).

29. Fosa supradiapofisial en vértebras cervicales posteriores: ausente (0); poco

profunda o reducida (1); profunda y extendida (2) (Gonzalez Riga, 2005).
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30. Centro de la vértebra cervical posterior, proporciones- relacion entre el largo
anteroposterior / alto de la cara posterior: >3 (0); entre 2,5y 1,5 (1); menor a 1,5 (2)

(modificado de Wilson, 2002 por Calvo et al., 2007a).

Vértebras dorsales

31. Vértebras dorsales, nimero: 12 (0); 11 (1); 10 o menos (2) (modificado de
Wilson y Sereno, 1998 por Calvo et al., 2007a).

32. Espinas neurales de las vértebras dorsales, forma: bifida (0); indivisa (1)
(Mclntosh, 1990).

33. Vértebras dorsales anteriores, fosa infrapostzigapofisial: ausente (0); presente,
no dividida (1); presente, dividida en dos fosas subtriangulares (2).

34. Espina neural de la vértebras dorsales anteriores inclinadas posteriormente mas
de 20° de la vertical: ausente (0); presente (1) (modificado de Wilson y Sereno, 1998
por Calvo et al., 2007a).

35. Espinas neurales de las vértebras dorsales posteriores, desarrollo dorsal: mas
(0); o menos (1) del 20 % del alto total de la vértebra (modificado de Sanz et al.,
1999 por Gonzélez Riga, 2003).

36. Lamina prespinal en las vértebras dorsales: ausente (0); presente en el sector
distal de la espina (1); presente a lo largo de toda la espina (2) (Salgado et al., 1997).
37. Ldmina centroparapofisial en las vértebras dorsales posteriores: ausente (0);
presente (1) (Bonaparte y Coria, 1993).

38. Lamina centrodiapofisial ventralmente ancha o levemente bifurcada en las
vértebras dorsales posteriores: ausente (0); presente (1) (Salgado et al., 1997).

39. Articulacion hipdsfeno-hipantro en las vértebras dorsales: presente (0); ausente
(1) (Salgado et al., 1997).

40. Forma del pleurocelo en las vértebras dorsales: circular o eliptica (0); acuminada
posteriormente (1) (Salgado et al., 1997).

41. Estructura interna de las vértebras presacras camelada: ausente (0); presente

(1) (modificado de Wilson y Sereno, 1998 por Gonzalez Riga, 2003).
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Vértebras sacras

42. Vértebras sacras, numero: cinco (0); seis o mas (1) (McIntosh, 1990).

Vértebras caudales

43. Primera vértebra caudal, tipo: platicélica (0); procélica (1); opistocélica (2);
biconvexa (3) (Salgado et al., 1997).

44. Cavidad interzigapofisial ancha y profunda, en vértebras caudales: ausente (0);
presente (1) (Calvo et al., 2007a).

45. Procesos transversos de las vértebras caudales: desaparecen en la caudal 15 (0);
desaparecen en la caudal 10 (1) (Wilson, 2002).

46. Centro de las vértebras caudales anteriores y medias, proporciones: tan alta
como ancha (0); deprimidas, mds anchas que altas (1) (Salgado et al., 1997).

47. Centros vertebrales caudales medios con la cara anterior fuertemente inclinada
hacia adelante: ausente (0); presente (1) (Franco-Rosas et al., 2004).

48. Forma de la carilla articular de los centros vertebrales caudales anteriores: no-
procélico (0); levemente procélico (1); fuertemente procélico con cdndilos
prominentes (2) (modificado de Salgado et al., 1997 por Gonzalez Riga, 2003).

49. Forma de la carilla articular de los centros vertebrales caudales medios: no-
procélico (0); levemente procélico (1); fuertemente procélico con céndilos
prominentes (2) (modificado de Salgado et al., 1997 por Gonzalez Riga, 2003).

50. Canal neural en vértebras caudales anteriores, posicion: ubicado en la mitad del
centro vertebral (0); anteriormente (1); sobre el borde anterior (2) (Salgado et al.,
1997).

51. Borde anterodorsal de las espina neural de las vértebras caudales medias
ubicado posteriormente al borde anterior de las postzigapdfisis: ausente (0);
presente (1) (Salgado et al., 1997).

52. Espina neural de las vértebras caudales anteriores dirigidas anteriormente:

ausente (0); presente (1) (Calvo et al., 2007a).
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53. Forma de la seccion de la espina neural de las vértebras caudales mas anteriores
en vista dorsal: axialmente elongada (0); transversalmente elongada (1);
cuadrangular (2) (Calvo et al., 2007a).

54. Espina neural de las vértebras caudales medias, forma: corta
anteroposteriormente (0); laminada y anteroposteriormente elongada (1)
(modificado de Gonzalez Riga, 2003 por Bonaparte et al., 2006).

55. Largo proporcional de las prezigapdfisis con respecto al largo del centro
vertebral de las vértebras caudales medias: menos del 50 % (0); entre el 40 al 50%
(1); mas del 50 % (2) (modificado de Gonzalez Riga 2003).

56. Depresion ventral dividida por un septo longitudinal en vértebras caudales
anteriores y medias: ausente (0); presente (1) (Salgado y Azpilicueta, 2000).

57. Proceso postzigapofisial en vértebras caudales medias: ausente (0); presente (1)
(Calvo et al., 2007a).

58. Ldmina interprezigapofisial bien desarrollada en vértebras caudales medias:

ausente (0); presente (1) (Calvo et al., 2007a).

Cintura y miembro anterior

59. Orientacion de la cavidad glenoidea escapular: relativamente plana (0); biselada
fuertemente hacia el lado medial (1) (Wilson y Sereno, 1998).

60. Himero, ancho proximal con respecto al largo total: menor (0); o mayor (1) de
un 50 % (Gonzalez Riga, 2003).

61. Humero, tipo de borde proximal: fuertemente curvo (0); recto o levemente
curvo (1); sigmoidal (2) (modificado de Upchurch, 1998 por Gonzalez Riga, 2002).
62. Proceso olecraneano de la ulna, desarrollo: prominente, se proyecta por encima
de la articulacién proximal (0); rudimentario, a nivel de la articulacion proximal (1)
(Wilson y Sereno, 1998).

63. Placas esternales, forma: subovales (0); semilunares (1) (Salgado et al., 1997).
64. Placas esternales semilunares con un borde posterior recto: ausente (0);
presente (1) (Gonzalez Riga, 2003).

65. Coracoides, forma: subovales (0); cuadrangulares (1) (Salgado et al., 1997).
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66. Metacarpianos, facetas articulares distales para falanges: presentes (0);

ausentes (1) (Salgado et al., 1997).

Cintura y miembro posterior

67. Pubis, largo con respecto al largo del isquion: mas corto o igual (0); mas largo (1)
(Salgado et al., 1997).

68. Isquion, proceso posterior el doble o mdas que el largo de la articulacién del
pubis: presente (0); ausente (1) (modificado de Salgado et al., 1997 por Calvo y
Gonzdlez Riga, 2003).

69. Isquion, pedicelo iliaco: corto y pobremente desarrollado (0); esbelto y bien
desarrollado (1); ancho y bien desarrollado (2) (Calvo y Gonzalez Riga, 2003).

70. Forma del lébulo preacetabular del ilion: expandido moderadamente (0);
generalmente expandido y dirigido hacia arriba (1) (Salgado et al., 1997).

71. Orientacién del I6bulo preacetabular del ilion: casi vertical (0); casi horizontal y
proyectado lateralmente (1) (Salgado et al., 1997).

72. Orientacidn relativa del pedicelo pubico del ilion: en dngulo (0); perpendicular al
eje del sacro (1) (Salgado et al., 1997).

73. Relacion himero / fémur 0.90 o mayor: ausente (0); presente (1) (McIntosh,
1990).

74. Comba lateral del fémur, por debajo del trocanter mayor: ausente (0); presente
(1) (McIntosh, 1990).

75. Extremo distal de la tibia mas expandida transversalmente que
anteroposteriormente: ausente (0); presente (1) (Salgado et al., 1997).

76. Metatarsiano |, largo: metatarsiano mas corto (0); metatarsiano V es mas corto

qgue el metatarsiano | (1) (Curry Rogers, 2005).

Osteodermos

77. Osteodermos: ausentes (0); presentes (1) (Sanz et al., 1999).
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CAPITULO VII
ANALISIS DE LA ANATOMIA BLANDA

Los estudios de reconstruccion de la anatomia blanda en arcosaurios
extintos datan de la primera parte del siglo XX con los trabajos pioneros realizados
por Gregory y Camp (1918) y Romer (1923b, 1927) sobre dinosaurios saurisquios y
ornitisquios. Posteriormente, la tematica volvié a tener vigencia desde la segunda
mitad del sigo XX hasta comienzos del siglo XXI (Borsuk-Bialynicka 1977; Walker,
1977; Tarsitano, 1981; Perle, 1985; Gatesy, 1990; Dilkes, 2000; Hutchinson y Gatesy,
2000; Hutchinson, 2001a, 2001b; Carrano y Hutchinson, 2002; Hutchinson, 2002).
Borsuk-Bialynicka fue la Unica que tratd la musculatura de un dinosaurio saurépodo
con cierto detalle (Opisthocoelicaudia skarzynskii Borsuk-Bialynicka, 1977).
Recientemente fue publicada la reconstruccion de la musculatura proximal del
miembro posterior de Neuquensaurus australis; la primera que se desarrolla en un
saurépodo titanosaurio de nuestro pais (Otero y Vizcaino, 2008). La problematica de
la reconstruccion de la musculatura y funcidn en el grupo de los Sauropodomorpha
es de dificil abordaje por tratarse de un grupo sin representantes vivientes, pero su
interés se manifiesta en el creciente numero de andlisis abordados en diferentes
tesis doctorales inéditas en diferentes partes del mundo (Wilhite, 2003; Remes,
2008; Flechner, 2009).

La reconstruccion de la musculatura de Bonitasaura estd basada en el

reconocimiento de dreas de origen e insercion muscular en el material dseo,
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infiriendo su desarrollo y posible funcién a través del método EPB (Witmer, 1995).
Dicho método permite el reconocimiento y la disposicion de tejidos blandos en
taxones extintos mediante la correlacion de dichas estructuras en organismos
actuales y filogenéticamente relacionados, mas especificamente, los grupos
externos basales y derivados mas cercanos al grupo fdsil en estudio.

Asimismo, puede reconocerse tanto la presencia como la ubicacion de un
musculo con diferentes grados de especulacion (“level of inferences” de Witmer,
1995, 1997). Por lo tanto, la presencia de un determinado musculo que se
encuentre presente en los grupos vivientes externos al grupo fésil en cuestion
(para el caso de arcosaurios, cocodrilos y aves), sera inferida a un “nivel | de
inferencia”. Si sdlo se encuentra en uno de los grupos externos al taxén fdsil en
estudio, se inferira su presencia a un “nivel Il de inferencia”. Si no se encontrare
presente en los grupos externos actuales, su presencia en el grupo fésil sera
considerada como altamente especulativa en un “nivel Il de inferencia”.
Adicionalmente, si no se reconoce un correlato éseo conclusivo sobre la presencia
de un determinado tejido blando, se inferira su presencia con los niveles I, [I'y 111",

En el presente analisis se describiran los principales grupos musculares
reconocidos en las disecciones de arcosaurios actuales, para luego inferir los
grupos, disposiciéon y funcion en el esqueleto de Bonitasaura. Si bien en forma
altamente especulativa, los musculos que posean su origen o insercidn inferidos a
un nivel II” seran analizados, discutidos y reconstruidos. Aquellos musculos con
origen e insercion inferidos a un nivel II” serdn analizados, discutidos pero no

reconstruidos. No se realizaran inferencias sobre musculos a nivel lll o llI".

Regiones anatomicas analizadas y reconstruccion muscular

Se ha hecho hincapié fundamentalmente en el reconocimiento de 37
musculos de la regién pélvica y miembro posterior. Principalmente el andlisis se
basd en el reconocimiento observado en los materiales de arcosaurios actuales

disectados, aunque ciertos grupos musculares fueron reconocidos y analizados
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mediante la bibliografia disponible (i.e. musculatura distal del miembro posterior).

El enfoque mencionado para la region pélvica y miembro posterior, se debe
principalmente a la naturaleza de los restos preservados del material holotipico. Si
bien se han analizado y reconocido los grupos musculares involucrados en la cintura
escapular y el miembro anterior de los arcosaurios actuales por medio de las
disecciones musculares, dichas dareas estan pobremente representadas en
Bonitasaura, por lo que se optd por descartar la reconstruccion de la misma.

En cambio, los elementos de la cintura pélvica (con excepcién del ilion) y el
miembro posterior estan bien representados y constituyen una buena oportunidad

para el reconocimiento de la musculatura implicada.

Regidn pélvica y miembro posterior
Grupo Triceps Femoris

Mm. iliotibiales (IT). Son musculos superficiales, de gran desarrollo y fibras
paralelas. Se reconocen tres ramas separadas, tanto en cocodrilos como en aves;
todas con una insercién tendinosa que cubre la porcion anterolateral del fémur. Las
tres ramas se originan en el margen dorsolateral del ilion. EI M. iliotibialis 1 (IT1) (M.
iliotibialis cranialis en aves) se origina en la superficie mds anterior del ilion. Se trata
de una pequeiia porcion que no se puede discriminar de la segunda rama en
cocodrilos, pero si en las aves. Por su parte, en cocodrilos, la rama media y la de
mayor tamafio, que corresponde al M. iliotibialis 2 (IT2), se origina del borde
dorsolateral del ilion, cubriendo en parte los musculos extensores de la tibia. En
tanto, la rama posterior y mas pequefia es el M. iliotibialis 3 (IT3), que surge
inmediatamente por detras del IT2. Estas dos ultimas porciones observadas en

cocodrilos son homdlogas al M. iliotibialis lateralis de las aves.
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|

Crocodylia

| Aves

Grupo Triceps Femoris

M. iliotibialis 1 M. iliotibialis anterior
M. iliotibialis 2 M. iliotibialis lateralis
M. iliotibialis 3 M. iliotibialis lateralis
M. ambiens M. ambiens

M. femarotibialis externus

M. femorotibialis lateralis

M. femorotibialis internus

Mm. femorotibialis medialis e intermedius

~

ILFB

|, iliofibularis

|m. itiofibularis

Grupo Dorsal profundo

M. iliofemoralis

M. iliofemoralis externus y M. iliotrochantericus caudalis

M. puboischiofemoralis internus 1

M. iliofemoralis internus

M. puboischiofemoralis internus 2

Mm. iliotrochantericus cranialis y medius

Grupo Flexor cruris

11 PIT M. puboischiotibialis ausente

12 FTI1 M. flexor tibialis internus 1 ausente

13 FTI2 M. flexor tibialis internus 2 ausente

14 FTI3 M. flexor tibialis internus 3 M. flexor cruris medialis

15 FTE M. flexor tibialis externus M. flexor cruris lateralis pars pelvica
Mm. Adductores femores

16 ADD1 M. adductor femoris 1 M. puboischiofemaralis pars medialis

17 ADD2 M. adductor femoris 2 M. puboischiofemoralis pars lateralis
Mm. Puboischiofemorales externi

18 M. puboischiofemoralis externus 1 M. obturatorius lateralis

19 M. puboischiofemoralis externus 2 M. obturatorius medialis

20 PIFE3 M. puboischiofemoralis externus 3 ausente

21 | ISTR |m. ischiotrochantericus |m. ischiofemoralis

Mm. Caudofemorales

M. caudofemoralis brevis

M. caudofemoralis pars pelvica

M. caudofemoralis longus

M. caudofemoralis pars caudalis

Mm. Gastrocnemii

24

GE

M. gastrocnemius externus

Mm. gastrocnemius pars lateralis y pars intermedia

25

Gl

M. gastrocnemius internus

M. gastrocnemius pars medialis

Grupo Flexor digital

M. flexor digitorium longus

M. flexor digitorium longus

M. flexor digitorium brevis

ausente

M. flexor hallucis longus

M. flexor hallucis longus

Grupo Extensor digital

M. extensor digitorium longus

M. extensor digitorium longus

M. extensor digitorium brevis

ausente

M. extensor hallucis longus

M. extensor hallucis longus

M. tibialis anterior

M. tibialis cranialis

33 PP M. pronator profundus ausente

34 POP M. popliteus M. popliteus

35 [[9 M. interosseus cruris ausente

36 FL M. fibularis longus M. fibularis longus
37 FB M. fibularis brevis M. fibularis brevis

Tabla 7- Homologias de la musculatura pélvica y del miembro posterior de arcosaurios vivientes.
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Figura 72- Mm. iliotibiales en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, IT3; 2, IT1 + IT2); B,

Nothura darwinii (3, M. iliotibialis cranialis; 4, M. iliotibialis lateralis).

Las tres ramas convergen con el M. ambiens y el M. femorotibialis,
generando el tenddn extensor de la rodilla que se inserta sobre toda la superficie de
la cresta cnemial de la tibia.

La reconstruccién de este musculo en Bonitasaura es altamente especulativa
en relacién a su origen, debido a la ausencia del ilion. Sin embargo, se infiere su
ubicacién comparando con el titanosaurio Opisthocoelicaudia (Borsuk-Bialynicka,
1977, fig. 12) y Neuquensaurus (Otero y Vizcaino, 2008) sobre el borde dorsolateral
del ilion y abarcando en gran medida el I6bulo preacetabular. En tanto, la insercion
sobre la cresta cnemial se infiere en un nivel I.

La funcidén principal de los Mm. iliotibiales es extender la articulacién
femorotibial. Sin embargo, este musculo también ayuda al M. iliofemoralis en la

abduccion y en la flexion de la pierna. Tanto en aves como en dinosaurios no
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avianos de estricta marcha parasagital, el lobulo preacetabular del ilion se
encuentra ampliamente desarrollado siempre en un plano sagital. Es asi que gran
parte de esta musculatura, en especial el IT1, se origina sobre el borde dorsal de
esta proyeccion, incrementando su funcion flexora y extensora. En los saurépodos
diplodocoideos, el 16bulo preacetabular se mantiene en el mismo plano sagital del
ilion. En los titanosaurios, en cambio, el I6bulo preacetabular apunta hacia fuera y
su superficie se orienta en posicion vertical (en vista lateral) representando un
cambio en la orientacién del origen del M. iliotibialis, al menos en su porcién mas
anterior (presumiblemente IT1). Esto se traduce fundamentalmente en Ila
importante componente antero-posterior de la linea de accion de este musculo
(Wilson y Carrano, 1999; Otero y Vizcaino, 2008), incrementando su funcion flexora-
extensora, pero alejandola del plano acetabular, esto ultimo también relacionado a

la postura mas amplia (wide-gauge) de los miembros en los titanosaurios.

M. ambiens (AMB). En reptiles basales y en Neornithes el M. ambiens esta
compuesto por una rama simple que se origina en el tubérculo del pubis (Vanden
Berge y Zweers, 1993; Hutchinson, 2001a; Carrano y Hutchinson, 2002). Aunque en
los cocodrilos actuales se reconocen dos ramas distintivas de este musculo, en los
ejemplares disectados de Caiman latirostris sélo se ha reconocido una rama, que se
ubica en toda la superficie del proceso ambiens del pubis, por delante del
acetabulo. Se inserta en la cresta cnemial de la tibia junto con el Mm. iliotibiales y el
Mm. femorotibialis. Existe un segundo tenddn que pasa a través del tenddn
extensor de la rodilla y se une a la rama externa del M. gastrocnemius.

En Bonitasaura, al igual que en otros macronarios, el proceso ambiens no se
reconoce como tal, aunque puede inferirse el origen de este musculo en el borde
anterodorsal del pubis (nivel I). En tanto que su insercién sobre la rugosa cresta
cnemial de la tibia se infiere a nivel (I), la segunda insercién tendinosa, sobre la

rama externa del M. gastrocnemius, se infiere a nivel ().
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El musculo ambiens extiende la articulacion femorotibial fundamentalmente
en cocodrilos y también contribuye a la aduccién de la pierna en organismos que

presentan una postura parasagital como las aves.

Mm. femorotibiales (FMT). Estos musculos se componen en cocodrilos de
dos ramas (M. femorotibialis externus/ FMTE y M. femorotibialis internus/ FMTI),
con fibras pinnadas de origen carnoso que cubren casi toda la diafisis femoral. En
aves, el FMTE se corresponde con el M. femorotibialis lateralis y el FMTI con el M.

femorotibialis medialis y el M. femorotibialis intermedius.

Figura 73- Mm. femorotibiales en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, FMTE; 2, FMTI); B,

Nothura darwinii (3, M. femorotibialis lateralis; 4, M. femorotibialis medialis + M. femorotibialis

intermedius).
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En cocodrilos, estdn separadas lateralmente por medio del M. iliofemoralis.
La porcion medial y mas grande (FMTI) se origina en la cara anterior del fémur,
profundamente respecto al IT2, e incluye la porcion medial de la diafisis hasta el
borde distal del fémur. La rama de menor tamafio (FMTE) se origina en la superficie
posterior del fémur, justo detras del lugar de insercidon de M. iliofemoralis. Ambas
areas de insercién se encuentran espacialmente separadas por una linea
longitudinal llamada linea intermuscularis cranialis (Hutchinson, 2001b). Las dos
ramas de este musculo se insertan en la cresta cnemial, a través de un tenddn
comun con los Mm. iliotibiales y el M. ambiens.

En Bonitasaura no se reconoce la linea intermuscularis cranialis pero se
infiere (a un nivel I") un origen amplio del Mm. femorotibialis sobre la cara anterior
y medial del fémur en toda su extensidn. Asimismo, su insercidn se reconoce en la
superficie rugosa de la cresta cnemial de la tibia (nivel I).

El musculo femorotibialis es uno de los extensores de la rodilla. Su accién

consiste en extender la articulacion femorotibial.

