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RESUMEN

Los titanosaurios son los dinosaurios mejor documentados en capas creticicas y ademads
representan a los veriebrados mds abundantes de todos los vertebrados terrestres mesozoicos
de Chile. Sus huesos fésiles y pistas, de amplia luz de rastro, han sido hallados en varias
localidades del norte del pais en capas que datan del periodo Cretacico. En orden de
establecer las relaciones filogenéticas de los ejemplares més completos conocidos en el pais
(SNGM-1; SGO.PV 961), se realizé un andlisis cladistico de parsimonia utilizando los
programas Paup y NONA/Winclada con las matrices mas completas disponibles para
Sauropoda y Titanosauria. Estos hallazgos aportan al entendimiento evolutivo de los
titanosaurios, antes sintetizados en dos enfoques distintos: uno respaldado por una filogenia
robusta con poco muestreo taxonomico (matriz disefiada para Sauropoda) y otro con poca
resolucioén y consistencia, pero incluyendo a casi todos los titanosaurios conocidos hasta este
momento (matriz disefiada para Titanosauria). Los resultados del estudio filogenético
variaron dependiendo de la matriz empleada. En la topologia obtenida de la matriz disefiada
para Sauropoda, ambos especimenes fueron ubicados como Lithostrotia, clado que incluye al
ancestro en comun mas reciente compartido entre Saltasaurus y Malawisaurus, mas todos sus
descendientes. En este anélisis, Saltasauridae forma una familia derivada de titanosaurios, y
los especimenes chilenos se ubicarfan mas cercanamente a este clado que a Malawisaurus
(AMP: 3; LA: 434; IC: 0,66). Por otro lado, en la matriz disefiada para Titanosauria, ambos
ejemplares chilenos se posicionan dentro del clado Saltasauridae. A diferencia de la
configuracidn previa los especimenes chilenos se encuentran més afines a Saltasaurinae,
subfamilia compuesta principaimente por especies gondwanicas, que a Opisthocoelicaudinae
(AMP: 100; LA: 811; IC: 0,48). Ademas, este Gltimo clado incluye a Malawisaurus como un
Saltasauridae, previamente considerado outgroup de este clado. Asi, Malawisaurus es
incorporado como taxén derivado de Saltasauridae, y el clado Lithostrotia, como un nodo
contenido en esta familia. Si bien, en ambos andlisis, los clados Saltasauridae, Saltasaurinae y
Opisthocoelicaudiinae corresponden a grupos monofiléticos, no es posible validar su
condicién de clados discretos ya que mostraron ser variables en cuanto a su composicion
taxondmica y por presentar una baja consistencia de soporte de sus nodos. En el caso de

Lithostrotia (sensu estricto) este clado fue hallado parafilético en los andlisis de la matriz de
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Titanosauria, por no incluir a Opisthocoelicaudiinae. Sin embargo, €l rdpido colapso de los
nodos que sustenta esta parafilia indica que tal condicién puede ser variable. Desde un punto
de vista taxonomico sistematico, el inico consenso alcanzado entre todos los anélisis (usando
ambas matrices) es incluir a los especimenes chilenos como Lithostrotia, separdndolos de
formas como Ampelosarus, Aeolosaurus, Paralititan y Argyrosaurus. Por otra parte, desde el
punto de vista biogeografico, el cladograma de mayor muestreo taxonémico muestra que no
es posible reconocer un 4rbol consistente con el modelo propuesto para la deriva continental.
Asi, la alternancia de taxa laurdsicos y gondwénicos apunta en el sentido que esta distribucion
es el resultado de uno o varios eventos de dispersion. Los especimenes chilenos se
encontrarfan en un grupo que incluirfa formas de América del Sur y Norte, India,
Madagascar, Africa y Europa, por lo que genera tal complejidad que hace necesario nueva

informaci6n para dilucidar las relaciones biogeogréficas de los titanosaurios.




ABSTRACT

Titanosaurs are the best documented dinosaurs of cretacic beds and moreover are the best
known vertebrates of all the Mesozoic terrestrial vertebrates in Chile. Its fossil bones and
trackways, of wide-gauge, have been found in many localities of northern Chile, in beds from the
Cretaceous period. In order to establish the phylogenetic relationships of the most complete
specimens in Chile (SNGM-1, SGO.PV 961), a parsimony cladistic analysis was carry out using
the programs Paup and Nona with the most comprehensive matrix available for Sauropoda and
Titanosauria. These findings contributes to the titanosaurs evolutive knowledge, previously
summarized in two different ways: one support by a robust phylogeny but with poor taxanomic
sample (matrix designed for Sauropoda) and other with poor resolution and consistency, but
including almost ail known titanosaur taxa to this moment (matrix designed for Titanosauria).
The results of the phylogenetic study were depending on the matrix used. In the resultant
topology from the matrix designed to Sauropoda, both specimens are placed as Lithostrotia, a
clade that includes the most recent common ancestor shared between Saltasaurus and
Mualawisaurus more all its descendents. In this analysis, Saltasauridae comprise a family of
derived titanosaurs, the Chilean taxa are more closely placed to this clade than to Malawisaurus
(MPT: 3; TL: 434; CI: 0.66). By the other hand, in the matrix designed for Titanosauria, both
Chilean specimens are placed inside the clade Saltasauridae. In contrast to the previous
configuration, the Chilean specimens are closer to Saltasaurinae, subfamily composed principally
by gondwanic species, than Opisthocoelicaudinae (AMP: 100; LA: 811; IC: 0.48). The latter
clade also includes Malawisaurus as a Saltasauridae, previously considered outgroup of this
clade. According that, Malawisaurus is incorporated as a derived taxon of Saltasauridae, and the
clade Lithostrotia, as a node contained in this family. Although, in both analyses, the clades
Saltasauridae, Saltasaurinae and Opisthocoelicaudiinae correspond to monophyletic groups, it is
not possible to validate the condition of discreet clades, because they have shown to be variable
in taxonomical composition and present nodes with low support. In the case of Lithostrotia (sensu
strict), this clade was found paraphyletic in the analyses of the counterfoil of Titanosauria, for not
including Opisthocoelicaudiinae. Nevertheless, the rapid collapse of the nodes that sustain this
paraphyly indicates that such a condition can be a variable. From the systematic taxonomical

point of view, the unique consensus of all analysis (using both matrixes) is to include the Chilean




specimens as Lithostrotia, separating them from forms like as Ampelosarus, Aeolosaurus,
Paradlititan and Argyrosaurus. By the other hand, from the biogeographic point of view, the
cladogram of a more comprehensive taxonomical sample shows that is not possible to recognize
a phylogeny consistent with the model propose for the continental drift. Thus, the alternance of
laurasian and gondwanan taxa let us to argue that such a distribution is consistent with the
dispersion model. The Chilean specimens are found in a group that includes forms from South
and North America, India, Madagascar, Africa and Europe; which increases the complexity and
makes necessary the incoming of new information to highlight the biogeographic relationships of

the titanosaurs.




Estructura de la tesis

La estructura de la presente tesis aborda el registro y descripcion de nuevos especimenes
fosiles, y la contextualizacién filogenética y paleogeografica de este registro. Ademas de
contribuir para e] entendimento de evolutivo y la distribucién geografica historica del grupo de
los titanosaurios en una perspectiva global.

Se presenta un capitulo introductério a manera de establecer el marco tedrico en que se
desarrolla la tesis. En seguida son presentados dos articulos que dan cuenta de la descripecion
anatémica de los nuevos especimenes chilenos, su diagnose y posicién sistematica filogenética.
Un tercer articulo abarca los especimenes chilenos utilizandolos para testear dos hipdtesis
filogenéticas propuestas previamente, y a la luz de los resultados obtenidos, generar una nueva
hipétesis de relacionamiento e histéria biogeografica més resolutiva y robusta. Asf la exposicion

de los trabajos realizados serd distribuida como sigue.

Capitulo I. Estado del conocimiento en el estudio de los titanosaurios (Dinosauria:
Sauropoda).
Capitulo II. A new titanosaur (Titanosauria: Lithostrotia) from the Cretaceous of the
Atacama Region, Chile.
Capitulo III. A lithostrotian sauropod (Dinosauria: Titanosauria) from the Cretaceous of the
Atacama Desert, Chile.
Capitule IV. Titanosaurios de Chile y su contexto filogenético y biogeogréafico.
Revisién de las diferentes hipotesis filogenéticas de los Titanosauria y sus clados mds
exclusivos utilizando el registro fésil chileno en vn sentido filogenético y biogeografico.
Capitulo V. Consideraciones Finales: Analisis de hipétesis filogenéticas y biogeograficas.
Al final de la secuencia de manuscritos se encontraran las consideraciones finales (anélisis
de hipétesis) y conclusiones generales de esta investigacion.
Apéndice: breve descripcién del material conocido para los ejemplares citados en el trabajo

filogenético de manera de tener antecedentes de su anatomia, geografia y referencias.
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ESTADO DEL CONOCIMIENTO EN EL ESTUDIO DE LOS TITANOSAURIOS

(DINOSAURIA: SAUROPODA)

Los titanosaurios son un grupo de dinosaurios saurépodos, es decir, herbivoros de cuello y colas
largas y extremidades dispuestas a manera de pilares. La evolucion y biologia de estos de
animales se ha transformado en un tema de alto perfil en la paleontologia de vertebrados. En afios
recientes, diferentes aspectos de su biologia han sido develados por el notable nimero de
hallazgos, en diferentes partes del mundo, de ejemplares que incluyen casi la totalidad del
esqueleto, como por egjemplo, Rapetosaurus krauseni Curry-Rogers y Forster 2001 (Fig. 1). Estos
especimenes son virtualmente completos e incluyen, en algunos casos, el crdneo, que era
précticamente desconocido hasta hace un par de décadas (Fig. 2). Este hecho ha permitido
entender la anatomfa de otros ejemplares més fragmentarios, los que representan més de la mitad
de las especies conocidas. Otros aspectos de su biologia, tales como su conducta y desarrollo, han
sido interpretados a partir de nuevos descubrimientos que han develado, como en el caso del sitio
de anidamiento de Aucamahuida en la Patagonia Argentina, el descubrimiento de embriones
fosilizados (Fig. 3); algunos de ellos, con impresiones de piel (Chiappe et al., 1998) (Fig. 4) y
dientes de huevo (Garcia, 2007) (Fig. 5). Estos embriones han hecho posible conocer el
desarrollo de los titanosaurios desde sus mas tempranos estadios ontogenéticos, datos que han
sido empleados para detectar posibles patrones evolutivos al ser contrastados con ontogenias de
formas ancestrales (Chiappe et al., 2001; Salgado et al., 2005) (Fig. 6). Otros hallazgos incluyen
algunos titanosaurios de més de 30 metros, siendo de los dinosaurios mas grandes conocidos, tal
es el caso de Argentinosaurus huinculensis Bonaparte y Coria 1993 y Paralititan stromeri Smith
et al. 2001 (Fig. 7). Mientras que, en un sentido opuesto, se ha podido establecer una tendencia al
enanismo en algunas especies basales, como el caso de Europasaurus holgeri Sander et al. 2006,
y hasta en clados enteros como el caso de la subfamilia Saltasaurinae (Fig. 8). El resumen de toda
esta informacion ha permitido identificar patrones evolutivos en diferentes ramas del linaje,
convirtiendo a este grupo en uno de los clados dinosaurianos més ampliamente estudiados en el
ultimo tiempo.

Actualmente, los titanosaurios, representan cerca de un tercio del total de los dinosaurios
saurdpodos (34% de las 121 especies de sauropodos) y el 6 % de las 661 especies de dinosaurios

conocidos (Wilson, 2006). Pese a haber sido descubiertos en la segunda mitad del siglo XIX
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(Falconer, 1868; Lydekker, 1877; Lyddeker, 1879; Seeley, 1869, 1876) y ser de los dinosaurios
no avianos mejor representados, en cantidad en el registro fosil, la naturaleza fragmentaria de la
mayoria de los especimenes descubiertos ha dejado, una estela de incertidumbre en aspectos tales
como sus origenes y las relaciones evolutivas de los grupos que componen los clados mas
exclusivos (e.g. Saltasauridae). Hasta el momento, las més de 30 especies conocidas (Fig. 9y 10)
provienen de todos los continentes con la excepcién temporal de la Antartica, siendo los del
hemisferio austral, en particular América del Sur, en donde se ha documentado la mayor parte de
ellos (63%). No obstante, su amplia distribucion, y dada la misma parcialidad de la mayoria de
los fésiles recuperados, se hace hace dificil entender estos taxa en un contexto evolutivo y
biogeogréfico.

En afios recientes nuevos analisis filogenéticos de los titanosaurios se han centrado en
establecer las relaciones de los grupos mas exclusivos de Titanosauria, donde se ha detectado la
mayor incongurencia entre las diferentes hipédtesis (Fig. 11). Wilson (2002) sustenté
filogenéticamente al clado Saltasauridae (Fig. 11) a partir del hallazgo de una serie de
sinapomorfias encontradas en ejemplares en titanosaurios de América del Norte, Sur y Asia. Asf
definid a este clado como aquel formado por todos los descendientes del ancestro en comin mds
reciente compartido entre Saltasaurus loricatus Bonaparte y Powell 1980 y Opisthocoelicaudia
skarzinskii Borsuk-Bialynicka 1977. A su vez, en el mismo andlisis, se da soporie para las
subfamilias Saltasaurinae (que incluyen al ancestro en comin mas recientemente compartido
entre Saltasaurus loricatus y Neuguensaurus australis Powell 1992) y Opisthocoelicaudiinae
(que incluyen al ancestro en comun mds recientemente compartido entre Opisthocoelicaudia
skarzsinskii y Alamosaurus sanjuanensis Gilmore 1922). Si bien esta hipdtesis filogenética
carece de la mayor parte de los taxa de titanosaurios (fueron considerados solo los taxa mas
completos para obtener una mayor resolucién cladistica) apunta a distinguir dos clados discretos
uno de Laurasia (Opisthocoelicaudiinae) y el otro de Gondwana (Saltasaurinae). Dada la robustez
de la hipétesis planteada por Wilson (2002), esta topologia y su respectiva matriz han sido
ampliamente aceptados y utilizados en trabajos posteriores (e.g. Harris y Dodson, 2004).

Sin embargo, el més reciente y completo analisis llevado a cabo por Curry-Rogers (2005)
plantea la necesidad de revisar y reevaluar los caracteres usados en la definicién de Saltasauridae
de Wilson (2002) ya que, al ampliar el muestreo taxonémico y el nimero de caracteres, la

robustez de los cladogramas obtenidos decrece notablemente. Asi, en este 1iltimo andlisis, el




clado Saltasauridae incluye formas de titanosaurios consideradas por Wilson (2002) como basales

a Lithostrotia (grupo mds inclusivo de titanosaurios que incluye como una rama a Saltasauridae).




o

vértebra dorsal

placas esternales

Fig. 1. Rapetosaurus krauseni uno de los ejemplares mas completos de titanosaurios procedente
del Creticico Tardio de Madagascar. Las partes indicadas en blanco corresponden a los
elementos no hallados. Tomado de Curry-Rogers y Forster (2001). Barra = 1m.

Fig. 2. Detalle del craneo de Rapetosaurus krauseni.
Hasta el descubrimiento de este ejemplar la naturaleza
de su forma era pricticamente desconocida. Ahora se
entiende, en términos generales esta condicién como
convergente a diplodocidos. Tomado de Curry-Rogers
y Forster (2004). Barra= 10 cm.

Abreviaciones: an: angular; aof: fenestra antorbital; ar: articular;
bo: basioccipital; bs: basisfenoide; d: dentario; en: narina
externa; eo: exoccipital; f: frontal; itf: fenestra infratemporal; j:
jugal; 1: lacrimal; Is: lateroesfenoide/orbitoesfenoide; m: maxilla;
n: nasal; orb: 6rbita; pa: parietal; pf: prefrontal; pm: premaxilla;
po: posorbital; pop: proceso paraoccipital; pt: pterigoide qj:
cuadrado-jugal; q: cuadrado; sa: surangular; so: supraoccipital;
stf: fosa supratemporal.
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Fig. 3. Fotografias y dibujos de dos craneos de embriones de titanosaurios. Tomado de Chiappe
et al. (2001). Abreviaciones: an: angular; af: fenestra antorbital; d: dentario; f: frontal; itf: fenestra infratemporal;
j: jugal; la: lacrimal; m: maxilla; mf: fosa mandibular; orb: 6rbita; p: parietal; prf: prefrontal; pmx: premaxilla; po:
posorbital; pt: pterigoide; qj: cuadrado-jugal; q: cuadrado; sep: placa esclerdtica; sq: escamoso; stf: fosa
supratemporal.

Fig. 4. Impresiones de piel de titanosaurio procendentes de la Patagonia Argentina. En estas
imagenes se puede observar la textura de sus escudos dérmicos. Tomado de Chiappe et al.
(1998).
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Fig. 5. Izquierda, dientes de huevo hallados en embriones de titanosaurios, incados por la flecha
en el esquema y en los fésiles. Derecha, diferentes ejemplos en aves, cocodrilos y tortugas de este

mismo elemento. Tomado de Garcia (2007). Abreviaciones: np, proceso nasal; et, diente de huevo; sp,
porcion sinfiseal; dp, porcién dentigeral.

Titanosaur

- \pmnmruu fenostra?
embryo

Fig. 6. Comparacién entre cambios ontogenéticos de un prosaurdpdo y de un titanosaurio.
Tomado de Salgado et al. (2005). Traduccién. Embryo: embrién; adult: adulto; preantorbital
fenestra: fenestra preantorbital; prosauropod: prosaurdpodo; titanosaur: titanosaurio.
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Fig. 7. Reconstruccion de las siluetas de los dinosaurios mas grandes conocidos entre ellos los
sauropodos titanosaurios Argentinosaurus (F), Paralititan (G) y Antarctosaurus (H). Tomado de
Carpenter (2006).

Fig. 8. Izquierda, reconstruccion de esqueleto y contorno de
Europasaurus holgeri. © Octavio Mateus, Museo de Lourinha).
Derecha, cortes de huesos de Europasaurus en diferentes estadios
ontogenéticos. Tomado de Sander et al. (2006).
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Fig. 9. Numero de especies de saurdpodos (en azul) contrastado con el de especies de
titanosaurio en amarillo (estimadas desde el afio 2005).

—— LITHOSTROTIA

TITANOSAURIA

Fig. 10. Distribucién geografica y temporal de todos los géneros conocidos de titanosaurios. Los
circulos rellenos corresponden a formas laurdsicas mientras que los circulos en blanco a los
specimenes gondwanicos. Tomado de Wilson (2006).
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El registro de titanosaurios en Chile

En Chile, al igual que en otros paises de América del sur, los titanosaurios son los
dinosaurios mejor documentados en capas cretacicas, ademas de representar los vertebrados mas
abundantes de todos los vertebrados terrestres mesozoicos. Sus huesos fésiles y pistas, de amplia
luz de rastro, han sido hallados en varias localidades del norte del pais en capas que datan del
periodo Cretdcico (Rubilar-Rogers, 2003; Moreno et al., 2000; obs. pers.). Sin embargo, hasta
hace alglin tiempo, la investigacion nacional daba cuenta de materiales fosiles fragmentarios
descritos a fines de la década del 60. Estos ejemplares fueron referidos a una especie conocida de
Argentina (Antfarctosaurus wichmannianus) por Casamiquela et al. (1969) y a un Titanosauridae
indeterminado. Dos décadas més tarde fueron reportados restos que fueron asignados, sélo por su
tamario y edad, a titanosaurios por Taquet (en Salinas et al., 1991). Desde esta fecha la bisqueda
sistemética de vertebrados terrestres mesozoicos ha permitido incorporar nuevos registros fosiles
v entender estos hallazgos en un sentido evolutivo y biogegrafico. Asi en en el dltimo par de
décadas nuevos descubrimientos realizados en el norte del pais estan cambiando notablemente
nuestro conocimiento sobre las faunas de dinosaurios. Estos hallazgos se contextualizaron a
través de una hipotesis filogenética que diera cuenta de sus relaciones de parentesco con otros
ejemplares de saurépodos titanosaurios. Ademads, y desprendido de los resultados filogenéticos,
aspectos de la biogegrafia de estos animales son deducidos para entender el contexto en el cual se
originaron los diferentes linajes de titanosaurios.