M. iliofibularis (ILFB). El musculo iliofibularis es un musculo delgado y fusiforme,
con fibras paralelas, que se coloca detras de los Mm. iliotibiales y por delante del
grupo Flexor cruris. Su origen en cocodrilos se ubica sobre la superficie dorsolateral
del |6bulo postacetabular del ilion, por debajo del IT2 y sobre el origen del M.
iliofemoralis. En aves, su origen alargado se ubica sobre la cresta postacetabular del
ilion, por debajo del origen del M. iliotibialis lateralis. Se inserta de forma tendinosa
en la superficie anterolateral de la fibula, sobre una tenue cicatriz. Ademas, un
tenddn secundario se inserta en la region de origen del M. gastrocnemius, cerca del
tenddn secundario del CFL.

En Bonitasaura el origen es especulativo como para todos los musculos
involucrados en el ilion, el cual no se ha preservado. Se infiere su ubicacion en la
region postacetabular del ilion como en Opisthocoelicaudia, Neuquensaurus y otros
neosaurépodos (Borsuk-Bialynicka, 1977; Otero y Vizcaino, 2008; Wilhite, 2003). Su

punto de insercién se ubica en el trocanter lateral de la fibula, la cual es rugosa y
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alargada longitudinalmente (nivel I). El musculo iliofibularis flexiona la articulacion

de la rodilla.

Figura 74- M. iliofibularis en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, ILFB); B, Nothura darwinii

(2, ILFB).

Grupo dorsal profundo

Los musculos derivados de este grupo tienen una historia controvertida y sus
homologias no son claras (Rowe, 1986; Carrano y Hutchinson, 2002). En Reptilia se
ha reconocido la presencia de dos masas embrionarias relacionadas a este grupo
muscular (Rowe, 1986). Sin embargo, la controversia se mantiene sobre las
homologias de los musculos derivados de esas masas embrionarias. Por un lado, los
reptiles no-arcosaurios y los cocodrilos muestran un Gnico musculo derivado de una
de las masas embrionarias que corresponde al M. iliofemoralis, mientras que en
Neornithes derivan dos musculos (M. iliofemoralis externus / IFE and M.

iliotrochantericus caudalis / ITC). La segunda masa embrionaria, en tanto, se divide
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en tres ramas en reptiles no-arcosaurios (M. puboischiofemoralis internus 1 / PIFI1,
M. puboischiofemoralis internus 2 / PIF12, and M. puboischiofemoralis internus 3 /
PIFI3), y dos en cocodrilos (PIFI1 y PIFI2) (Rowe, 1986; Hutchinson, 2001a; Carrano y
Hutchinson, 2002).

M. iliofemoralis (IF). Se trata de un musculo de fibras longitudinales y sin
divisiones en cocodrilos. Tiene un origen carnoso en la superficie lateral del ilion,
por debajo de la segunda rama del IT, por encima del grupo Flexor cruris y el
acetdbulo. Se inserta en la superficie lateral del fémur entre el FMTIl y el FMTE. En
las aves, M. iliofemoralis externus y el M. iliotrochantericus caudalis se originan de
la superficie media y anterior de la lamina iliaca, respectivamente. M. iliofemoralis
externus se inserta distalmente al Trochanter femoris, sobre la cara lateral, en tanto

que el M. iliotrochantericus caudalis lo hace sobre el Trochanter femoris.

Figura 75- M. iliofemoralis en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, IF); B, Nothura darwinii

(2, M. iliotrochantericus caudalis).

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 206



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

En Bonitasaura, se infiere el origen sobre la hoja iliaca, principalmente en su
parte media, como en Opisthocoelicaudia. Sin embargo, la condicién de un Iébulo
preacetabular dirigido hacia afuera, como la presente en los titanosaurios, estaria
también condicionando el desarrollo de la superficie de origen asi como las
principales lineas de accidon de este musculo, como sucede con el M. iliotibialis
discutido previamente. El M. iliofemoralis se habria insertado en el trocdnter mayor
del fémur (nivel II"), como ha sido también propuesto en Opisthocoelicaudia.

El musculo iliofemoralis fundamentalmente abduce la pierna y estabiliza el

fémur en el acetabulo (Wilhite, 2003).

M. puboischiofemoralis internus 1 (PIFI1). Es un musculo de forma
triangular que surge de la superficie medioventral del ilion en cocodrilos, mientras
que en aves (M. iliofemoralis internus) lo hace desde una pequefa fosa
preacetabular ubicada sobre la cara lateroventral del ilion, entre el proceso
preacetabular y el pedicelo pubico. A partir de alli, rodea al ilion por su borde
anterior, sobre el pedicelo pubico, y se orienta paralelo al M. puboischiofemoralis
internus 2. Se inserta en la superficie medial de la regién proximal del fémur,
anteriormente al cuarto trocanter y cerca de la insercién del M. caudofemoralis
longus, en cocodrilos. En las aves se inserta en la superficie posteromedial del

proximal del fémur.

M. puboischiofemoralis internus 2 (PIFI2). En cocodrilos, éste es un musculo
ancho y triangular con fibras longitudinales. Se origina en las caras proximales y
ventrales de los procesos transversos, asi como en las caras laterales de las ultimas
siete vértebras dorsales. Se inserta en forma tendinosa en dos puntos separados
sobre la regidén dorsolateral del fémur. En aves, sus musculos homélogos (M.
iliotrochantericus cranialis y M. iliotrochantericus medius) se originan en la region
anteroventral del Ala preacetabularis del ilion y se insertan en la region media y

distal de la cresta trocantérica del fémur.
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Figura 76- Mm. puboischiofemorales interni en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, PIFI1;

2, PIFI2); B, Nothura darwinii (3, M. iliotrochantericus cranialis).

En Bonitasaura se infiere un origen para el PIFI1 y PIFI2 sobre la cara lateral y
anterior del pedicelo pubico del ilion como asi también del borde ventral del |6bulo
preacetabular. En tanto que sus inserciones (nivel I) se infieren sobre el borde
proximomedial y proximolateral del fémur, respectivamente.

Los musculos PIFI 1 y PIFl 2 intervienen en la protraccion del fémur y

contribuyen en la aduccién.

Grupo Flexor cruris

Las homologias de este grupo muscular (‘long flexors’ sensu Romer 1923b)
son dificiles de establecer para la evolucién de los reptiles (Romer, 1923b;
Hutchinson, 2001a, 2002). Sin embargo, es bien sabido que los cocodrilos presentan

el esquema mas completo para este grupo muscular y que en las aves se encuentra
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bastante reducido (Reese, 1915; Romer, 1923b; Vanden Berge y Zweers, 1993;
Hutchinson, 2001a, 2002; Carrano y Hutchinson, 2002; Wilhite, 2003; Lecuona,
2007). El grupo Flexor cruris estd compuesto por fibras fusiformes, alargadas y
paralelas, ubicadas en la parte posterior de la pierna. Se reconocen seis ramas en la
mayoria de los cocodrilos, las cuales se extienden desde la pelvis hasta la
articulacién femorotibial, dispuestos en dos grupos muy distintivos (sensu Romer,
1923b): un grupo externo, compuesto por el M. puboischiotibialis (PIT) y dos ramas
del M. flexor tibialis internus (M. flexor tibialis internus 1 / FTI1 y el M. flexor tibialis
internus 2 / FTI2) y un grupo interno, integrado por las otras dos ramas del M. flexor
tibialis internus (M. flexor tibialis internus 3 / FTI3 y el M. flexor tibialis internus 4 /
FTI4) y el M. flexor tibialis externus (FTE). En los especimenes disectados de Caiman
no se reconocio al M. flexor tibialis internus 4 (contra Lecuona, 2007). En las aves, el

grupo se reduce al M. flexor cruris medialis y al M. flexor cruris lateralis pars pelvica.

M. puboischiotibialis (PIT). En cocodrilos, éste es un musculo pequefio que
surge de una cicatriz sobre la superficie anterolateral del isquion, por sobre el
extremo proximal del proceso obturador. Se inserta en la cara proximomedial de Ia
tibia. En las aves este musculo estd ausente.

En Bonitasaura no se observa ningln correlato éseo con las zonas esperadas
de origen e insercién de este musculo, es decir, sobre el pedicelo pubico del isquion
y sobre la superficie proximomedial de la tibia respectivamente. Teniendo en
cuenta que sélo se presenta en uno de los dos grupos de arcosaurios vivientes, se
infiere su presencia con alto grado de especulacion (nivel II°).

En cocodrilos el M. puboischiotibialis contribuye en la aduccién de la pierna

(Hutchinson y Gatesy, 2000).

Mm. flexores tibiales interni (FTI). Tres de las cinco ramas del grupo Flexor
cruris (no se reconocié el FTI4), presente en el ejemplar de C. latirostris disectado,
corresponden a los musculos flexores tibiales interni. La primera (FTI1) se origina

desde una leve cicatriz localizada en la superficie posterodorsal del isquion. Se
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inserta proximalmente en la cara posteromedial de la tibia, después de unirse con el
FTI2 y el PIT. El musculo FTI2 se origina en la cara posterolateral del ilion y se inserta
junto con el FTI1 y el PIT en la superficie posteromedial de la tibia. La tercera rama
de este grupo (FTI3) nace en la tuberosidad isquidtica (véase también Lecuona,
2007). Se inserta a través de un tendén comun con el FTE en una pequefia cicatriz
en la regidon proximomedial de la tibia. En aves, el M. flexor cruris medialis se origina
de la superficie lateral del isquion, en su extremo mds posterior y ventral. Se inserta
en forma tendinosa sobre el extremo proximomedial del tibiotarso junto con el M.

flexor cruris lateralis.

Figura 77- Grupo Flexor cruris en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, FTI3; 2, FTI1); B, Tyto

alba (3, M. flexor cruris medialis; 4, M. flexor cruris lateralis pars pelvica).

En Bonitasaura, al igual que en otros titanosaurios como Opisthocoelicaudia
y Neuquensaurus, se observa una protuberancia rugosa sobre la superficie lateral

del isquion, a media altura y ubicada cerca del borde posterior. Aqui se infiere el
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origen del M. flexor tibialis internus 3 (nivel 1). El FTI 3 se habria insertado sobre la
superficie posteromedial del extremo proximal de la tibia compartiendo un tenddn
de insercién con el M. flexor tibialis externus (nivel 1"). La reconstruccién del
desarrollo de los FTI1 y FTI2 es altamente especulativa debido a su desarrollo
distintivo entre los arcosaurios actuales, como asi también en el correlato
osteoldgico en el material fésil (nivel 11").

El musculo flexor tibialis internus es el musculo flexor mas importante de la

articulacion femorotibial.

M. flexor tibialis externus (FTE). Tanto en cocodrilos como en aves (M.
flexor cruris lateralis pars pélvica) se origina sobre la cara lateral del ilion, detras del
sitio de origen del IT3 y sobre el origen del FTI2. Se inserta en el aspecto
proximomedial de la tibia, compartiendo un tendén comun con FTI3.

En Bonitasaura se infiere su origen en una posicion similar y su insercién
sobre el extremo proximal de la tibia, en su aspecto posteromedial junto con el FTI3
(nivel I).

El musculo flexor tibialis externus también contribuye en la flexién

femorotibial.

Mm. adductores femores (ADD)

El grupo adductores femores esta compuesto por dos ramas reconocibles
con fibras longitudinales y forma triangular. En arcosaurios vivientes, ambas partes
se originan de la superficie lateral del isquion y se insertan en la superficie posterior
de la diafisis femoral.

El muasculo adductor femoris 1 (ADD1) (M. puboischiofemoralis pars medialis
de las aves) se origina en forma carnosa sobre la superficie anterolateral del
isquion, cerca del proceso obturador. El musculo adductor femoris 2 (ADD2) (M.
puboischiofemoralis pars lateralis de las aves) tiene su origen en la parte
posterolateral del isquion y en cocodrilos esta separado del ADD1 por medio del M.

puboisquiofemoralis externus 3 (PIFE3). Ambas ramas se insertan a lo largo de la
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superficie posterior de la diafisis del fémur hasta el comienzo de los céndilos

distales del fémur.

Figura 78- Mm. adductores femores en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, ADD1; 2,
ADD?2); B, Nothura darwinii (3, M. puboischiofemoralis pars medialis; 4, M. puboischiofemoralis pars

lateralis).

En Bonitasaura no se observa un correlato osteoldgico que determine el
origen de ambas ramas, pero se infiere su origen en la superficie lateral del isquion
(nivel 1’). Su insercion se infiere sobre la superficie posterior del fémur (nivel 1)
como en arcosaurios actuales y como se ha reconocido para otros titanosaurios
(Borsuk-Bialynica, 1977; Otero y Vizcaino, 2008).

Estos musculos son los principales musculos aductores del fémur y también

contribuyen a la retraccién de los miembros.
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Mm. Puboischiofemorales externi (PIFE)

En reptiles no-arcosaurios este musculo es indiviso (Hutchinson, 2001a), a
diferencia de lo que se observa en arcosaurios, donde se reconocen tres ramas en
los cocodrilos y dos en las aves (Mm. obturatorii lateralis y medialis) (Reese, 1915;
Romer, 1923a; Hutchinson, 2001a; Wilhite, 2003). Estas se originan de forma
carnosa en la regidn pélvica y se insertan a través de un tenddn en la superficie

proximal del fémur.

Figura 79- Mm. Puboischiofemorales externi en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, PIFE1;

2, PIFE2); B, Tyto alba (3, M. obturatorius medialis).

M. puboischiofemoralis externus 1 (PIFE1). En cocodrilos, este musculo (en
forma de abanico) se origina a lo largo de la superficie anteromedial y dorsal del
pubis y el cartilago prepubico. Se inserta en el trocanter mayor del fémur, a través

de un tenddn comun con M. puboischiofemoralis externus 2 and 3. En las aves, M.
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obturatorius lateralis se origina sobre el margen posteroventral del foramen

obturador y se inserta en el Trochanter femoris.

M. puboisquiofemoralis externus 2 (PIFE2). Se origina en la superficie lateral
(ventral) del pubis y el cartilago prepubico, compartiendo la inserciéon con PIFE 1y
PIFE 3. En aves, el M. obturatorius medialis llena la fenestra isquiopubica y la parte
posterior del foramen ilioisquidtico, pasa a través del foramen obturador y se

inserta en el Trochanter femoris.

M. puboisquiofemoralis externus 3 (PIFE3). Este musculo se origina en la
cara lateral del isquion (“proceso obturador” sensu Hutchinson, 2001a; Carrano y
Hutchinson, 2002) entre los ADD1 y ADD2. Comparte su insercién con PIFE1 y PIFE2.

En Bonitasaura se infiere la presencia de este musculo, con diferentes
niveles de inferencia segun la rama de la que se trate. El origen de las ramas PIFE 1 y
PIFE 2 se infiere sobre el margen dorsomedial y ventrolateral del pubis
respectivamente (nivel 1l"), mientras que el PIFE 3 se originaria sobre la cara lateral
del isquion, en una posicion similar a lo observado en cocodrilos (nivel II'). La
insercion de los PIFE 1 y 2 se infieren a nivel (I'), mientras que el PIFE 3 a un nivel
(), todas sobre el trocanter mayor del fémur.

Los musculos PIFE1 y PIFE2 extienden y rotan el fémur anterolateralmente, y
también contribuyen en la aduccion de la pierna junto al mdusculo

puboischiofemoralis externi 3.

M. ischiotrochantericus (ISTR). En cocodrilos, el M. ischiotrochantericus es un
musculo simple que surge de la superficie medial de la hoja isquiatica, mientras que
en Neornithes su homoélogo - el M. ischiofemoralis (ISF)- se origina en la superficie
lateral del isquion, la membrana ilioisquidtica, la membrana isquiopubica, y algunas
veces de la superficie ventral de las vértebras posteriores del sinsacro (Vanden

Berge, 1982; Hutchinson, 2001a). Se inserta en la regién proximoposterior de la
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diafisis femoral, por encima de la zona de insercidon del M. caudofemorlis longus
(CFL).

En Bonitasaura se infiere su origen en una depresién ovoidal alojada sobre la
superficie medial y posterior del pedicelo iliaco del isquion (nivel ), y su insercidn
sobre el borde posterolateral del segmento proximal del fémur, en lo que
presumiblemente sea la repisa trocantérica (nivel I).

El M. ischiotrochantericus extiende y rota al fémur lateralmente.

Figura 80- M. ischiotrochantericus en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, ISTR); B, Nothura

darwinii (2, M. ischiofemoralis).

Mm. Caudofemorales
M. Caudofemoralis brevis (CFB). Este musculo es el menor de los dos
principales retractores del fémur. En cocodrilos, estd ubicado por delante del M.

caudofemoralis longus (CFL) y se une a este ultimo en su base. Posee dos sitios de
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origen, en el ilion y en las vértebras caudales (Romer, 1923a). El primer sitio de
origen se encuentra en la parte posteroventral del ilion. El segundo se desarrolla
sobre los lados laterales del cuerpo y la base de los procesos transversos (en donde
se observan cicatrices en los especimenes de Caiman disectados) de la primera
vertebra caudal. En el caso de las aves, M. caudofemoralis pars pelvica se origina en
la superficie lateral del ilion por detras del acetdbulo, y a una altura media. En
ambos grupos de arcosaurios se inserta proximomedialmente en el fémur, cerca del
cuarto trocanter, proximo a la cicatriz de insercién del M. caudofemoralis longus

(CFL).

Figura 81- Mm. Caudofemorales en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, CFB; 2, CFL); B,

Nothura darwinii (3, M. caudofemoralis pars pelvica).

En Bonitasaura probablemente se originaba de la parte posterior del ilion,
como fuera reconocido para Opisthocoelicaudia y Neuquensaurus, y se inserta

lateralmente al M. caudofemoralis longus sobre una concavidad circular y rugosa
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sobre la cara posterior del fémur (nivel 1), similar a lo ocurrido en
Opisthocoelicaudia.
El musculo caudofemoralis brevis ayuda al M. caudofemoralis longus en la

retraccion del fémur.

M. caudofemoralis longus (CFL). En cocodrilos, es uno de los musculos mds
desarrollados de las extremidades posteriores, ocupando casi toda la regién
anterior de la cola, y alcanzando su maximo volumen en la regién proximal. El M.
caudofemoralis longus se ubica justo por debajo de la musculatura epaxial y esta
cubierto totalmente por esta ultima y la musculatura hipaxial. Se origina en las
superficies laterales de los arcos hemales, la base de los centros caudales
anteriores, asi como de la porcion proximal de la superficie ventral de los procesos
transversos de las caudales anteriores (véase Gatesy, 1990; Wilhite, 2003).

Segln lo observado en los especimenes disectados de Caiman, en las
primeras cuatro vértebras caudales, la zona de origen no incluye la porcién mas
proximal de los procesos transversos, pero si el centro vertebral y los arcos hemales
asociados a estos elementos. A partir de la quinta vértebra caudal, su origen se
encuentra bien definido en la base de los procesos transversos y se extiende hasta
que estos desaparecen (Gatesy, 1995), llegando inclusive hasta la vertebra caudal
13. Este musculo se extiende anteroventralmente, aumenta su volumen, y se une al
CFB para insertarse a través de un tenddn en el cuarto trocanter del fémur. Este
tenddn se bifurca y continta ventralmente, paralelo a la pierna, hasta insertarse en
el drea proximoventral de la fibula, donde se une con el tendén del M.
gastrocnemius externus asi como con el tenddn secundario del ILFB.

En las aves, el M. caudofemoralis pars caudalis se encuentra
comparativamente bastante reducido, en relacidn a la reduccién general caudal de
este grupo, originandose ventralmente en el pigostilo e insertdndose sobre la cara
posterior del fémur.

El origen del M. caudofemoralis longus ha sido propuesto para titanosaurios

en las caras laterales primarias y secundarias de las vértebras caudales anteriores
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(ver Salgado y Garcia, 2002; Otero y Vizcaino, 2008). En Bonitasaura, sin embargo,
aungue no se advierte dicha morfologia, las caras laterales de la vértebras caudales
anteriores y medias, muestran superficies rugosas con marcas orientadas
ventroanteriormente, que sugieren superficies de anclaje muscular. Asimismo, los
arcos hemales presentan una amplia superficie distal rugosa, expandida en sentido
anteroposterior. Estas zonas, entonces, representarian en este taxén el sitio de
origen del M. caudofemoralis longus (nivel |). Debido a que se cuenta con una serie
caudal incompleta en Bonitasaura, no es posible determinar la extensién posterior
de este musculo. En tanto, la insercidn se infiere en el cuarto trocanter del fémur,
ubicado sobre el margen posteromedial del fémur, que es elongado y bien rugoso
(nivel 1).

El musculo caudofemoralis longus es el principal retractor del miembro
posterior (Gatesy, 1995) y también contribuye a la aduccién y a la rotacion del eje

de la pierna.

Mm. Gastrocnemi (G). Este complejo muscular estd compuesto en cocodrilos por
dos ramas fusiformes que no son faciles de diferenciar entre si. La porcién lateral
(M. gastrocnemius externus) se origina en la superficie posterior y distal del fémur,
y se inserta sobre la base de la ler falange del dedo lll. La rama medial (M.
gastrocnemius internus) se origina en la superficie proximomedial de la tibia y se
inserta en la base del metatarsiano | y sobre el lado lateral del dedo V (Tarsitano,
1981; Lecuona, 2007). En las aves, presenta tres ramas (M. gastrocnemius pars
lateralis; M. gastrocnemius pars intermedia; M. gastrocnemius pars medialis), las
cuales se originan en la base posterolateral y distal del fémur y la superficie medial
del extremo proximal de la tibia, respectivamente. Se inserta en forma tendinosa
sobre el hipotarso (Baumel y Witmer, 1993).

En Bonitasaura, el M. gastrocnemius externus se habria originado sobre la
superficie posterior del fémur, sobre el céndilo lateral, como se reconocié en
Neuquensaurus, aungue sin un evidente correlato osteoldgico (nivel I’). Se insertaria

sobre la cara proximoventral de la primera falange del dedo lll, sobre una superficie
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levemente cdncava y rugosa (nivel Il). EI M. gastrocnemius internus se habria
originado sobre la superficie proximomedial de la tibia, donde se advierte una zona
rugosa (nivel 1). En tanto que su insercion habria tenido lugar sobre el extremo
proximoventral del metatarsiano | y la cara lateral del metatarsiano V hacia su

extremo préximoventral, donde existe una conspicua protuberancia (I1).

Figura 82- Mm. Gastrocnemi en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, GE); B, Nothura

darwinii (2, M. gastrocnemius pars lateralis + M. gastrocnemius pars intermedia).

La musculatura gastrocnemia actia en la extension de los elementos
proximales del autopodio y en la flexién de los dedos. Asimismo, actla en la flexién

femorotibial.
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Figura 83- Principales correlatos éseos reconocidos en la cintura pélvica y miembro posterior de
Bonitasaura salgadoi. A, fémur con detalle de la regidn del cuarto trocanter; B, tibia con detalle de la
cresta cnemial; C, isquion con detalle de la protuberancia lateral; D, pubis con detalle del proceso
ambiens; E, fibula con detalle del trocanter lateral; F, falange pedal con detalle de la superficie

dorsal; G, metatarsiano V con detalle de protuberancia lateral. Escalas 3 cm.
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CFL

PIFE1

PIFE2 add1+add2

FDL+FHL

Figura 84- Musculatura de la cintura pélvica y miembro posterior de Bonitasaura salgadoi en vista
lateral. Abreviaturas de los musculos (origen en mayusculas; insercion en minusculas) y colores

seguin Tabla 7. Nota: El ilion y su musculatura se incluyen a modo puramente grafico. Escala 1 metro.
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Figura 85- Musculatura de la cintura pélvica y miembro posterior de Bonitasaura salgadoi en vista
medial. Abreviaturas de los musculos (origen en mayusculas; insercién en minusculas) y colores

segln Tabla 7. Nota: El ilion y su musculatura se incluyen a modo puramente grafico. Escala 1 metro.
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Grupo Flexor digital

M. flexor digitorum longus (FDL). Este musculo presenta dos ramas en
arcosaurios actuales. En cocodrilos una rama se origina por sobre el condilo lateral
del fémur (M. flexor digitorum longus caput femorale), sobre su aspecto posterior, y
la otra desde la superficie proximoposterior de la fibula (M. flexor digitorum longus
caput fibulae). En las Aves también se reconocen dos ramas del M. flexor digitorum
longus, si bien su origen se desarrolla sobre las superficies proximoposteriores de la
tibia y la fibula. Ambas ramas se insertan sobre las caras ventrales de las falanges
ungueales, en los tubérculos flexores de los dedos Il, Il y IV (Tarsitano, 1981;

Vanden Berge y Zweers, 1993; Dilkes, 2000; Carrano y Hutchinson, 2002).

Figura 86- Grupo Flexor digital en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, FHL; 2, FDL); B,

Nothura darwinii (3, FDL).
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En Bonitasaura, el origen de este musculo se infiere en una posicién similar a
lo observado en cocodrilos; una rama desde la cara posterior del fémur, sobre el
condilo lateral (nivel I’), y la otra sobre el extremo proximal de la fibula, en su
aspecto posterior y sobre una marcada superficie rugosa y positiva (nivel 1). Si bien
no se encuentran preservadas las falanges ungueales de los dedos Il y lll, estos
serian los elementos donde se insertaria el M. flexor digitorum longus, en los
tubérculos flexores sobre su cara ventral.

El M. flexor digitorum longus actla en la flexién de los dedos internos del

pie, en especial el Il, Il y IV.

M. flexor digitorium brevis (FDB). Este es un musculo de corta extension
que en cocodrilos se origina en la Fascia plantaris, sobre la superficie ventral de los
metatarsianos, y se inserta en forma tendinosa sobre la cara ventral y distal de las
falanges de los dedos I, Ill, y IV (Tarsitano, 1981). En las aves M. flexor digitorium
brevis esta ausente (Vanden Berge y Zweers, 1993).

En Bonitasaura, se infiere su origen con alto grado de especulaciéon sobre la
Fascia plantaris (nivel II’). Su insercion se infiere en marcadas concavidades
observadas sobre los aspectos ventrodistales de las falanges pedales preservadas
de los dedos lll y IV (nivel 11).

M. flexor digitorium brevis flexiona los digitos junto con el M. flexor

digitorium longus mencionado anteriormente.

M. flexor hallucis longus (FHL). En arcosaurios actuales, este musculo se
origina por sobre el condilo lateral del fémur. En cocodrilos lo hace junto al M.
flexor digitorum longus caput femorale. Se inserta proximalmente sobre el
tubérculo flexor de la falange ungueal del dedo |, en su cara ventral (Vanden Berge,
1982; Carrano y Hutchinson, 2002).

En Bonitasaura, se reconstruye su origen sobre el condilo lateral del fémur,

junto al origen del M. flexor digitorum longus (nivel I'). Su insercion se infiere sobre
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el tubérculo flexor de la falange ungueal preservada del dedo |, la cual se ubica
ventrolateralmente y presenta una superficie rugosa (nivel I).

El M. flexor hallucis longus actua en la flexién del digito .

Grupo Extensor digital

M. extensor digitorum longus (EDL). Este musculo presenta una extensién
similar al FDL desde la zona de articulacién femorotibial hasta los elementos distales
del autopodio. Sin embargo, su origen e insercién son controvertidos aun en los
grupos de arcosaurios actuales, por lo que su reconstruccion en formas extintas
sugiere cierto grado de especulacidon (Tarsitano, 1981; Dilkes, 2000; Carrano y
Hutchinson, 2002). En cocodrilos, el M. extensor digitorum longus se origina en
forma tendinosa de la superficie anterior del céndilo lateral del fémur (Flechner,
2009) o de la superficie anterior del proximal de la tibia (Tarsitano, 1981), y se
inserta sobre las caras proximoventrales de los metatarsianos Il, Ill, y IV (Tarsitano,
1981). En las aves se origina en la superficie lateral de la cresta cnemial de la tibia y
se inserta distalmente sobre la superficie dorsal de las falanges pedales de los
dedos II, lll y IV (Vanden Berge, 1982 ).

En Bonitasaura su origen se ubica especulativamente sobre el fémur,
distalmente, en su cara anterior, o sobre la cresta cnemial de la tibia (nivel 11"). Su
insercion se infiere sobre la superficie dorsal proximal de los metatarsianos Il, lll y IV
(nivel 1l'), como se ha inferido para el sauropodomorfo basal Plateosaurus
(Flechner, 2009).

El musculo extensor digitorum longus extiende los digitos Il a IV.

M. extensor digitorum brevis (EDB). Este musculo se encuentra en
cocodrilos con una extension similar a lo observado con el flexor digitorum brevis.
Se origina de la superficie anterior del astragalo y se inserta distalmente en el
tubérculo extensor de las falanges de los digitos Il, 1ll y IV (Dilkes, 2000). En las aves
este musculo se encuentra ausente (Vanden Berge y Zweers, 1993; Carrano y

Hutchinson, 2002).
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Figura 87. Grupo Extensor digital en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, EDL; 2, TA); B,

Nothura darwinii (3, M. tibialis cranialis).

En Bonitasaura, la reconstruccion de este musculo es especulativa,
ubicandose su origen sobre la cara anterior del astragalo (nivel II') y su insercién
sobre la superficie dorsal y distal de las falanges pedales de los dedos II, Ill y IV. La
presencia de diminutos fordmenes asociados a pequefias marcas longitudinales
sobre la cara dorsal de la primera falange del dedo I, sefialan una posible superficie

de insercion para esta musculatura (nivel 11).

M. extensor hallucis longus (EHL). Este es un pequefio musculo que en
cocodrilos se origina en forma tendinosa desde el aspecto anterior de la regidn
distal de la fibula (Reese, 1915; Carrano y Hutchinson, 2002), mientras que en aves

lo hace desde el Sulcus extensorious del tarsometatarso (Vanden Berge y Zweers,
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1993). Su insercidn tiene lugar en cocodrilos sobre la cara dorsal del matatarsiano |,
en su mitad proximal, y sobre el aspecto dorsal de las falanges del mismo digito. En
tanto, en aves, su insercion se restringe a las superficies dorsales de la falange
ungueal del digito | (Vanden Berge, 1982).

En Bonitasaura, se infiere su origen sobre la cara anterior del distal de fibula,
sobre una leve protuberancia anteromedial (nivel IlI), mientras que su insercién se
ubica sobre la cara dorsomedial del metatarsiano | y la falange ungueal del mismo
digito (nivel I').

El musculo extensor hallucis longus extiende el digito I.

M. tibialis anterior (TA). Este musculo presenta una rama en cocodrilos y
dos en aves (M. tibialis cranialis). En cocodrilos se origina del aspecto anterior de la
tibia, por debajo de la cresta cnemial. Se inserta proximalmente sobre la cara dorsal
de los metatarsianos | a IV (Dilkes, 2000; Flechner, 2009). En el caso de las aves, se
origina en el condilo lateral del fémur y el aspecto anterior de la cresta cnemial de
la tibia. Ambas ramas se insertan sobre un marcado surco sobre el dorso del
proximal del tarsometatarso llamado Tuberositas m. tibialis cranialis (Vanden Berge,
1982; Vanden Berge y Zweers, 1993).

En Bonitasaura, se infiere su origen sobre la cara anterior de la tibia, por
debajo de la cresta cnemial (nivel I'), en tanto que su insercién se reconstruye
proximalmente sobre las superficies dorsales de los metatarsianos | a IV (nivel I'),
asociados a la insercion del M. extensor digitorum longus.

El M. tibialis anterior es un musculo extensor del pie junto con el resto del

Grupo Extensor digital.

M. pronator profundus (PP). En arcosaurios actuales, este musculo se encuentra
presente sdlo en cocodrilos. En aves, su ausencia estd intimamente relacionada a la
reduccion distal que sufre la fibula (Hutchinson, 2002). Este musculo se origina en el
aspecto posteromedial de la fibula y posterolateral de la tibia, por detrds del origen

del M. popliteus y el M. interosseus cruris (Tarsitano, 1981; Hutchinson, 2002;
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Flechner, 2009). Se inserta en forma tendinosa sobre la superficie ventromedial del
metatarsiano | principalmente, aunque tendones asociados también se insertan
sobre los metatarsianos Il y lll (Hutchinson, 2002).

La reconstruccion de este musculo en Bonitasaura es bastante especulativa.
Se infiere su origen sobre las superficies posteromedial de la fibula y posterolateral
de la tibia (nivel II’), en tanto que su inserciéon se propone sobre la superficie
proximal y ventral del metatarsiano | (nivel Il"), junto con la insercién medial del M.
gastrocnemius internus.

El M. pronator profundus prona y contribuye en la flexién del pie.

M. popliteus (POP). Las fibras de este musculo se orientan diagonalmente entre la
tibia y la fibula, en sus segmentos medio-proximales. En cocodrilos, su extensidn
puede considerarse como proximal o incluir a la parte mas distal en un solo musculo
(M. interosseous cruris de Tarsitano, 1981). En las aves, el M. popliteus se ubica
sobre la superficie medial de la regidon proximal de la fibula y la superficie

posterolateral del proximal de la tibia (Carrano y Hutchinson, 2002; Flechner, 2009).

Figura 88- M. popliteous y M. interosseus cruris en Caiman latirostris (1, POP; 2, IC).
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En Bonitasaura se infiere su desarrollo entre las superficies mediales y
laterales de la fibula y tibia respectivamente, en sus segmentos medioproximales
(nivel I).

El M. popliteous posiciona y mantiene la relacién espacial entre la tibia y la

fibula, junto con el M. interosseus cruris.

M. interosseus cruris (IC). En los cocodrilos, el musculo interosseus cruris se
encuentra entre las superficies mediales y laterales de la fibula y la tibia
respectivamente, distalmente a la ubicacién del musculo popliteus. En las aves el
musculo se encuentra ausente, en relacion a la reduccion distal de la fibula (Vanden
Berge y Zweers, 1993; Carrano y Hutchinson, 2002; Hutchinson, 2002).

En Bonitasaura se infiere su desarrollo entre las superficies mediales y
laterales de la fibula y tibia respectivamente, en sus segmentos distales (nivel 1l").

El M. interosseus cruris posiciona y mantiene la relacion espacial entre la

tibia y la fibula, junto con el M. popliteous.

M. fibularis longus (FL) y M. fibularis brevis (FB). Los musculos fibulares presentan
dos ramas principales. En cocodrilos, la rama larga (FL) se origina en la superficie
lateral de fibula, distalmente a la insercién del M. iliofibularis y se inserta sobre la
superficie ventral del calcaneo. La rama corta (FB) se origina justo por debajo y
anteriormente a la zona de origen del FL, insertdndose sobre el aspecto lateral de Ia
zona distal del metatarsiano V (Dilkes, 2000; Hutchinson, 2002; Flechner, 2009).

En las aves, en tanto, el M. fibularis longus se origina sobre la base de la
cresta cnemial, en la regidon proximal de la tibia, cerca del Tuberculum m.
iliofibularis. Se inserta distalmente en el tenddn de una de las subdivisiones del M.
flexor digitorum longus (i.e. M. flexor perforatus digiti Ill). Por su parte, el M.
fibularis brevis se origina de la superficie lateral de la fibula, proximalmente, y se
inserta en un tubérculo proximal (Tuberculum m. fibularis brevis), sobre la superficie

posterior del tarsometatarso (Vanden Berge y Zweers, 1993; Hutchinson, 2002).
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En Bonitasaura el origen del M. fibularis longus se infiere por debajo del
trocanter lateral de la fibula, donde se propone la insercion del M. iliofibularis (nivel
I’), en tanto su insercidn se ubicaria en la superficie ventral del calcaneo (no
preservado) y/o el extremo proximoventral del metatarsiano V (I"). Asimismo, el M.
fibularis brevis se origina distal y anteriormente al M. fibularis longus (nivel I),
sobre la fibula, y se inserta sobre wuna protuberancia distal ubicada

ventrolateralmente en el metatarsiano V (nivel |).

Figura 89- Mm. fibulares en arcosaurios vivientes. A, Caiman latirostris (1, FL; 2, FB); B, Nothura

darwinii (3, FL).

Los Mm. fibulares actian en la extensiéon de los elementos proximales del

autopodio en conjunto con los Mm. gastrocnemii.
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. . Nivel de . Nivel de
Musculo Origen % B Insercion o z
inferencia inferencia
borde dorsolateral delilion y lobulo
1 4 ? cresta cnemial de la tibia |
preacetabular
borde dorsolateral delilion y lébulo
2 ¥ ? cresta cnemial de la tibia |
preacetabular
borde dorsolateral delilion y lébulo : o
3 ? cresta cnemial de la tibia |
preacetabular
4 borde anterodorsal del pubis | cresta cnemial de la tibia |
5 cara anterior y lateral del fémur 1 cresta cnemial de la tibia |
6 cara anterior y medial del fémur | cresta cnemial de la tibia |
7 region postacetabular del ilion ? trocanter lateral de la fibula |
8 sobre la hoja iliaca, en su parte media ? trocanter mayor del fémur I
cara lateral y anterior del pedicelo
9 pubico del ilion como asi también del ? borde proximomedial del fémur I
borde ventral del I6bulo preacetabular
cara lateral y anterior del pedicelo
10 pubico del ilion como asi también del ? borde proximolateral del fémur I
borde ventral del I6bulo preacetabular
superficie lateral del pedicelo pubico , ,
11 PIT s } ‘p s 1} superficie proximomedial de la tibia 1]
del isquion
12 FTI1 superficie posterodorsal del isquion T superficie proximolateral de la tibia I
13 FTI2 borde posterodorsal del ilion ? superficie proximolateral de la tibia I
protuberancia media sobre la superficie posteromedial del proximal ;
14 FTI3 5 B i | e |
superficie lateral del isquion de la tibia
superficie posteromedial del proximal ”
15 FTE borde posterodorsal del ilion ? P P - P |
de la tibia
16 ADD1 superficie lateral del isquion | superficie posterior del femur I
17 ADD2 superficie lateral del isquion | superficie posterior del femur I
18 margen dorsomedial del pubis I trocanter mayor del fémur I
19 margen ventrolateral del pubis T trocanter mayor del fémur I
20 PIFE3 cara lateral del isquion I’ trocanter mayor del fémur I

Tabla 8- Musculatura analizada y grados de inferencia en Bonitasaura salgadoi.
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27

28

29

30

31

32

posterior del proximal de la fibula

ungueales de los dedos Il y Il

. . Nivel de . Nivel de
Musculo Origen . < Insercién - 2
inferencia inferencia
2 e superficie medial y posterior del | borde posterolateral del segmento z
pedicelo iliaco delisquion proximal del fémur
concavidad circular y rugosa sobre la
22 parte posterior del ilion ? : Ve B |
cara posterior del fémur
caras laterales de vertebras caudales
23 anteriores y medias, y sup. laterales de cuarto trocanter del fémur
arcos hemales
24 GE superficie posterior del fémur, sobre el . cara proximoventral de la primer I
condilo lateral falange del dedo Il
extremo prdoximoventral del
25 Gl superficie proximomedial de la tibia metatarsiano |y cara lateral del 1
metatarsiano V
- cara posterior del fémur y cara Fyl tubérculos flexores de las falanges -

Fascia plantaris

superficie ventrodistal de las falanges
pedales de los dedos Il y IV

superficie posterior del fémur sobre el
condilo lateral

tubérculo flexor de la falange ungueal
del dedo |

cara anterior del distal de femur y
cresta cnemial de la tibia

superficie dorsal de los proximales de
los metatarsianos II, Il y IV

cara anterior del astragalo

superficie dorsal y distal de las falanges
pedales de los dedos I, lll y IV

cara anterior del distal de fibula

cara dorsomedial del metatarsiano ly
falange ungueal

cara anterior de la tibia, por debajo de
la cresta cnemial

superficies dorsales de los
metatarsianos | a IV

superficies posteromedial de la fibula y

superficie proximal y ventral del

longus

metatarsiano V

33 PP e I’ : I
posterolateral de la tibia metatarsiano |
34 POP superficie medial de la fibula, en su : superficie lateral de la tibia, en su i
segmento medioproximal segmento medioproximal
5% = superficie medial de la fibula, en su W superficie lateral de la tibia, en su %
segmento distal segmento distal
superficie ventral del calcdneo y/o
36 FL debajo del trocanter lateral de la fibula ) extremo proximoventral del N
metatarsiano V
37 B distal y anteriormente al M. fibularis . superficie proximal y ventrolateral del

Tabla 8 (continuacién)- Musculatura analizada y grados de inferencia en Bonitasaura salgadoi.
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Comparacion con reconstrucciones previas y confiabilidad en la reconstruccién de

la musculatura de Bonitasaura salgadoi

Como se mencionara al comienzo, sdlo se han publicado reconstrucciones
musculares para los saurépodos Opisthocoelicaudia skarzynskii (Borsuk-Bialynicka,
1977) y Neuquensaurus australis (Otero y Vizcaino, 2008), mientras que las de tres
sauropodos del Jurasico de América del Norte (Wilhite, 2003), permanecen inéditas.
Todos estos trabajos tratan la musculatura pélvica y del miembro posterior en
diferente grado de detalle.

En la descripcidon original del saurépodo titanosaurio (por entonces
considerado como “camarasaurido”) Opisthocoelicaudia skarzynskii, Borsuk-
Bialynicka (op. cit.) realiza una exhaustiva descripcidn osteoldgica, la cual acompania
de numerosos comentarios sobre la musculatura asociada. La totalidad de
inferencias, basadas fundamentalmente en la presencia de correlatos osteoldgicos
(rugosidades,  protuberancias,  concavidades, etc.), fueron realizadas
comparativamente con la disposicion y desarrollo de la musculatura observada en
cocodrilos (como representante actual de arcosaurio) y en lagartos, esta uUltima
estudiada previamente por Romer (1923, 1942). En el mismo sentido, Wilhite
(2003) reconstruyé la musculatura apendicular de Apatosaurus, Diplodocus y
Camarasaurus basandose exclusivamente en la comparaciéon del desarrollo y
disposicion de la musculatura de Alligator mississippiensis. Por lo tanto, ambos
analisis obviaron la informacién proveniente del otro grupo de arcosaurios vivientes
(las aves), unicos representantes vivientes del clado Saurischia, de mayor cercania
filogenética con el grupo de saurisquios extintos en cuestion, lo que otorga un
mayor sustento para las inferencias sobre tejidos blandos de acuerdo con el método

EPB (Witmer, 1995).
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Tabla 9- Cuadro comparativo de la musculatura pélvica y del miembro posterior analizada en

diferentes saurépodos.
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Por el contrario, el trabajo realizado por Otero y Vizcaino (2008) sobre la
musculatura pélvica y miembro posterior de Neuquensaurus australis incluye
inferencias musculares basandose en el mencionado método EPB y utilizandolo por
primera vez como herramienta metodoldgica para la reconstruccion de la
musculatura apendicular en un dinosaurio saurépodo.

En cuanto a los grupos musculares tratados, Borsuk-Bialynicka (1977)
menciona las zonas de origen e insercién de gran parte de la musculatura pélvica y
del miembro posterior en toda su extension (19 musculos), incluyendo algunos
musculos asociados a los elementos mas distales. Sin embargo, en muchos casos,
no queda clara la distribucion de aquella musculatura formada por mas de una
rama, como los Mm. iliotibiales, Mm. femorotibiales, Mm. puboischiofemorales
interni, Mm. adductores femores, Mm. puboischiofemorales externi, y Mm.
gastrocnemi, los cuales, como se ha detallado previamente, presentan diferentes
ubicaciones de acuerdo a la rama tratada.

Por otra parte, el analisis abordado por Wilhite (2003) considerd la
musculatura pélvica y del miembro posterior exclusivamente en su sector proximal
(15 musculos), quedando excluida la musculatura distal del miembro, que involucra
sectores de la tibia, fibula y el autopodio. En la contribucion de Otero y Vizcaino
(2008), en un sentido similar, se incluyé el analisis de un conjunto resumido de la
musculatura proximal del miembro posterior de Neuguensaurus (14 musculos), sin
considerar la reconstruccion del Grupo Dorsal profundo, el Grupo Flexor cruris y de
los Mm. Puboischiofemorales externi, las cuales, para los autores, eran altamente
especulativas.