El espécimen mds completo conocido de dinosaurio corresponde al ejemplar SNGM-1
(depositado en el Laboratorio de Paleontologia del Servicio Nacional de Geologia y Mineria —
SERNAGEOMIN - en Santiago) que corresponde al espécimen mds completo de titanosaurio
descubierto, hasta el momento, en Chile y en el margen pacifico de América del Sur. Esta
compuesto por elementos apendiculares como el himero, fémur, isquion; y elementos del
esqueleto axial, tales como vértebras cervicales y dorsales. Seguido a este descubrimiento, se
encuentra el especimen SGO.PV 961 (depositado en la Seccién de Paleontologia del Museo
Nacional de Historia Natural) que lo sigue en completitud, representado por: himero casi
completo, fémur, fragmento de placa esternal?, costilla, vertebras dorsales y caudal.

Los Iugares de muestreo, donde se localizaron y extrajeron estos ejemplares, corresponden
a dos nuevos sitios paleontologicos. SNGM-1 fue hallado en un afloramiento de sedimentos

cretacicos en Quebrada La Higuera, a unos 70 km al sur de la ciudad de Copiapd, Regioén de
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Atacama (Fig. 12). Estos afloramientos pertenecen a la Formacién Hornitos, secuencia
estratigrafica que data del Cretdcico Superior (Fig. 13). SGO.PV 961, proviene de otro sitio,
ubicado a unos 80 km al norte de la ciudad de Calama (Regidn de Antofagasta) (Fig. 12), y fue
descubierto en una secuencia de areniscas rojizas pertenecientes a la Formacion Tolar (Cretdcico
Superior — Paleoceno) (Fig. 12 y 13).

Dado el aporte de los nuevos ejemplares chilenos, de los cuales fue reconocida una nueva
especie de titanosaurio (SNGM-1, Rubilar et al., articulo n°1 de esta tesis) y en orden de
establecer las relaciones filogenéticas de estos especimenes en el contexto mencionado arriba, se
realizd un andlisis cladistico de parsimonia utilizando los programas Paup y NONA/Winclada
con las matrices mas completas disponibles para filogenia de Sauropoda y Titanosauria. También
se revisaron las definiciones en sistematica filogenética para los nodos mas exclusivos de
Titanosauria, en especial en orden de entender la monofilia de Saltasauridae y de las sufamilias
Opisthocoelicandiinae y Saltasaurinae.

A partir de los problemas observados en las propuestas filogenétcias y biogeograficas
existentes, se hizo necesario replantear la base metodoldgica empleada en la construccion de las
matrices conocidas para titanosaurios de manera de proponer una nueva hipétesis cladistica que
cumpla con los requisitos de poseer altos valores de consistencia y robustez en la o las topologias
resultantes teniendo, a su vez, un gran muestreo taxondmico que incluya a la mayor cantidad
posible de titanosaurios. En este sentido la inclusién de una nueva especie, que posee gran parte
del esqueleto, y un nuevo espécimen, ambos colectados en el norte de Chile, es fundamental para
establecer una nueva hipotesis evolutiva para este clado. Sobre la base de la hipotesis filogenética
planteada en este trabajo, se postulan hipdtesis biogeograficas que intentan explicar los posibles
patrones que dan cuenta de la distribucidén cosmopolita de estos animales y, a su vez, que
otorguen un contexto para explicar en particular su distribucion en Chile. Durante el Mesozoico,
el territorio nacional ocupaba el margen occidental del megacontinente de Gondwana, de lo cual
no se tenia un buen registro hasta el momento. A partir de estos datos se dard un contexto
evolutivo aportando con una primera aproximacion al entendimiento de la dindmica de las faunas
de vertebrados de ecosistemas terrestres mesozoicos de Chile.

Estos antecedentes ademas fueron contextualizados en hipotesis filogenéticas y sus

hipotesis biogeograficas anidadas.

-17 -




Fig. 12. Lugares donde fueron colectados fosiles de titanosaurios.

e 10

Fig. 13. Izquierda, afloramiento de la Formacion Hornitos. Las flechas amarillas indican los
niveles donde fueron colectados fosiles de titanosaurios. Derecha, trabajos de extraccion de
titanosaurios en el Desierto de Atacama en afloramientos de la Formacion Tolar.
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Planteamiento de Hipétesis
Hipaétesis de trabajo

La familia Saltasauridac en América del Sur estaria compuesta por las subfamilias
Saltasaurinae y Opithocoelicaudiinae, es decir, esta tltima subfamilia no estaria restricta a
Laurasia. A partir de esta hipdtesis se esperaba que:

A. Existieran mayores afinidades entre formas de Sudamérica, incluidos SNGM-1 y SGO.PV
961, con el género Opisthocoelicaudia de Asia Central.

B. En las topologias resultantes de los andlisis cladisticos, los taxa sudamericanos
compartirfan un ancestro comun mas reciente con Opisthocoelicaudia, es decir, aparecerian

anidados en Opisthocoelicaudiinae.

Hipotesis anidada (dispersién) .

La distribuciéon de la familia Saltasauridae es el resultado de uno o varios eventos de
dispersion. A partir de esta hipdtesis se esperaba que:

A. Alternancia de taxa de Laurasia y Gondwana en la topologia resultante.

B. No hubiera congruencia entre la distribucién de taxa del cladograma y el modelo de deriva
continental.

C. El origen de Saltasauridae es posterior al surgimiento del mar de Tethys.

D. Evidencia geoldgica independiente de un corredor o corredores terrestres deberia ser

consistente con el tiempo estimado para el o los eventos de dispersion.
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® Asia
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Cladograma que mnuestra la alternancia de taxa, en el cladograma, entre formas asidticas y
nortemericanas de ceratépsidos en congruencia para el corredor Cretdcico entre estos continentes.
Estos datos son consistentes con una dispersién para explicar la distribucién de estos dinosaurios.
Tomado de Sereno (1998).

Hipoétesis alternativa

Opisthocoelicaudiinae y Saltasaurinae son grupos monofiléticos restringidos a Laurasia y
Gondwana respectivamente. A partir de este supuesto se esperaba que:

A. Los Saltasauridae sudamericanos estuvieran anidados en Saltasaurinae o que compartieran
un ancestro en comin mas reciente con Salfasaurus que con Opisthocoelicaudia.

B. En las topologias resultantes SNGM-1 y Trigonosaurus (seriec B) compartirian un ancestro

en comin mas recienfe con Saltasaurus que con Opisthocoelicaudia y que las sinapomorfias

caracterizadas preliminarmente fuesen convergencias.
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Hipétesis anidada (vicarianza)

La distribucién de Saltasauridae es explicado por un evento de vicarianza. A partir de este
supuesto se esperaba que:

A. Opisthocelicaudiinae estaria restricto a Laurasia y Saltasaurinae a Gondwana.

Congruencia cladograma-modelo de deriva continental

B. El origen de Saltasauridae es previo al surgimiento del Tethys,

C. Saltasauridae tendrfa un origen en Pangea y distribucién cosmopolita. La ausencia de
fosiles de esta familia podria ser explicada por un sesgo en el registro fosil y/o por eventos de

extincion regional.

ALLOSAURQDIDEA

Cladograma que muestra la congruencia entre cladograma de area cladograma taxén para los
dinosaurios Allosauroidea. Tal cladogénesis es consistente con el modelo de deriva continental,

Tomado de Sereno (1998).
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Hipétesis anidada (vicarianza-dispersién)

La distribuciéon de Saltasauridae es el resultado de una combinacion de eventos de vicarianza
y dispersién.

A partir de este supuesto se esparaba que:

No hubiera congruencia entre la distribucién geogréafica y filogenética para los taxa,

B. Alternancia de taxa.

C. El origen de Saltasauridae es previo al surgimiento del mar de Tethys.

D. Saltasauridae tendria un origen en Pangea y distribuciéon cosmopolita. La ausencia de
fésiles de esta familia podria ser explicada por un sesgo en el registro fosil y/o por eventos de

extincion regional.
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ABSTRACT — A new titanosaurid sauropod, SNGM-1 gen. et sp. nov. is described based on a
partial skeleton of a near-adult specimen from the Upper Cretaceous (Maastrichthian?) beds of
the Hornitos Formation, Atacama Region, northern Chile. The holotype consists of appendicular
elements (femur, humerus and ischia) and axial elements (cervical and dorsal vertebrae). The
fossil closely resembles the recently named Trigonosaurus pricei from Minas Gerais, Brazil
(previously known as Titanosaurinae indet.,, DGM serie B). SNGM-1 is a small sized (7-8 m
approx.), slender-limbed titanosaurid with dorsal vertebrae having low neural spines.
Autapomorphies characterizing the new taxon include the unique combination of a short posterior
process of the ischium and posterior dorsal vertebrae presenting accesory supradiapophyseal
laminae and loss of diapo-postzygapophyseal laminae. A preliminary phylogenetic analysis
indicates that SNGM-1 is a derived Listhostrotia closer to Saltasauridae than Malawisaurus
dixeyi. This dinosaur is the most complete dinosaur recorded for the pacific margin of South

America.

Resumen — Se describe un nuevo saurdpodo titanosaurido SNGM-1 gen. et sp. nov., basado en un
esqueleto parcial de un espécimen subadulto proveniente de las capas del Creticico Superior
(Maastrichthian?) de la Formacién Hornitos, Region de Atacama, norte de Chile. El holotipo
consiste de elementos apendiculares (fémur, humero e isquion) y axiales (vértebras cervicales
dorsales y caudales). El fosil se asemeja al recientemente nombrado Trigonosaurus pricei de
Minas Gerais, Brasil (previamente conocido como Titanosaurinae indet., DGM serie B). SNGM-
1 es un titanosdurido de tamafio pequefio (7-8 m aprox.), de extremidades graciles, con vértebras
dorsales de espinas neurales bajas. Autapomorfias que caracterizan este nuevo taxén incluyen la
combinacién tnica de un proceso posterior del isquion corto con vértebras dorsales posteriores

presentando ldminas accesorias supradiapofisiales y pérdida de laminas diapo-postzigapofisiales.
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Un andlisis filogenético preliminar indica que SNGM-1 es un Lithostrotia derivado mds cercano a
Saltasauridae que a Malawisaurus dixeyi. Este dinosaurio es el mds completo saurépodo

registrado para el margen pacifico de América del Sur.
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INTRODUCTION

Titanosaurs and their relatives are the most common dinosaurs during the cretaceous in
South America, especially during the Upper Cretaceous. Different new findings in the world
together with new phylogenetic analysis have transformed this group in one of the best known
and debated of the dinosaurs (Mcintosh, 1990; Calvo and Bonaparte, 1991; Salgado and Coria,
1993; Upchurch, 1995, 1998, 1999; Salgado and Calvo, 1997; Csiki, 1999; Sanz et al., 1999;
Wilson, 1999, 2002; Wilson and Carrano, 1999; Wilson et al., 1999; Calvo and Gonzalez-Riga,
2003; Campos et al., 2005; Kellner et al., 2005; Curry-Rogers, 2005 Kellner et al., 2006).
Although the titanosaurs are abundant in number of species and fossil record in South America,
the occurrence of these sauropods is scarce in the Pacific margin of the continent. This is due to
the fact great part of this region was covered by interior seas in the Mesozoic. The titanosaur
fossil record in this side of the continent is limited to a few references describing isolated and
fragmentary material. Four articulated caudal vertebrac have been described for the Upper
Santonian to Campanian of the Celestin Formation in north of Perii (Mourier et al., 1986).

In Chile, the titanosaur bones are the most representative dinosaur remains (Rubilar-
Rogers, 2003) and are currently known from three localities: teeth, part of left scapula-coracoid,
distal end of a right humerus, anterior face of a dorsal vertebra, a caudal centrum and piece of a
metapod from Pichasca (Vifiita Formation, Upper Cretaceous), Coquimbo Region (Casamiquela
et al.,, 1969; Vargas et al., 2000a); a fragment of left humerus and rib pieces from Cerro
Algarrobito (Hornitos Formation, Upper Cretaceous), Atacama Region (Chong, 1985); a right
femur, dorsal vertebrae part of a humerus from the Quebrada Cortadera (Tolar Formation, Upper

Cretaceous), Antofagasta Region (Vargas et al., 2000b; Rubilar-Rogers, 2005). A possible fourth
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locality is Quebrada Pajonales where “big long bones” were found (Pajonales Formation, Upper
Cretaceous), Antofagasta Region (Salinas et al., 1991).

In this work new titanosaur material is presented belonging to a new species, SNGM-1
gen. et sp. nov. The fossil was collected during a geological survey carried out by the National
Service of Geology and Mining of Chile (Servicio Nacional de Geologia y Mineria,
SERNAGEOMIN). The location is found south of the city of Copiapé (Atacama Region,
northern Chile) in strata belonging to the Hornitos Formation, which are considered as probable
Upper Cretaceous (Segerstrom, 1959). The deposition is lacustrine, showing intercalations of
plaster, and predominance of red and yellow fangolites (mudstone). It represents the best-
preserved dinosaur remains found to date in Chile (Iriarte et al., 1998). The fossils are currently
kept at the Laboratory of Paleontology of SERNAGEOMIN in Santiago under the collective

number SNGM-1.

GEOLOGICAL SETTING

The units of the Late Cretaceous in the Atacama region represent a severe palaeographic
change from the classic arc/back-arc scheme (Uyeda 1982) prevalent during the Jurassic-Early
Cretaceous. They represent a series of thick sedimentary and volcanic successions exposed in
different structural blocks which formed a single wide volcanic-sedimentary chain established
along the Precordillera on the earlier Mesozoic basement. Widespread sequences of sediments,
rhyolitic tuffs, trachybasalts and andesites were deposited, some of them in structurally controlled
basins such as the Hornitos Formation (Segerstrom y Parker, 1959),

The Hornitos formation consists of a ca. 1500 thick continental sequence of massive

conglomerates, well bedded sandstones, lacustrine limestones and ash and pumice tuffs (Fig. 1).

-28 -




Upper lava flow deposits cover and partially interfinger with the sediments and extend as far as
the western border of the Precordillera. The sequence fills a 20-40 km wide, NNE trending
tectonic depression of graben to halfgraben geometry (Hornitos basin, Arévalo et al. 1994). The
deposits have been recognized between the Carrera Pinto town, in the north, and Quebrada
Yerbas Buenas (28°S), 100 km further south. The existence of similar deposits in front of
Vallenar suggests that the same structure could continue for at least another 50 km down to the
south. The deposits lie unconformably on the Cerrillos Formation to the west that constitutes the
basement of the basin in that direction. Talus breccias interstratified within the Hornitos deposits
taper from the contact with the Cerrillos strata to the E indicating erosion from topographic high
located to the W at the time of the deposition. This observation and a general facies change from
the western boundary proximal to eastern distal facies indicate that the western boundary was a
grow fault that bordered the basin to the west. To the east, the deposits appear dissected by faults
or overlie with a gentle onlap relation a basement formed by Triassic to Lower Cretaceous strata.
K/Ar ages obtained in lavas and minor dioritic bodies and granodiorites that crosscut the lavas

suggest an age range of 80- 65 Ma,

Institucional abbreviations—SNGM. Servicio nacional de geologia y mineria; DGM.
Direccién de Geologia y Mineria, Dep. Nacional de Produccion Mineral de Rio de Janeiro,

Brazil.

SYSTEMATIC PALEONTOLOGY

DINOSAURIA. Owen 1842
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SAUROPODA Marsh 1878
TITANOSAURIA Bonaparte & Coria 1993
LITHOSTROTIA Upchurch et al, 2004
SNGM-1 gen. et sp. nov.

(Figs. 2-5)

Etymology—

Diagnosis—Small-sized (7-8 m estimated), slender-limbed titanosaur with low neural
spines. Only titanosaur known to combine a reduced ischium of a short posterior process, and
posterior dorsal vertebrae presenting accesory supradiapophyseal laminae and loss of diapo-
postzygapophyseal laminae.

Material—Holotype: SNGM (Servicio Nacional de Geologia y Mineria) 1 (1-23), a well
preserved partial skeleton. This includes: two cervical centra, two anterior dorsal neural arches,
one posterior dorsal neural arch, two dorsal centra, right humerus, right ischium, left femur, and
various miscellaneous fragments. All bones were found close together (2 m?), though not
articulated.

Locality and Age— SNGM-1 was recovered in the outcrops of the Hornitos Formation
(Late Cretaceous), south to the city of Copiapd, Atacama Region, southern limit of the Atacama

Desert (Fig. 1).

DESCRIPTION

- Axial skeleton
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The axial skeleton is represented by one cervical centrum and three dorsal neural arches and

centra.

Cervical Vertebra —A cervical centrum (SNGM 1-13) is poorly preserved is about 27
cm long and is strongly opisthocoelous. It is dorsoventrally flattened and transversally constricted
at mid-length. The neural arches seem to have been broken off rather than disarticulated, leaving
behind irregularly surfaced bilaterally symmetrical marks that bow medially at mid centrum to
form an "X"-like mark on the dorsal face of the centrum. A wing-like, triangular lamina
corresponding to the proximal portion of broken, backswept cervical ribs projects horizontally

outward from the ventral portion of the anterior sides of the centrum,

Dorsal Vertebrae —Three neural arches and a centrum were recovered. The most anterior
neural arch (SNGM 1-3) has a width (= 36 cm) that is about twice its height (Fig. 2a, b, 3a, b).
The spine is not complete, being broken at the height of the suprapostzygapophiseal lamina, and
is only slightly inclined backwards. No pre- or post-spinal laminae are present; nevertheless, it is
possible to see part of the mark left by this one. The articular surfaces of the vertebral peduncles
are slightly convex, show a rugose pattern and are of a roughly square contour, with the inmost
posterior corner turned upwards. The vertebral peduncles nearly touch medially, closing under
the neural channel. The neural channel is wide and oval (transversal diameter = 4.3 ¢m, dorso-
ventral diameter = 3.16 cm). The roof over the anterior half of the neural channel is very thin and
flat; it thickens toward the posterior half, from where the spine projects. No hyposphene-

hypantrum articulations are present on this or any other of the neural arches found.
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No parapophyses can be seen, indicating this is one of the anteriormost neural arches where
the parapophysys is found on the vertebral centra.

The diapophysys project sideways, being almost perpendicular to the peduncle, and are
slightly inclined forwards. The infradiapophyseal lamina, which extends from the outer posterior
corner of the peduncles towards the diapophysys, shows a forward inclination of about 45°, as in
the second dorsal vertebrae of T. pricei (Powell, 1987).

The postzygapophyses show large articular facets. Left and right suprapostzygapophiseal
lamina tend to converge, projecting upward and medially. The suprapostzygapophiseal laminae
are thick towards the articular faces of the postzygapophyses and taper towards their point of
convergence.

The lowest point of the margin of the postzygapophyses binds to a columnar lamina which
connects downwards to the peduncles, flanking the sides of the posterior opening of the neural
channel.

The spinodiapophyseal lamina is very broad and sheet-like at its center, where it becomes
very thin, and commects to the lower margin of the postzygapophyses, where it thickens
considerably.

The prezygapophyses originate on the diapophyses at roughly half the distance between the
end of the diapophysis and the sagital plane. They project strongly forwards, supported by a thick
infradiapophyseal “stool” which blends into the anterior border of the diapophysys with a gentle
curve.

The connection of the diapophysys to the spinodiapophyseal and infradiapophyseal lamina
as well as to the prezygapophyses allows the definition of a triangle which can be seen observing
the end of the diapophysys orthogonal to the sagital plane. We can therefore define three sides of

the diapophysys: ventral dnterior, ventral posterior and dorsal. The ventral anterior sides of the
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diapophysys show an excavation of oval margins, which deepens medially into the diapophysys.
Along the length of the diapophyses, they are slightly more distal than the prezygapophyses. A
very thin, short lamina extends from the spinodiapophyseal lamina to a point between the lower
infradiapophyseal and infrapostzygapophiseal lamina, at the vertebral peduncles.

A shallow excavation exists on the sides of the vertebral peduncles, in front of the
infradiapophyseal lamina. It extends a short distance upward along the diapophysys in direction
to the previously mentioned ventral-anterior excavation.

In a second anterior dorsal neural arch (SNGM 1-4), as in SNGM 1-3, width doubles
height (Fig. 2c, d, 3c). The spine is more inclined backwards than in SNGM 1-3. The anterior
halves of the articular surfaces of the vertebral peduncles are missing. The diapophyses project
laterally and upward, being more elevated than SNGM 1-3. The infradiapophyseal lamina project
lateral and upward as well showing no anterior inclination as in SNGM 1-3. The articular surface
of the diapophyses faces out and downwards. The presence of a parapophyses on the sides of the
vertebral peduncles, in front of the infradiapophyseal lamina, indicates this neural arch is more
posterior than SNGM 1-3. No lamina extending from the spinodiapophyseal lamina and the point
between lower infradiapophyseal and infrapostzygapophyseal lamina can be found. Two medially
deepened excavations exist on the anterior ventral side of the diapophysys, separated by a thin
lamina; the uppermost may correspond to the ventral-anterior excavation on the diapophysys
described on SNGM 1-3; the
lower may represent the excavation on the sides of the peduncles on neural arch one, extended
upwards along the diapophysis towards the ventral anterior excavation, now separated only by a
remnant of bone, the thin lamina. Alternatively, both excavations may represent the division of
the ventral anterior excavation by a thin lamina, the lateral excavation on the peduncles having

being replaced by the parapophysis.
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The articular faces of both pre and postzygapophyses are notoriously smaller than those of
neural arch L.
The slope of the infradiapophyseal ‘stool” along the anterior border of the diapophyses in medial
direction is somewhat steeper than in SNGM 1-3.