Esta consideracién acerca de la especulatividad relativa de las
reconstruccines lleva a considerar el grado de confiabilidad obtenida en la
reconstruccién muscular en Bonitasaura. Bryant y Seymour (1990) reconocieron la
presencia de un alto correlato dseo (definido como ”... any morphological attribute
of the surface of the bone that aids in the determination of the position and extent
of attachment of a muscle. The evidence may be direct, a rugose scar or raised

ridge, or circumstantial, a delimitable portion of the bone’s surface.”) asociado a los

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 235



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

sitios de origen o insercion de la musculatura en dos especies de mamiferos
carnivoros (Canis, 83%; Ursus, 77%). Por su parte, McGowan (1979, 1986) reconocio
que no mas del 30% de los sitios de insercion muscular en las aves Apterix y
Gallirallus se correlacionaban con alguna superficie distintiva sobre los huesos. Este
bajo porcentaje de correlato éseo observado en las aves también fue notado por
Jasinoski et al. (2006) en su reconstruccion de la musculatura pectoral de
dinosaurios terépodos eumaniraptores, lo que lleva a reconocer un bajo porcentaje
en el correlato dseo para los arcosaurios en general (Bryant y Seymour, 1990;
Flechner, 2009). Sin embargo, Carrano y Hutchinson (2002) reconstruyeron la
musculatura pélvica y del miembro posterior de Tyrannosaurus rex sobre un
espécimen excepcionalmente preservado, el cual presentaba un alto porcentaje de
correlacién osteoldgica con la musculatura analizada (aproximadamente un 75%).

Recientemente, Flechner (2009) reconstruyd la musculatura del miembro
posterior de Plateosaurus, reconociendo un correlato éseo en el 35% de los
musculos estudiados y considerando este porcentaje como comparable al de otros
arcosaurios. Sin embargo, dicha autora justifica su dispar relacion con lo reconocido
en Tyrannosaurus como una condicién derivada de la dieta herbivora de
Plateosaurus, mencionando que “Bryant and Seymour (1990) suggested that there
might be a correlation between carnivores and herbivores and the frequency of the
presence of osteological correlates, with the soft-tissue — osteological feature
correlation being higher in carnivores than in herbivores”. No obstante, de la lectura
del trabajo Bryant y Seymour (op. cit.) no se desprende dicha apreciacion y la
conclusién realizada por Flechner (2009) pareciera carecer de sustento.

Es en este contexto, entonces, que cobra sentido el alto porcentaje
representado en Bonitasaura, que presenta un 52% de correlato osteoldgico en los
37 musculos analizados, un valor que no se corresponde con las interpretaciones de
Flechner (2009) mencionadas previamente. Asimismo, si bien se ha considerado
que los saurépodos poseen una marcada reduccién de correlatos dseos como
procesos, rugosidades u otras estructuras relacionadas a un habito graviportal

(Flechner, 2009), Bonitasaura no se ajustaria a esta generalizacion demostrando,
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ademads, que otros argumentos deberian ser tenidos en cuenta (e.g., calidad de
preservacion) en futuros analisis reconstitutivos de tejido blando para estos

dinosaurios.
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CAPITULO VIII
ANALISIS PALEOHISTOLOGICO

Aunque numerosos trabajos de mediados del siglo XIX mencionaron la
preservacion de caracteristicas histoldgicas en dinosaurios, no fue sino hasta
comienzos del siglo XX en que se realizaron los primeros estudios sobre
paleohistologia comparada de este grupo (Seitz, 1907). Posteriormente, Foote
(1916) realizd un importante aporte a la tematica distinguiendo tres nuevos
conceptos involucrados en la construccion del crecimiento estructural del hueso
compacto: tipo lamellar, tipo laminar y tipo haversiano. Sin embargo, estos
términos resultaron ser confusos al contrastarse con la nomenclatura moderna y
dejaron de utilizarse en el sentido en el que fueron propuestos originalmente (Reid,
1996). Hacia la década del ‘30, Gross (1934) reconocid por primera vez la existencia
de un hueso zonal periosteal (lamelado), un hueso laminar periosteal (fibrolamelar)
y un hueso secundario formado por osteones (Haversiano denso). Este autor fue el
primero en reconocer que habia tejido fibrolamelar en dinosaurios, particularmente
en Plateosaurus y en Brachiosaurus. Por su parte, Nopcsa y Heidsiek (1933) también
mencionaron las caracteristicas de la microestructura de huesos en dinosaurios. En
los afos 50, Enlow y Brown (1956), publicaron un trabajo paleohistoldgico sobre
vertebrados modernos y fésiles utilizando una clasificacion basada en el patron
vascular y microestructura histolégica. Posteriormente, el conocimiento de la

paleohistologia de dinosaurios se incrementé notablemente con las contribuciones
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realizadas por de Ricqglés y por Reid en las ultimas tres décadas del siglo XX (Reid,
1981, 1987, 1990, 1996, 1997; Ricqles, 1974, 1975, 1976, 1980, 1983).

La percepcion de que los dinosaurios saurépodos tenian mucho que aportar
en cuanto a su histologia quedé demostrada en ejemplos como el de una vértebra
caudal de Chubutisaurus, donde una de sus caras fue pulida para realizar
observaciones, que no se llegaron a completar. Asi, las contribuciones
paleohistoldgicas acerca de dinosaurios saurépodos en particular, se han ido
incrementando notablemente en los ultimos 10 afos (Salgado, 2000; Sander, 2000;
Sander et al., 2006; Klein y Sander, 2008; Lehman y Woodward, 2008; Cerda, 2009;
Klein et al., 2009; Woodward y Lehman, 2009; Stein et al., 2010). Esta temdtica se halla
ahora en pleno desarrollo y es necesario ampliar el conocimiento, en especial sobre
saurépodos de nuestro pais, para los cuales sélo se cuenta con el trabajo inédito de
tesis doctoral de Salgado (2000) y unos pocos trabajos que tratan la paleohistologia de
algun elemento 6seo en particular (Salgado, 2003b; Cerda, 2009; Cerda y Powell,
2010). Los estudios histoldgicos permiten inferir, precaucidon mediante, interesantes
aspectos ontogenéticos y fisiolégicos del animal, como la tasa y ritmo de
crecimiento, grado de remodelacién interna de los huesos, tasa metabdlica y

termorregulacion, entre otros.

El tejido dseo: Generalidades

Aunque no es objetivo de esta tesis realizar un tratado sobre el tejido dseo y
su estudio a nivel microestructural (Histologia, o Paleohistologia por tratar sobre
huesos fdsiles), es imprescindible mencionar ciertos aspectos de su formacion y
clasificacion para el mejor entendimiento de las posteriores descripciones y
discusion que aqui se realizan.

La caracterizacion del tejido éseo que brevemente se resefia a continuacién
se basa fundamentalmente en tratados generales de histologia como los de
Copenhaver et al. (1971), Cormack (1988), Francillon-Vieillot et al. (1990) y Ross et

al. (1995), asi como en aquellos trabajos que trataron previamente Ia
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paleohistologia de dinosaurios, tales como los de Chinsamy (1994), Reid (1996),
Salgado (2000) y Woodward (2005) entre otros.

El hueso es un tejido conectivo mineralizado producido principalmente por
la depositacion de microcristales de hidroxiapatita (Caio(PO4)s(OH),) en una matriz
de fibras colagenas. Fundamentalmente, contiene tres tipos celulares: los
osteoblastos, los ostecitos y los osteoclastos. Los osteoblastos son células
progenitoras que producen matriz extracelular y generan osteocitos al rodearse de
matriz extracelular. Estos osteocitos se agrupan generalmente en espacios llamados
lacunae (lagunas), los cuales a menudo desarrollan largos filamentos
citoplasmdticos que los contactan, conocidos como canaliculi. Los osteocitos son las
células responsables del mantenimiento del hueso que, ya que por medio de estos
canaliculi, hacen circular el oxigeno y los nutrientes necesarios. Por su parte, los
osteoclastos, son los que realizan la reabsorcién del tejido déseo preexistente

durante la remodelacién dsea sufrida en el crecimiento y reparacion de los huesos.

Hueso
primario
periostial

Canal de
Havers

Ostedn
secundario
Fibras de
Sharpey

Periostio

65— Canal de

. ‘ M Volkman
\),.

Figura 90- Microestructura del tejido 6seo (Modificado de Francillon-Vieillot et al., 1990).

Con excepcion de casos particulares, el hueso se deposita desde tejidos de
revestimiento externo e interno, que son el periosteo y el endosteo

respectivamente. Asi, el hueso que se genera a partir del periosteo es el llamado
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hueso periosteal, y el hueso que reviste las cavidades medulares, producto de la
remodelacién interna, es el lamado hueso endosteal.

Existen bdsicamente dos tipos de histogénesis de acuerdo al tejido previo
sobre el cual se forma el tejido éseo. Si el hueso se forma a partir de un molde
preexistente de tejido conjuntivo mesenquimatico, se habla de una osteogénesis
intramembranosa, como es el caso de los huesos del techo craneano o parte de las
claviculas, por citar algunos casos. En cambio, si el nuevo hueso reemplaza a un
cartilago precedente, estamos en presencia de una osteogénesis endocondral,
como se reconoce principalmente en los huesos apendiculares.

Como producto del crecimiento normal del hueso, el tejido dseo primario
puede ser reemplazado por nuevo tejido éseo (secundario) en lo que se conoce
como remodelacién 6sea. Esta se da a través de una modificacién de la estructura
interna del hueso, mediante procesos de erosion y pérdida del tejido preexistente, y
una depositacidon ulterior de nuevos constituyentes. La erosidon comienza por la
formacion de grande espacios o lagunas de Howship, que se generan a través de la
actividad osteoclastica. Luego, la actividad osteoblastica se vuelve activa y genera
un tejido secundario que remodela la estructura interna del hueso. Este tejido
secundario generalmente se compone de l|daminas (lamellae) o “lamelas”
concéntricas de tejido endosteal que forman los llamados osteones secundarios u
osteones de Havers. A lo largo del crecimiento, las proporciones del hueso se
mantienen, debido en gran medida a la remodelacion ésea vy, sobre todo, a la
modelacién 06sea, la cual, ademas de incluir reabsorcion y depositacion de nuevo
tejido, incluye diferencias localizadas en la tasa de depositacion y desplazamiento
del tejido.

El tejido éseo puede clasificarse en base a diferentes criterios, los cuales
pueden tratarse independientemente unos de otros, o combinarse generando
caracterizaciones complejas, muchas veces ajustadas a ciertos grupos de
vertebrados. En este sentido, el tejido 6seo puede clasificarse segun su origen como
osteoblastico (si se origina a través de osteoblastos) o metapldsico (si su formacién

involucra otras células formadoras en lugar de osteoblastos, como condroblastos o
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fibroblastos). Por la organizacién y disposicién de las fibras de colageno en la matriz
Osea, el hueso puede clasificarse como: entretejido (woven bone), si las fibras no
guardan una organizacion preferencial; lamelar, si se disponen en capas alineadas y
superpuestas; y fibroso de fibras paralelas (parallel fibered bone) o pseudolamelar,
dispuestas en paralelo y altamente compactadas.

Si se trata de un hueso de alta densidad dsea, se identifica como un hueso
compacto, mientras que aquel de baja densidad serd un hueso esponjoso. A su vez,
de acuerdo a su vascularizacion, los tejidos 6seos pueden ser: avasculares, si
carecen de conductos vasculares; vasculares unidireccionales, si presentan
conductos orientados en wuna sola direcciéon preferencial; o vasculares
multidireccionales, los cuales presentan canales vasculares con mas de una
orientacién, cuyas combinaciones pueden determinar lo que se conoce como

huesos laminares, plexiformes y reticulados.

Hueso laminar Hueso plexiforme Hueso reticulado

Figura 91- Tipos de hueso de acuerdo a la vascularizacién multidireccional (Modificado de Francillon-

Vieillot et al., 1990).

Por otra parte, el tejido dseo puede presentar discontinuidades histoldgicas
gue se traducen como pausas o cambios en la tasa de la depositacion de hueso.
Estas discontinuidades se advierten como lineas tenues o conspicuas, llamadas
LAGs (Lines of Arrested Growth), las que muchas veces acompanan a capas de
hueso del tipo lamelar, que conforman los annuli. Estas discontinuidades muchas
veces separan zonas de hueso de diferentes tipos, que en conjunto representan un

ciclo de depositacion a modo de anillo de crecimiento. Dicho hueso zonal es muy
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comun en organismos ectotermos actuales, en contraposicién al hueso azonal que

comunmente se presenta en aves y mamiferos actuales.

Figura 92- Hueso compacto zonal presente en reptiles actuales, detallando los anillos de crecimiento
conformado por una zona y un annulus, flanqueados por las lineas de crecimiento detenido (LAGs)

(Modificado de Chinsamy y Dodson, 2005).

Finalmente, deben mencionarse aquellos tipos de tejidos que muy
comunmente conforman la histovariabilidad observada en dinosaurios, y que
responden en gran medida a su estructura y composicién, mostrando
combinaciones de las caracteristicas previamente mencionadas. Estos son los
tejidos fibrolamelares, los tejidos haversianos y los tejidos acrecionales.

El tejido fibrolamelar es un tejido de rdpido crecimiento que presenta una
alta vascularizacidon y una matriz fibrosa del tipo woven. En primer lugar se deposita
como hueso esponjoso, el cual posteriormente sufre una compactacién como
resultado de la depositacion de lamelas concéntricas a los canales vasculares,
formando los osteones primarios. Este tejido es muy caracteristico de endotermos
actuales.

El tejido haversiano se caracteriza por ser compacto y estar formado por

osteones secundarios, los cuales se reconocen por la presencia de lineas

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 243



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

cementantes en su perimetro. Este tejido secundario reemplaza en gran medida al
tejido primario precedente, que en los dinosaurios suele ser de tipo fibrolamelar,
por medio de lo que se conoce como reconstruccién haversiana en sentido
centrifugo. Este tejido se desarrolla normalmente en mamiferos y estd ampliamente
citado para los dinosaurios.

El tejido acrecional, por su parte, se presenta como tejido avascular, el cual
se deposita en forma de finas lamelas de hueso, externamente a la superficie dsea,
y en aquellos organismos que han cesado su crecimiento alcanzando el tamafio
corporal adulto. Este tipo de tejido se conoce como el External Fundamental System

(EFS) o el Outer Circumferential Layer (OCL).

canal vascular
- :

EES
lacuna

canal
vascular

A-Fibrolamelar B-Haversiano C-Acrecional

Figura 93- Principales tejidos dseos reconocidos en dinosaurios. A (Modificado de Woodward, 2005);

B (Modificado de Francillon-Vieillot et al., 1990); C (Modificado de Chinsamy y Dodson, 2005).

Descripciones paleohistologicas

Para el analisis paleohistoldgico realizado en esta tesis, se han tomado
quince muestras 6seas provenientes de diferentes sectores del esqueleto de
Bonitasaura y se han efectuado cortes delgados. El criterio de seleccidon de las
muestras se realizé en parte por disponibilidad de elementos mal preservados y de
menor valor morfoldgico descriptivo, y otros elegidos por su importancia
paleohistoldgica. En este ultimo sentido se optd por la extraccion de muestras de
los huesos apendiculares, principalmente fémur y hiumero, huesos sobre los que se

han estandarizado las observaciones paleohistolégicas (e.g., para el caso del fémur
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a mitad de la didfisis por debajo del cuarto trocanter), ya que en esta zona existe el
menor grado de remodelacion secundaria. A su vez, se han tomado muestras de
otros elementos apendiculares, como la ulna y elementos del autopodio, como asi
también de otras zonas del esqueleto como costillas cervicales, costillas dorsales, y
zigapdfisis vertebrales, los cuales han permitido una caracterizacion bastante

completa de esta especie.

Muestra 1:

Esta muestra procede de un fragmento medio-proximal de un hueso
apendicular indeterminado, pero con proporciones comparables a un humero, con
alto grado de alteracidén externa debido al intemperismo. Es un corte transversal, e
incluye gran parte del sector cortical medio y externo, estando ausente la region
subperiosteal y la region cortical mas profunda.

Fundamentalmente se encuentra dominado por tejido primario del tipo
fibrolamelar altamente vascularizado. La disposiciéon de los canales prefiguran una
condicion en gran medida laminar, aunque presenta un numero importante de
canales radiales mayormente hacia la corteza mas interna. Estos canales presentan
numerosas lagunas de osteocitos, alargadas y estructuralmente alineadas, las cuales
se interconectan por finas ramificaciones citoplasmaticas (canaliculi).

A mitad de la muestra, y recorriendo toda su longitud, se observa una linea
levemente oscura que corre paralelamente a los canales vasculares circulares. Esta
linea podria estar representando una discontinuidad en el crecimiento normal del
hueso; sin embargo, en varios sectores de su recorrido, se observa que la misma
divide a un cierto nimero de osteones de Havers y, hacia uno de los extremos,
corta el tejido primario fibrolamelar, por lo que se trataria, en realidad, de una
fractura.

Las zonas mas profundas del tejido cortical presentan remodelacién interna
en grados diferenciales, reconociéndose pequefios espacios de erosiéon también

llamados lagunas de Howship, osteones secundarios en etapas tempranas de
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formacién y osteones de Havers bien formados con numerosas capas de lamelas

(hueso endosteal) y una linea cementante bien definida.

—
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o
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Figura 94- Muestra 1. Histologia 6sea de humero (?), corte transversal. A, seccién total de la
muestra; B, detalle del tejido primario fibrolamelar, la flecha indica una laguna de osteocitos y sus
canaliculi (40X); C, tejido fibrolamelar laminar de la corteza externa, la flecha indica una fractura en

el mismo sentido que los canales vasculares circulares (Escala 1 mm); D, osteones de Havers en el
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tejido cortical mas profundo, la flecha indica el solapamiento de tejido secundario (10X); E, tejido

fibrolamelar y remodelacién interna en formacidn, la flecha indica una laguna de Howship (4X).

Llamativamente, todo este sector mds profundo de la corteza presenta una
coloracién blanquecina en contraposicién del sector mas externo que varia entre

colores rojizos a ocres.

Muestra 2:

Esta muestra procede de un sector muy préximo a la muestra 1 previamente
descripta, y corresponde a un fragmento medio-proximal de un elemento
apendicular indeterminado con alto grado de alteracién externa. También se trata
de un corte transversal.

En congruencia con la muestra 1, se encuentra conformada por tejido
primario fibrolamelar altamente vascularizado con canales circulares que prefiguran
una estructura laminar bastante organizada. Se observan estructuras alineadas
perpendiculares, adquiriendo un aspecto reticulado, pero no se trata de canales
radiales sino de fracturas producto de la diagénesis. En este tejido primario son bien
evidentes las lagunas de osteocitos, bien alargadas, y con canaliculi reconocibles a
mayor aumento.

El sector mds interno presenta osteones secundarios ampliamente
distribuidos, aunque en un numero menor a lo observado en la muestra 1. Estos
osteones se corresponden a un primer ciclo de remodelacién ya que en ningun caso
solapan a otros osteones del mismo tipo. Por lo tanto, puede afirmarse que se trata
de una incipiente remodelacién del tejido primario fibrolamelar.

Como fuera mencionado en la muestra 1, a mitad de la misma (unos 20
ciclos de canales circulares aproximadamente del margen exterior) se observa una
linea oscura paralela a los canales que representa una fractura y que puede a simple
vista ser confundida como una linea de crecimiento. Asimismo, se observa la
diferenciaciéon de colores rojizos y blanquecinos entre las zonas externas y

profundas respectivamente, como se menciond en la muestra anterior.
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Figura 95- Muestra 2. Histologia 6sea de humero (?), corte transversal. A, seccidén total de la
muestra; B, detalle del tejido primario fibrolamelar, la flecha indica una laguna de osteocitos y sus
canaliculi (100X); C, tejido fibrolamelar laminar de la corteza externa, la flecha indica una fractura en
el mismo sentido que los canales vasculares circulares (Escala 1 mm); D, ostedn de Havers en el
tejido cortical fibrolamelar, la flecha indica el ostedn secundario en formaciéon (10X); E, tejido

fibrolamelar primario en la corteza externa, la flecha indica un ostedn primario (10X).
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Muestra 3

Esta muestra corresponde al sector medio de la diafisis del fémur derecho
del material tipo, justo por debajo del cuarto trocanter, sobre la cara posterior. Se
trata de un corte transversal que abarca el sector cortical mas externo.

En lineas generales, se observan caracteristica histolégicas muy similares a
las muestra 1y 2. Se encuentra formado principalmente de tejido primario del tipo
fibrolamelar, con un patréon generalmente laminar y plexiforme en algunos sectores,
debido a la presencia de canales radiales sectorizados. La porcion mas externa es de
coloracién blanquecina y no hay evidencia de tejido secundario. En sentido
medular, comienzan a observarse osteones secundarios (o de Havers) distribuidos
esporadicamente, los cuales evidencian una temprana remodelacién interna por
sobre el tejido primario fibrolamelar. Estas osteones se presentan en diferente
grado de desarrollo, con pocas a numerosas capas de lamelas concéntricas de
hueso endosteal. Muchos de estos osteones se encuentran fracturados en sentido
radial, producto de fendmenos diagenéticos, los cuales causaron mayores fracturas
evidentes en toda la muestra. A mayor aumento se reconocen bien claras las
lagunas de osteocitos y los canaliculi ramificados.

Si bien aparece una mayor densidad de osteones secundarios hacia la zona
mas interna, en ningln caso se observa un hueso completamente remodelado del
tipo haversiano denso. Asimismo, no se observa hueso zonal ni annuli, aunque si
una linea que recorre toda la muestra, muy cercana al borde mds externo, vy
paralela a los canales circulares.