The most posterior neural arch (SNGM 1-5) belongs to a posterior dorsal vertebra, unlike
SNGM 1-3 and 1-4, and shows a different organization (Fig. 4a-d, 5a-d). It is 27.2 cm wide and
21.5 cm long, not as wide as SNGM 1-3 and 1-4. The articular surfaces of the vertebral peduncles
are of rectangular contour and do not meet medially as closely as those of SNGM 1-3 and 1-4,
nor do they show upturning of their innermost posterior corners. The spine is strongly inclined
backwards and is very thick, especially at its distal end. It presents a prespinal lamina running
down to its base, and a postspinal lamina reaching down to the postzygapophyses. The
diapophyses project laterally and upwards (one of the diapophyses has been deformed and is
flected downwards). A huge triangular excavation on the posterior-lateral neural arch is defined
by the infradiapophyseal, spinodiapophyseal and infrapostzygapophyseal laminae. Another deep
excavation can be found on the sides of the neural arches, roofed over by a broad, thin lamina
connecting diapofisis and parapofisis. It is flanked at its anterior border by an infraparapophyseal
lamina that extends to the outer anterior corner of the veriebral peduncles and at its posterior
border by the infradiapophyseal lamina. The infradiapophyseal lamina is ventrally widened and
slightly forked.

Accessory supradiapophyseal lamina is present, originating at the prespinal lamina and
extending onto the dorsal surface of the diapophysys and spinodiapophyseal laminae.

The spinodiapophyseal lamina is not associated to the postzygapophyses, which are found

below the distalmost extension of the spinodiapophyseal laminae onto the spine.
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The suprapostzigapophyseal laminae do not tend to converge as closely as those of neural
arches I and II. There is a rudimentary, nearly absent diapopostzygapophyseal lamina. The roof
over the anterior opening of the neural channel is thicker than the height of the neural channel. Its
uppermost region shows a shelf-like projection giving the base of the neural arch a rostrally
excavated appearance. The prezygapophyses can be found bound to the sides of the shelf-like
projection. The infraprezygapophiseal laminii extend to the outer anterior corner of the vertebral
peduncles and flank the external sides of two rostral excavations of the neural arch, one at each
side of the anterior opening of the neural channel.

The neural channel is rounded in shape (dorsoventral diameter = 2.4 cm, transversal
diameter = 2.35 cm).

Two dorsal centra (SNGM 1-6, SNGM 1-7) are described. These elements are
opisthocoelous and slightly flattened dorsoventraly (Fig. 4e-g, Se-f). These centra have
anteroposteriorly elongate pleurocoels eye-shaped in the lateral faces. These pleurocoels are
occupying the total almost the length of the centrum. There is no evidence of parapophyses

sitnated on the centrum.

Appendicular skeleton

Humerus—The humerus (SNGM 1-1) is complete and slender (Fig. 6a-b, 7a-b), of
narrow diaphysys and only slightly twisted as in other sauropods. The proximal end is antero-
posteriorly flattened and transversally wider than the distal end. The upper surface of the border
of the proximal end is flat, not showing a sigmoid curve as in Saltasaurus loricatus, and its
contour from rostral view shows a roughly square lateral upper corner. The proximal third of the
humerus is transversally expanded, with a spoon-like anterior face, the borders of the humerus

bowing rostrally to form a large concavity, roughly triangular in anterior view. The posterior
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surface of the humerus is convex. The fossil is broken at this region exposing a bowed “C”
shaped cross-section. The lateral border of the depression forms the deltopectoral crest, which
shows a prominent stub at its summit. The upper border corresponds to a thickening of the distal
end of the humerus, Close to the center of the depression but slightly shifted towards the articular
head a slight elevation is found that may correspond to the insertion of the coraco-brachialis
muscle. The large proximal anterior excavation disappears as the humerus narrows transversally
at about half the bone’s length, where the diaphysis acquires an oval shape in cross-section.

A well developed internal tuberosity is found on the posterior face of the proximal end,
immediately lateral to the forward-bowed articular head and conforms a posterior expansion of
the border of the proximal end of the humerus. Lateral to this tuberosity, but on the anterior face,
a small elevation close to the proximal border is found. The articular head, internal tuberosity,
anterior elevation and deltopectoral crest give the borders of the proximal end of the humerus a
sinusoidal contour from an upper view.

An elevation can be found on the lateral posterior face of the humerus, at the same level as
the summit of the deltopectoral crest, and may correspond to the insertion of a muscle (Powell,
1986).

The distal third of the humerus is more massive and its end shows at the middle of its
anterior face a prominent radial condyle. The radial condyle does not extend much upwards onto
the diaphisys, nor any grooves can be seen flanking its sides or extending onto the diaphisys,
contrary to most sauropods. The ulnar condyle at the medial side of the distal end of the humerus
protrudes anteriorly.

The posterior face of the distal third of the humerus shows a broad olecranon groove, which

extends onto the diaphysys as a semiconical channel that narrows and becomes shallower towards
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mid-humerus. The medial side of the humerus at this region is very flat and slopes towards the
olecranon groove, becoming the groove’s medial border.

Ischium—A right ischium (SNGM 1-9) was preserved complete and has a dorsoventrally
expanded, laminar puboischial articulation of roughly rectangular contour whose thickness
decreases ventrally (Fig. 6e, 7¢). The articulation of the iliac peduncle is transverse, medio-
laterally widened. The posterior border of the ischium describes a gentle concave curve
connecting the iliac peduncle and the posterior process. The posterior process tapers from its
thick, flat posterior border towards its anterior border.

Femur—The femur (SNGM 1-2) is slender and straight (Fig. 6¢c-d, 7d-g), about 74 cm
long and 9.8 cm wide (minimum transverse length). It is antero-posteriorly flattened, becoming
flattest at its mid-length. The proximal end is more antero-posteriorly flattened than the distal
end. The articular head is direcied medially and upwards, the upper border of the femur sloping
downwards from the articular head towards the greater trochanter. The articular head forms a
gentle curve towards the shaft. A well-developed greater trochanter is present on the posterior
face of the proximal end, extending onto the proximal fourth of the femur. At the lateral side,
somewhat below the greater {rochanter, is a moderate lateral bulge, which extends outwards 30%
the minimum width of the diaphysis (see definition of Salgado et al., 1997). A groove extends
along the proximal third of the femur, medial to the greater trochanter. The anterior face of the
proximal end of the femur cannot be characterized until further preparation (a thin, laminar bone
corresponding to the ilium is firmly stuck to it).

The posterior face of the distal end of the femur shows a well-pronounced depression
separating the medial and lateral condyles. The lateral condyle is missing its lateralmost-posterior
portion. The medial condyle nevertheless appears to have been greater and anteroposteriorly

longer and protrudes strongly anteriorly and posteriorly.
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DISCUSSION

Although all the bones here described were found in proximity (about 2 m?), they were
not found directly articulated. Therefore the possibility exists that they may belong to more than
one individual. However, no two equal pieces have been found in the same area and the
proportion of some bones is consistent with the hypothesis of a single individual (e.g. humerus
length is = 75% that of the femur, a typical value for sauropods). Since we were unable to
uncover any positive evidence for the presence of more than one individual, the simplest
assumption is to consider all remains as a single individual.

In general, no substantial differences were found between the axial elements of SNGM-1
and the T. pricei described by Powell (1987) as an axial sequence of an unnamed titanosaurid
from Bauru Group, Marilia Formation, Minas Gerais, Brazil (Titanosaurinae indet., DGM series
B) and posteriorly re-described and named by Campos et al. (2005). Neural arches 2 and 3 of T.
pricei, are extensively described by Powell (1987). The two anterior neural arches of SNGM-1 fit
similarly the description by Powell (1987) of this specimen. The second vertebra of T. pricei
lacks a parapophysis, presents large articulation faces of the zygapophyses, upwardly projected
diapophysis and an infradiapophyseal lamina inclined forwards in 45°, similar to some extent to
neural arch (SNGM 1- 4) of SNGM-1. Nevertheless, neural arches of SNGM-1 present a
different condition to the projection of the diapophysis, they are in general more laterally than
upwardly projected, and indeed it is nearly perpendicular to the peduncle in SNGM 1-5.

The 3™ vertebra of 7. pricei presents a parapophysis on the vertebral peduncles,

notoriously smaller faces of zygapophyseal articulations than the 2" neural arch, this condition is
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similar to neural arch (SNGM 1- 4) of SNGM-1, but they differ in the pronounced upward
projection of the diapophysis and vertically inclined infradiapophyseal laminae in 7. pricei.

T. pricei is about the same size as SNGM-1, although lack of fusion of the neural arches
to the centra in SNGM-1 indicates it to be younger than 7. pricei. Two other Titanosaur species
are known to combine accesory supradiapohyseal lamina and loss of diapo-postzygapophysel
laminae in their posterior neural arches, Opithocoelicaudis skarszinskii (Borsuk-Bialynicka,
1977) and Argentinosaurus huinculensis (Bonaparte and Coria, 1993). However these species
differ notably in size and in traits such as a bifurcated spine in O. skarszinskii and a hyposphene-
hypantrum articulation in 4. huinculensis.

The presence of a well-developed lateral bulge in the femur of SNGM-1 is shared with all
titanosauriformes (Salgado et al.,, 1997; Curry-Rogers and Forster, 2001). Posterior dorsal
vertebrae in SNGM-1 show eye-shaped pleurocoels, ventrally expanded infradiapophyseal
laminae and centroparapophyseal laminae, which are present in all titanosaurs as well as in
Euhelopus zdanskyi, the sister taxon to Titanosauria (Wilson and Sereno, 1998; Curry-Rogers and
Forster, 2001). These features allow the uncontroversial inclusion of SNGM-1 within
Titanosauriformes and the Somphospondyli (Euhelopus + Titanosauria).

SNGM-1 shares the abscence of hyposphene-hypantrum structures in dorsal vertebrae
with all Titanosaurids other than the basal titanosaurid Epachtosaurus sciuttoi. Since loss of the
hyposphene-hypantrum is a derived titanosaurid character, then SNGM-1 must belong within
Titanosauridae. SNGM-1 shares accesory supradiapophyseal laminae (ASDL) with
Titanosaurinae indet., O. skarzynskii and A. huinculensis. Structures similar to ASDL can also be
found in E. sciuttoi. SNGM-1 shares the loss of diapo-postzygapophyseal laminae in posterior
dorsal vertebrae with T. pricei and O. skarszinskii but also with the non-titanosaur Chubutisaurus

insignis. The ischium is much reduced as in Gondwanotitan faustoi (Kellner and Azevedo, 1999)
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and presents a short posterior process as in the Saltasaurinae. In SNGM-1 the iliac process of the
ischium is very reduced such as found in Titanosaurus colberti. SNGM-1 presents slender limbs,

unlike Saltasaurus loricatus or O. skarszinskii.

Phylogenetic relationships

In order to determine the phylogenetic position of SNGM-1, a preliminary cladistic
analysis was performed by adding SNGM-1 to the data matrix of Wilson (2002) that was
specifically designed to test sauropod phylogeny at the genus level. 33 characters from SNGM-1
were scored for 324 characters of the matrix (data is presented in the appendix). The analysis of
the matrix was performed using the program PAUP* version 4.0 (Swofford, 2003) with
ACCTRAN as character-state optimization. The multistate characters were considered unordered.
An heuristic search produced three most parsimonious trees (MPTs) with a length of 432 steps
(CI = 0.66, RI = 0.80). In this analysis SNGM-1 appears as a derived Lithostrotia relationed
closer to Saltasauridae than to Malawisaurus (Fig. 8). The strict consensus of these trees reveals
SNGM-1 as a sister group of Saltasauridae put in a more derived position than “7T”. colberti and
the node Rapetosaurus + Nemegtosaurus. A 50% majority rule bootstrap analysis of the matrix
using a search with 100 replicates produced a single tree. The resulting topology (Fig. 9) shows a
politomy with a more inclusive node including Saltasauridae + the node (Rapetosarus +
Nemegtosaurus) and the taxa 7. colberti and SNGM-1. The jackknife 50% majority-rule
consensus tree show similar stability in the topology of the tree with high values for the
previously mentioned nodes. In a recent phylogenetic analysis Curry-Rogers (2005) proposes a
more inclusive Saltasauridae that includes the genera Malawisaurus -considered more basal in

previous works-, Rapetosaurus, Nemegtosaurus and Titanosaurus. In agreement with this last
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point, the bootstrap analysis in the present analysis shows a highly variable topology of the sister
taxa of Saltasauridae and values over 50% were found for the node Saltasauridae,
Opisthocoelicaudiinae  (Opisthocoelicaudia + Alamosaurus), Saltasaurinae (Saltasaurus +
Neuguensaurus), the node Nemegtosaurus + Rapetosaurus and the node the includes the previous
clades, as well as SNGM-1 and “T"”. colberti. With this in mind a new phylogenetic approach is
necessary to clarify the consistency ad extent of Saltasauridae and the relationships of titanosaur

taxa closest to SNGM-1.

CONCLUSION

SNGM-1 represents a new genus and species of a small sized titanosaur Lithostrotia related closer
to Saltasauridae than to Malawisaurus dixeyi. The new taxon possesses the unique combination
of a reduced ischium with a short posterior process and posterior dorsal vertebrae presenting
accesory supradiapophyseal laminae and loss of diapo-postzygapophyseal laminae. This
specimen represents the most complete sauropod dinosaur recorded in Chile and the south pacific

margin of South America.
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FIGURE CAPTIONS

FIGURE 1. Stratigraphic column shows part of the outcrops of the Hornitos Formation. Maps of
South-America and Chile indicating the geographic location of “La Higuera” site in the Atacama
Region, Chile. The skeleton reconstruction of SNGM-1 gen et sp. nov. indicates the stratum with

dinosaur bones. Skeletal illustration: Daniel Banchero.

FIGURE 2. Anterior dorsal vertebral neural arches of SNGM-1 gen, et sp. nov. A, SNGM 1-3 in
anterior view; B, posterior view of the same; C, SNGM-1-4 in anterior and; D, posterior view.

Scale bar equals 10 cm.

FIGURE 3. Schematic line draws of the anterior dorsal neural arches of SNGAM-1 gen. et sp. nov..
A, SNGM 1-3 in posterior view; B, SNGM-1-4 in anterior and; C, posterior view. Scale bar

equals 10 cm.

FIGURE 4, Posterior vertebral neural arch and dorsal centra of SNGM-1 gen. et sp. nov. A,
lateral; B, caudal; C, dorsal and; D, ventral view of SNGM 1-5; E. ventral and; F, lateral view of

SNGM 1-6; G, ventral view of SNGM 1-7. Scale bar equals 10 cm.

~

FIGURE 5. Schematic lines draw of the posterior neural arch (SNGM 1-5) and the dorsal
centrum (SNGM 1-6) of SNGM-1 gen. et sp. nov. A, posterior neural arch in anterior; B,

posterior; C, dorsal and; D, ventral view; E, dorsal centrum in ventral and; F, lateral view. Scale

bar equals 10 cm. Abbreviations: ne, neural channel; pd, peduncle; pl, pleurocoel; psl,




postspinodiapophiseal lamina pz, postzygapophyses; pzl, postzygapophyseal lamina; sdl,

spinodiapophyseal lamina.

FIGURE 6. Appendicular skeleton of SNGM-1 gen. et sp. nov. A, right humerus (SNGM 1-1) in
anterior view; B, posterior view of the same; C, left femur (SNGM 1-2) in posterior and; D,

anterior view; E, right ischium (SNGM 1-9) in lateral view.

FIGURE 7. Schematic lines draw of the appendicular skeleton of SNGM-1 gen. et sp. nov. A,
right humerus (SNGM 1-1) in anterior and; B, posterior view; C, right ischium (SNGM 1-9) in
lateral view; D. left femur (SNGM 1-2) in posterior and; E, anterior view; F, dorsal view of the
proximal end of the femur; G, ventral view of the distal end of the femur. Abbreviations: dc,

deltopectoral crest; fi, fragment of ilium; ip, iliac process; Ib, lateral bulge.

FIGURE 8. Strict consensus tree for the phylogenetic relationships among sauropod including

SNGM-1 gen. et sp. nov.

FIGURE 9. 50% majority heuristic bootstrap analysis.
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Appendix
234 Characters codified in the analyses performed to determine the phylogenetic relationships of SNGM-1 using the
matrix set data of Wilson (2002},

10 20 30 40
SNGM-1 2999999999 9999999992 9292772777 9792092792

50 60 70 80

-------------------------------------

90 100 110 120
2172272209 2127011110 1101210727 29722797972

130 140 150 160

------------------------------------

170 180 190 200
01119229722 2199722297 2277777777 7711111119

------------------------

210 220 230
2192299922 9979772292 2999997777 797?

............................
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ABSTRACT

Partial remains of a specimen of a sauropod lithostrotian (Dinosauria: Titanosauria) are described
from the Tolar Formation (Upper Cretaceous) from the Atacama Desert in the Antofagasta
Region, northern Chile. The material includes clements of the appendicular and axial skeleton.
The ratio between the widths along the shaft of the femur/total length of the femur in different
titanosaurs femora show a tendency of be a more slender than other specimen. A preliminary
phylogenetic analysis placed to SGO.PV 961 inside the clade Lithostrotia and more closely to
Malawisaurus than Saltasauridae. The presence of a titanosaur confirms the Cretaceous age for
the outcrops of red sandstone of the Tolar Formation, which were described originally belonging
to the range Upper Cretaceous - Paleocene. This specimen represent the most complete dinosaur
reported for this region and one the most complete titanosaur reported in Chile and for the pacific

margin of South America.
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RESUMEN

Se describen los restos parciales de un saurépedo lithostrotiano (Dinosauria: Titanosauria) para la
Formacion Tolar (Cretacico Superior) del Desierto de Atacama en la Region de Antofagasta,
norte de Chile. El material incluye elementos del esqueleto apendicular y axial. La relacién entre
los anchos a lo largo del vastago del fémur/longitud total del fémur en diferentes fémures de
titanosaurios muestra una tendencia a ser mds esbelto que otros especimenes. Un analisis
filogenético preliminar posiciona a SGO.PV. 961 dentro del clado Lithostrotia y mas
cercanamente relacionado a Malawisaurus que a Saltasauridae. La presencia de un titanosaurio
confirma una edad creticica para los afloramientos de arenisca roja de la Formacion Tolar, lo que
originalmente fueron descritos para un rango Creticico Superior - Paleoceno. Este espécimen
representa el dinosaurio mas completo reportado en esta region y el segundo titanosaurio mas

completo para Chile y el margen occidental de América del Sur.

INTRODUCTION

Both bones and wide-gange trackways, the sauropod titanosaur are far-off the best documented
continental vertebrate from the Mesozoic of Chile. Its bones have been found in four localities,
all of them in the North of the country (Rubilar-Rogers, 2003). One of these findings was the first
report of non avian dinosaur bony fossil for Chile (Casamiquela et al., 1969); these materials
were referred to cf. Antarctosaurs wichmannianus and a Titanosauridae indet. based in part of left
scapula-coracoid and distal end of a right humerus. Recently, the knowledge of this record was
complemented by different findings, such as the most complete titanosaur reported from Chile
and for the occidental margin of Southamerica: the SNGM-1, a partial skeleton of a subaldult
lithostrotian (Rubilar-Rogers et al, en prep.). Here we describe some associated bones that
represent a new specimen of titanosaur for the Upper Cretaceus of Tolar Formation, Antofagasta
Region, north of Chile.

Maksaev (1978) defines the Tolar Formation as a sequence of sedimentary clastic red
rocks, with intercalations of conglomerate of the same color and brechas in the base. The age

inferred for this formation was not defined with precision in that occasion given a range from the

Upper Cretaceous to Paleocene. This age was estimated in base of clastic deposits that belongs to




the erosion of the Pefta Morada Formation (Lower Cretaceous), which forms the base of the Tolar
Formation; and the Incanche Formation that lies in the upper limit of the Tolar Formation and
was assigned to the Eocene, this last age was obtained from radiometric datation (K-Ar). The
deposition environment was interpreted by the author to belong to an alluvial continental. As
indicated by Maksaev (1978) the red color of these outcrops indicates an oxidant ambient
possibly a result of a warm environment.