Sin embargo, no es posible afirmar que se trate de una linea de crecimiento
ya que la muestra en este sector se encuentra alterada y no es clara su
microestructura. Esta tenue linea estd acompafiada por una hilera de pequenos
osteones primarios hacia el centro de la muestra, los cuales se orientan en sentido

longitudinal.
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exterior

Figura 96- Muestra 3. Histologia 6sea de fémur, corte transversal. A, seccidon total de la muestra; B,
tejido primario fibrolamelar de la corteza externa, la flecha indica una posible LAG (4X); C, detalle de
la LAG y banda de osteones primarios alineados, la flecha indica la LAG (10X); D, tejido secundario en

la corteza mas profunda, la flecha indica una fractura radial sobre un ostedn de Havers (10X).
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Muestra 4

Esta seccidon delgada proviene del sector medio de la diafisis del fémur
derecho, sobre la cara posteromedial, muy préximo al de la muestra 3. Al igual que
esta ultima, se trata de un corte transversal.

Estd constituida por tejido compacto primario del tipo fibrolamelar, de
disposicion laminar en la corteza mas externa y plexiforme hacia la parte mas
profunda debido al desarrollo de canales vasculares radiales. El sector subperiosteal
es claro y estd compuesto completamente por tejido primario. Sélo por sectores se
advierte un tejido lamelar, conformado por un bandeado paralelo de tonalidades
ocres, que representa una marca de crecimiento a modo de annulus, aunque sélo
reconocible a mayor aumento. Hacia la zona cortical mas profunda se reconocen
osteones de Havers en diferentes grados de desarrollo, pero en ningln caso
conformando un tejido haversiano denso. Se observan grandes espacios de
reabsorcion o lagunas de Howship, muchas con incipiente crecimiento de tejido
endosteal en direccidn centripeta. Estos espacios de reabsorcién se desarrollan en
una mayor densidad a medida que se profundiza en el tejido cortical. En el tejido
cortical mds externo se reconoce una linea de crecimiento bien evidente que se
acompana por 2 o 3 bandas de osteones primarios longitudinales, alineados, de
pequefio tamafio. Esta discontinuidad puede deberse a una linea de crecimiento
detenido (LAG), y las bandas de tejido longitudinal podrian estar mostrando una
ralentizacion en el crecimiento del tejido éseo (Curry y Erickson, 2005). Asociados al
sector de la linea de crecimiento detenido se advierten fibras de Sharpey orientadas

perpendicularmente.
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Figura 97- Muestra 4. Histologia 6sea de fémur, corte transversal. A, seccidn total de la muestra; B,
hueso lamelar en la corteza subperiosteal, la flecha indica un posible annuli (10X); C, tejido
fibrolamelar laminar de la corteza externa, la flecha indica una LAG (Escala 1 mm); D, linea de
crecimiento detenido en el tejido primario cortical, la flecha indica la LAG alineada con una banda de
osteones primarios longitudinales (4X); E, detalle de la LAG y el tejido fibrolamelar asociado, la flecha

indica la LAG (10X).
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Muestra 5

Este corte delgado transversal proviene de una porciéon de una costilla
cervical que no pertenece al material tipo, probablemente de un sector medio-
distal debido a sus proporciones comparadas con la costilla cervical completa del
holotipo. El grosor del corte no es uniforme, por lo que no se advierte el perimetro
completo de la seccidn cortada. Sin embargo, el material disponible proporciona la

suficiente evidencia para analizar su microestructura.

’)

exterior

Figura 98- Muestra 5. Histologia 6sea de costilla cervical, corte transversal. A, seccion total de la
muestra; B, tejido remodelado de crecimiento secundario conformado por osteones de Havers, la
flecha indica un ostedn secundario comunicado con su par por medio de un canal de Volkman (4X);
C, tejido secundario con poca matriz fibrosa primaria, la flecha indica la matriz fibrosa intersticial

(10X).
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El tejido de esta muestra estd formado principalmente por un hueso
compacto que ha sufrido remodelacién désea. En tal sentido, se encuentra
constituido por una mayor densidad de osteones secundarios que se contactan
unos con otros en casi la totalidad de la seccion. Estos osteones de Havers se
componen de varias lamelas de hueso endosteal, que muestran lagunas de
osteocitos bien alineadas concéntricamente y con pocas ramificaciones
citoplasmdticas. En algunos sectores se advierte tejido intersticial compuesto
exclusivamente por una matriz fibrosa de origen primario. Este tejido primario
también se advierte en una delgada zona perimetral, donde ademas se pueden
reconocer algunos pocos osteones primarios, de mucho menor tamafio y sin la linea
de cemento que caracteriza a los osteones de Havers. No hay evidencias de lineas
de crecimiento detenido, annuli ni zonas. Las caracteristicas histolégicas aqui
descriptas se condicen ampliamente con las reconocidas por Cerda (2009) en una
costilla cervical asignada tentativamente a un titanosaurio del Cretacico Superior de

la provincia de Rio Negro.

Muestra 6

En estrecha vinculacidn con la muestra previamente descripta, esta seccidén
proviene del mismo fragmento de costilla cervical, pero el corte se ha realizado en
sentido longitudinal. Esta orientacidn permite ampliar aun mas algunos rasgos
microestructurales de esta varilla dsea.

En este tejido, fundamentalmente secundario, se reconocen facilmente los
osteones secundarios formados por sucesivas lamelas longitudinales que muestran
un ordenamiento en el mismo sentido de sus lagunas de osteocitos. Dichas lagunas,
alargadas, presentan numerosos canaliculi que se observan con gran detalle a
mayor aumento.

Es notable la claridad con la que se observa la disposicion de las fibras
colagenas de la matriz primaria, en su mayoria empaquetadas y orientadas

longitudinalmente.
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Figura 99- Muestra 6. Histologia dsea de costilla cervical, corte longitudinal. A, seccion total de la
muestra; B, tejido secundario y matriz fibrosa primaria, las flechas blancas indican los paquetes de
fibras colagenas y la flecha negra un ostedn primario (4X); C, detalle de las fibras colagenas
empaquetadas (flechas blancas) y canal vascular secundario (flecha negra) (10X); D, fibras de

colageno (flecha blanca) y lagunas de osteocitos y sus canaliculi de un ostedn secundario (40X).

En los sectores donde se reconoce la matriz fibrosa primaria se observan,

con mayor aumento, pequefias lagunas que corresponderian a lagunas de de
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fibroblastos. Hacia la periferia, se reconoce el tejido primario fibroso con la

presencia de pocos osteones primarios, los cuales carecen de linea de cemento.

Muestra 7

Este corte proviene de una prezigapofisis derecha aislada perteneciente a
una vertebra caudal media no recuperada en el material tipo. Es de destacar la
presencia de una protuberancia anémala hacia el sector medial de la muestra que
representa una posible patologia. El corte se realizd en sentido transversal al eje
longitudinal de la zigapdfisis.

Esta muestra se encuentra compuesta fundamentalmente por hueso
compacto del tipo haversiano, denotando un alto grado de remodelacion interna.
En la zona mas profunda, medular, se reconocen amplios espacios de reabsorcidn,
en muchos casos rellenos con inclusiones minerales, pero que no llegan a prefigurar
una condicién completamente esponjosa.

La remodelacién es mucho mayor desde el centro hacia la periferia de la
muestra. En muchos sectores corticales profundos, se advierten, inclusive, varias
generaciones de remodelacién secundaria, evidenciado por el solapamiento de
osteones de Havers con un elevado numero de ciclos de hueso endosteal.
Asimismo, se reconocen canales de Volkman conectando varios pares de osteones
secundarios.

En la regidn perimetral de la muestra se advierte una delgada capa de tejido
primario fibrolamelar, que abarca el sector cortical mas externo. Sobre el margen
lateral se advierte una clara discontinuidad, la cual posiblemente sea una linea de
crecimiento. Esta linea oscura es continua y corta el tejido fibrolamelar, por lo que
posiblemente se trate de una linea de crecimiento detenido (LAG).

El tejido primario también puede encontrarse en algunos pocos sectores,
conformando la matriz, entre osteones secundarios. En este poco desarrollo de
tejido primario, los canales vasculares estan bastante reducidos, y las lagunas de

osteocitos se distribuyen sin una orientacion preferencial.
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Figura 100- Muestra 7. Histologia ésea de prezigapofisis de vertebra caudal media, corte transversal.
A, seccion total de la muestra; B, tejido fibrolamelar de la corteza externa, la flecha indica la
presencia de fibras de Sharpey alineadas (10X); C, tejido fibrolamelar reducido de la corteza externa
y tejido secundario en proximidad, la flecha indica una posible LAG (10X); D, tejido primario
subperiosteal, la flecha blanca indica la matriz fibrosa de tipo Woven y la flecha negra indica las

irregularidades de la superficie externa del hueso (10X); E, tejido secundario haversiano de la corteza
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mas interna, la flecha muestra el solapamiento de osteones de Havers producto de sucesivas

generaciones (4X).

Sin embargo, en las proximidades de la regién que muestra la posible
patologia, el tejido primario fibrolamelar evidencia un mayor desarrollo. Es de
destacar la presencia de fibras de Sharpey en paquetes alineados, a ambos lados de
la patologia, sobre la cara medial de la muestra. La zona que comprende la
patologia puede describirse como un domo medial que incluye una abertura que se
comunica con el exterior, rellena por sedimentos. Las paredes de este domo estan
engrosadas y formadas por una matriz fibrosa primaria de tipo Woven, y moderada
cantidad de osteones primarios. Es notable la presencia de irregularidades en la
superficie externa del hueso.

La zona mds profunda se encuentra formada por tejido haversiano denso, el
cual muestra una cierta orientacién preferencial longitudinal de los osteones
secundarios. Esta estructura patoldgica podria deberse a un conducto de drenaje de
una infeccidn localizada del tipo osteomielitis, la cual se ha documentado en otros
dinosaurios y presenta caracteristicas similares (McWhinney et al., 2001; Hanna,

2002; Canudo et al., 2005).

Muestra 8

Esta muestra pertenece al sector medio de la diafisis de un fragmento de
metacarpiano que por su tamafio, morfologia y estado de preservacion,
perteneceria al metacarpiano Il derecho del especimen que conforma el holotipo.
Es un corte transversal completo, el cual permite reconocer la morfologia
perimetral, asi como el completo desarrollo del tejido cortical y medular.

La muestra se encuentra compuesta por tejido compacto con alto grado de
remodelacién secundaria mayormente en todo el sector cortical, mientras que en la
zona medular se advierte una condicién esponjosa con trabéculas conformadas por

tejido endosteal secundario.
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D

Figura 101- Muestra 8. Histologia 6sea de metacarpiano, corte transversal. A, seccion total de la
muestra; B, tejido haversiano de la corteza profunda, la flecha indica la linea de cemento entre dos
osteones secundarios (4X); C, tejido haversiano de la corteza profunda, las flechas indican canales de
Volkman (10X); D, tejido medular medianamente esponjoso, la flecha indica el tejido trabecular del
tipo endosteal (4X); E, tejido lamelar en la regidn subperiosteal, la flecha indica un posible annulus

(10X).
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El tejido compacto cortical estd compuesto por varias generaciones de
osteones secundarios, los cuales se hallan densamente distribuidos conformando
un tipico hueso haversiano. Se reconocen numerosas conexiones (canales de
Volkman) vinculando a pares de estos osteones en toda esta area cortical. Los
osteones de Havers se componen por sucesivas lamelas de hueso endosteal
centripeto, con lagunas de osteocitos alineadas y con canaliculi bien evidentes y
numMerosos.

Por otra parte, se observa tejido primario remanente como tejido
intersticial, el cual se reconoce como una matriz fibrosa sin una orientacién
preferencial de sus fibras. Este tejido primario esta restringido al sector cortical mas
externo, y se encuentra totalmente ausente hacia los sectores mas profundos. En el
sector inferior de la muestra, bien en el limite del hueso, se advierte la presencia de
una linea oscura y una sucesion de lineas paralelas que semejan un tejido lamelar.
Si bien se encuentra muy mal preservado y bastante fragmentado, puede

reconocerse esta estructura como un annulus.

Muestra 9

Esta seccion delgada corresponde al sector medio de una rama izquierda de
un arco hemal anterior. Se trata de un corte transversal completo, donde se
advierte la microestructura cortical y medular del elemento. Estd compuesto por un
tejido compacto cortical y una gran médula ovoidal constituida por tejido de
aspecto cavernoso. Esta zona medular no se ubica simétricamente en el sector
medio del elemento, sino que lo hace sobre el borde medial, con el consecuente
adelgazamiento del segmento cortical en el mismo sentido.

El hueso cortical esta conformado por tejido primario fibrolamelar laminar
que se aprecia como tal en la regién mds perimetral, mientras que la corteza
profunda muestra un alto grado de remodelacion ésea, con lagunas de reabsorcién

y osteones secundarios bien desarrollado y ampliamente distribuidos.
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Figura 102- Muestra 9. Histologia ésea de arco hemal, corte transversal. A, seccién total de la
muestra; B, tejido haversiano de la corteza profunda, la flecha indica las sucesivas lamelas
conformando un ostedn secundario (10X); C, tejido medular esponjoso, la flecha indica el tejido
trabecular secundario (Escala 1 mm); D, tejido cortical primario fibrolamelar y secundario, la flecha

indica una banda de osteones secundarios asociados a una LAG (Escala 1 mm); E, linea de
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crecimiento detenido asociado a una banda circular de osteones secundarios (4X); F, linea de

crecimiento detenido asociado a una banda circular de osteones secundarios (10X).

El tejido laminar primario se encuentra fundamentalmente formado por
canales vasculares longitudinales, observandose un limite neto (no gradual) entre
éste y el tejido secundario de la zona mds profunda. En el sector cortical del margen
lateral, se advierte una banda de osteones de Havers que muestran una cierta
alineacién inmersa en el tejido fibrolamelar primario. En algunos sectores de esta
banda de tejido secundario se observa una linea de crecimiento que se reconoce
como un LAG, y que estaria intimamente relacionada con el desarrollo diferencial
de dicha banda. Una situacién similar se ha observado en cortes histoldgicos de
Andesaurus delgadoi (Cerda, com. pers.). El tejido primario se adelgaza
notablemente hacia los extremos, donde sélo se observa como un tejido lamelar.

El tejido medular se encuentra conformado por amplias celdillas rellenas de
minerales, flanqueados por trabéculas compuestas por hueso haversiano de al
menos dos generaciones. Estas lagunas de reabsorcién estdn mayormente rodeadas

de una conspicua capa de hueso endosteal dispuesto en lamelas concéntricas.

Muestra 10

Este corte delgado comprende una seccidén transversal completa de un
hueso apendicular largo, que por sus dimensiones podria ser un himero, pero que
no esta incluido en el material tipo. Al ser una seccion completa, es posible
reconocer el tejido cortical y medular en su maxima expresién. En tal sentido, es
notable la proporcién de tejido medular esponjoso por sobre el tejido cortical
compacto en una relacién de 7 a 1.

Aunque su microestructura no es muy clara debido al excesivo grosor del
preparado, el tejido cortical muestra en su composiciéon dos tipos de hueso. Se
reconoce un tejido secundario formado por osteones de Havers en la corteza
profunda y un tejido primario fibrolamelar en la corteza externa, que muestra una
organizacién laminar en gran medida formada por canales vasculares longitudinales

alineados.
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exterior

Figura 103- Muestra 10. Histologia ésea de humero (?), corte transversal. A, seccion total de la
muestra; B, tejido primario fibrolamelar, la flecha indica un canal vascular circular (4X); C, tejido
primario fibrolamelar interrumpido por una linea de crecimiento, la flecha indica una posible linea de
crecimiento detenido (LAG) (4X); D, tejido medular esponjoso, la flecha indica el tejido trabecular

secundario del tipo endosteal (Escala 1 mm).

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 263



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

Aunque pocos, se reconocen osteones secundarios en esta corteza
perimetral, por lo que se deduce que recién comenzaba el remodelamiento interno
en este sector al momento de la muerte del especimen. Cabe destacar la presencia
de una linea limitante en la zona profunda del tejido fibrolamelar, interrumpida en
sectores por la presencia de osteones secundarios, lo que sugiere la presencia de
una linea de crecimiento detenido (LAG). No es posible reconocer el desarrollo del
tejido endosteal en los osteones de Havers, como tampoco, a mayor aumento,
lagunas de osteocitos y canaliculi.

Por su parte la médula presenta un tejido sumamente cavernoso, con
amplios espacios de reabsorcidn que presentan numerosas inclusiones minerales y
gruesas paredes de lamelas de tejido endosteal. El sistema trabecular esta bien

desarrollado, conformado por tejido secundario.

Muestra 11

Esta muestra proviene del sector medio de la ulna izquierda incompleta,
perteneciente al material tipo. La muestra corresponde a una porcion del sector
posteromedial de la didfisis. La seccidn transversal incluye fundamentalmente tejido
cortical y una pequena franja de tejido medular.

El tejido cortical se encuentra constituido por hueso compacto altamente
remodelado, inclusive hasta las proximidades del perimetro cortical. El grado de
remodelacién va aumentando a medida que se profundiza hacia la zona
perimedular, en donde se observan varias generaciones de osteones secundarios en
un tipico hueso haversiano denso. Estos osteones de Havers muestran un
engrosamiento conformado por tejido lamelado endosteal centripeto y evidentes
lineas cementantes bien marcadas que conforman sus limites. Se observan
numerosos canales de Volkman conectando pares de osteones secundarios en el

tejido cortical.
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E

Figura 104- Muestra 11. Histologia dsea de ulna, corte transversal. A, seccidon total de la muestra; B,
tejido haversiano de la corteza externa, la flecha indica pequefias zonas de matriz primaria
intersticial (4X); C, tejido haversiano de la corteza externa, la flecha indica el solapamiento de
osteones secundarios evidenciando varias generaciones (10X); D, tejido primario fibrolamelar
subperiosteal, la flecha indica un paquete de fibras de Sharpey alineadas (10X); E, tejido lamelar

inmerso en el tejido primario fibrolamelar de la regién subperiosteal, las flechas indican la presencia
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de dos annuli (4X); F, zona de tejido fibrolamelar compuesto por una sola banda de canales

vasculares longitudinales alineados, las flechas indican los annuli (10X).

El tejido primario presente, de tipo fibrolamelar laminar, se distribuye
solamente en la regidn subperiosteal y en pequefios intersticios aislados,
conformando la matriz. Se encuentra levemente invadido por algunos osteones
secundarios y espacios de reabsorcidon alineados. Las lagunas de osteocitos
presentan canaliculi bien desarrollados y evidentes a mayor aumento. En los
sectores preservados de tejido subperiosteal, es notable la presencia de un
bandeado de tonalidades ocres de tejido lamelar conformando dos annuli, los
cuales limitan una banda simple de osteones primarios longitudinales que
conformaria una zona. Por debajo de este tejido perimetral lamelar, se advierten
bandas que muestran una importante densidad de fibras de Sharpey
empagquetadas, transversalmente alineadas, sobre todo en el sector que se
corresponde con el vértice medioposterior de la ulna.

Por su parte, se advierte en el tejido medular una construcciéon de tipo
esponjosa de bajo grado, esto es, con pocas lagunas de reabsorcién de relativo
tamafio, dispersas en un tejido remodelado de tipo haversiano. Cabe destacar la
presencia de numerosas fracturas radiales que presentan muchos osteones

secundarios, mostrando un cierto grado de alteracién diagenética.

Muestra 12

Esta seccion corresponde a un corte transversal de costilla dorsal, en su
sector distal. Presenta un perimetro subcircular, con algunas caras planas. A simple
vista, se observa una region perimetral cortical y una gran area medular que abarca
aproximadamente el 60% de la superficie.

El hueso es mayormente esponjoso, debido al amplio desarrollo medular. Sin
embargo, la zona cortical se compone de tejido compacto, en gran parte

remodelado, pero con gran cantidad de lagunas de reabsorcion.
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Figura 105- Muestra 12. Histologia ésea de costilla dorsal, corte transversal. A, seccidn total de la
muestra; B, tejido cortical primario y secundario, la flecha negra indica una probable LAG en la
corteza mas externa y la flecha blanca indica una probable LAG interna e interrumpida por
remodelacién secundaria (Escala 1 mm); C, tejido primario fibrolamelar con parche de remodelacion
secundaria, la flecha indica la LAG interno (4X); D, tejido primario fibrolamelar con baja

remodelacion secundaria, la flecha indica la LAG externa (4X); E, tejido cortical primario y
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secundario, la flecha indica un canal de Volkman comunicando dos osteones primarios (10X); F,
tejido cortical secundario, la flecha indica un canal de Volkman comunicando dos osteones

secundarios(10X).

En dicha corteza hay una clara distincién entre el hueso primario altamente
vascularizado, totalmente formado por pequefios canales longitudinales y el hueso
secundario formado por osteones de Havers, con diferente grado de desarrollo y
mayor tamafo. Estos osteones secundarios son claras estructuras concéntricas
formadas por lamelas de hueso endosteal que muestran lagunas de osteocitos bien
alineadas y con canaliculi bien ramificados. Son muy notables las diferencias
histolégicas observadas en la region cortical de acuerdo a su ubicacién espacial en
la muestra, lo que evidencia, una marcada disparidad en la tasa de remodelacién
Osea, de acuerdo a la forma externa del hueso. En este sentido, el sector cortical
qgue se observa en la parte inferior de la muestra se encuentra practicamente
constituido por hueso secundario, mientras que la parte superior estd compuesta
por tejido primario y secundario. En esta ultima region cortical, en su parte mas
externa, se advierte la presencia de dos lineas de crecimiento detenido (LAGs) que
encierran una zona compuesta por osteones primarios y secundarios alineados. Se
reconocen canales radiales de Volkman entre pares de osteones primarios y
secundarios.

La médula, por su parte, estd formada por tejido esponjoso, con grandes
cavidades tapizadas por tejido endosteal, muchas veces fracturado, y relleno en
muchos casos por minerales. Las trabéculas estdn conformadas por tejido

secundario.