Associated materials of dinosaurs are infrequent in Chile. SGO.PV. 961 belongs to the
most complete dinosaurs recorded in the Antofagasta Region and the second most complete
titanosaur specimen from Chile. The material includes part of axial and appendicular elements
found in an area of 2 m”. It is assumed that these elements belong to the same specimen because
no element is similar to the others; however, near the site remains of other specimen where
found, therefore the possibility that this specimen is artefactual cannot be discarded. These fossils
are deformed product of the diagenesis presenting all the elements with a slightly torsion.

Previously fossils of sauropod dinosaurs were collected in a near broke in the year 1972
by paleontologists from the Museo Nacional de Historia Natural and the Instituto de
Investigaciones Geoldgicas (actually SERNAGEOMIN). These materials (SGO.PV 253) includes
a proximal portion of a femur, two ribs and a lot of unidentified fragmentary bones and recently
have been assigned to Titanosauriformes (Rubilar-Rogers, 2005) by the presence of a lateral
bulge below the greater trochanter of the femur.

The new material is housed in the Museo Nacional de Historia Natural of Santiago under
the collection number SGO.PV 961.

Institucional Abbreviation

SGO.PV: Seccion Paleontologia, Museo Nacional de Historia Natural.
SNGM: Servicio Nacional de Geologia y Mineria.

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

SYSTEMATIC PALEONTOLOGY
Dinosauria Owen 1842
Sauropoda Marsh 1878

Titanosauria Bonaparte & Coria 1993
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Titanosauriformes Salgado et al. 1997
Lithostrotia Upchurch et al. 2004
Lithostrotia indet.

Material: the material includes a right femur, the half proximal end of the humerus two dorsal
vertebrae, a posterior caudal vertebra, a dorsal rib and an esternal plate? SGO PV 961 All these

fossils where collected in a surface of 2 m?.

Horizon and locality: The Tolar Formation (Upper Cretaceous — Paleoceno). An outcrop near

Conchi Viejo town, Atacama Desert, Antofagasta Region.

DESCRIPTION

Axial skeleton

The axial elements include two dorsal vertebrae, a caudal vertebrae and a rib.

Dorsal vertebrae: there are two dorsal vertebrae. Both are opisthocoelics, lack of hyposfeno-
hypantrum articulation surfaces and they have a notorious deflection caused by diagenesis. In
SGO.PV 961a (Fig. 1 and 2) the centrum is notoriously opisthocoelic. Its centrum is elongated
and has an elliptical slightly eye shaped pleurocoels (8.3 cm long in the right side) that at least the
total length of the centrum and is restricted to the dorsal half of the centrum. The neural arch is
broken and only are preserved part of the peduncles. The peduncles attach more than the total of
length of the pleurocoels. Considering the deformation of the material the centrodiapophyseal
laminae as well as the peduncles seems to be inclined in frontal direction, wich allow us to
identify the position of the neural arch. The infradiapophysial lamina is not divided. The neural
arch is wider than high. There is no evidence for the presence of the parapophyses at the centrum
or at the lower portion of the neural arch. The base of the centrum is notoriously curved, showing
a marked convexity in lateral view. In the posterior view of the centrum there is a pronounced

excavation. The absence of parapophyses at the centrum and the base of the neural arch supposed

a medium or posterior position for this element.




In SGO.PV 961b (Fig. 1 and 2) the vertebra is anteroposteriorly compressed. The neural
arch is not complete and only the peduncles, the prezygapophysis and part of the left diapophysis
are preserved. The base of the peduncles is extended by the total longitude of the centrum. There
are a few distance between both prezygaposfis and, in anterior view, these elements are projected
in an angle of approximately 35°. In the left prezypapophisis is possible see part of the
prezigapofisial lamina. There is no evidence of parapophyses situated in the centrum and in the
base of the neural arch preserved. The pleurocoel is circular and deep stretching to the center.
The most proximal part of diapophyses is found with an inclination of 30°. The posterior face of
the centrum is least excavated in contrast to the other dorsal vertebra where the excavation is
notorious. Based in the little interprezygapophyseal distance, the reduced excavation of the
posterior centrum face, the transverse process projected dorsolaterally and the absent of
parapophysis in the material recovered suggests that this vertebra occurs in the distal half of the

dorsal series.

Caudal vertebra: SGO.PV 961c a single most posterior medium centrum caudal was found in
the site (Fig. 3). It’s strongly procoelous, compressed dorsoventrally and lacks of pleurocoels.
The external layer of bone is absent product of notable erosion. Remains of the left transverse
process and the base of the neural arch can be observed and there is not evidence of haemal
arches. Part of the posterior border is broken. The ventral and lateral sides of the centrum are
slightly curved, in dorsal view is possible to see a deep tie-like compression in the middle of the
bone. There is a small portion of the transverse process preserved on the left. This element is
interpreted as a posterior medium centrum for the noticeable dorsoventral compression and the

presence of remains of transverse process.

Rib. SGO.PV 9614, only one rib was recovered (Fig. 4). It shows a strong anteroposterior
compression, the dorsoventral diameter being longer than the anteroposterior. The rib is slightly
curved in the ventral side with a crest that forms a marked angle (aprox. 90 degrees) on the dorsal

edge. The capitulum and tuberculum are not preserved.
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Appendicular skeleton
Only a nearly complete femur, the proximal half of humerus and a fragment of the sternal plate

were recovered.

Sternal plate. SGO.PV 961e. An associated fragment of sternal plate was found (Fig. 4E). It is a
thin plate, in general, with a smoothly thick border. Given to the fragmentary condition it is

possible to distinguish if it corresponds to a crescentic or oval general form.

Humerus. The proximal half of a right humerus (Fig. 4C-D) is preserved (SGO.PV 961f). The
proximal end is expanded and has a square contour; although the deltopectoral crest is not totally
preserved it is noticeable that this element has a reduced distal expansion. In anterior view, the
humerus is hollowed out with a well-marked depression for muscular attachment. The midshaft is

strait and ellipsoidal.

Femur. The right femur {SGO.PV 961g) is slender with a straight diaphisis (Fig. 4A-B). The
total length is 1.10 m and the width at midshaft lateromedially is 12.5 cm. The bone shows a
deflection caused by diagenesis especially in the distal end. The most proximal portion (femoral
head) is not preserved onto just above the great trochanter. The proximal portion is medially
deflected and it has a lateral bulge which extends about 25% of the total length of the preserved
bone. The shaft is anteroposteriorly flattened and mediolaterally wide (the lateromedial diameter
is 250% greater than the anteroposterior one). However, it has a different configuration respect to
saltasaurid titanosaurs, where the wide is continuous along the entire length of the shaft, in
SGO.PV.961 the width along the shaft is variable and lesser than the distal condyles. On the
distal end, the fibular and tibial condyles have subequal sizes, being the medial one slightly
greater. In posterior view it is possible to see a well-developed fourth trochanter, extending onto
the proximal quarter of the femur. A deep groove extends along the proximal third of the femur,
medial to the greater trochanter. The posterior face of the distal end of the femur shows a
depression that gently separates the medial and lateral condyles. Part of the anterior-medial
portion of the medial condyle is missing, but the medial condyle appears to be approximately

similar in size or slightly greater. Nevertheless, the last one is more widely protruded antero-

posteriorly.




Phylogenetic approach

Tn order to establish the phylogenetic position of SGO.PV 961, a preliminary cladistic analysis
using parsimony was performed. The data matrix used here corresponds to the one proposed by
Wilson (2002), which was specifically designed to test sauropod phylogeny at the genus level.
Only nineteen characters were possible to score for SGO.PV 961, respect to a total of 324
characters of Wilson's matrix (presented in appendix). The analysis of the matrix was performed
using the program PAUP* version 4.0 (Swofford, 2003) with ACCTRAN as character-state
optimization and the multistate characters where considered like unordered. An heuristic search
produced 21 most parsimonious trees (MPTs) with a length of 434 steps (CI = 0.6; RI = 0.8). In
this analysis SGO.PV 961 is included as a Lithostrotia, a clade that includes the most recent
common ancestor of Saltasaurus and Malawisaurus and all its descendents (Upchuch et al.
2004). In the strict consensus iree SGO.PV 961 appears inside Lithostrotia more closely related
to Saltasauridae than Malawisaurus, in a node that includes a politomy with Saltasauridae,
Nemegtosaurus, Rapetosaurus and T. colberti (Fig. 5). Similar results where found with bootstrap
and jackknife analysis. In the 50% majority rule bootstrap analysis of the matrix (using a search
with 100 replicates) the tree topology shows a well supported node for Saltasauridae,
Rapetosaurus, Nemegtosaurus, T. colberti and SGO.PV 961 (Fig.6).

In a recent phylogenetic analysis Curry-Rogers (2005) proposed a more inclusive
definition for Saltasauridae, which includes genus such as Malawisaurus, Rapetosaurus,
Nemegtosaurus and Titanosaurus considered non saltasaurids by Wilson (2002). Unfortunately
we could not used the data base of Curry-Rogers (2005) because in the matrix there are a lot of
uninformative characters, resulting in wide politomies and low support values for the titanosaur
ingroups, additionally a revision of all taxa of titanosaurs is beyond of the purpose of the present

work. Probably a broader data set (not available at the moment) with more characters would

change the hypothesis of relationships of this specimen especially in reference to Saltasauridae.




DISCUSSION

Although all the elements of SGO.PV. 961 where found together the presence of other
titanosaur bones in outcrops (undescribed) near to the site let us open the possibility that the
specimen is composed.

In various sauropod the parapophyses are displaced in relation to the position that it
occupies in the vertebra: from being at the centrum in proximal dorsal vertebrae, to above the
centrum, high at the neural arch in the distal vertebrac (McIntosh, 1990). A progressive decrease
in the distance of the interprezigapophyseal lamina along the dorsal series is seen in the
Malawisaurus dixeyi (Gomani, 2005). In the anterior vertebrae of Malawisaurus dixeyi the neural
arches are attached in the anterior half of the centrum (anatomical position of 1 to 5 vertebrae)
and there are centrally attached the anatomical position 6 to 10 (Gomani, 2005). In both dorsal
vertebrae of SGO.PV 961 the bases of the neural arches are attached along the cenfrum
suggesting a posterior half position for these elements along the vertebrae column. Additionally,
in Malawisaurus the vertebrac assigned to the first dorsals (1 to 3) the posterior limits of the
neurocentral junction are positioned anteriorly to the posterior limits of the pleurocoel, and the
neural attachment extends the entire length of the pleurocoel in from to the 4 to 9 vertebrae
(Gomani 2005). In SGO.PV 961 both vertebrae have neural junction extended to the length of
pleurocoels corroborating the posterior position of these elements.

The humerus of SGO.PV 961 has a poor development of the deltopectoral crest in contrast
to saltasaurids such as Opisthocoelicaudia, Saltasaurus, Neuquensaurus and Alamosaurus where
the deltopectoral crest is markedly expanded distally, such condition is mentioned as
sinapomorphy of Saltasauridae by Wilson (2002).

The ferur has a groove in the median portion of the shaft althought more pronounced at
the extremities. Such grove is less pronounced that in SNGM-1.

At the specimen SGO-PV 961 the femoral axis is strait, forming an almost perpendicular
axis respect to the transverse axis of the distal condyles, a different condition to he one described

in titanosaurs such as Saltasauridae where the femur axis have a pronounced inclination of

approximately 20°. A prominent lateral bulge is a condition describe for Titanosauriformes
(Salgado et al., 1997).




1t is not possible to determine if the fragment of sternal plate corresponds, in general form,
to a crescentic or oval element, a character mentioned by Salgado ef al. (1997) and Wilson &
Sereno (1998) to distinguish Somphospondily (e.g. Epacthosaurus and Alamosaurus).

Up to the moment other specimen referred to the Lithostrotia clade is reported for the
Cretaceous of the Atacama region (SNGM-1; Rubilar-Rogers et al., en prep.), however, the
poorly known characters of SGO.PV 961 and the geographic distance of these records
(approximately more than 1.000 km) makes unlikely to establish relationships between
specimens. An interesting fact is that, in comparison with other titanosaur of the same size, both
dinosaur, are slender in proportion of appendicular elements. A preliminar comparison with other
titanosaurs shows that SGO.PV 961 and SNGM-1 have slender proportions. For this approach
was employed measurement in different sections of the femur of some saltasaurids such as 7.
falloti, T. robustus, S. loricatus, O. skarszinsky, R. krauseni, A. sanjuanensis, Magyarosaurus
dacus, N. australis and the specimens referred to the last species MCS-5/28 and MCS-5/25
indicated as Neuquensaurus C and Neuguensaurus D in the plot (Fig. 8). In the case of SGO.PV
961 the measurement of the distal condyles was estimated by the distorsion for the diagenesis.
These features in the appendicular skeleton can be explained by isolation of these environmental
conditions such condition has been interpreted as predominant dufing the cretaceous in the north
of Chile, where the paleogeographic distribution of these specimens was restricted to a slender
continental border surrounded by epicontinental seas only connected to the mainland by its
southern portion, a predominant condition during the cretaceous in the north and central Chile.
The slender bones found in these specimens could be related to this condition of restricted area,
which could be compared with the island rule of the ecological theory. This interpretation
requires a comparison with more taxa and a deeper study of the geological predominant
conditions during the Upper Cretaceous in the Atacama Desert. Another explanation for this
condition can be explanied like a general tendeny of the linaje where the Chilean specimens are

includes. For this porpouse a complete phylogenetic analysis, including some taxa suppected of

dwarfims (e..g. Magyarosaurus) is necessary.




CONCLUSIONS

Although SGO.PV 961 is one of the most complete specimens recorded in Chile, due to
the fragmentary nature of this specimen was not possible to give a more exclusive assignment
within Lithostrotia. The titanosaurs from Chile seems to show a tendency of sharpness or
slimness of the appendicular bones both in SGOPV961 and SNMG-1 respect of the other
titanosaurs of the same size. An anatomical feature that need to be corroborated with more field
studies in Chilean outcrops and a new and more inclusive phylogenetic analysis.

With this finding we have corroborated a Cretaceous age for the red sandstone strata of
the Tolar Formation, previously undefined and considered in wide interval, from Cretaceous onto

Paleocene.
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B) and SGO.PV.961b (C-D).

Figure 1 - Lateral view of dorsal vertebrae of SGO.PV. 961a (A
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Figure 2 — Anterior view of dorsal vertebrae of SGO.PV. 961a (A-B) and SGO.PV.961b (C-D).




5cm

Figure 3 ~ SGO.PV.961¢. Caudal centrum in ventral (A) and lateral view (B).
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-D) view.
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Figure 4 — SGO.PV.961d. Rib in anterior (A-B) and posterior (C




Figure 5 — Appendicular elements of SGO.PV.961. A-B) Right femur in anterior view, lacking
the most proximal portion. C-D) Proximal half of right humerus. E) Fragment of esternal plate?
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Fig. 6 Consensus tree of the 21 most parsimonious trees. IC: 0.66; IR: 0.8; TL: 434.
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Figure 7. Bootstrap analysis.
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Figure 8 — Charts showing the femur width in the different specimens of titanosaurs (n=1 for each
species, except Neuquensaurus C and D). Above, ratio between the width at midshaft and the
total length in natural logartimic scale. Below, width of femur across the shaft: 1) width of
condyles, 2) width at the distal quarter, 3) width at the midshaft, 4) width at proximal quarter, 5)
width at the lateral bulge level, 6) width at femoral head level. Note that the Chilean specimens
(SNGM-1 and SGOPV 961) show low values of width/length ratio (below) and a relative bigger
length than width value (above), nevertheess SNGM-1 is considered a sub-adult specimen.
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Appendix
List of characters codified for SGO.PV 961 based in the matrix from Wilson (2002).

10 20 30 40 50
SGO.PV 961 2929297272 9222272727 7029297707 70079707 070NN
60 70 30 90 100
2992272277 707977 7?1177 7MMNINNNY M0N0
110 120 130 140 150
2272119222 27779222277 7?79027777 1071727972 ?70707NMN?
160 170 180 190 200
2979272211 01729729227 9927729277 M00N0007 0 1711211
210 220 230

............................
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ABSTRACT

An overview of the titanosaur fossil record in Chile is presented here; the phylogenetic and
paleogeographical implications of these findings are contextualized. A phylogenetic approach,
based on a review of the most complete data bases for Sauropoda and Titanosauria, shows that
the Chilean specimens can be included like saltasaurids in the clade Lithostrotia, which includes
the most recent common ancestor shared between Saltasaurus and Malawisaurus more all its
descendents. The consistence and robustness analysis of this clade shows that the relationships of
the taxa that compose this node are yet controversial and that the greater stability is centered at
the level of the clade Lithostrotia. The composition of various clades of the ingroup such as
Saltasauridae, Saltasaurinae and Opisthocoelicaudiinae semsu stricto results to be variable
depending on the used data. These analyses have direct effects on the biogeographic hypothesis,
once the resultant topologies are consistent with a dispersion mode] of distribution. The Chilean
taxa share, with the other Lithostrotia, an alternated geographic distribution compared to 1 its
position in the cladogram. In this way, is possible to find these taxa mixed, in a same share node,
together with other South American species and with specimens from North America, India,

Africa, Madagascar, Asia and Europe.

RESUMEN

Se lleva a cabo una revision del registro fosil de los titanosaurios en Chile y se contextualizan
estos hallazgos en un sentido filogenético y paleogeografico. Una aproximacién [ilogenética
basada en una revisién de las bases de datos mds completas para Sauropoda y Titanosauria

muestra que los especimenes chilenos pueden ser incluidos en el clado Lithostrotia, el cual
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incluye al ancestro comiin mas recientemente compartido entre Saltasaurus y Malawisaurus mas
todos sus descendientes. Los analisis de la consistencia y robustez de este clado muestran que las
relaciones de los taxa que componen este nodo atin son controversiales y que la mayor estabilidad
se centra a nivel del clado Lithostrotia. La composicion de varios clados del ingroup tales como
Saltasauridae, Saltasaurinae y Opisthocoelicaudiinae sensu stricto resultaron ser variables
dependiendo de los datos utilizados. Estos anlisis impactan directamente sobre las hipétesis
biogeograficas, ya que las topologias obtenidas son consistentes con modelo de distribucion de
tipo dispersalista. Los taxa chilenos comparten junto a los demds Lithostrotia una distribucion
geogréfica alternada en relacién a su posicién en el cladograma. Asi, es posible encontrar estos
taxa mezclados, en un mismo nodo compartido, con otras especies de Sudamérica y de

Norteamérica, India, Africa, Madagascar, Asia y Europa.

INTRODUCCION

Titanosaurios y sus parientes conforman un gran clado de dinosaurios herbivoros cuadriipedos de
cuellos y colas largas. Dentro de este grupo se encuentra una notable gama de formas y tamafios,
entre ellas, algunas especies que son consideradas los vertebrados terrestres mas grandes
(Argentinosaurus huinculensis Bonaparte y Coria, 1991; Paralititan stromeri Smith et al., 2001)
y otras de tendencia al enanismo (Saltasaurus loricatus Bonaparte y Powell 1980,
Neuquensaurus australis Powell 1992; Europasaurus holgeri Sander et al. 2006) o a la reduccion
de tamafio (Magyarosaurus dacus — Jianu y Weishampel, 1999; LeLouff, 2005). Sus restos dseos,
al igual que sus huellas, de amplia luz de rastro, s¢ han hallado en capas cretacicas de casi todos
los continentes, con la temporal excepcién de la Antértica. Lejos, en lo que concierne a América
del Sur, son los dinosaurios mas comunes tanto en mimero de especies como en niimero de
especimenes. Pese a este notable registro, lo fragmentario de sus esqueletos convierte a estos
dinosaurios en uno de los grupos mas debatido en cuanto a sus relaciones filogenéticas, en
especial a los caracteres que definen los grupos més exclusivos de los Titanosauria, por ejemplo,
Lithostrotia, Saltasauridae, Opisthocoelicaudiinaec y Saltasaurinae, y los taxa que integran estos

ingroups.
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En este trabajo se revisan los diferentes especimenes de titanosaurios hallados en Chile y
se da un contexto sistematico filogenético vy paleogeografico a estos hallazgos. Ademas se
incluye una revisién de las diferentes hipdtesis filogenéticas propuestas para este grupo, en
especial del clado Lithostrotia (Upchurch et al., 2004), que incluye a todos los descendientes del

ancestro comtin més reciente entre Malawisaurus dixeyi y Saltasaurus loricatus.

Abreviaciones institucionales
SGO.PV. Seccién Paleontologia, Museo Nacional de Historia Natural.
SNGM. Servicio Nacional de Geologia y Mineria.

Revision de las propuestas filogenéticas de los titanosaurios

Los titanosaurios son conocidos desde la segunda mitad del siglo XIX con los hallazgos de
especies como Titanosaurus indicus (Falconer, 1868; Lydekker, 1877), T. blanfordi (Lyddeker,
1879) hallados en India; Macrurosaurus semnus, (Seeley, 1869, 1876) hallado en Inglaterra; y 7.
madagascarensis de Madagascar. Pese a ser conocidos hace casi 140 afios, Ia primera tentativa de
diagnosis de los grupos, basado en un elemento vertebral caudal, generd la inclusién desmedida
de varios taxa creticicos en la categorfa “titanosaurio”. Asi, durante el siglo XX el notable
incremento en el registro de saurépodos creticicos develd la dificultad taxonomica de esta
asignacién por cada nuevo espécimen descubierto. De hecho, la especie que fue utilizada para
fundar la familia Titanosauvridae, 7" indicus, fue recientemente invalidada (Wilson y Upchurch
2003).

Como un intento de clarificar esta situacién y formalizar la categoria taxonomica,
Bonaparte y Coria (1993) definen taxonémicamente Titanosauria como el grapo que incluyera al
ancestro comin mas reciente de Andesaurus delgadoi y Saltasaurus loricatus y todos sus
descendientes. En este mismo trabajo se generd la separacién de dos grupos de titanosaurios, a
partir de la presencia o ausencia de articulaciones accesorias hiposfeno-hipantro de las vériebras
dorsales vy la presencia de vértebras caudales procélicas o anfipldticas. A partir de estos
catacteres, se pudieron distinguir las familias Andesauridae (Andesaurus delgadoi +
Argentinosaurus huinculensis) y Titanosauridae (gj.: Saltasaurus, Neuguensaurus), esta ultima

con ausencia de hipéfeno-hipantro y con vértebras caudales procélicas. Pese a la formalizacion de
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esta categoria taxonémica, atn la inclusién de muchos taxa y el hallazgo de algunos nuevos
especimenes que mezclaban rasgos de ambas familias siguié acrecentando dudas sobre la validez
de estas definiciones. Posteriormente, Salgado et al. (1997) proponen la primera aproximacion
filogenética para clarificar las relaciones del ingroup de Titanosauria. Este trabajo mantiene el
clado Titanosauria definido con Andesaurus delgadoi, pero a diferencia de Bonaparte y Coria
(1993) el clado Titanosauridae es definido para incluir al ancestro comtn mds reciente de
Epacthosaurus, Malawisaurus, Argentinosaurus, Titanosauridae indet. (DGM “seric B”),
Opisthocoelicaudia, Aeolosaurus, Alamosaurus, Saltasaurinae y todos sus descendientes. De esta
manera, Titanosauridae incluye a formas tales como Epacthosaurus sciuttoi y Malawisaurus
dixeyi considerados basales en Bonaparte y Coria (1993); mientras que por otra parte
Argentinosaurus (antes no incluido en esta familia) queda posicionado junto a un clado formado
por Opisthocoelicaudia skarzynski + Tinatosaurinae indet. (DGM serie B; Powell, 1987).

Salgado ef al. (1997) sustentan la existencia de un nuevo nodo de titanosaurios (nedo 10,
no nombrado; fig. 19 p. 25 de estos autores), caracterizado por poseer vértebras posteriores del
tronco con ldminas prespinales medias formadas bajo la base de las espinas del arco neural, y
presencia de coracoides cuadrangulares. Este grupo se divide a su vez en dos clados. Uno de
estos compuesto por una rama que incluye al género Argentinosaurus y al “titanosaurio de
Peirépolis” (Tinatosaurinae indet.-DGM serie B) de América del Sur; Opisthocoelicaudia de
Asia central, y a Lirainosaurus de Europa. Todos ellos comparten la ausencia de ldminas diapo-
postzigapofisiales en sus vértebras dorsales. Por otro lado, se encuentra un segundo clado
formado por los géneros Aeolosaurus, Neuquensaurus y Saltasaurus de América del Sur y
Alamosaurus de América del Norte, que se caracterizan por poseer dos sinapomorfias: primera
caudal biconvexa y prominencia dorsal sobre la cara inferior de la escépula.

Posteriormente, y a diferencia de Salgado et al. (1997), Upchurch (1998; Fig. 1) y Curry-
Rogers & Forster (2001) incluyen a Opisthocoelicaudia en un nodo compartido con Saltasaurus
+ Neuguensaurus, y posicionan a Alamosaurus como grupo externo (Fig 1; figs 4 y 5 de estos
autores). En una de las propuestas més recientes Wilson (2002) sustenta la monofilia de
Opisthocoelicaudiinae (4lamosaurus + Opisthocoelicaudia, Wilson, 2002; Fig. 1) y Saltasaurinae
(Saltasaurus + Neuquensaurus) con una distribucion de formas Laurésica y Gondwanica para
cada clado, respectivamente. Wilson (2002) encuentra un arbol con un IC de 0,66 y un IR de 0,80

y genera un 4rbol de consenso con la regla de la mayoria del 50%, donde se indica la frecuencia
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de preservacién de los porcentajes de los nodos, siendo el de Opisthocoelicaudiinae y de
Saltasaurinae de 86 y 70 %, respectivamente. Mientras que el nodo Saltasauridae, que incluye a
ambas subfamilias, es solamente de 51%. Wilson (2002) destaca que la monofilia de los
Opisthocoelicandiinae estd basada en caracteres derivados de la cola y de los miembros
anteriores, muchos de los cuales son poco informativos (su registro es incompleto) y dificiles de
contrastar con otros titanosduridos. Este autor sefiala que una mayor resolucion filogenética
podria obtenerse en la medida que se complete el registro fosil de Saltasauridae en ambos
hemisferios.

El punto en el que todos estos estudios filogenéticos concuerdan es que Salfasaurus y
Neugquensaurus representan un nodo estable. Sin embargo, no existe consenso respecto a la
posicién de los taxa laurdsicos Opisthocoelicaudia 'y Alamosaurus como grupo hermano, ya que
otros autores (Curry Rogers & Forster, 2001) indican que Opisthocoelicaudia es mas afin a
Saltasaurus o Neuquensaurus que a Alamosaurus, o que Alamosaurus s a su vez mas cercano a
Saltasaurus y Neugquensaurus que a Opisthocoelicaudia (Salgado et al., 1997). Si bien el andlisis
de Wilson (2002) corresponde al estudio mas recurrentemente citado para establecer filogenias en
titanosaurios, es preciso destacar que en este se incluyen sélo taxa que son de los més completos
conocidos. Por lo que la monofilia de la familia Saltasauridae estd condicionada a ese hecho.

Upchurch et al. (2004) proponen el clado Lithostrotia para incluir al ancestro en comin
més recientemente compartido entre Malwaisaurus dixeyi y Saltasaurus loricatus y todos sus
descendientes. Como citado por Upchurch et al. (2004) “este es diagnosticado por una fuerte
procelia de los centros caudales proximales (adquirido convergentemente en Mamenchisaurus) y
la presencia de fuerte procelia en todas excepto las méas distales caudales. En este trabajo tanto
Nemegtosaurus como Quaesitosaurus son incluidos como Diplodocoidea, es decir, son excluidos
de Titanosauria, Por otra parte Evhelopus no es considerado un Neosauropoda.

En el mas reciente y completo andlisis sobre titanosaurios y sus parientes, Curry-Rogers
(2005), incluye un listado de 35 taxa de saurdpodos con un ingroup de 28 taxa para Titanosauria
(Fig. 1; fig. 2.11, de esta autora). Este andlisis presenta notables diferencias respecto a la
hipdtesis planteada por Wilson (2002). Estas diferencias se basan principalmente en la amplitud
del clado Saltasauridae. En ¢l andlisis de Wilson (2002), 7. colberti constituye el grupo hermano
de Saltasauridae, mientras que un clado formado por Rapefosaurus conforma el grupo “2° grupo

externo” y luego se ubicaria Malawisaurus (Fig. 1). En el mismo andlisis Nemegtosaurus,
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conocido sélo por restos craneales, puede ser ubicado tanto en Opisthocoelicaudiinae como en un
clado aparte junto a Rapetosaurus; mientras que Malawisaurus estaria definiendo a Titanosauria
y el grupo externo a este ultimo clado serfa Euhelopus (taxén que definiria a Somphospondyli).
En uno de los 4rboles de consenso de Curry-Rogers (2005), obtenido a partir del consenso de
Adams (Fig. 2.11 de esta autora; Fig. 1), T. colberti (=Isisaurus colberti) aparece como grupo
hermano a Opisthocoelicaudiinae. Mientras que Malawisaurus y Rapetosaurus aparecen juntos
como clado hermano a Saltasaurinae. Asi, Saltasauridae seria un clado muy inclusivo, abarcando
los taxa considerados por Wilson (2002) como grupos externos. En un arbol de consenso de
Adams obtenido de una matriz reducida de taxa, Curry-Rogers (2005: fig. 2.13; Fig 1) obtiene un
arbol con una Saltasauridae similar a ]a obtenida en su andlisis con el nimero total de taxa (Fig.
2.11 de esta autora). Donde el clado Malawisaurus + Rapetosaurus conforman un clado hermano
a Saltasaurinae. A diferencia del 4rbol obtenido anteriormente donde Quaesitosaurus,
titanosaurio conocido por restos craneales, se posicionaba como grupo hermano a Saltasaurinae
junto a Malagasy taxén B. en este nuevo arreglo aparece como grupo externo a Saltasauridae. Lo
mismo le sucede a Lirainosaurus (taxon més afin a Saltasaurinae) y Ampelosaurus (taxén mas
cercano a Opisthocoelicaudiinae) que pasan a ser grupo externo a Saltasauridae. Es decir, a partir
de un muestreo taxonémico mayor y la inclusién de mas taxa, la definicién de los ingroups de

Titanosauria se vuelve mas compleja.

Registro de titanosaurios en Chile

El registro de titanosaurios en Chile es conocido en cinco localidades, todas ellas del norte de
Chile. Restos parciales de al menos dos individuos fueron referidos por Casamiquela et al. (1969)
a Antarctosaurus wichmannianus y Titanosauridae indet. provenientes del Cretacico Superior del
Monumento Natural de Pichasca en la Region de Coquimbo. No obstante la naturaleza
fragmentaria de tales especimenes no permite una identificacion especifica referida a A.
wichmannianus y mas recientemente estos materiales fueron referidos tentativamente como
Titanosauridae indet. (Rubilar-Rogers, 2003 y esta tesis). Un fragmento de un humero fue
reportado por Chong (1985) en la localidad de Cerro Algarrobito en la Regién de Atacama. Este
material fue asignado a un Titanosauridae por Bonaparte (iz Chong, 1985).
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De apenas algunos kilémetros mas al sur fue recuperado el esqueleto de titanosaurio mas
completo registrado para Chile. Este espécimen (SNGM-1) es considerado, ademés, el ejemplar
mis completo de titanosaurio para el margen Pacifico de América del Sur. Dos especimenes de
titanosaurios han sido reportados para los niveles creticicos del Desierto de Atacama en la
Region de Antofagasta (Rubilar-Rogers, 2005).

Una tercera localidad, donde fueron hallados huesos largos y de gran tamafio en estratos
cretdcicos, se encuentra ubicada en Quebrada Pajonales en la cordillera de la Regién de
Antofagasta. Sin embargo, pese a que un reconocimiento previo (Taquet in Salinas et al., 1991)
los ubicé como pertenecientes a titanosaurios, la falta de caracteres diagnésticos pone en duda
esta asignacién (Rubilar-Rogers, 2003 y esta tesis). Huellas de amplia luz de rastro han sido
halladas en la cordillera de la Region de Tarapacd (Moreno et al., 2000) y en Sierra Moreno,
Regién de Antofagasta (obs. pers). Estas improntas podrian ser atribuidas al ichnogenero
Brontopodus el que se caracteriza por una notable separacién entre las huellas debido al gran
angulo formado por la cabeza femoral y el vastago del fémur y que es atribuido a

Titanosauriformes (Wilson y Carrano, 1999).

Contexto biogeografico

Desde el Triasico hasta el Jurasico tardfo, los dinosaurios tuvieron una distribucién Pangeica, es
decir, estaban ampliamente distribuidos en el planeta. Hacia la segunda mitad del Cretdcico los
dinosaurios se diferenciaron notablemente producto de la fractura de los continentes. Este hecho
marcé notablemente la posterior evolucion de los dinosaurios incluidos los titanosaurios.

Huene (1932) llamé por primera vez la atencidn acerca de la inusual distribucidn
geografica de los titanosaurios, haciendo referencia a los hallazgos de estos animales en lugares
tan distantes como América del Sur, Europa e India. Desde ese momento diversos autores han
especulado de manera implicita o explicita acerca de este patrén de distribucién (Gilmore, 1946;
Bonaparte & Powell, 1980; Bonaparte, 1984, 1986, 1999; Powell, 1986; L.ehman, 1987; Lucas &
Hunt, 1989; Mcintosh, 1990; Sullivan & Lucas, 2000; Le Loeuff, 1993; 1995). Esta explicacion
supone que la presencia de Saltasauridae en Laurasia se debe a uno o varios eventos de dispersion
independientes ocurridos, a través de corredores terrestres surgidos entre Laurasia y Gondwana,

durante el Cretacico. Estas hipétesis dispersalistas encuentran apoyo en trabajos previos que
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sugieren que el clado Saltasauridae es un grupo parafilético y que los diferentes taxa se reparten
entre distintos grupos que contienen tanto formas Laurésicas como Gondwdnicas (Salgado ez al.,
1997; Upchurch, 1998; Curry-Rogers y Forster, 2001). Las dificultades en establecer las
relaciones filogenéticas de los titanosaurios (ver arriba) estdn fuertemente relacionadas a la
complejidad en dilucidar la distribucién geografica de estos animales y por ende se han planteado
tantas hipétesis biogeograficas como filogenéticas.

En lo que concierne el continente sudamericano, sin duda, la hipétesis mas llamativa es la
que considera la existencia de un corredor americano (Bonaparte, 1999). En la cual, a partir del
surgimiento de un proto istmo del Panama durante el Cretécico, hace unos 70 millones de afios,
habria habido un intercambio faunistico similar al famoso “Gran Inercambio Interamericano” de
mamiferos en ¢l Plioceno (5-2 millones de afios) propuesto por Simpson (1980), donde migrarian
los titanosaurios desde Sudamérica y hadrosauridos desde Norte América.

A continuacién se analiza la posicion filogenética de los especimenes de titanosaurios
chilenos a partir de dos matrices construidas de manera a enfatizar diferentes aspecios de la
evolucién de los titanosaurios: una que se enfoca en el ingroup de Titanosauria (Curry-Rogers,
2005) y otra disefiada especialmente para evaluar las relaciones filogenéticas de los saurépodos a
nivel genérico, incluyendo los Titanosauria (Wilson, 2002). A partir de la informacién
filogenética proporcionada por estos andlisis se evaliian las implicaciones paleogeograficas de

estos hallazgos.

MATERIALES Y METODOS

Los materiales utilizados corresponden a los especimenes SNGM-1: que incluye dos centros de
vértebras cervicales, dos arcos neurales de las dorsales anteriores, un arco neural dorsal posterior,
dos centros dorsales, hiimero derecho, isquion derecho y fémur izquierdo. SGO.PV. 961: incluye
dos vértebras dorsales medio-posteriores, hiimero derecho, fémur derecho, una costilla dorsal y
un centro caudal posterior.

Para los analisis filogenéticos y comparaciones se wutilizaron las matrices de Wilson
(2002) y de Curry-Rogers (2005). La primera fue especialmente disefiada para testear filogenia

de saurépodos a nivel de géneros y es la que ha sido ampliamente utilizada en varios trabajos

(e.g. Harris vy Dodson, 2004); mientras que la otra es [a mas completa de las matrices propuestas




tanto en niimero de taxa como en nimero de caracteres y se centra en el ingroup de Titanosauria.
No obstante esta caracteristica convierte a esta ultima matriz y a las filogenias resultantes en
altamente inconsistentes y de bajos valores de soporte. Esto se debe a la gran cantidad de taxa
representados por pocos caracteres codificados mds que a una gran proporcién de missing data,
dada por la parcialidad de los especimenes en general (Wiens, 1998, 2003a y b).

En el caso de la matriz de Wilson (2002), tanto la base de datos como su codificacion de
caracteres no fue alterada, mientras que en el caso de la matriz de Curry-Rogers (20035) se
revisaron los caracteres y varios de ellos fueron re-codificados, ya que fueron encontrados
notables errores en buena parte de la matriz (apéndice 1). Adicionalmente, en orden de disminuir
las politomfas y mejorar los valores de soporte, fueron removidos en primer lugar los
diplodécidos (grupo externo de Camarasaurus + Titanosauriformes considerados no relevantes
para este andlisis) y posteriormente todos aquellos taxa que tenfan menos del 18% del total de los
caracteres codificados, como un criterio de seleccionar los titanosaurios a los que se podria tener
un buen muestreo anatémico (Tabla 1). El limite inferior fue el porcentaje de caracteres
codificados para el mas completo de los especimenes chilenos (SNGM-1) ya que la inclusion de
este espécimen aporta a una topologia con altos valores de consistencia; y por otro lado bajo
SNGM-1 aparecen 3 taxa con 14% de caracteres codificados, los que incluidos en andlisis
preliminares, generaban ruidos en Jos cladogramas resultantes, aumentando el ntimero de érboles
posibles, bajando de esta manera sus indices de consistencia y robustez. Ademds, se llevé a cabo
una seleccion de caracteres informativos, de esa manera, los considerados con bajo indice de
consistencia fueron descartados (caracteres con IC <0,66).

Todos estos pasos resultaron en tres matrices: 1) Wilson (2002); 2) de Curry-Rogers
(2005) con los caracteres modificados; 3) de Curry-Rogers (2005) con seleccion de caracteres
informativos. Todas estas, con los especimenes chilenos incorporados. Los andlisis cladisticos
fueron realizados utilizando los programas Paup 4.0 (Swoford, 2003} con Ia aplicaciéon PRAP
(Miiller, 2004) y NONA (Goloboff, 1993) con la interface Winclada (Nixon © 1999-2002). Las
tres matrices fueron sometidas al anslisis de méxima parsimonia con bisqueda heuristica (Paup)
y parsimonia de Rachet (Island Hopper — utilizada para grandes matrices en NONA), como
criterio de optimizacién se utilizé bootstrap (Paup) y Jacknife (NONA) para la obtencién de

arboles de consenso, se utiliz6 el consenso estricto en ambos programas. También se utilizé el
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soporte de Bremmer (o indice de decaimiento) con la opcion parsimonia de rachet, para observar
la estabilidad de los nodos (PRAP/Paup).

Curry-Rogers (2005) analiza los caracteres utilizados por Wilson (2002) en su revision de
Titanosauria, por lo tanto su matriz es considerada en este andlisis como la referencia en la
discusion en torno de las relaciones filogenéticas de los especimenes chilenos. Pese a encontrase
errores de codificacién en la matriz de Curry-Rogers (2005), estos fueron revisados y re-
codificados. En algunos casos fue necesario incluir un tercer estado del carécter para codificar,
por ejemplo, SNGM-1 (caracter 144, estado2; caracter 333, estado 2; caracter 336, estado 3). La
matriz, con los estados del caricter modificados de Curry-Rogers (2005) y la matriz con la

selccion de caracteres informativos son presentadas como apéndice.

RESULTADOS

Los resultados obtenidos con biisqueda heuristica (Paup) para la matriz de Wilson (2002)
incorporando los especimenes chilenos, muestran la inclusién de SNGM1 y SGO.PV.961 como
lithostrotianos no saltasduridos mds afines a Saltasauridae que a Malawisaurus. En el arbol de
consenso estricto de tres 4rboles mas parsimoniosos (longitud del arbol (LA): 434; indice de
consistencia (IC): 0,66; indice de retencioén (IR): 0,8) ambos especimenes ocupan una posicion de
grupo externo 1 y 2 a Saltasauridae, siendo SGO. PV 961 el 1° taxa hermano. El mismo arreglo
con iguales valores de consistencia fueron observados utilizando ¢l andlisis de parsimonia de
Rachet (Nona/Winclada). Por otra parte, el andlisis de bootstrap (100 réplicas; Fig. 2) genero una
politomia entre los taxa chilenos, T. colberti, Saltasauridae y el clado compuesto por
Rapetosaurus + Nemegtosaurus. Valores mayores a 50 % fueron observados para el clado que
incluye todos los {axa anteriormente nombrados mas los clados Saltasaurinae,
Opisthocoelicaudiinae, Saltasauridae y el nodo Nemegtosaurus + Rapetosaurus. Por otra parte,
los anélisis de indice de decaimiento muestran bajos valores (D=1, Fig. 3) para los nodos que
forman al grupo hermano de Saltasaurinae asi como de los nodos que separan a este tiltimo clado
de los taxa de Opisthocoelicaudiinae. Por otra parte, también bajos valores de indice de
decaimiento son detectados para los nodos que se situan cercanos a Saltasauridae (Fig. 3).