Muestra 13
Este corte transversal proviene del sector medio de una costilla dorsal.
Macroscépicamente se advierte un tejido cortical bastante grueso y una médula

central alargada en el sentido general de la seccién de la costilla.
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Figura 106- Muestra 13. Histologia dsea de costilla dorsal, corte transversal. A, seccidn total de la
muestra; B, tejido cortical secundario, la flecha indica una probable LAG la cual se interrumpe por la
remodelacién secundaria (4X); C, detalle del tejido secundario cortical y linea de crecimiento
detenido, la flecha indica la LAG (10X); D, tejido primario lamelar en el sector subperiosteal, la flecha

indica un probable annulus (10X); E, tejido secundario en la corteza profunda, la flecha indica un
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canal de Volkman (10X); F, laguna de Howship en el tejido haversiano de la corteza profunda donde
se advierte la presencia de cristales aciculares en forma radiada cubiertas por particulas ferruginosas

(10X).

Mientras que el hueso cortical es un hueso compacto con alta remodelacién,
el hueso medular se presenta estructuralmente canceloso, con grandes espacios de
reabsorcion rellenos en muchos casos de minerales.

El tejido cortical se compone principalmente de tejido secundario, formado
por osteones de Havers de diferentes generaciones, lo cual se evidencia por el
solapamiento de dichas estructuras. Estos osteones, compuestos por lamelas de
tejido endosteal centripeto, muestran claras lineas cementantes delineando su
perimetro. En general, estos osteones secundarios se orientan en sentido
longitudinal, aunque se advierten algunos cumulos de osteones de Havers oblicuos,
los cuales presentan una seccién alargada en corte transversal. Numerosos canales
de Volkman se reconocen en toda la zona cortical. Mientras que en la corteza
externa del sector superior de la muestra se reconoce una linea de crecimiento que
posiblemente sea una LAG, en el sector inferior existe una capa subperiosteal muy
fina, que se compone de un mal preservado tejido primario fibrolamelar, de
coloraciéon contrastante. En este ultimo pueden advertirse unas lineas tenues,
paralelas, que se reconocen como lineas de crecimiento, conformando lo que se
conoce como un annulus. Inmersas en la zona perimedular, se observan algunas
lagunas de Howship, dentro de las cuales se desarrollaron cristales aciculares que
muestra una disposiciéon radiada, cubiertas por particulas ferruginosas que le
otorgan esa coloraciéon rojiza. Estas estructuras recuerdan, de forma
completamente andloga, a los “cuerpos ferruginosos” o “cuerpos de asbesto” que
se observan en enfermedades pulmonares humanas como la asbestosis, en donde
las fibras de asbesto aspiradas por el hombre alcanzan la periferia del pulmén y son
rodeadas por macrofagos que favorecen la precipitacion de proteinas y hierro

enddégeno con la fibra misma como nucleo (Warnock y Churg, 1980).
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En la zona medular se advierte un importante tejido trabecular conformado
por hueso secundario y amplios espacios de reabsorcién, en muchos casos sin

relleno alguno.

Muestra 14

Esta muestra corresponde a un corte transversal del sector proximal aislado
de una costilla dorsal, hacia el margen que conforma el tuberculum. Se reconoce
una zona cortical y una zona medular, ambas bien distintivas, las cuales presentan
caracteristicas histoldégicas bien definidas. El sector cortical esta reducido en el
sector medio de la muestra, y va engrosandose hacia el margen lateral preservado.
Por su parte, el area medular es alargada, como se reconocié en la muestra 13,
aunque menos extendida lateralmente.

En esta muestra se reconoce tanto tejido primario como secundario. En la
corteza, puede observarse tejido primario fibrolamelar laminar, que por sectores se
torna plexiforme. La corteza profunda muestra un alto grado de remodelacion
interna producto del desarrollo de numerosos canales de Havers y amplias lagunas
de reabsorcidn. Las lagunas de osteocitos que se aprecian en el tejido primario y en
el secundario presentan canaliculi bien definidos. Sobre todo en la zona cortical
adelgazada, se advierten varias generaciones de osteones secundarios que al mismo
tiempo muestran distintas orientaciones, como se advirtiera en la muestra
precedente.

Desde la zona perimedular hacia el perimetro de la muestra se advierte
cierta ciclicidad en el tejido cortical, alternando al menos un par de veces entre
bandas de tejido secundario y tejido primario, aunque es dificil reconocer limites
netos, sobre todo en el sector mas profundo de la corteza. Si, en cambio, estd claro
el limite entre la dltima banda de tejido secundario, formado por osteones de
Havers, pero no de tejido haversiano denso, y el tejido fibrolamelar primario, que
conforma el sector subperiosteal de la muestra. Este sector presenta dos zonas bien

definidas separadas por una linea de crecimiento detenido (LAG).
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Figura 107- Muestra 14. Histologia ésea de costilla dorsal, corte transversal. A, seccidn total de la
muestra; B, tejido cortical primario y secundario, la flecha indica una linea de reabsorcién donde
cambia drasticamente la composicién del tejido a ambos lados (4X); C, detalle de la linea de
reabsorcion, la flecha indica el corte sobre un ostedn secundario (10X); D, tejido primario
fibrolamelar de la corteza externa, las flechas indican dos probables LAGs (4X); E, tejido cortical

primario y secundario, las flechas indican las bandas alternadas de tejido primario (blancas) y tejido
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secundario (negras) (Escala 1 mm); F, tejido primario fibrolamelar plexiforme, la flecha indica una

LAG (4X).

Si bien ambas zonas se componen de tejido fibrolamelar laminar, la zona
mas profunda presenta canales circulares, longitudinales y radiales (plexiforme),
mientras que la zona por fuera de la LAG se compone de canales principalmente
longitudinales y alineados. Hacia la zona media de la muestra, donde el sector
cortical se va angostando, se observa una segunda linea de crecimiento que puede
ser una segunda LAG. En el sector cortical mas angosto, el tejido entre las LAGs (la
zona) se encuentra formado por tejido lamelar. Cabe destacar la presencia de una
linea de reabsorcidn, por debajo de la segunda LAG, en el sector medio de la
muestra en su sector superior, nuevamente evidenciando procesos asimétricos en
la remodelacién de ciertos huesos con formas complejas.

En el caso de la médula, se reconocen amplias lagunas de Howship
conformando un tejido esponjoso trabecular. Las trabéculas estan compuestas por
tejido secundario. Destaca la presencia de un importante espacio medular
completamente relleno por minerales, que representaria una gran cavidad, hueca
en vida, como reconocen Wilson y Sereno (1998) para todo el clado
Titanosauriformes [aunque éste no seria el caso para Argentinosaurus, segun la
histologia analizada por Salgado (2000)]. Esta cavidad es producto de Ia
remodelacién interna del hueso ya que se observa tejido endosteal tapizando
algunos sectores de su perimetro, aunque éste se encuentra muy fracturado y

alterado.

Muestra 15

Esta seccion delgada corresponde a un corte transversal del sector proximal
del mismo segmento de costilla dorsal de la muestra previamente descripta,
aunque por debajo de la bifurcacion hacia el capitulum y tuberculum. En lineas
generales se reconoce una seccion en “L”, la cual presenta una regién perimetral

cortical y un sector interno medular facilmente reconocible a ojo desnudo.
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Figura 108- Muestra 15. Histologia ésea de costilla dorsal, corte transversal. A, seccion total de la
muestra; B, tejido primario fibrolamelar laminar cortical, la flecha indica una linea de crecimiento
detenido (LAG) y tejido pseudolamelar por encima (4X); C, vista general donde se advierte el tejido
cortical y medular bien contrastantes (Escala 3 mm); D, tejido primario fibrolamelar de la corteza
externa mostrando una clara alineacién paralela, las flechas indican dos probables LAGs (Escala 1

mm); E, tejido primario fibrolamelar laminar, las flechas indican dos probables LAGs (4X).
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El sector cortical se compone de hueso compacto primario del tipo
fibrolamelar laminar, fundamentales en la zona perimetral. Existe un importante
reemplazo secundario del tipo haversiano denso en la zona perimetral externa
(izquierda), evidenciando nuevamente, diferencias en la tasa de remodelacién entre
mismas zonas corticales. Un gran nimero de estos osteones de Havers pierden sus
contornos circulares debido al alto grado de empaquetamiento, aunque sus lamelas
de tejido endosteal y la alineacién de las lagunas de osteocitos se reconocen sin
problemas. Por otra parte, la zona cortical en el sector medio de la muestra,
evidencia un claro bandeado que se forma por ciclos de canales vasculares
longitudinales de tamanos diferenciales (en la zonas corticales mas profundas) y la
presencia de hueso zonal y LAGs hacia la zona subperiosteal.

Las zonas entre las dos LAGs reconocidas estan constituidas por hueso
primario fibrolamelar laminar y reticular. En este tejido se advierten las lagunas de
osteocitos alineadas y con canaliculi bien definidos al analizarlos con mayor detalle.
Al recorrer la LAG mas interna en la muestra, en unos pocos sectores, se advierte la
presencia de una banda de tejido pseudolamelar (definida por la presencia de fibras
paralelas altamente compactadas, pero que no forma verdaderas lamelas) la cual se
apoya externamente.

La regién medular, por su parte, presenta una estructura tipicamente
cancelosa con grandes espacios de reabsorcién, en muchos casos con inclusiones
minerales. Asimismo, este hueso trabecular se compone de tejido lamelar

endosteal.

Histovariabilidad

Luego de realizada la caracterizacion histolégica de Bonitasaura salgadoi,
basada en las muestras previamente descriptas, procedentes de diferentes sectores
de su esqueleto, es oportuno discutir sobre la histovariabilidad representada. Aqui,

la histovariabilidad se traduce en las diferencias histolégicas observadas en
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diferentes elementos del especimen, e inclusive dentro de un mismo elemento
analizado.

En este sentido, los elementos apendiculares del estilopodio (i.e. fémur y
hiumero) se caracterizan por presentar una corteza amplia conformada
fundamentalmente por tejido primario del tipo fibrolamelar, altamente
vascularizado, producto de una alta tasa de depositacién ésea (Amprino, 1947;
Chinsamy, 1993; Curry Rogers, 1999; entre otros). En este tejido, netamente
primario, sélo se advierte la presencia de una discontinuidad en el crecimiento que
responderia a una linea de crecimiento detenido (LAG), y lo que posiblemente sea
un annulus de tejido lamelar en la regién subperiosteal preservada del fémur. Si
bien el abundante tejido primario fibrolamelar cortical evidencia a las claras que
estos elementos se encontraban en pleno crecimiento al momento de la muerte del
especimen, la presencia de las discontinuidades observadas sugiere ciertos cambios
en la tasa de crecimiento.

Por su parte, los elementos apendiculares del zeugopodio y autopodio
analizados (i.e. ulna y metacarpiano) y la zigapdfisis vertebral comparten cierta
semejanza histolégica. En ambos elementos se reconoce una alta remodelacidn
interna justificada por la presencia de tejido secundario del tipo haversiano, el cual
por sectores se encuentra mostrando varias generaciones, y que conforma
practicamente toda la regién cortical. Sélo en pequenos intersticios de la corteza,
como también en la regidon subperiosteal, se advierte tejido primario del tipo
fibrolamelar con discontinuidades en el crecimiento a modo de LAG o annuli. En
estos elementos también se reconocen numerosos sectores que presentan cumulos
de fibras de Sharpey empaquetadas en sectores de la corteza mas externa. La
presencia de fibras de Sharpey se asocia a regiones de insercién de tejido blando
como musculos, tendones, ligamentos (Francillon-Vieillot et al., 1990), por lo cual su
presencia en estos elementos no es llamativa. Cabe destacar la variacion histoldgica
observada en la probable patologia de la zigapdfisis vertebral, donde se reconoce

un desarrollo diferencial de tejido primario con respecto al resto de la muestra.
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En el caso de los elementos costales de la region cervical, estos presentan
fundamentalmente un tejido altamente remodelado conformado por tejido
secundario pero sin formar un tejido haversiano denso; de hecho, en varios
sectores de la region cortical mas externa, se advierten restos de una matriz
primaria fibrosa. No se observan discontinuidades en estas muestras. La presencia
de tejido primario netamente fibroso y la ausencia de un tejido periosteal sugieren
gue las muestras analizadas son producto de la osificacién metaplasica, actuando
los fibroblastos como células osteogeneradoras. Estos resultados concuerdan con
los publicados por Cerda (2009) sobre la histologia de una varilla ésea (muy
probablemente un extremo distal de costilla cervical de saurépodo) procedente del
Cretdcico Superior de la provincia de Rio Negro.

Llamativamente, la muestra procedente del arco hemal no se asemeja a
ninguna otra muestra analizada. En primer lugar se advierte una marcada asimetria
en su construccion interna conformando una regién medular que se desarrolla
sobre el margen medial (superior en la figura) y una corteza amplia hacia el sector
lateral. Se observa un gran desarrollo de tejido primario del tipo fibrolamelar que se
interrumpe por una discontinuidad (LAG) y que posteriormente es reemplazada por
una banda de osteones secundarios. En la corteza mas profunda, el limite entre los
tejidos primario y secundario es brusco y no gradual, como se evidenciaba en las
muestras procedentes de los elementos del estilopodio.

Por ultimo, las muestras provenientes de distintas zonas de las costillas
dorsales muestran semejanzas y diferencias entre si, evidenciando la importante
variabilidad histoldgica existente dentro de un mismo elemento 6seo, en general
aquellos con morfologias complejas. En tal sentido, se advierte la presencia de
tejido primario fibrolamelar exhibiendo cierto bandeado producido por el tamafio
diferencial de los canales vasculares longitudinales alineados, y acompafiado por al
menos dos lineas de discontinuidad en el crecimiento (LAG). Por otro lado, es
notable el desarrollo de tejido haversiano formando manchones en ciertas zonas de
la corteza, mostrando muchas veces agrupaciones de osteones de Havers alargados

como producto de su orientacion oblicua. Asimismo, la presencia de una linea de
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reabsorcidn en los sectores proximales de las costillas dorsales evidencia el proceso

de modelacion dsea diferencial en estos elementos.

Estadio ontogenético y tamaiio corporal

Numerosos autores han utilizado la informacidn osteohistoldgica para
caracterizar diferentes etapas o estadios ontogenéticos reconocidos en amplios
muestreos de especies de dinosaurios. Aqui se hard una breve referencia a algunos
de ellos como marco tedrico para las inferencias que se desarrollaran
posteriormente. A grandes rasgos, todos los analisis reconocen en el desarrollo
desde los estadios tempranos hasta el crecimiento completo del individuo, tejidos
histoldgicos que caracterizan fundamentalmente la regién cortical. En las primeras
etapas el tejido cortical presenta una composicién fundamentalmente primaria del
tipo fibrolamelar sin ningun tipo de discontinuidades. Posteriormente, el hueso
sufre diferentes etapas de remodelacién interna con desarrollo de tejido
secundario, y con cambios en su tasa de crecimiento, representados por la
presencia de discontinuidades. Finalmente, el reconocimiento de un tejido
acrecional avascular externo que representa el cese de crecimiento.

Horner et al. (2000) describieron numerosas muestras de diferentes partes
de esqueletos referidos al hadrosdurido Maiasaura. Luego de analizar cortes
procedentes del esqueleto axial y fundamentalmente apendicular, estos autores
reconocieron seis estadios de crecimiento que partian de una condicién de recién
nacidos (en etapas tempranas y tardias), juveniles (en etapas tempranas y tardias),
subadultos y adultos.

Otro caso de estudio fue el realizado en el ceratopsio Psittacosaurus por
Erickson y Tumanova (2000) en donde reconocieron siete diferentes estadios,
nominados de la A a la G, desde etapas juveniles a completamente adultas,
basandose en la histologia de elementos apendiculares. Con dicha caracterizacién,
estos autores realizaron una curva de crecimiento utilizando un método
cuantitativo que llamaron Developmental Mass Extrapolation (DMA) y con el cual

infirieron la masa corporal para cada estadio.
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Para el caso de los saurépodos, Curry Rogers (1999) analizé una serie
ontogenética del diploddcido Apatosaurus, en base a muestras obtenidas de varias
escapulas, radios y ulnas. Esta autora asignd cuatro estadios ontogenéticos al
conjunto de las muestras analizadas, reconociendo una etapa juvenil temprana, una
etapa juvenil tardia, una subadulta y una adulta la cual habia cesado su crecimiento.
En la misma linea, Sander (2000) reconocié cuatro posibles etapas ontogenéticas en
las muestras provenientes de los dinosaurios saurépodos del Jurasico Superior de
Tanzania (Brachiosaurus, “Barosaurus”, Dicraeosaurus y Janenschia), aunque difiere
con Curry Rogers (1999) en su nomenclatura y en el reconocimiento de los estadios
mas tardios, los cuales no serian estrictamente equivalentes.

Recientemente, Klein y Sander (2008) analizaron un muestreo bastante
significativo (185 muestras, de las cuales 167 provienen de huesos largos
apendiculares) de doce saurdpodos y reconocieron trece estadios ontogenéticos
(denominados Histologic Ontogenetic Stages - HOS) en base a la combinacién de
siete tipos de tejidos caracteristicos registrados en el sector cortical de fémures y
himeros. Estos siete tipos de tejidos reconocidos (Tipo A-G) se basan
fundamentalmente en los cambios observados en el tejido primario fibrolamelar (el
cual incluye la organizacion del sistema vascular, grado de vascularizacién,
presencia de discontinuidades y presencia y grado de desarrollo de los osteones
primarios), asi como en la intensidad de remodelaciéon interna reflejada en el
numero y densidad de osteones secundarios (Klein y Sander, 2008). Este ultimo
trabajo es un buen marco comparativo y ha comenzado a ser utilizado para
caracterizaciones ontogenéticas en otras especies de saurdépodos titanosaurios
basandose en la informacion histoldgica [e.g. Phuwiangosaurus (Klein et al., 2009),
Alamosaurus (Woodward y Lehman, 2009), Magyarosaurus (Stein et al., 2010)]. Es
entonces, que los cortes analizados de fémur y humero en Bonitasaura salgadoi,
permiten su asignacion, al menos tentativa, a un HOS determinado.

En este sentido, el amplio desarrollo y alta vascularizacién del tejido
primario fibrolamelar laminar, con un muy bajo grado de remodelacion interna,

evidenciada por la presencia de osteones secundarios esparcidos en la corteza
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profunda y la presencia de al menos una discontinuidad en la corteza mas externa,
permite ajustar su asignacion a un HOS 9. Los estadios ontogenéticos (HOS) han
mostrado una buena correspondencia con el tamafio corporal (Sander, 2000; Klein y
Sander, 2008; Klein et al., 2009), lo que ha permitido la construccion de curvas de

crecimiento con ciertos grados de ajuste segln el taxdn analizado.
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Figura 109- Curvas de crecimiento de diferentes saurépodos mostrando la estrecha correlacién entre

el estadio ontogenético histoldgico (HOS) y el largo de fémur (Modificado de Klein y Sander 2008).

Al conocerse las dimensiones del fémur de Bonitasaura, y su posible etapa
ontogenética (HOS) segun Ilo discutido previamente, podemos realizar
comparaciones directas con las curvas de crecimiento conocidas para otros
sauropodos. Esto se realiza con suma cautela ya que desconocemos las
proporciones en diferentes estadios ontogenéticos de la especie, y por ende su
curva de crecimiento ajustada. Sin embargo, la correlacion observada en otros

saurépodos siempre es positiva, mostrando diferencias generalmente en sus
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pendientes, inclusive en aquellas especies que muestran un desarrollo

heterocrdnico en su crecimiento como Magyarosaurus (Stein et al., 2010).

Bonitasaura

HOS
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Figura 110- Curvas de crecimiento de diferentes saurépodos relacionando el estadio ontogenético

histoldgico (HOS) con el largo de fémur, y la ubicacién de Bonitasaura.

Cabe reconocer entonces que, en base a su histologia (la que ademas se
sustenta en otras evidencias osteoldgicas previamente consideradas en el Capitulo
V, como los huesos frontales sin fusionar y el cierre neurocentral incompleto en
varios sectores esqueletales), el espécimen aqui estudiado se encontraba en etapas
de constante e importante crecimiento al momento de su muerte, por lo que su
tamafio corporal no representa de ningun modo el tamafio maximo que habria
alcanzado la especie.

Al desconocerse la pendiente de crecimiento por falta de series
ontogenéticas no se puede asignar un valor exacto de longitud femoral para un
Bonitasaura adulto. De hipotetizarse un tamafio estimativo de fémur basandose en
el promedio de pendientes observadas en otros saurépodos, éste se encontraria
cercano a 1,90 metros aproximadamente. Esto no resulta tan llamativo en el
contexto de las relaciones filogenéticas analizadas en el Capitulo VI, ya que los dos

titanosaurios mas cercanamente emparentados con Bonitasaura son
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Futalognkosaurus dukei (Calvo et al., 2007) y Mendozasaurus neguyelap (Gonzalez
Riga, 2003), ambos de gran tamafio (fémures estimados en 2 metros de longitud
aproximadamente). Debe destacarse, sin embargo, que tampoco se conocen las
curvas de crecimiento para estas especies, las cuales serian fundamentales para

darle un mayor soporte a la hipdtesis aqui planteada.
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CAPITULO IX
EVOLUCION DE LOS TITANOSAURIOS EN EL
INTERVALO TURONIANO-CAMPANIANO BAJO

Analizar la evolucion de los titanosaurios de Argentina durante el Turoniano-
Campaniano bajo es particularmente importante por diversas razones. En primer
lugar, los titanosaurios, al ser los Ultimos saurdpodos que quedaron tras la extincién
de los diplodocoideos acaecida hacia finales del Cenomaniano (Salgado, 2000,
2001), representan los Unicos gigaherbivoros (mayores a las 10 toneladas de peso)
de los continentes australes. Aunque los titanosaurios vivieron acompafados de
diversos ornitisquios herbivoros de tamafio mediano y pequefo del grupo de los
iguanodontes, no fue sino hasta el Campaniano-Maastrichtiano, que ornitisquios de
mas de una tonelada (megaherbivoros) ingresarian a través del contacto con las
masas continentales de Laurasia.