Al utilizar la matriz revisada, con codificacién de caracteres modificada, de Curry-Rogers

(2005) y usando el programa Paup, se obtuvieron, mediante busqueda heuristica, 100 arboles mas
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parsimoniosos (LA: 811; IC: 0,48; IR: 0,44; Fig. 4). El consenso estricto (Fig. 4) de estos arboles
genera una politomia donde SNGM-1 se ubica en un clado politomico mas exclusivo junto a
Augustinia, DGM serie B, Nemegtosaurus y Rapetosaurus. Mientras que SGO.PV 961 se ubica
en otra politomia junto a este dltimo clado, Saltasauridae y los géneros Epachthosaurus,
Titanosaurus, Santa Rosa ndet. y Jabalpur indet. Sin embargo, al utilizar la parsimonia de Ratchet
con el programa Nona/Winclada se obtuvo un 4rbol de consenso estricto de 31 arboles (LA: 887;
1C: 0,44; IR: 0,34; Fig. 5) donde se descompone Saltasauridae y se genera una politomia entre
todos los taxa de Saltasaurinae, incluso los taxa chilenos. Solo los nodos Opisthocoelicaudiinae
(incluyendo a Antarctosaurus y Argentinosaurus), Epachtosaurus, Andesaurus y Lirainosaurus;
y Malawisaurus, Rapetosaurus y Nemegtosaurus fueron hallados como clados discretos.

Al utilizar la matriz con remocién de taxa (especimenes que posefan menos del 18% de
caracteres codificados) y de caracteres (de valores de indice de consistencia menores a 0,66) se
contd con 19 taxa y 156 caracteres. Utilizando Paup (busqueda heuristica) se obtuvieron 100
arboles més parsimoniosos (LA: 210; IC: 0,91 IR: 0,86). El consenso estricto muesira que
SNGM-1 se mantiene, en una politomia, en un nodo compartido con Rapefosaurus,
Malawisaurus vy DGM serie B conformando el clado hermano a Saliasaurinae. En apoyo a esta
Gltima interpretacién, al utilizar los pardmetros de Ratchet como andlisis de parsimonia, se
obtuvieron 3 4rboles mas parsimoniosos (LA: 213; IC: 0,9; IR: 0,84; Fig. 6). En esta topologia se
muestra que en consenso SNGM-1 forma parte del nodo que incluye a Rapefosaurus y
Malawisaurus y DGM serie B y este clado a su vez conforma el clado hermano a Saltasaurinae.
Mientras que Opisthocoelicaudiinae se diluyen en una politomia de sus taxa mas el clado
anteriormente comentado. El andlisis de decaimiento muestra que los nodos que forman estos
clados son altamente inestables (D= 0-1, Fig. 7) siendo Saltasaurinae sostenida por el nodo mas
estable (D=2).

DISCUSION
En todos los casos, la matriz de datos exhibe una notable cantidad de missing data. Por mucho
tiempo se considerd que la cantidad de missing data era el factor més significativo que

obstaculizaba la reconstruccion de la filogenia en fosiles. Sin embargo, en varios trabajos sobre

como son afectadas las mairices con la presencia de missing data, Wiens (1998; 2003a, b)
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demostrd que la precisién filogenética, definida como el éxito de un método en reconstruir la
verdadera filogenia (Wiens 2003b), era afectada por poseer demasiado pocos caracteres
codificados mas que demasiadas celdas de missing data. De hecho simulaciones han demostrado
que taxa altamente incompletos, de 95 % de missing data, pueden ser reconstruidos con precision
(Wiens, 2003b) si los caracteres codificados son suficientes. En el caso de los titanosaurios
chilenos SGO.PV. 961 y SNGM- 1 anexados a la matriz de 364 caracteres, modificada de Curry-
Rogers (2005), estan representados con 28 (7,69%) y 72 caracteres (19,78%) respectivamente (La
representatividad de cada uno de los otros taxa, medidas en porcentaje de caracteres codificados
estd resumida en la Tabla 1). Por otra parte los caracteres codificados para la matriz de Wilson
(2002) fueron de 33 (14,10%) para SNGM-1 y 19 (8,11%) para SGO.PV 961.

Las discrepancias méds importantes entre las diferentes topologias resultantes fueron
detectadas en torno a la inclusion de estos especimenes en el clado Saltasauridae y a la topologia
de este clado. En ambos métodos de andlisis empleados, tanto la bsqueda heuristica en Paup
como parsimonia de Ratchet en NONA/Winclada, mostrados en los arboles de consenso estricto
(Fig. 4, 5 y 6), los taxa externos a Saltasauridae estén representados por los mismos especimenes:
Ampelosaurus, Janenschia, Aeolosaurus, Aegyptosaurus, Paralititan, Argyrosaurus,
Phuwiangosaurus, Jainosaurus y Euhelopus. El clado Saltasauridae estaria compuesto por:
Augustinia, Brasil Serie B, Magyarosaurus, Neuquensaurus, Quaesitosaurus, Rocasaurus,
Saltasaurus, Titanosaurus, Santa Rosa indet., Jabalpur indet., Malagasy Taxon B, SNGM-1,
Epacthosaurus, Andesaurus, Lirainosaurus, Malawisaurus, Nemegtosaurus, Rapetosaurus,
Alamosaurus, Antarctosaurus, Argentinosaurus, Opisthocoelicaudia. Tales taxa con la excepcion
de Andesaurus, Aegyptosaurus y Ampelosaurus son los mismos encontrados por Curry-Rogers
(2005) para Saltasauridae en el 4rbol de consenso de Adams (Curry-Rogers, 2005-fig. 2.11). Las
diferencias entre ambas topologias halladas estdn dadas por la sustitucion en el 4rbol de consenso
de ratchet por una gran politomia entre los taxa de Saltasaurinae, los especimenes chilenos, DGM
Serie B, Augustinia, Titanosaurus y Quaesitosaurus (Fig. 5).

Los indices de consistencia y valores de soportes obtenidos de las topologias de la matriz
de Wilson (2002), si bien sugieren mas robustez, no son representativos de la diversidad de
titanosaurios y tiene como problema de fondo lo incompleto de sus especimenes, por lo que
Wilson (2002) sélo intent6 posicionar flogenéticamente los especimenes mds completos en ¢l

contexto de los Sauropoda. El trabajo de Curry-Rogers (2005), pese a tener menores niveles de
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soporte es una muestra mds representativa de la problemdtica de los titanosaurios. En el punto en
que ambos andlisis concuerdan es respecto a la monofilia de Saltasauridae y sus subfamilias
Opisthocoelicaudiinae y Saltasaurinae. El desacuerdo entre ambas estd en la inconsistencia de la
definicién original del clado Lithostrotia (sensu Wilson 2002) y la inclusién de formas
consideradas no saltasauridos, por ejemplo Rapetosaurus, Malawisaurus en Wilson (2002). En el
presente andlisis estos taxa, junto a los especimenes chilenos, se muestran en un clado hermano a
Saltasaurinae. A partir de un mayor muestreo taxonomico y por ende la inclusién de varios
especimenes incompletos la composicién del clado Saltasauridae se ve notablemente alterado. La
subfamilia Opisthocoelicaudiinae definida por Wilson (2002) también aparece como parafilética
en el consenso estricto. Curry-Rogers (2005) concuerda con incluir a Malawisaurus como
titanosaurio derivado y sustenta la monofilia de un clado, no nombrado, que incluye a
Malawisaurus, Nemegtosaurus y Rapetosaurus (Fig. 1). El grueso de la discusiéon de las
relaciones filogenéticas entre ambas hipétesis estd dado en torno de este clado no nombrado. Asi
en los diferentes analisis es posible advertir la inclusién en mayor o menor grado de SGO.PV
961, SNGM-1, DGM serie B, Ampelosaurus y Magyarosaurus. Es interesante notar que las
formas afines a este clado han sido incluidas en discusiones respecto de su condicién de enanos o
graciles e.g. Magyarosaurus, Ampelosaurus, SNGM-1, SGO.PV 961 y Rapetosaurus (Jianu y
Weishampel, 1999; Curry-Rogers y Forster, 2001; Rubilar-Rogers et al., capitulo II de esta
tesis). Esta informacién es interesante ya que estos caracteres podrian estar reflejando una
tendencia a la disminucion del tamafio del linaje (Fig. 8). El clado hermano a Saltasaurinae y este
nodo sin nombre tiene como nodo ancestral a los Opisthocoelicaudiinae, los que incluyen
titanosaurios de gran tamafio entre ellos a Argentinosaurus considerado el titanosaurio mas
grande de todos (tamafios estimado en 40 m de largo). Estos antecedentes permiten sustentar el
reconocimiento de un clado que incluye a Malawisaurus y Rapetosaurus (Figs. 6 y 7) al cual esta
relacionado SNGM-1.

El clado Lithostrotia, fue definido originalmente para incluir al ancestro en comin mas
reciente compartido entre Saltasaurus y Malawisaurus y todos sus descendientes (Upchurch et
al., 2004), en estos se incluia a otros titanosaurios derivados tales como Opisthocoelicaudia y
Alamosaurus. Curry-Rogers (2005) considera a este clado como monofilético, en una diferente

configuracién, ya que tanto Malawisaurus como Saltasaurus estdn contenidos en un clado

hermano a Opisthocoelicaudiinae, validando su monofilia. Sin embargo, en el presente andlisis el




indice de decaimiento observado en las topologias resultantes muestran que los nodos se colapsan

facilmente (D=0-1), y reaparece el clado Lithostrotia con su designacion original.

Contexto biogeografico

En torno de las relaciones biogeogréficas se puede sefialar que no existe un patrén notorio de
vicarianza en as topologias resultantes. Los taxa observados, agrupados en formas de Laurasia y
Gondwana presentan més bien un patrén de alternancia en cuanto a su distribucién, llamada
distribucién en forma de peineta. Tal forma de distribucién puede ser explicada por fenémenos de
constante migracién entre puntos geograficos disimiles (Fig. 9). Tal caso es expuesto para los
Ceratopsia (Sereno, 1999) en donde pude verse la alternancia de distribucién de taxa asiaticos y
norteamericanos. Sin embargo, es dificil establecer los puntos de origen de esia alternancia ya
que la mayor parte de los clados basales son de distribucién pangeica o de edad jurasica o
Cretécica Inferior (eg. Camarasaurus, Brachiosaurus). Respecto a la discusion en torno de las
diferentes hipétesis biogeogréficas se puede sefialar un caso puntual que afecta al clado a
Opisthocoelicaudiinae, nodo que presenta a un taxén gondwanico (Zifanosaurus) como taxon
hermano, y un ingroup compuesto de dos u:[alxa gondwanicos (Argentinosaurus y Antarctosaurus)
y dos laurdsicos (Opisthocoelicaudia y Alamosaurus). Esta distribucion parece ser explicada por
un evento de dispersién desde Gondawana hacia Laurasia. Esta hipétesis de distribucion,
contenida en la discusién introductoria, ha sido ampliamente defendida por Bonaparte (1984,
1986, 1999). En el contexto de la hipdtesis del corredor americano es necesario validar la
conexion entre las Américas en el Cretacico, ya que es un hecho conocido que esta estuvo aislada
hasta el Plioceno, con el levantamiento de la cordillera de los Andes y el alineamiento de las
placas de cocos y caribefia (Tturralde-Vinent y Gahagan, 2002).

Sin embargo, en el Creticico, esto se debi6 al surgimiento de una variedad de elementos
geograficos, como archipiélagos de islas volcanicas (Tturralde-Vinent y Gahagan, 2002), desde el
inicio del Cretécico y hasta el final del Eoceno (entre 135 y 35 millones de afios).

La geologia caribefia es de las mds complejas, con una cantidad de eventos ocurriendo en
todos los tiempos (Bachmann, 2001). Los datos geoldgicos indican que entre las Américas hubo
un importante movimiento tectonico que medificé notablemente la geografia del proto caribe, en

especial por el desplazamiento del bloque de Choxtis. El bloque de Chortis ha sido reconocido
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como una porcién emigrante de la placa Norteamericana derivada hacia el lado pacifico por
alteracion en la direccién del movimiento de la placa del Pacifico contra las placas Farallon y
Norteamericana. Malfait & Dinkleman (1972) ubican este desplazamiento en el Cenozdico, pero
Gose & Swartz (1977) y Pindell & Barrett (1990) ubicaron su origen en el Cretécico. Datos
paleomagnéticos del Cretacico Medio y el Paledgeno Temprano, muestran al bloque de Chortis
experimentando una destacable serie de rotaciones y movimientos (Gose, 1985; Gose & Swartz,
1977). Gose (1985) posicion6 este bloque, en el Cretacico Superior, adyacente al sur de México y
Guatemala, Las paleoreconstrucciones de la posicién de las placas, de Anderson & Schmidt
(1983), indican que el bloque de Chortis estuvo perfectamente situado para servir de puente
terrestre entre Norte y Sur América a partir del Cenomaniano. Posiblemente la datacién de esta
conexion esté descontinuada, especulando la existencia del puente hasta avanzado el Cretécico,

tal vez hasta el Campaniano-Maastrichtiano.

CONCLUSIONES

1. Los especimenes de titanosaurios de Chile, SNGM-1 y SGO.PV 961, pese a ser, por el
momento, especimenes incompletos, estin lo suficientemente bien representados como
para ser incluidos en un anélisis filogenético.

2. Los clados Lithostrotia, Saltasauridae, Opisthocoelicaudiinae y Saltasaurinae son grupos
monofiléticos aunque, con la excepcion de Saltasaurinae, presenten otro arreglo de taxa.

3. El clado Lithostrotia es el nodo mas resuelto para agrupar a titanosaurios derivados.
Adicionalmente, es posible reconocer algiin grado de sobre posicién y equivalencia con
Saltasauridae, por lo que ambas definiciones (sensu stricto) deben ser revisadas.

4, SNGM-1y SGO.PV 961 son considerados Lithostrotia en ambos conjuntos de datos asi
como en los analisis de soporte y consistencia empleados en las topologias resultantes.

5. Enun contexto paleogeografico, es dificil establecer un patrén vicariante para la mayoria
de los clados de titanosaurios, siendo al parecer de tipo dispersiva. En el caso puntual de
Opisthocoelicaudiinae, titanosaurios derivados incluidos en un clado cuyo outgroup es

gondwdnico y dos de los cuatro taxa que componen este clado son laurasianos, permite

argumentar una dispersion en sentido de Gondwana-Laurasia durante el Cretacico Tardio.




Tal interpretacién es consistente con evidencia de un posible corredor entre las Américas

durante la Gltima parte del periodo Cretécico.
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Figura 1. Diversas hipétesis filogenéticas propuestas para los grupos mds exclusivos de
Titanosauria. La descripcién de los arboles y sus respectivos autores se encuentran citados en la
figura. Nodos destacados del arbol de Curry-Rogers (2005): D) Lithostrotia, F) Saltasaurinae, I)
clado no nombrado (ver texto), K) Opisthocoelicaudiinae.




Tabla 1. Lista de taxa de la matriz de Curry-Rogers (2005) indicando el porcentaje de caracteres
codificados respecto de los 364 de la base de datos.

Taxa % caracteres codificados
Camarasaurus 97,8
Brachiosaurus 94,23
Rapetosaurus 90,38
Saltasaurus 65,1
Euhelopus 55,76
Opisthocoelicaudia 54,94
Neuquensaurus 54,12
Alamosaurus 46,7
Malawisaurus 46,42
Ampelosaurus 46,15
Titanosaurus 44,78
Phuwiangosaurus 39,56
Magyarosaurus 37,08
Lirainosaurus 33,51
Nemegtosaurus 25,82
BrazilSeriesB 239
Quaesitosaurus 21,42
Rocasaurus 21,15
SNGN1 18,95
Argentinosaurus 14,83
Aeolosaurus 14,56
Andesaurus 14,56
Antarctosaurus 13,18
Augustinia 10,98
Janenschia 10,98
Aegyptosaurus 10,16
SantaRosaindet. 9,61
Argyrosaurus 8,24
SGO.PV961 7,69
Epacthosaurus 6,86
Paralititan 6,31
Jabalpurindet. 4,67
MalagasyTaxonB 4,39
Jainosaurus 3,84
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Figura 2. Analisis de Bootstrap obtenido de 100 réplicas en Paup para la matriz disefiada para
Sauropoda (Wilson, 2002) incluyendo los especimenes chilenos destacados en negrita. Derivado
de la topologia resultante de 3 AMP (LA: 434, IC: 0,66; IR: 0,8).
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soporte de Bremmer. Topologia resultante de la matriz modificada de Wilson (2002) (ver fig. 2).
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estricto, Ambas filogenias fueron obtenidas usando la bisqueda heuristica de parsimonia en
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Capitulo V

CONSIDERACIONES FINALES

ANALISIS DE HIPOTESIS FILOGENETICAS Y
BIOGEOGRAFICAS
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HIPOTESIS

Las hipétesis de trabajo planteadas en el proyecto de tesis son resumidas a continuacién y se

agregan los resultados y discusion en torno de ellas.

1. Hipétesis de trabajo

La familia Saltasauridae en América del Sur estaria compuesta por las subfamilias
Saltasaurinae y Opithocoelicaudiinae, es decir, esta tltima subfamilia no estaria restricta a
Laurasia. A partir de esta hipdtesis se esperaba que:

A. Existieran mayores afinidades entre formas de Sudamérica, incluidos SNGM-1 y SGO.PV
961, con el género Opisthocoelicaudia de Asia Central.

B. En las topologias resultantes de los andlisis cladisticos, los taxa sudamericanos
compartirian un ancestro comun mas reciente con Opisthocoelicaudia, es decir, aparecerian

anidados en Opisthocoelicaudiinae.

I1. Hipétesis alternativa

Opisthocoelicaudiinae y Saltasaurinae son grupos monofiléticos restringidos a Laurasia y
Gondwana respectivamente.

A partir de este supuesto se esperaba que:

A. Los Saltasauridae sudamericanos estuvieran anidados en Saltasaurinae o que compartieran

un ancestro en comiin mds reciente con Saltasaurus que con Opisthocoelicaudia.

B. En las topologias resultantes SNGM-1 y Trigonosaurus (serie B) compartirian un ancestro
en comiin més reciente con Saltasaurus que con Opisthocoelicaudia y que las sinapomorfias

caracterizadas preliminarmente fuesen convergencias.
Resultados:

«  SNGM-1 y otras formas sudamericanas (e.g. Trigonosaurus) no estarian anidadas en

Saltasaurinae, es decir, no serian Saltasaurinae sensu estricfo pero si conforman un
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nodo con un ancestro en comiin mas reciente compartido con Salfasaurus que con

Opisthocoelicaudia.

« Por otro lado, en las topologias resultantes, los Saltasauridae sudamericanos se
encuentran afines a ciertas formas lauridsicas tales como Nemegtosaurus,

Magyarosaurus 'y Ampelosaurus.

« Ambas hipétesis, la de trabajo y la alternativa, se rechazan parcialmente. No
encontrando una separacion discreta y de relacién de tipo grupo-hermano entre las
dos subfamilias, si no que mas bien Saltasaurinae pasaria a ser un clado mas

derivado que Opistocoelicaudinae.

HIPOTESIS ANIDADAS

Las hipétesis biogeograficas fueron evaluadas a partir de los datos obtenidos de los analisis

cladisticos y se resumen a continuacion.

L. Hipétesis anidada (dispersion)

La distribucién de la familia Saltasauridae es el resultado de uno o varios eventos de

dispersion.
A partir de esta hipétesis se esperaba que:
A. No hubiera congruencia entre la distribucién geogréfica y filogenética para los taxa.
B. Alternancia de taxa.
C. El origen de Saltasauridae es posterior al surgimiento del mar de Tethys.
D. Evidencia geolégica independiente de un corredor centroamericano deberia ser consistente

con el tiempo estimado para el evento de dispersion;
Resultados:

s No se detecté congruencia entre la distribucién geogrifica de los taxa y los clados

obtenidos del analisis filogenético.
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e La topologia resultante se presenté de forma alternada, lo que es consistente con un
evento de dispersién. La distribucion de los taxa estudiados presentaron un arreglo
en forma de peineta en el cladograma, alternindose Ias formas gondwinicas a las

Iaurasicas.

e [Existe un modelo propuesto para la emergencia de una protocentroamérica durante
el Creticico Tardio, que es el tiempo consistente con la hipétesis de intercambio de
fauna entre las Américas, ya que los taxa mas antiguos de titanosauria derivados de

Norteamérica y Asia son de este periodo.

» Saltasauridae presenta distribucién alternada de taxa con formas laurdsicas y
gondwanicas.

» La hipétesis de dispersion es aceptada en concordancia con el cladograma mais
acotado (utilizando la tercera matriz).

» Nuevos modelos geolégicos propuestos para el caribe Creticico apuntan a la
existencia de un corredor Campaniano-Maastrichtiano (Creticico Superior) lo que

también iria en apoyo de la hipétesis de dispersidn.

I1. Hipétesis anidadas (vicarianza)

La distribucién de Saltasauridae es explicado por un evento de vicarianza. A partir de este supuesto

se esperaba que:
A. Opisthocelicaudiinae estaria restricto a Laurasia y Saltasaurinae a Gondwana.
Congruencia cladograma-modelo de deriva continental
B. El origen de Saltasauridae es previo al surgimiento del Tethys.

C. Saitasauridae tendria un origen en Pangea y distribucién cosmopolita. La ausencia de

fosiles de esta familia podria ser explicada por un sesgo en el registro f0sil y/o por eventos de

extincion regional.




Resultados:

s La hipétesis anidada de vicarianza es rechazada, ya que Saltasauridae presentan
una distribucién de taxa alternada, con formas laurasicas y gondwanicas. El
punto (B) no puede ser rechazado completamente ya que existe (apenas) un taxén
presente en el Jurdsico Tardio (Janenschia), pudiendo ser considerado
desplazado el origen del clado a un contexto Pangeano. No obstante cabe sefialar
que no hay evidencia de amplia distribucién del taxén, y ademas que el resto del

clado no representa una correspondencia con el patrén de deriva continental.

Hipdtesis anidada (vicarianza-dispersion)

La distribucion de Saltasauridae es el resultado de una combinacion de eventos de vicarianza
y dispersion.

A partir de este supuesto se esparaba que:

No hubiera congruencia entre la distribucién geografica y filogenética para los taxa.

B. Alternancia de taxa.

C. El origen de Saltasauridae es previo al surgimiento del mar de Tethys.

D. Saltasauridae tendria un origen en Pangea y distribucion cosmopolita. La ausencia de
fosiles de esta familia podria ser explicada por un sesgo en el registro fésil y/o por eventos de

extineidn regional.
Resultados:

« La hipétesis de vicarianza-dispersién es apoyada por el cladograma mads inclusivo ya
que en este caso la presencia, en el Jurdsico Tardio, de Janenschia y el Cretacico
Inferior de Malawisaurus apoyan una diveregencia de Saltasaridae previo al
establecimiento del mar de Tethys. No obstante, estas hipdtesis requeririn de mayor

resolucién filogenética.
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CONCLUSIONES GENERALES

. El conocimiento de los titanosaurios en Chile se ha visto notablemente incrementado
producto de trabajos de blsqueda sistematica en niveles continentales del Mesozoico.
Previo a este trabajo se conocian restos fragmentarios a los que no se podia dar una
asignacién taxonémica mas exclusiva (e.g. género o especie) o eran de asignacion dudosa.
Fue posible reconocer una nueva especie (SNGM-1) de titanosaurio Lithostrotia a partir
de la siguientes autapomorfias: taxén que posee la combinacién Gnica -de un proceso
posterior corto del isquion, con caudales medias procélicas y vértebras dorsales
posteriores presentando laminas accesorias supradiapofisiales y pérdida de laminas diapo-
postzigapofisiales.

Se identificd un nuevo espécimen de Lithostrotia (SGO.PV 961).

Los resultados variaron dependiendo de la matriz empleada. En la topologia obtenida de
la matriz disefiada para Titanosauria ambos ejemplares chilenos se posicionan como parte
del clado Saltasauridae (clado formado por el ancestro en comin més recientemente
compartido entre Saltasaurus y Opisthocoelicaudia més todos sus descendientes); ademés
forman junto a Malawisaurus y Rapetosaurus el clado hermano de Saltasaurinae (MPT:
31; L: 887; CL. 0,44), subfamilia compuesta por formas predominantemente
sudamericanas. En la topologia resultante de la mairiz disefiada para Sauropoda, estos
especimenes son ubicados como Lithostrotia, clado més inclusivo que Saltasauridae, mds
afines a este ultimo clado que ha Malawisaurus (MPT: 3, L: 434; CL 0,66). En el tnico
punto en el que ambos andlisis coinciden es en incluir a ambos especimenes en
Lithostrotia separandolos de formas como Ampelosarus, Aeolosaurus, Paralititan y
Argyrosaurus.

Las relaciones filogenéticas de los especimenes de titanosaurios de Chile, evaluadas con
matriz de mayor muestreo taxondmico de titanosaurios, indican que estos especimenes
comparten una posicién afin a Rapetosaurus y Malawisaurus. Los taxa que componen a
este clado fueron considerados en trabajos previos como nodos hermanos a la familia
Saltasauridae. Mientras que, utilizando esta base de datos, todos estos taxa serian parte de

un clado mayor compuesto por el nodo no nombrado de Rapetosaurus + Malawisaurus y

Saltasaurinae; mientras que la subfamilia Opisthocoelicaudiinae seria su clade hermano.




Sin embargo, la inestabilidad del nodo que estaria definiendo cada uno de estos clados
permite concluir que una asignacién taxondmica formal no puede ser sustentada. Al
colapsar estos nodos, el clado Lithostrotia aparece equivalente a Saltasauridae (con la
salvedad de incluir a Phuwiangosaurus) por lo que es necesario llevar a cabo una revisiéon

de las definiciones de ambos clados.

Los resultados obtenidos en el andlisis filogenético y las aproximaciones biogeograficas
presentadas en esta contribucién indican que no es evidente un patroén vicariante para el
origen de los titanosaurios. La distribucion alternada de los taxa que componen el arbol
méas completo obtenido es consistente con uno o varios eventos de dispersién ocurridos

durante la segunda mitad del periodo Cretacico.

. Estos hallazgos y estudio comienzan a dar las primeras luces acerca de la evolucion de la

fauna terrestre mesozoica en Chile y en esta parte del margen occidental de Gondwana.
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APENDICE

Breve referencia de los taxa utilizados en el anilisis filogenético.

En esta seccién se presentard una lista de los taxa utilizados en los analisis
filogenéticos con una breve descripcién del material y diagnosis que los representa
de manera de facilitar las comparaciones con los especimenes descritos en esta

tesis.
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GRUPO EXTERNO

Camarasaurus

Especie tipo: C. supremus Cope 1877

Pais: Estados Unidos y Portugal.

Edad: Jurssico Tardio (Oxfordiano-Kimmerdgiano-Titoniano?)

Material: mas de dieciocho esqueletos parciales algunos con craneos asociados, cientos de
elementos postcraneales, de adultos, subadultos, y juveniles.

Diagnosis del género (Osborn y Mook 1921): proporcionado masivamente, todos lo huesos
excepto el isquion fuertemente construidos; vértebras cervicales con espinas neurales bifurcadas;
vértebras dorsales fuertes, con bajas, amplias, fitertes espinas teniendo distinta laminacidn;
espinas clasificadas de divididas a Gnicas, séptima dorsal también tnica o ligeramente muescada;
grandes zigap6fisis, lejos aparte en las dorsales anteriores, cercanas juntas en la articulacion de la
terecera, cuarta, y sucesivas dorsales; parapofisis bajas en las primeras tres dorsales, llegando a
ser en las restantes consistentemente atas; centro dorsal de longitud media, las cercanas al sacro
ligeramente cortas, opistocélicas; sacto con espinas cortas incluidas la vértebra posterior a la
décima dorsal como dorso-sacral funcional, tendiendo hacia el retraso; vértebras caudales con
espinas cortas con cimas expandidas y costillas ligeramente desarrolladas; gran escapula, masiva,
expandida en ambos extremos; coracoide de contorno subcircular; isquion grécil, con vastago

largo; pubis masivo, de contorno mas angular, borde mediano més torcido que en Apafosaurus.
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Detalles de la anatomia craneal de Camarasaurus. Tomado de Wilson y Sereno (1998).

- 144 -




N

LE
FAENEN N
Cow !“'.l.u

T
1 . ¥
v e, \{f/’_,’
o "-”-""p
I B W O S & & pona Axws . & NERY
e

Arriba. Esqueleto de Camarasaurus. Abajo. Reconstrucciones de dos ejemplares de
Camarasaurus, una forma juvenil y una adulta. Ilustraciones de Gregory Paul.




INGROUP

Aegyptosaurus

Especie tipo: 4. baharijensis Stromer 1932

Pais: Egipto.

Edad: Cretacico Tardio (Cenomaniano Temprano?)
Material: postcraneo incompleto.

Diagnosis (del género como para la especie tipo): No publicada.

Esqueleto post craneal del holotipo de A. baharijensis. Toomado de Stromer (1932).
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Aeolosaurus

Especie tipo: A. rionegrinus Powell 1986

Pais: Argentina.

FEdad: Cretacico Tardio (Senoniano Tardio; Maastrichtiano Temprano, o Campaniano-
Maastrichtiano).

Material: restos postcraneales incompletos.

Diagnosis (del género como para la especie tipo): vériebras caudales con centros comprimidos,
con altas murallas laterales y estrecha cara ventral desde la tercera a la cuarta caudal; arco neural
inclinado anteriormente; prezigapofisis mas larga que en cualquier titanosaurio conocido,
proyectandose delanteramente y hacia arriba con la misma inclinacion del arco neural como en
las caudales anteriores, inclinindose anteriormente solo en la parte medioposterior de las
caudales; facetas articulares de las prezigapofisis mucho maés alargada en las caudales anteriores;
postzigapofisis localizadas en la parte medio anterior del centro vetebral en los comienzos de las
series mediocaudal; espina neural inclindndose hacia delante en las caudales anteriores, menos
que en las mediocaudales tempranas; hemapdfisis con extrema separacion proximalmente, con
amplias facetas articulares que llegan a ser de nivel distintivo; escdpula amplia, con extremo
distal expandido; borde corto, prominente para la adhesiéon muscular, cerca del borde superior de
la cara interna de la escépula; hiimero robusto, cresta deltoide con épice prominente para la

insercion de musculatura pectoral; metecarpos cortos y robustos como en Titanosaurus.
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Agustinia

Especie tipo: 4. ligabuei Bonaparte 1999

Pais: Argentina

Edad: Cretécico Temprano (Aptiano)

Material: serie incompleta de 18 vértebras fragmentarias articuladas (tres dorsales incompletas,
seis sacrales incompletas, 10 caudales incompletas, nueve osificaciones termales (ocho
preservadas en secuencia, dos aisladas), tibia derecha y fibula casi completa, cinco metatarsales
articulados.

Diagnosis (del género como para la especie tipo): saurdpodo con cima de espinas neurales
expandidas en la dltima dorsal, todas las sacrales, y las tres vértebras candales anteriores; varios
tipos de osteodermos, articulando en las cimas de las espinas neurales- a. Tipo 1, no pareada, con
forma de hoja, b. Tipo 2, laminar, amplia transversamente, con proyecciones laterales, y c. Tipo 3
y tipo 4, alongada, plana, o cilindrica, proyectada dorsolateralmente; porcion proximal de la
fibula teniendo una pronunciada proyeccion posterior; tibia con una curva dirigida internamente,

cresta anémica saltada; metatarsales del tipo encontrado en titanosaurios.

Diferentes tipos de osteodermos del holotipo de A ligabuei. Tomado de Bonaparte (1999).




Alamosaurus

Especie tipo: A. sanjuanensis Gilmore 1922
Pais: Estados Unidos.

Edad: Cretéacico Tardio (Maastrichtiano)

Material: esqueleto postcraneal parcial, postcraneo aislado.

Diagnosis:
I
¥

j

USNM 15560 ;

TMM 41541-1 4,7
P

i
2

Alamosaurus sanjuanensis

Reconstruccion del esqueleto de Alamosaurus sanjuanensis adulto y juvenil. Tomado de Lehman
y Coulson (2002).




Ampelosaurus

Especie tipo: 4. atacis Loeuff 1995

Pais: Francia

Edad: Cretacico Tardio (Maastrichtiano Temprano)

Material: restos desarticulados incluyendo un diente, material postcraneal parcial, incluyendo
osteodermos, representando varios individuos.

Diagnosis (del género como para la especie tipo): dientes ligeramente espatulados; espinas
neurales de las vértebras dorsales con parte distal expandida; espinas neurales dorsales dirigidas

fuertemente hacia atras; lamina escapular no expandida; osteodermos presentes en varias formas.

Vertrebras dorsales del holotipo de Ampelosaurus atacis. Tomado de Loeutf (1995).




Andesaurus

Especie tipo: 4. delgadoi Calvo y Bonaparte 1991

Pais: Argentina.

Edad: Cretacico Tardio (Albiano-Cenomaniano)

Material: esqueleto parcial incluyendo cuatro vértebras dorsales posteriores, 21 vériebras
caudales articuladas en dos secciones correspondientes (desde la parte anterior y tltima mitad de
la cola), isquion izquierdo casi completo, hiimero y fémur derecho incompletos, varios elementos
incompletos.

Diagnosis (del género como para la especie tipo): gran titanosdurido; vértebras dorsales
posteriores altas, con ligero centro opistocélico relativamente bajo y largo (algo semejante a
Argyrosaurus); espinas neurales altas (como en otros titanosduridos) articulaciones adicionales
hiposfeno-hipantro; ldmina bifurcada bien desarrollada en la parte inferior; vériebras caudales
medias y distales anfiplaticas, con amplias, planas, espinas neurales cuadrangulares, arco neural
orientado més posteriormente que en otros titanosauridos; himero largo, proporcionalmente mas
gracil que en Argyrosaurus; pubis con relativamente largo proceso proximolateral, foramen

pubico una buena distancia lejos del borde lateral; isquion con pequefio pedinculo iliaco.
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Antarctosaurus

Especie tipo: A. wichmannianus Huene 1927

Pafs: Argentina.

Edad: Cretacico Tardio (Campaniano-Maastrichtiano)

Material: esqueleto parcial, con algunos materiales craneales y la mayoria de los miembros,
fémures, pubis postcraneo fragmentario.

Diagnosis: No hay diagnosis moderna publicada.

Reconstruccion del craneo de Antarctosaurus wichmannianus 'y metacarpales V, IV, Il y II del
holotipo. Tomado de Huene {1927).
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Argentinosaurus
A. huinculensis Bonaparte y Coria 1993

Pais: Argentina.

Edad: Cretacico Temprano Tardio (Albiano-Cenomaniano)

Material: tres vértebras dorsales incompletas anteriores y tres posteriores, region ventral de casi
un sacro completo incluyendo centros 1-5, sin la Gltima sacral, con grandes proporciones de las
costillas sacarles, gran porcion de fragmento de costilla dorsal y la tibia derecha casi compieta.
Diagnosis del género (como para la especie tipo): titanosaurio gigante, vértebras dorsales con
enrome hiposfeno-hipantro portando articulaciones extra; espinas neurales de las vértebras
dorsales anteriores expandidas transversalmente, planas anteroposteriormente superficie para la
lamina prespinal robusta; dorsales medias y posteriores con bajos y amplios centros, con la
superficie ventral casi plana, pleurocelos localizados en la mitad anterior del centro; cuerpo de las
vértebras sacrales 2-5 muy reducidas; costillas dorsales de estructura tubular, cilindrica y hueca;
la mayoria de hueso denso en vértebras presacrales y sacrales; tibia con grécil con corta cresta

némica.

Vértebras dorsales del holotipo de Argentinosaurus huinculensis. Tomado de Bonaparte y Coria
(1993).
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Vértebra dorsal, tibia derecha y sacro del holotipo de Argentinosaurus huinculensis. Tomado de
Bonaparte y Coria (1993).
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Argyrosaurus

Especie tipo: 4. superbus Lydekker 1893

Pais: Argentina.

Edad: Cretacico Tardio (Campaniano-Maastrichtiano)
Material: hiimero izquierdo, radio, ulna, metacarpales, carpal.

Diagnosis: No hay diagnosis moderna publicada.

Extremidad anterior del holotipo de Argyrosaurus superbus. Tomado de Huene (1929).
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Brachiosaurus

Especie tipo: B. alfithorax Riggs 1903

Pais: Estados Unidos, Tanzania, Portugal y Algeria.

Edad: Jurasico Tardio

Material: esqueletos parciales de siete individuos, mas de tres craneos, sacro, véricbras,
isquiones, pubis, huesos de las extremidades aislados, huesos de las extremidades anteriores y
posteriores.

Diagnosis (del género como para la especie tipo) (Paul 1988): en general robusto; centros medio-
dorsales, espinas dorsales anteriores, y procesos transversos no mucho més altos que anchos que
los de las dorsales posteriores; arcos neurales largos, altos, estrechos; procesos transversos
planos; grandes pleurocelos en los centros dorsales; columna dorsal mas del doble de la longitud

del hiimero, muy largo relativo a la altura de las vértebras; cuerpo masivo relativo a los exiremos.

Reconstruccion del esqueleto de Brachiosaurus brancai. llustracion de Gregory Paul.
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Detalle de la anatomia craneal de Brachiosaurus brancai. Tomado de Wilson y Sereno (1998).
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Epachthosaurus
Especie tipo: E. sciuttoi Powell 1990

Pais: Argentina.

Edad: Cretécico Tardio (Senoniano?)

Material: vértebra dorsal aislada, vértebras dorsales articuladas con sacro parcial.

Diagnosis (del género como para la especie tipo): vértebras dorsales con relativamente largos,
amplios, centros deprimidos y muy largos, profundos pleurocelos (como en titanosduridos);
espinas neurales de la dorsal posteriores comprimidas anteroposteriormente, con gruesas ldminas

prespinales con la porcion inferior bifurcada; extremo de las diapdfisis del arco neural desigual.

Elementos post craneales de Epachthosaurus. Tomado de Martinez et al. (2004).
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Euhelopus
E. zdanskyi (Romer 1956)

Pais; China.

Edad: Jurasico Tardio (Kimmeridgiano?)

Material: porcién anterior del esqueleto incluyendo craneo incompleto con mandibulas inferiores,
columna presacral casi completa, coracoide fragmentario, fémur izquierdo, series de vértebras
dorsales y sacarles articuladas, pelvis, fémur derecho, tibia, fibula, astrdgalo, metatarsales I-1V,
tres elementos falangeales, tres unguales.

Diagnosis del género (como para la especie tipo) (diagnosis revisada Mateer y McIntosh 1985):
craneo generalmente similar al de Camarasaurus pero mas delicado; frontal algo plano; el
escamoso se asemeja al de Camarasaurus, casi idéntico al de Brachiosaurus, cuadratoyugal,
aunque mas gracil, similar a Camarasaurus y Brachiosaurus; lacrimal gracil, recto; dientes
dirigidos anteriormente (posicién precisa desconocida); columna vertebral casi 8.3 m de largo,
consistiendo de 17 cervicales y 14 dorsales (Iérmula més cercana a Mamenchisaurus, con 19
cervicales y 11-12 dorsales); cuello extremadamente largo; espinas neurales bifurcadas
ampliamente con pequefios procesos entre espinas de la regiéon del cuello (similar a
diploddcidos); proporcién hiimero al fémur (0.99) més alta que en cualquier saurépodo conocido

excepto Brachiosaurus, miembros anteriores tan largos como los posteriores.

Reconstruccién del craneo de Euhelopus. Tomado de Matter y Mcintosh (1985).
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Brasil serie B

Especie tipo: no ha sido descrita

Pais: Brasil.

Edad: Campaniano Tardio-Maastrichtiano Temprano.

Material: Powell, J. 1987.

Diagnosis:

Vértebras dorsales y sacro evista ventral de DGM serie B de Brasil.
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Jainosaurus

Especie tipo: J. septentrionalis Hunt, Lockley, Lucas y Meyer 1994

Pais: India.

Edad: Cretacico Tardio Maastrichtiano

Material: créneo parcial con caja craneana fragmentaria, caja craneana, escapulas, miembro
anterior, hueso esternal?

Diagnosis (del género como para la especie tipo): difiere de todos los ofros titanosaurios
conocidos (excepto Titanosaurus) por la posesion de centros caudales de lados planos (McIntosh
1990), y de Titanosaurus por poseer grandes, huesos de la extremidad mds griciles y
probablemente en detalles de la caja craneana y crdneo (documentado por Berman y Jain 1982;

e.g., parietales mas largos).