Asi, los titanosaurios registrados entre el Turoniano e inicios del Campaniano
son Unicos no solo en cuanto a su importancia ecosistémica sino por haber vivido en
los Ultimos momentos antes del intercambio faunistico con América del Norte.

En segundo lugar, los restos dejados por estos dinosaurios saurépodos nos
presentan una importante diversidad morfoldgica, que involucra especies de una a

varias decenas de metros de longitud, distintas formas de craneo, mandibulas,

Pablo A. Gallina - Tesis Doctoral | 283



Anatomia, sistematica y paleobiologia de Bonitasaura salgadoi

denticiones, postura y grado de acorazamiento, resultado quiza de una importante
diversificacion ecoldgica.

Por ultimo, y no por menos importante, su trascendencia en cuanto al
registro fosil a nivel mundial, ya que los titanosaurios de Argentina del intervalo
Turoniano-Campaniano constituyen el Unico registro de saurdépodos de esa época
para todo el mundo.

Es entonces, dentro de este marco, que los restos de Bonitasaura salgadoi,
provistos de materiales tanto craneanos como postcraneanos analizados en detalle
en este trabajo, cobran mayor relevancia y aportan informacién novedosa al
conocimiento que poseemos de los titanosaurios de este lapso temporal.

La gran mayoria de formas del Turoniano-Campaniano bajo proceden de la
Cuenca Neuquina, la cual involucra fundamentalmente a las provincias de Neuquén,
Mendoza y Rio Negro, y en la cual se ha ajustado con mayor detalle su estratigrafia
y contenido faunistico (Leanza et al., 2004). Las principales unidades
litoestratigraficas en este lapso temporal son la Fm Portezuelo y la Fm Plottier,
pertenecientes al subgrupo Rio Neuquén y la Fm Bajo de la Carpa y la Fm Anacleto,
pertenecientes al subgrupo Rio Colorado. En cambio, las formas registradas en
sedimentos correlacionables de otras cuencas, como la de San Jorge (i.e.
Epachthosaurus y Argyrosaurus), en la Fm Bajo Barreal, no poseen ain un marco
estratigrafico ajustado, por lo que no se incluirdn en detalle en la siguiente

discusion.

Los titanosaurios del Turoniano-Campaniano bajo de Cuenca Neuquina
Numerosos autores han analizado de manera amplia la evolucion de las
faunas de dinosaurios a lo largo del periodo Cretacico (Bonaparte, 1991; Novas,
1997; Bonaparte, 1998; Apesteguia, 2002; Leanza et al., 2004). Sin embargo, por las
razones antes mencionadas, solo se analizard aqui a las formas de titanosaurios que
dejaron sus restos en el lapso Turoniano-Campaniano bajo en rocas de la Cuenca
Neuquina. Este lapso temporal estaria parcialmente representado en el

“Cenomanian-Santonian interval” de Novas (1997), la “Edad Vertebrado
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Neuqueniense” y el “Turonian-Coniacian Assemblage” de Bonaparte (1991) y
(1998) respectivamente, y en los dominios “South American (Late Cenomanian-
Coniacian)” y “Grater Gondwanan (Santonian-Early Campanian)” de Apesteguia
(2002). En cambio, en el esquema propuesto por Leanza et al. (2004) estaria
totalmente representado en las asociaciones de tetrdpodos “Neuquenian (Turonian-
Coniacian)” y “Coloradoan (Santonian-Early Campanian)”. Siguiendo este ultimo
esquema, se optd por analizar en primer lugar a los titanosaurios del intervalo
Turoniano-Coniaciano vy, posteriormente, a los del Santoniano-Campaniano,

buscando reconocer afinidades y diferencias entre las faunas de ambos momentos.

Titanosaurios del Turoniano-Coniaciano

Hasta hace muy pocos afnos, el registro fésil de saurépodos de esta edad era
muy escaso; apenas eran conocidos varios elementos referidos a cf. Antarctosaurus
giganteus (en los que se incluyen dos grandes fémures de 230 cm expuestos en el
Museo de La Plata), posiblemente provenientes de sedimentos de la Fm Plottier a
unos 22 Km al oeste de la ciudad de Neuquén (Bonaparte y Gasparini, 1978; Leanza
et al., 2004; Apesteguia, 2007a, pdg. 91), y varias vértebras caudales anfiplaticas
(Salgado y Calvo, 1993) asignadas a la Fm. Portezuelo (Apesteguia, 2007a). En los
Ultimos seis anos, se ha incrementado notablemente el conocimiento sobre los
sauropodos de ese intervalo en sedimentos de la Fm Portezuelo, mediante el
esfuerzo de diferentes grupos de investigacidon en el centro y norte de la provincia
de Neuquén y el sur de Mendoza, reconociéndose cinco nuevas especies:
Rinconsaurus caudamirus, Futalognkosaurus dukei y Muyelensaurus pecheni en

Neuquén, y Mendozasaurus neguyelap y Malarguesaurus florenciae en Mendoza.

- Rinconsaurus caudamirus Calvo y Gonzalez Riga 2003

Este titanosaurio proviene de sedimentos del Subgrupo Rio Neuquén,
posiblemente de la Formacién Portezuelo, en las cercanias de la localidad de
Rincon de los Sauces. Destacada por la particular variabilidad de los centros

vertebrales de la regidn caudal media, que incluye centrosprocélicos, opistocélicos,
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biconvexos y anficélicos, los materiales preservados incluyen elementos de al
menos tres individuos de diferente tamano. El holotipo de la especie incluye 13
vértebras caudales medias articuladas y ambos iliones. El paratipo lo conforman
materiales craneanos y postcraneanos, reconociéndose un prefrontal derecho, una
porcidon posterior mandibular, 2 dientes aislados, vértebras cervicales, vértebras
dorsales, vértebras caudales, arcos hemales, escapula y coracoides, placas
esternales, un huimero, varios matacarpianos, isquiones, ilion, pubis, 2 fémures y

varios metatarsianos.

- Futalognkosaurus dukei Calvo, Porfiri, Gonzalez Riga y Kellner 2007

De rocas provenientes de la Formacion Portezuelo, sobre la costa norte del
Lago Los Barreales, a 90 km al noroeste de la ciudad de Neuquén, proviene este
gigantesco saurépodo. Con alrededor de 32 metros de longitud, representa el mas
completo titanosaurio registrado de estas proporciones (Calvo et al., 2007b, c). El
holotipo estd compuesto por 14 vértebras cervicales, 10 vértebras dorsales, varias
costillas, la regién sacra completa, ambos iliones, pubis e isquion derechos, y una

vértebra caudal anterior.

- Muyelensaurus pecheni Calvo, Gonzalez Riga y Porfiri 2007

Los materiales de Muyelensaurus pecheni fueron hallados en los mismos
niveles estratigraficos y a unos 8 km del yacimiento de Rinconsaurus, en cercanias
de Rincon de los Sauces (Calvo et al., 2007a). Este titanosaurio de tamafio
moderado y elementos apendiculares bastante esbeltos incluye, entre el holotipo y
el paratipo, al menos cinco especimenes, uno de ellos de menor tamafio. El holotipo
incluye materiales craneanos del techo y basicraneo fundamentalmente. En el
paratipo se incluye un fragmento de premaxilar, vértebras cervicales, vértebras
dorsales, vértebras sacras, vértebras caudales, escédpulas, placa esternal, hiumeros,
ulnas, radios, metacarpianos, isquiones, iliones, pubis, fémures, tibias, fibulas,

astragalo, metatarsianos y falanges.
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- Mendozasaurus neguyelap Gonzalez Riga 2003

Este titanosaurio fue descripto por Gonzalez Riga (2003) sobre la base de
restos provenientes de sedimentos del Subgrupo Rio Neuquén, en la localidad
Arroyo Seco, Cerro Guillermo, del departamento de Malarglie. Los materiales
pertenecientes a por lo menos tres individuos de diferente tamano, en los que se
incluye un especimen de proporciones semejantes a Futalognkosaurus, proceden
basicamente del postcrdneo y en los que destacan las proporciones en alto y ancho
de las vértebras cervicales, prefigurando un cuello grueso y robusto. El holotipo de
la especie estd compuesto por una serie de 22 vértebras caudales y 2 arcos
hemales, en tanto el paratipo se compone de vértebras dorsales, una placa
esternal, humeros, radio y ulna, metacarpianos, fragmento de pubis, fémur vy tibias,

fibula, metatarsianos, falanges ungueales y osteodermos.

- Malarguesaurus florenciae Gonzalez Riga, Previteray Pirrone 2009

Este saurépodo fué publicado recientemente en base a unos pocos restos
postcraneanos hallados en Quebrada Norte, en la base petrolera Paso de las Bardas
(Departamento de Malarglie). EI material tipo de la especie se encuentra
representado por algunas vértebras caudales del sector anterior, medio y posterior,
arcos hemales, fragmentos de costillas dorsales, fragmentos de hiumero y fémur. En
tanto, se refieren a la misma especie dos caudales distales y una fibula incompleta

hallados en una localidad cercana a la del material tipo.

Titanosaurios del Santoniano-Campaniano bajo

Los saurdpodos de este intervalo presentan un registro muy diferente al del
intervalo previamente analizado. De hecho, de sedimentos de la Fm Anacleto
(Campaniano bajo) procede una de las primeras especies de dinosaurio saurépodo
descripto para nuestro pais: Neuquensaurus (= “Titanosaurus”) australis (Lydekker,
1893). Las misiones de exploracién de principios del siglo XX lideradas por el Museo
de La Plata y el entonces “Museo Nacional de Buenos Aires”, dieron como resultado

la descripcién de los titanosaurios Antarctosaurus wichmannianus y Laplatasaurus
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araukanicus (Huene, 1929), procedentes también de la Fm Anacleto (Leanza et al.,
2004) en diferentes localidades del norte patagdnico. Por mas de 60 afios, no
volvieron a publicarse nuevos materiales de titanosaurios del Santoniano-
Campaniano bajo, hasta la publicacion de Pellegrinisaurus powelli en 1996 (Salgado,
1996). En los ultimos afios se reconocieron tres nuevas especies de titanosaurios
para ese intervalo: Bonitasaura salgadoi Apesteguia 2004, Pitekunsaurus macayai
Filippi y Garrido 2008 y Barrosasaurus casamiquelai Salgado y Coria 2009. Con
excepcion de Bonitasaura salgadoi que procede de la Fm Bajo de la Carpa
(Santoniano), el resto de las formas proviene de la Fm Anacleto (Campaniano bajo),
aunque existe cierta discordia con la ajustada procedencia estratigrafica de

Antarctosaurus, y la de los materiales referidos a Laplatasaurus.

- Neuquensaurus australis (Lydekker, 1893)

Los restos de este titanosaurio provienen de las cercanias de la ciudad de
Neuquén en la provincia homonima y de Cinco Saltos, provincia de Rio Negro. Si
bien el material tipo consta sélo de 6 vértebras caudales anteriores, se cuenta con
gran cantidad de elementos del esqueleto postcraneano de este titanosaurio. Los
materiales descriptos por Lydekker (1893) y Huene (1929) permitieron realizar una
buena caracterizacion de la especie, fundamentalmente en base a su esqueleto
apendicular y ciertos sectores del esqueleto axial, en especial la region caudal. La
anatomia del sector dorsal y sacro, en cambio, sélo pudo conocerse en detalle con
el hallazgo de un nuevo especimen de la localidad de Cinco Saltos, publicado por

Salgado et al. (2005a).

- Pellegrinisaurus powelli Salgado 1996

Los restos de esta especie provienen de la margen sur del lago Pellegrini, en
el noroeste de la provincia de Rio Negro. El material tipo consiste en 4 centros
dorsales, mas de 20 vértebras caudales articuladas, y un fémur incompleto. Este
titanosaurio de tamafio mediano a grande (aproximadamente 20 metros de largo)

presenta, como principales caracteristicas, una marcada depresidén en sus centros
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vertebrales dorsales y caudales, y espinas neurales de las vertebras caudales medias

y posteriores bajas y extendidas anteroposteriormente.

- Pitekunsaurus macayai Filippi y Garrido 2008

Este titanosaurio proviene de Aguada Grande, un sitio a pocos kildmetros de
la ciudad de Rincén de Los Sauces, en el norte de la provincia de Neuquén. El
material tipo de la especie incluye algunos restos craneanos (basicraneo, frontal y
un diente aislado) y restos postcraneanos fundamentalmente axiales, de un
individuo de mediano tamafio. Los autores de la especie han reconocido caracteres
autapomorficos fundamentalmente en el basicraneo y en el complejo laminar de los

restos cervicales y dorsales.

- Barrosasaurus casamiquelai Salgado y Coria 2009

Esta especie fue recientemente descripta en base a restos provenientes de
la Sierra Barrosa, a aproximadamente 50 km al oeste de la ciudad de Neuquén. El
material tipo de este nuevo titanosaurio, de tamano mediano, incluye 3 vértebras
dorsales, una anterior y dos posteriores, las cuales evidenciaban una muy buena
preservacion y posibilitaron analizar en detalle el complejo laminar de sus arcos

neurales.

- Laplatasaurus araukanicus Huene 1929

Los restos esqueletales atribuidos originalmente a esta especie, proceden de
diferentes localidades del norte patagdnico. Posiblemente, los materiales fueron
recolectados de cinco localidades distintas (Bonaparte y Gasparini, 1978), de la
provincia de Neuquén y Rio Negro, siendo la gran mayoria de Cinco Saltos y Rancho
de Avila, aunque en gran medida se desconoce la precisa procedencia estratigrafica
de los mismos. El material incluye numerosos elementos del postcraneo de varios
especimenes, en diferente estado de preservacion. Debido a que la totalidad de los
restos fueron hallados por personas distintas de quien los publicé (Huene), se

desconoce el grado de asociacion de los elementos y es dificil aseverar que la
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totalidad de los elementos asignados a esa especie pertenezcan, efectivamente, a la
misma. Bonaparte y Gasparini (1978) han asignado a esta especie una tibia derecha
(MLP CS 1128) y una fibula derecha (MLP CS 1127) de un mismo individuo,
procedentes de una de las localidades (Cinco Saltos, Rio Negro), como lectotipo de
la especie, ya que Huene (1929) no habia asignado como material tipo ningun
elemento. Este taxdn se caracteriza por presentar elementos apendiculares graciles,
caracteristica que lo diferenciaria de otros titanosaurios. Ademas, la fibula presenta
un trocdnter lateral conformado por dos protuberancias independientes y

alineadas, caracter no registrado en otro titanosaurio.

- Antarctosaurus wichmannianus Huene 1929

Los restos de esta especie incluyen materiales craneanos y postcraneanos en
asociacion (Wichmann, 1916), posiblemente de sedimentos de la Fm Anacleto
(aunque podrian ser mas modernos; Garrido, com. pers.), hallados en el Area
Natural Protegida Paso Coérdova, en las cercanias de General Roca, Rio Negro. El
material tipo incluye la region posterior del crdneo con parte del techo craneano y
basicraneo, huesos mandibulares con piezas dentarias in situ, y un gran nimero de
elementos postcraneanos fundamentalmente provenientes de las cinturas y
miembros. Huene (1929, pag. 3) menciona la existencia de varios elementos
vertebrales en el hallazgo original, aunque sdélo un resto vertebral se preserva en las
colecciones del Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”.
Como ya se ha mencionado en esta tesis, este titanosaurio se caracteriza por la
presencia de una mandibula cuadrangular con un angulo recto bien marcado entre
el margen anterior que porta la mayoria de los dientes, y el margen lateral. Esta

IH

caracteristica, hasta hace muy pocos afios “inusual” para un titanosaurio, ha sido el
foco de mayor controversia sobre sus afinidades filogenéticas, generando inclusive
la sospecha de hallarse ante una quimera, que mezclaba diferentes taxa entre los

materiales referidos a la especie.
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Filogenia y estatus sistematico de los titanosaurios del Turoniano-Campaniano
bajo

Las relaciones filogenéticas de algunas de las especies anteriormente
mencionadas se han reconocido mediante andlisis cladisticos realizados junto con
sus descripciones originales. Otras, en cambio, al no haber sido incluidas en ningln

analisis, siguen manteniendo una posicién incierta dentro del clado.
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Figura 111- Cladogramas que muestran las hipdtesis filogenéticas de los titanosaurios del Turoniano-
Coniaciano (rojo) y del Santoniano-Campaniano bajo (azul). Tomado de Calvo et al. (2007a, b) y

Gonzalez Riga et al. (2009).
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Los taxa del Turoniano-Coniaciano recientemente publicados por Calvo et al.
(2007a, b) y Gonzalez Riga et al. (2009), fueron incluidos por esos autores en los
respectivos analisis cladisticos del grupo, mostrando topologias muy similares, en
parte resultado de cierta similitud en sus bases de datos.

En el contexto de estos autores, Rinconsaurus ha sido reconocido como un
titanosaurido derivado, ligado al género Muyelensaurus con el cual conforma el
clado Rinconsauria (Calvo et al. 2007a). Este clado estaria emparentado con los
Aeolosaurini (Aeolosaurus + Gondwanatitan). Futalognkosaurus, en cambio, ha sido
reconocido como un titanosaurido basal, incluido con Mendozasaurus en el clado
denominado Lognkosauria (Calvo et al., 2007a) y ligados al titanosaurio africano
Malawisaurus dixeyi. Muyelensaurus, como se ha mencionado, ha sido considerado
miembro del clado Rinconsauria en los analisis que lo incluyeron. Asimismo,
Mendozasaurus ha sido reconocido por Gonzalez Riga (2003) como una
Titanosauridae (sensu Salgado, 2003) basal, cercanamente emparentado a
Malawisaurus y posteriormente relacionado con Futalognkosaurus, pero siempre
manteniendo su posicién basal en el clado (Calvo et al., 2007a, b; Gonzélez Riga et
al., 2009). En tanto, Malarguesaurus, ha sido descripto como un sonfospdéndilo
basal, relacionado a Phuwiangosaurus de Tailandia, segun el andlisis filogenético de
su descripcion original.

Por otra parte, del Santoniano-Campaniano bajo, sélo Neuguensaurus ha
sido incluido en la gran mayoria de las filogenias para el grupo, mostrando siempre
su afinidad con Saltasaurus y Rocasaurus, en el bien sustentado clado Saltasaurinae.

La posicion filogenética de la gran mayoria de los taxa mencionados se ha
modificado al incluir a Bonitasaura salgadoi en el analisis cladistico aqui realizado,
como se ha explicado en el Capitulo VI de esta contribuciéon. En esta nueva
hipétesis, Rinconsaurus queda posicionado como la forma mads basal del nodo B y
no forma un grupo monofilético con Muyelensaurus. El clado Lognkosauria,
compuesto por Futalognkosaurus y Mendozasaurus, ha sido recuperado pero en
una posicion mas derivada relaciondndose con Bonitasaura, Muyelensaurus vy

Rinconsaurus. La especie Neuquensaurus australis mantuvo su posicion filogenética
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junto a Saltasaurus y Rocasaurus como en analisis previos. Por otra parte,
Antarctosaurus wichmannianus ha mostrado una estrecha vinculacién tanto con los
titanosaurios del Turoniano-Coniaciano como con Bonitasaura, y no ha podido
establecerse una afinidad directa con alguno de estos taxa en particular.

Las cuatro restantes formas del Santoniano-Campaniano bajo
(Pellegrinisaurus, Pitekunsaurus, Barrosasaurus y Laplatasaurus) no han sido
incluidas en ningun andlisis cladistico hasta la fecha. Sin embargo, Salgado (1996)
sostuvo la existencia de una cierta afinidad entre Pellegrinisaurus y los
Saltasaurinae, debido a la presencia de centros vertebrales bajos en el sector caudal
medio y posterior y caras laterales dorsoventralmente convexas. Filippi y Garrido
(2008), por su parte, reconocieron cierta afinidad entre Pitekunsaurus vy
Rinconsaurus en base a la presencia, en ambas formas, de una variada morfologia
en las superficies de articulacion en las secuencias caudales. En el caso de
Barrosasaurus, Salgado y Coria (2009) sugirieron su afinidad con formas basales de
titanosaurios, como Epachthosaurus, por la presencia de I|dminas
espinodiapofisiales anteriores y posteriores bien desarrolladas, y una ldmina
espinoprezigapofisial relictual en el taxdn neuquino. Por el contrario, la especie
Laplatasaurus araukanicus presenta una historia compleja, que aqui se analizard en
mas detalle.

Como se mencionara previamente, Huene (1929) erigié la especie
Laplatasaurus araukanicus en base a numerosos restos esqueletales procedentes
de diferentes localidades patagodnicas, incluyendo materiales asignados
previamente a “Titanosaurus” australis por Lydekker (1893). De hecho, Powell
(1979) asignd a Laplatasaurus sp. a materiales procedentes de la localidad Arroyo
Morterito (Fm Los Blanquitos, Campaniano-Maastrichtiano), en el sureste de la
provincia de Salta, por las semejanzas reconocidas en algunos elementos
apendiculares. A falta de material tipo, Bonaparte y Gasparini (1978) designaron
una tibia y una fibula como lectotipo de la especie, y a todo el resto de los
materiales descriptos por Huene como “material asignado”. Posteriormente, Powell

(1986) revisd los materiales de la coleccion del Museo de La Plata y sinonimizo al
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género Laplatasaurus con el género Titanosaurus, debido a semejanzas encontradas
por dicho autor con la especie de India “Titanosaurus indicus” (Swinton, 1947). Esta
asignacion ha sido discutida por varios autores (Wilson y Upchurch, 2003;
Upchurch et al., 2004; Salgado y Coria, 2005). De esta forma, Powell propuso la
nueva combinacién Titanosaurus araukanicus, manteniendo el lectotipo propuesto
por Bonaparte y Gasparini (1978) y refiriendo como material “Hipodigma” de la
especie a todos los materiales procedentes de Cinco Saltos de numeracién MLP CS.
Consecuentemente, el material que procedia de otras localidades como Neuquén,
General Roca y Rancho de Avila, fue referido como Titanosaurus sp. (Powell, op.
cit.). De la misma forma, considerd a aquellos materiales de Arroyo Morterito como
Titanosauridae indet.

Mcintosh  (1990) propuso mantener el género Laplatasaurus
fundamentalmente para los materiales asignados como lectotipo, dejando
pendiente una asignacién para todo el resto. Por su parte, Salgado (2000, 2003a)
reconocié que el traspaso de Laplatasaurus a Titanosaurus no estuvo
correctamente justificado al no haberse incluido caracteres apomoérficos que los
rednan, y sugirié que se mantenga como material tipo el propuesto por Powell
(1986). En el mismo sentido, Wilson y Upchurch (2003) realizaron una exhaustiva
revision del género Titanosaurus vy sugirieron que se retenga el género
Laplatasaurus, al menos para el material lectotipo (MLP CS 1127 y MLP CS 1128).

En sintesis, esta claro que a lo largo del tiempo se ha reconocido a
Laplatasaurus araukanicus como una unidad taxondmica valida, aunque quedando
una buena parte del material que se refiere a la especie con un estatus taxondmico
sin resolver. En tal sentido, aqui se aporta nueva evidencia para ajustar la
asignacion de algunos de estos elementos que conforman la totalidad de materiales
asignados originalmente a dicha especie. Como se aludié en el Capitulo I, los
materiales de saurépodos procedentes de “Rancho de Avila” fueron extraidos en las
cercanias (2 a 4 km) de la localidad “La Bonita”, lugar de donde proceden los restos
del titanosaurio foco de esta tesis. La ajustada correlacién estratigrafica reconocida

entre los datos brindados por Huene (1929) de los restos atribuidos a Laplatasaurus
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de “Rancho de Avila” y el analisis estratigrafico de la localidad “La Bonita” (Pérez et
al., 2009; Capitulo IV de esta tesis), permiten suponer que los restos colectados en
“Rancho de Avila” y referidos a Laplatasaurus, proceden del mismo nivel
estratigrafico que los de Bonitasaura salgadoi. Los restos de Laplatasaurus de
“Rancho de Avila” incluyen elementos del postcraneo entre los que se destacan
varios restos de vertebras dorsales y caudales, y elementos de las cinturas y
miembros. El estado de preservacion de muchos de los elementos es indistinguible
del particular estado que presentan los restos de Bonitasaura.

Entre los materiales de Rancho de Avila se reconoce un extremo proximal
bien preservado de fibula izquierda (MLP Av 2060). El trocanter lateral es una
estructura simple, alargada, muy distinta a la del lectotipo de Laplatasaurus
araukanicus, donde esta formada por una doble protuberancia. Asimismo, esta
fibula es muy similar en morfologia a la fibula del holotipo de Bonitasaura, aunque
el “ala” anterior no se encuentra bien preservada, dificultando una comparacion
completa. Adicionalmente, una espina de vertebra caudal anterior (MLP Av 1007)
presenta una morfologia muy similar a la reconocida en la vertebra caudal 1 del
holotipo de Bonitasaura, donde puede reconocerse un sistema de finos rayos dseos
que irradian ventralmente desde la ldmina prespinal. Esta ultima caracteristica se ha
propuesto como autapomorfica de Bonitasaura salgadoi (Capitulo VI).

Por todo lo antedicho, se propone aqui asignar como Bonitasaura sp. a la
totalidad de materiales provenientes de la localidad Rancho de Avila, que se
encuentran en las colecciones del Museo de La Plata con las siglas “MLP Av”. Esto se
basa en el reconocimiento de un caracter apomorfico de la especie Bonitasaura
salgadoi, no pudiendo reconocerse otras autapomorfias de la especie por el estado
fragmentario del material. Este nuevo estatus sistematico para una gran parte de
los materiales originalmente asignados a Laplatasaurus araukanicus permitird
analizar de forma mas ajustada las relaciones filogenéticas de la especie, las cuales

hasta el momento permanecen irresueltas.
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“Laplatasaurus” Rancho de Avila Bonitasaura salgadoi

Figura 112- Comparacién entre los materiales de “Laplatasaurus” Rancho de Avila y Bonitasaura
salgadoi. A, Detalle de estado de preservacién de arco neural dorsal MLP Av 2121; B, Detalle de
preservacién en vértebra cervical posterior de Bonitasaura salgadoi; C, espina neural de vértebra
caudal anterior MLP Av 1007; D, espina neural de vértebra caudal anterior de Bonitasaura salgadoi;
E, proximal de fibula izquierda MLP Av 2060; F, proximal de fibula izquierda Bonitasaura salgadoi.

Escala 5 cm. Ay B sin escala.
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Consideraciones finales

Del andlisis de las formas del Turoniano-Campaniano bajo, y considerando al
analisis filogenético realizado en el Capitulo VI como marco conceptual, se ha
podido reconocer que las formas del Turoniano-Coniaciano estarian mayormente
relacionadas entre si, contrariamente a lo observado en las formas del Santoniano-
Campaniano bajo, que se relacionan con distintos grupos de titanosaurios.

Asi, mientras Barrosasaurus estaria emparentado con formas basales de
titanosaurios, Pellegrinisaurus y Neuquensaurus lo estarian con formas mads
derivadas. En cambio, Bonitasaura y posiblemente Antarctosaurus representarian
sobrevivientes de un grupo comun en el Turoniano-Coniaciano, representando los
registros mas modernos de su grupo.

Otro punto interesante a considerar es que no se reconoce una vinculacion
directa entre las formas del Turoniano-Campaniano bajo de Patagonia y las formas
mas derivadas de titanosaurios, los saltasaurinos. Esto estaria en relacién a una
diversificacion temprana de estos ultimos en tiempos anteriores al Turoniano,
posiblemente a finales del Cretacico Temprano, evidenciado quiza por la presencia
de posibles restos atribuidos a saltasaurinos en la Fm Alcdntara (Cenomaniano), en
el noreste de Brasil (Medeiros, 2002), y desde donde habrian migrado hacia los
territorios mds al sur tardiamente, arribando hacia el Campaniano (Leanza et al.,
2004, pag. 79). Esto debiera ser corroborado con evidencias mas concluyentes, ya
que los restos publicados por Medeiros (2002) constan de un sélo centro de
vertebra caudal.

Como se ha reconocido ampliamente, la importante diversificacion de los
titanosaurios en América del Sur estuvo fuertemente gobernada por el escenario
paleogeografico, el cual mostraba el comienzo de la separacion de las masas
continentales de Africa y América del Sur, hacia finales del Cretdcico Temprano
(Powell, 1986). Esta diversidad de formas se ha reconocido en notables diferencias
de tamafio que gradan desde formas pequefias de unos pocos metros de longitud
hasta gigantes de varias decenas de metros, formas con elementos apendiculares

graciles o robustos, diferencias en la morfologia vertebral, con vértebras cervicales
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posteriores de espinas anchas o angostas, vertebras caudales anteriores
anfiplaticas, procélicas u opistocélicas, y vértebras caudales posteriores procélicas,
opistocélicas, biconvexas o combinaciones de ellas, entre otras.

Los descubrimientos de la ultima década para el lapso Turoniano-
Santoniano, han aportado una importante informacion sobre la diversidad de los
titanosaurios sudamericanos, lo que demuestra que todavia nos encontramos en las

etapas iniciales del conocimiento de la diversidad y las relaciones filogenéticas del

grupo.
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Figura 113- Hipdtesis filogenética de los titanosaurios propuesta en esta tesis, ajustada
temporalmente. La extension de las ramas es la minima posible a los fines graficos. Las edades de

cada taxon fueron tomadas de la bibliografia.
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Entre los resultados de esta contribucidn se reconoce la existencia de varios
momentos importantes en la diversificacion del grupo.

Temprano en el Cretdcico Inferior, los titanosauroideos habrian radiado en
varios clados, uno que incluye al europeo Lirainosaurus y, por otro lado, al resto de
los clados incluidos. Restos de titanosaurios de esta época han sido registrados en
Argentina (Apesteguia, 2007b).

Hacia fines del Cretdcico Inferior los titanosaurios incluyen, por un lado, a las
formas que originarian a los saltasaurinos, junto con un grupo que incluye a
Alamosaurus de América del Norte y a Opisthocoelicaudia de Asia. Por otro lado,
radid en esa época un clado que incluye a todos los titanosaurios conocidos para el
intervalo Turoniano-Santoniano vy algunas otras formas con registros mas
modernos. Este grupo incluye a Epachthosaurus, a los nemegtosauridos y al nodo B,
de gran relevancia sudamericana. Posteriormente, una segunda ola de
diversificacion habria tenido lugar en este ultimo grupo durante el Cenomaniano.

La distincion de los titanosaurios del Cretacico Superior en un grupo que
fuera exitoso durante el intervalo Turoniano-Santoniano y otro distinto para el
intervalo Campaniano-Maastrichtiano, muestra que el primero fue sucedido por el
segundo a través, probablemente, de algin evento de extincién ocurrido hacia fines
del Coniaciano o principios del Santoniano. Estos resultados son preliminares y
necesitan ser revisados y contrastados en el futuro.

Los titanosaurios son entidades bioldgicas que vivieron exitosamente por
mas de 65 millones de anos y se extinguieron hace la misma cantidad de tiempo.
Durante su existencia contribuyeron sustancialmente a la diversidad morfoldgica de
los saurépodos. Esta, remarcada por Wilson (2002), incluye cambios en las
proporciones relativas de cuellos y miembros, variaciones musculares y neumaticas,
movilidad y armamento en la cola, espinas en el cuello y, especialmente en los
titanosaurios, el aporte de trochas anchas, pérdida de falanges manuales,

acorazamiento del cuerpo y peculiares configuraciones craneanas y dentales.
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Con su extincidn a fines del Cretdcico desaparecido completamente un amplio
linaje sin dejar descendencia, haciendo que casi toda la evidencia que poseemos de
su paso por la Tierra provenga del estudio detallado de sus restos fosilizados.

Por ello, es cada vez mayor el interés existente por reconocer las
caracteristicas que tuvo su actividad. Es necesario que las investigaciones venideras
profundicen el conocimiento, minimo aun, que vamos desarrollando de este grupo
de dinosaurios saurépodos, del que nos separan mas de 65 millones de afios de
evolucién y del que no contamos con ningun animal viviente que remotamente se

les parezca.
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CAPITULO X
CONCLUSIONES

A modo de conclusién, se comentardn los principales resultados y aportes
derivados del estudio integral abordado en esta tesis, sobre el saurdpodo
titanosaurio Bonitasaura salgadoi.

El analisis estratigrafico realizado en la localidad, como el estudio
tafondmico en el sitio de la excavacién, han permitido reconocer el contexto
paleoambiental en el que Bonitasaura habria pasado los Ultimos momentos de su
vida. Se ha reconocido una secuencia estratigrafica dominada fundamentalmente
por un sistema fluvial donde los canales mostraban moderada a alta sinuosidad y
buen desarrollo de planicies de inundacion. La alternancia de niveles finos y gruesos
observados desde la base de la columna estratigrafica indicaron un claro control
subdcueo de baja a media energia. Por encima del nivel portador, se reconocié un
marcado descenso en la energia del agente de transporte, en la cual se depositaron
potentes estratos peliticos que habrian contribuido en la preservacién de los restos
0seos. El analisis tafondmico permitié deducir que el especimen habria muerto a
pocos metros del curso del rio local, cercano a la margen interna de una curva
sinuosa, el cual incorpord rapidamente los restos y los sepultd en al menos dos
eventos sucesivos. Las signaturas tafondmicas reconocidas sugirieron un corto
transporte desde el area fuente, orientando la mayor parte de los elementos largos,

y una corta permanencia a la exposicion subaérea. La preservacidon de tejido
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esponjoso, en muchos casos con limenes vacios, evidencié una baja intervencion
de soluciones saturadas en minerales y posteriores procesos diagenéticos que no
involucraron eventos mayores compresivos que deformaran la morfologia original
de los elementos éseos. Asimismo, el analisis mineraldgico de los elementos éseos
permitio reconocer la presencia de fosfatos originales que, junto con las
caracteristica tafondmicas previamente mencionadas determinaron, en gran
medida, la preservacién excepcional de los restos de especimen.

El estudio osteoldgico de detalle permitié reconocer, ademas de ratificar su
importancia como estudio morfolégico de base, aspectos novedosos en la
construccion del crdneo de este titanosaurio, como asi también en su esqueleto
axial. Los elementos craneanos con informacidon distintiva han sido
fundamentalmente el lacrimal y el dentario, mientras que el frontal, el parietal y el
cuadrado presentaron una morfologia mas conservadora, muy semejante a los de
otros titanosaurios. Se ha reconocido la contribucidon del hueso lacrimal a las
narinas externas, ampliando su distribucion dentro de los titanosaurios vy
potenciandola como probable sinapomorfia del grupo. En el caso del hueso
dentario, se corrobord la presencia de algun tipo de cubierta queratinosa en su
porcion posterior edéntula, aunque sin una estrecha relacidn con las cubiertas de
aves o tortugas actuales. A su vez, se reconocidé el nimero maximo de elementos
dentales de reemplazo en el dentario, el cual mostré diferencias con respecto al
nimero de piezas de recambio en los huesos premaxilares registrados en otros
titanosaurios.

Los elementos del esqueleto axial permitieron analizar el cierre neurocentral
(fusidn del arco neural con el centro vertebral), la forma y orientacidén de las espinas
neurales a lo largo de la serie vertebral, y la homologia y desarrollo de ciertas
[dminas vertebrales. La secuencia de cierre neurocentral descripta en Bonitasaura
se mostré completamente distinta a lo registrado en otros dinosaurios,
evidenciando por primera vez el patrén de cierre neurocentral en la columna
vertebral de un saurdépodo titanosaurio. Si bien dos hipdtesis podrian haber

explicado el patron de cierre neurocentral, ambas mostraron un secuencia
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diferencial entre las regiones cervical, dorsal y caudal. A lo largo de la serie vertebral
se reconocieron diferencias importantes en la morfologia y en la orientacion lateral
de las espinas neurales. Las variaciones reconocidas incluyeron una expansion
lateral diferencial del sector mas distal de la espina neural y una importante
desviacidon angular, en vista lateral, desde la region cervico-dorsal hasta la dltima
vertebra dorsal. Se observd que la espina neural de la ultima vértebra cervical
presentaba una forma romboidal, en vista anterior, que sélo se mantuvo en la
primera vértebra dorsal. A partir de la segunda y hasta las posteriores, las
expansiones laterales se fueron reduciendo. Asimismo se reconocieron tres
segmentos de inclinacidn angular distintiva, a lo largo de la serie vertebral, y dos
puntos de referencia (landmarks) de cambio de inclinacion. Finalmente, el analisis
de dos laminas vertebrales (podl y tpol) demostrd la importancia de examinar las
series vertebrales disponibles a fin de reconocer las homologias laminares con
mayor precision. En este sentido se reconocié que la podl migra dorsalmente en las
primeras vertebras dorsales y se desconecta de sus puntos de conexién original, y
una nueva lamina se ubica en su posicidn original en la region dorsal posterior. Por
su parte, la tpol de posiciéon generalmente horizontal va siendo reemplazada por
una nueva lamina (v.tpol) de posicion netamente vertical, a lo largo de la serie
dorsal.

El analisis sistematico, abordado desde la metodologia cladistica, permitio
reconocer novedades en las relaciones filogenéticas del grupo. En tal sentido, se ha
reconocido una estrecha afinidad entre Bonitasaura salgadoi y los titanosaurios
Mendozasaurus neguyelap y Futalognkosaurus dukei, con los cuales conforma un
grupo monofilético, y se ha descartado una directa relacion con los
Nemegtosauridae. Asimismo, la inclusion de Bonitasaura dentro de la filogenia de
los titanosaurios ha modificado las hipétesis sobre las relaciones de parentesco de
otros titanosaurios de Argentina, como por ejemplo, el clado Lognkosauria, el cual
no presentd una posicién basal dentro de Titanosauria, y Rinconsaurus y
Muyelensaurus no formaron un clado monofilético como previamente se habia

sugerido. Por otra parte, se ha reconocido la afinidad de Antarctosaurus
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wichmannianus con otros taxa del Turoniano-Campaniano de nuestro pais, aunque
su inclusién en el analisis resulté ser problematico para la resolucion de las
relaciones internas del grupo que lo incluia (nodo B).

El estudio de la anatomia blanda de la cintura pélvica y el miembro posterior
de Bonitasaura ha ampliado el reconocimiento de la musculatura involucrada al
analizar un nUmero mayor y mucho mas abarcativo que los previamente realizados
en dinosaurios saurépodos. Asi, 37 musculos de la regién proximal, media y distal
del miembro posterior se analizaron cotejando su grado de inferencia mediante
comparacion, fundamentalmente directa, con la musculatura reconocida en
arcosaurios vivientes. En este sentido, se registrd6 una alta confiabilidad en la
reconstruccion de la anatomia involucrada, al reconocer mas de un 50% de
correlato osteoldgico en el origen o insercién de los musculos analizados.

Por su parte, el analisis paleohistoldgico ha permitido reconocer una amplia
histovariabilidad entre los diferentes elementos analizados del esqueleto del
especimen de Bonitasuara salgadoi, e inclusive dentro de un mismo elemento 6seo.
Los elementos apendiculares del estilopodio se caracterizaron por poseer una
corteza amplia conformada fundamentalmente por tejido primario del tipo
fibrolamelar, altamente vascularizado, con la presencia de al menos una
discontinuidad en el crecimiento que se corresponderia a una linea de crecimiento
detenido (LAG), y/o lo que posiblemente sea un annulus de tejido lamelar en la
region subperiosteal. Los elementos apendiculares del zeugopodio, del autopodio y
la zigapofisis vertebral analizados, mostraron cierta semejanza histolégica, en los
que se reconocié una alta remodelaciéon interna evidenciada por la presencia de
varias generaciones de tejido secundario del tipo haversiano. Sdlo en pequefios
intersticios de la corteza, como también en la region subperiosteal de estos
elementos, se advirtio tejido primario del tipo fibrolamelar con discontinuidades en
el crecimiento a modo de LAG o annuli. Contrariamente, las muestras provenientes
de distintas zonas de las costillas dorsales mostraron semejanzas y diferencias entre
si, evidenciando la importante variabilidad histolégica intraelemental en aquellos

elementos 6seos con morfologias complejas. En tal sentido, se advirtié la presencia
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de tejido primario fibrolamelar exhibiendo cierto bandeado producido por el
tamario diferencial de los canales vasculares longitudinales alineados, acompafiado
por al menos dos lineas de discontinuidad en el crecimiento (LAG). Asimismo, la
presencia de una linea de reabsorcion en los sectores proximales de las costillas
dorsales evidencio el proceso de modelacion ésea diferencial que ocurre en estos
elementos.

El abundante tejido primario fibrolamelar cortical reconocido en los
elementos del estilopodio permitié inferir que estos elementos se encontraban en
pleno crecimiento al momento de la muerte del especimen, aunque la presencia de
las discontinuidades observadas sugirié ciertas variaciones en su tasa de
crecimiento. En base a estas caracteristicas histolégicas pudo inferirse su estadio
ontogenético en un HOS 9 y el probable tamafo corporal alcanzado por la especie
en estado adulto, mediante la comparacién con curvas de crecimiento conocidas de
otros dinosaurios saurépodos.

Finalmente, en el andlisis de las formas del Turoniano-Campaniano bajo, se
realizd una revisidon somera de las especies registradas en ese lapso de tiempo,
considerando su posible posicién filogenética y estatus sistematico, mediante el
aporte brindado por el estudio de Bonitasaura salgadoi. Entre los principales
resultados, el estatus sistemdtico de gran parte de los materiales originalmente
asignados a Laplatasaurus araukanicus fue modificado, reasignandolos al género
Bonitasaura. Asimismo, se ha podido reconocer que las especies del Turoniano-
Coniaciano estarian mayormente relacionadas entre si, contrariamente a lo
observado en las formas del Santoniano-Campaniano bajo, las que se relacionan
con distintos grupos de titanosaurios. Asi, mientras Barrosasaurus estaria
emparentado con formas basales de titanosaurios, Pellegrinisaurus vy
Neuquensaurus lo estarian con formas mds derivadas. En cambio, Bonitasaura y
posiblemente Antarctosaurus se relacionarian mas con las formas del Turoniano-
Coniaciano, representando los registros mas modernos de su grupo. En el mismo
sentido, no se reconocidé una vinculacion directa entre las formas del Turoniano-

Campaniano bajo de Patagonia y las formas mas derivadas de titanosaurios, los
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saltasaurinos, que se habrian diversificado tempranamente, hacia finales del
Cretiacico Temprano. En este sentido, se reconocido la existencia de varios
momentos importantes en la diversificacién del grupo, entre los que se puede
mencionar una primera radiacion en el Cretacico Inferior, en tiempos quiza
barremianos. Hacia fines del Cretdcico Inferior los titanosaurios incluirian, por un
lado a las formas que originarian a los saltasaurinos, junto con un grupo que incluye
a Alamosaurus y Opisthocoelicaudia, y por el otro lado, al clado que incluye a todos
los titanosaurios conocidos para el intervalo Turoniano-Santoniano y algunas otras
formas con registros mas modernos. Posteriormente, una segunda ola de
diversificacion habria tenido lugar en este ultimo grupo durante el Cenomaniano.

La distincion de los titanosaurios del Cretacico Superior en un grupo que
fuera exitoso durante el intervalo Turoniano-Santoniano y otro distinto para el
intervalo Campaniano-Maastrichtiano, estaria evidenciando quizad algun evento de
extinciéon ocurrido hacia fines del Coniaciano o principios del Santoniano. Estos

resultados son preliminares y necesitan ser revisados y contrastados en el futuro.
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