Esteriofoto de la caja craneana asignada a Jainosaurus septemtrionalis en vista posterior
(Tomado de Wilson et al., 2005). bo, basioccipital; bz, tubera basal; eo, exoccipital-opistotico; f:
frontal; p, parietal; so supraoccipital.
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Janenschia

Especie tipo: J. robusta (Wild 1991) '

Pais: Tanzania y Malawi.

Edad: Jurasico Tardio (Kimmeridgiano)

Material: restos postcraneales, incluyendo tres miembros posteriores, dos miembros anteriores,
manos, 72 vértebras dorsales, series caudales, vértebras caudales.

Diagnosis (del género como para la especie tipo): gran titanosaurido, tanto como
aproximadamente 20% mas largo que otros titanosduridos comn esqueleto robusto; vértebras
cervicales con profundos pleurocelos, sobre el cual son formadas las postzigapofisis, y gruesas
espinas neurales; vértebras dorsales con pleurocelos y bajos espinas neurales no bifurcadas;
vértebras sacrales con espinas muy reducidas, sacrales proximales con muy fuertes diapéfisis;
vértebras caudales proximales fuertemente procélicas, muy céncavas en frente, muy convexas
detras, sin pleurocelos; caudales medias lateralmente fuertes, superficies articulares débilmente
biconcavas, con un ligero borde superior distintivo, lado ventral redondeado, alta seccidén cruzada
como elipse; miembro anterior muy robusto, himero, ulna y radio masivos, llegando a ser
marcadamente anchos en sus extremos; metacarpales compactos; formula falangeal del tercer y
mas largo digito manual 2-2-1-1-1; s6lo el digito manual I porta una larga garra; pubis e isquion
robusto, extremo distal del pubis con gran superficie; fémur fuerte, margen superior
prominentemente deflectado, extremo distal fuertemente expandido; tibia y fibula extremos
expandidos; astragalo bajo, mas llano debajo que en todos los otros saurépodos conocidos; pies
robustos, primeros tres dedos con garras, formula falangeal 2-3-3-2-1, metatarsal V corto, muy

amplio proximalmente; primer dedo con enorme garra.
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Janenschia vobusta, holotype disarticulated right pes of Gigantosanrus robustus. (After Fraas 1908.)

L

] Pie derecho del holotipo de Janenschia robusta (pie derecho). Tomado de Glut (2002).
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Jabalpur indet.

Especie tipo: no publicada.
Pais: India.

Edad: Maastrichtiano.
Material: restos craneales.

Diagnosis (del género como para la especie tipo): sin diagnosis.
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Lirainosaurus

Especie tipo: L. astibiae Sanz, Powell, Le Loeuff, Martinez y Suberbiola 1999

Pais: Espaiia.

Edad: Cretacico Tardio (Campaniano Superior?)

Material: varios restos craneales y postcraneales, dientes, escudos dermales?, vatios individuos
adultos y juveniles.

Diagnosis del género (como para la especie tipo): caracterizado por autapomorfias incluyendo
condilo articular restringido en vértebras caudales posteriores, surco condilar sagital en la
superficie articular posterior de las caudales distales, lamina en la fosa interzigapofisial en
caudales anteriores, estructura espinopotzigapofisial no proyectada posteriormente en caudales
posteriores, proceso lateroanterior en la placa esternal, y borde en el margen ventral del lado
medial de la hoja escapular; también caracterizado por la combinacién de sinapomorfias
incluyendo: dientes como clavija, quilla axial en el centro de las vértebras dorsales, cavidad del
pleurocelo desarrollada y claramente definida en las dorsales medias y posteriores, superficie
horizontal en el extremo de la diapdfisis en dorsales posteriores, ausencia articulacién hipdsfeno-
hipantro en dorsales posteriores, lamina espinodiapéfisial en dorsales posteriores, margen
posterior acuminado en el contorno del pleurocelo en vértebras anteriores y mediodorsales,
l4émina accesoria espinodiapofisial en dorsales posteriores, neurapdfisis baja en dorsales,
parapdfisis localizada en un plano vertical cerca de la diapéfisis en dorsales posteriores, lamina
prespinal teniendo una bifurcacién basal pobremente desarrollada en vértebras caudales medias y
posteriores, tejido cancellous en las vértebras presacrales, condilo posterior desarrollado en las
caudales anteriores, depresion bajo las prezigapofisis en las caudales anteriores, ldmina prespinal
y postespinal desarrollada en las caudales anteriores, borde hemapofisial en caudales medias,
placa esternal con borde anteroventral, prominencia mediana cerca del margen dorsal de la hoja
escapular, contorno recto anteromedial del coracoide, foramen coracoidal localizado cerca de la
sutura coracoescapular y margen dorsal de la escdpula, imero con un bien desarrollado y
medialmente enroscada cresta deltopectoral, hiimero con bordes supracondilares posteriores,
depresion en la base de los pedicelos pubicos del ilion, fémur con una deflexién proximal, fémur

con un cuarto trocanter reducido, presencia de osteodermos.
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Vertebras caudales anteriores y medias del holotipo de Lirainosaurus astibiae. Tomado de Sanz,
Powell, Le Loeuff, Martinez y Suberbiola (1999).
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Magyarosaurus
M, dacus Huene 1932

Pafs; Rumania

Edad: Cretacico Tardfo (Maastrichtiano Tardio)

Material: restos postcraneales aislados representando a més de doce individuos.

Diagnosis del género (como para la especie tipo) (diagnosis revisada Le Loeuff 1993):
pleurocelos de las vértebras dorsales reducidos; vértebras caudales comprimidas lateralmente;
protuberancias dorsomediales en la base de la hoja escapular; expansion proximolateral del fémur

muy reducido.

Elementos post craneales del holotipo de Magyarosaurus dacus incluido un himero derecho y
vértebras caudales. Tomado de Glut (1997).
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Malagasy taxon B

Especie tipo: no ha sido descrita.

Pais: Madagascar.

Edad: Cretacico Tardio.

Material: doce vériebras caudales distales asociadas y un coracoides.

Descripcion (Curry-Rogers 2002): la compresion dorsoventral extrema de los centros caudales
imparte una morfologia subrectangular en vistas anterior y posterior; las prezigap6fisis son
extremadamente alongadas, y las espinas neurales son bajas y laminares; el coracoides posee un
contorno cuadrangular agudo, en vista lateral, de dimensiones dorsoventral y proximodistal casi
iguales; una gran faceta articular rectangular para la escapula, y una bien definida labio
infraglenoide; el foramen coracoides estd ubicado en el borde del elemento y no estd

completamente incluido por el coracoide.
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Malawisaurus

Especie tipo: M. dixeyi Haughton 1928

Pais: Malawi.

Edad: Cretacico Temprano

Material: crdneo incompleto y restos postcraneales

Diagnosis (del género como para la especie tipo) (diagnosis revisada Jacobs, Winkler, Downs y
Gomani 1993): (desde el holotipo) vértebras caudales anteriores fuertemente procélicas, con
cortas, espinas neurales verticales; (desde topotipos) vértebras caudales medias y distales no
procélicas; vértebras cervicales y dorsales con espinas no divididas; arcos hemales no bifurcados;
las costillas cervicales no se extienden mds alld del centro; premaxila embotada, nares externos
en posicion relativamente anteriores; dientes no restringidos a la porcion anterior de la mandibula

inferior; al menos 15 dientes posicionados en el dentario; isquion transversamente expandido.

Reconstruccién del craneo de Malawisaurus dixeyi. Tomado de Gomani (2005).
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Secuencia de vertebras dorsales de Malawisaurus dixeyi. Tomado de Gomani (2005).
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Nemegtosaurus

Especie tipo: N. mongoliensis Nowinsky 1971

Pais; Mongolia.

Edad: Cretécico Tardio (? Campaniano Tardio o Maastrichtiano Temprano)

Material: craneo, postcraneo parcial y diente.

Diagnosis (del género como para la especie tipo): craneo ligeramente construido, fuertemente
alongado, con un largo y facilmente dirigido hacia abajo hocico careciendo de foramen accesorio
preorbital; huesos palatinos muy estrechos, fuertemente alongados longitudinalmente; lacrimal
extenso contribuyendo al margen de los nares externos; nasal no contactando la maxila; margen
de entrada del prefrontal de los nares externos y 6rbita muy grande; fosa supratemporal muy
pequefia alongada transversamente, abierta dorsalmente; escamoso contactando al quadratoyugal,
pero no es parte del margen de la fosa supratemporal; cresta parietal muy prominente; céndilo
occipital lejos anteriormente, inclinado ventroanteriormente para formar un angulo aproximado
de 100° con el plano horizontal; mandibula inferior ligera, con vacuidad mandibular presente;

dientes con forma de lanza, proporcion corona-raiz 2.1.

Créneo de Nemegtosaurus mongoliensis. Tomado de Wilson (2005).
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Neuquensaurus

Especie tipo: N. australis Lydekker 1893

Pais: Argentina.

Edad: Cretacico Tardio (Coniaciano-Campaniano)
Material: varios restos postcranales.

Diagnosis (del género como para la especie tipo):

200mm

Elementos post craneales de Neuquensaurus australis. Tomado de Huene (1929).
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Opisthocoelicaudia

Especie tipo: O. skarzynskii Borsuk-Bialynicka 1977

Pais: Mongolia.

Edad: Cretacico Tardio (?Campaniano Tardio o Maastrichtiano Temprano)

Material: esqueleto postcraneal casi completo careciendo de la serie cervical.

Diagnosis (del género como para la especie tipo): tamafio medio; espalda recta; centro de las
vértebras dorsales no profundamente cavernosas; espinas dorsales divididas en dos bajas
metapofisis que se proyectan postzigapdfisis; seis vértebras sacrales con espinas bajas; la segunda
vértebra caudo-sacral fusionada con el isquion; aproximadamente 35 vértebras caudales
careciendo de pleurocelos, con simples procesos fransversos y chevrones no bifurcados,
chevrones mas alla de la caudal diecinueve; caudales en la mitad anterior de cola opistocélica;
escdpula ligeramente expandida distalmente, coracoide subcuadrangular; extremidades anteriores
cerca de tres cuartos de la longitud de las posteriores, himero cerca de un 72% de la longitud del
fémur; falanges de la mano probablemente reducidas; ilion con fuerte expansién anterior; isquion,
aunque es un elemento relativamente corto cerca de dos tercios de la longitud del pubis,
formando gran parte del limite acetabular; pubis con prominencia para e origen de ambiens

(musculo del muslo) origen; astrigalo de dimensiones reducidas; f6rmula de la falange pedal 2-2-

Reconstruccion del esqueleto de Opisthocoelicaudia skarzynskii basado en el material disponible.
Nota: el craneo no pertenece al mismo espécimen y fue afiadido el de Nemegtosaurus
mongoliensis. llustracién de Gregory Paul.
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Paralititan

Especie tipo: P. stromeri Smith, Lamanna, Lacovara, Dodson, Smith, Poole, Giegengack y Attia
2001

Pais: Egipto.

Edad: Cretdcico Superior (Cenomaniano})

Material: dos vériebras sacro caudales fusionadas (probablemente la 5 y 6), primera vértebra
caudal, vértebra caudal proximal, costillas dorsales y sacrales, escapulas incompletas, humero
izquierdo incompleto y derecho completo, metacarpal distal, y varios elementos adicionales
Diagnosis (del género como para la especie tipo): titanosdurido muy grande caracterizado por
centros caudales proximales mas anchos que altos; prominente proceso tabular en el margen
caudoventral de la escapula distal a la expansion proximal; y himero con borde medial en la cara

proximocaudal y condilo radial rectangular.

Elementos post craneales del holotipo de Paralititan stromeri. Tomado de Smith et al. (2001).
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Phuwiangosaurus

Especie tipo: P. sitrindhornae Martin, Buffetaut y Suteethorn 1994

Pais: Tailandia.

Edad: Jurascio Tardio o Cretacico Temprano.

Material: restos incompletos abundantes (no especificados), incluyendo adultos y juveniles.
Diagnosis (del género como para la especie tipo): saurdpodo de medio tamaiio (15-20 m largo);
vértebras cervicales anteriores con arcos neurales bajos y amplios; diapdfisis y parapdfisis muy
desarrolladas lateroventralmente; grandes zigapofisis, situadas bajo y lejos una de la ofra,
divergiendo fuertemente lateralmente desde el centro; espina neural de las vértebras cervicales
posteriores ampliamente bifurcadas sin espina medial; vértebras cervicales con un sistema bien
desarrollado de laminas y cavidades; centro de las vértebras dorsales opistocélica con profundos
pleurocelos; vértebras dorsales posteriores con espinas neurales no bifurcadas; espina neural
alongada craneocaudalmente; diapéfisis larga, dirigida dorsalmente mas dorsalmente que
lateralmente, casi alcanzando el nivel de la espina; sistema hipdsfeno-hipantro presente; escapula
alongada, con borde lateral de la extremidad proximal en 4dngulo recto con el vastago, expansién
distal ligera; humero similarmente expandido en ambos extremos; ldmina anterior del ilion bien
desarrollada; pedunculo puabico del ilion recto, largo, dirigido en dngulo recto en direccién a la
hoja; pedinculo isquidtico del ilion ligeramente marcado; pubis con dangulos muy abiertos entre
los ejes del vastago y del borde isquidtico; borde caudal del véastago del isquion con una curvatura
bien marcada; fémur aplanado anteroposteriormente, cabeza localizada ligeramente sobre el nivel
del trocdnter mayor; cuarto trocanter con forma de cresta, situado medialmente sobre la longitud
media del vdstago; epicdndilo lateral muy largo en el extremo distal del fémur; vastago de la

fibula con una ligera curva.
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Humero derecho y radio izquierdo del holotipo de Phuwiangosaurus. Sitrindhornae. Tomado de
Martin, Buffetaut y Suteethorn (1994).
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Quaesitosaurus

Especie tipo: Q. orientalis Kurzanov y Bannikov 1983

Pais: Mongolia.

Edad: Cretéacico Tardio (? Santoniano Tardio o Campaniano Temprano).

Material: craneo casi completo

Diagnosis (del género como para la especie tipo): créneo alto, corto, con amplio hocico;
escamoso y cuadratoyugal no se contactan; gran depresion “resonadora” en el lado posterior del
cuadrado; no hay videncia de apertura parietal; condilo occipital redondeado, bajo el condilo un
Unico canal pasando posteriormente desde le depresion pituitaria en base del céndilo; nueve

dientes maxilares; segmento alveolar de la mandibula flectada fuertemente hacia adentro.

Créneo de Quaesitosaurus orientales reconstruido con los elementos dseos disponibles. Tomado

de Kurzanov y Bannikov (1983)
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Rapetosaurus

Especie tipo: Curry-Rogers y Forster 2001
Pais: Madagascar.

Edad: Campaniano?-Maastrichtiano.
Material: esqueleto casi completo.

Diagnosis (del género como para la especie tipo):

Reconstruceion del craneo y esqueleto de Rapetosaurus krauseni. Tomado de Curry-Rogers y
Forster (2001).
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Parte del holotipo de Rapetosaurus krauseni incluyendo elementos axiales y apendiculares.
Tomado de Curry-Rogers y Forster (2001).

-179 -




Rocasaurus
Especie tipo: R. muniozi Salgado y Azpilicueta 2000

| Pais: Patagonia Argentina.

! Edad: Cretéacico Tardio (Maastrichtiano o Campaniano-Maastrichtiano)

| Material: restos postcraneales representando un niimero de individuos, juveniles y adultos.
Diagnosis (del género como para la especie tipo): Saltasaurinae caracterizado por expansion
distal del margen lateral del pubis; isquion con lamina amplificada; vértebras caudales con
pronunciada depresién ventral dividida por un septum longitudinal, articulaciéon posterior

deprimida, ventralmente extendida hacia delante.

JF Arco dorsal medio del holotipo de Rocasaurus muniozi. Tomado de Salgado y Azpilicueta

| (2000).
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Saltasaurus

Especie tipo: S. loricatus Bonaparte y Powell 1980

Pais: Argentina.

Edad: Cretacico Tardio (Maastrichtiano Tardio).

Material: esqueletos parciales de cerca de seis individuos, incluyendo mandibulas y armadura,
restos postcraneales miscelaneos de cerca de tres individuos, adultos y sub adultos.

Diagnosis (del género como para la especie tipo): craneo con una apertura temporal superior mas
reducida que en Anfarctosaurus, cerrado dorsalmente sobre la fusién del parietal y frontal;
complejo basi preesfenoides de contorno triangular en vista ventral, transversal con estrecha base
y pronunciada cresta sagital; fenestra ovalis abierta acomodando los nervios IX-XI; proceso
basipterigoideo unido en su porcién proximal; tuberosidades basales fusionadas con el
basioccipital; vértebras cervicales relativamente més cortas y mas amplias que otros titanosaurios
conocidos; centro de las vértebras dorsales con quillas; extremos distales de las espinas neurales
muy gruesas y redondeadas; diapéfisis con superficie dorsal al nivel en los extremos distales;
sacro con seis vértebras fusionadas con el extremo de la articulaciéon convexa anterior y
posteriormente; primera vértebra caudal procélica; espina neural amplia en direccin antero-
posterior, mas que inclinada hacia posteriormente in caudales tempranas; escapula con una
prominencia cerca de la mitad del borde antero-superior; huesos de los miembros relativamente
cortos y robustos; metacarpales mas cortos que en Anfarciosaurus, Argyrosaurus, y otros
titanosaurios; ilion con ldmina preacetabular larga curvada hacia fuera; armadura dermal

integrada por escudosy pequefios osiculos intradérmicos redondeados.
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Parte del holotipo de Saltasaurus loricatus. Arriba, fragmento craneal en vista lateral. Abajo
izquierda vértebra dorsal posterior y a la derecha sacro. Tomado de Powell (1992).
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20cm

Parte del holotipo de Saltasaurus loricatus. Arriba, htimero izquierdo. Abajo fémur derecho.

Tomado de Powell (1992).
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Santa Rosa indet.

Especie tipo: no ha sido descrita.
Pais: Argentina.

Edad: Campaniano-Maastrichtiano.
Materijal: restos craneales.

Diagnosis (del género como para la especie tipo): sin diagnosis
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Titanosaurus

Especie tipo: 7. indicus Lyddeker 1877

Pais: India, Francia, Espafia, Madagascar, Laos ¢ Inglaterra.

Edad: Cretécico Tardio (Campaniano-Maastrichtiano Tardio)

Material:

Diagnosis revisada del género (Jain y Bandyopadhyay 1997) : grandes saurdpodos avanzados con
fuertes vértebras caudales procélicas a través de la serie; vértebras cervicales y dorsales
opistocélicas con pleurocelos bien marcados; proceso transverso de las cervicales robusta,
dirigida lateralmente, muy amplia posteriormente en la region del cuello; proceso transverso en
las dorsales estrecho, dirigido en apariencia, ligeramente hacia arriba; espina neural no bifida,
posteriormente dirigida; sacro con seis vértebras co-osificadas y costillas; primera y sexta sacral
de centro convexo anterior y posteriormente respectivamente; caudales medias y parte de las
vértebras caudales distales teniendo prominentes variables facetas de chevron; prezigapofisis
robustas, extendiéndose al margen anterior de las caudales; primera costilla sacral extendida fuera
y hacia debajo de la hoja iliaca; proceso preacetabular de ilion proyectandose fuera legando casi
horizontal; isquion semejante a una hoja, expandida transversamente en el medio; radio gracil,
véstago perpendicular a los ejes de los extremos distales expandidos; ulna robusta, triangular en
seccién cruzada; proporcién hiimero-femoral 0.74; proporcién tibio-femoral 0.65; fémur sin
prominencia lateral; desarrollo moderado de la cresta nucal de la caja craneana; borde transverso

en el parietal, alta contrafuerte borde bajo el proceso paraoccipital.

T. colberti (Jain y Bandyopadhyay 1997) (=Isisaurus)

Material:

Pais: India.

Edad: Cretécico Tardio (Campaniano-Maastrichtiano Tardio)

Diagnosis: enorme y avanzado titanosdurido (como diagnosticado por Mclntosh, 1990) con
fuertes vértebras caudales procélicas en todas partes; vértebras cervicales y dorsales fuertemente
opistocélicas con pleurocelos bien marcados; pequefio centro cervical; proceso transverso de las
cervicales amplios, lateralmente dirigido, robusto en la regién del cuello; espinas neurales de
mediana altura, no bifidas, mas posteriormente dirigidas lateralmente, y ligeramente hacia arriba;

sacro con seis vértebras y costillas co-osificadas; cara anterior de la uiltimo centro sacral (sacro-
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caudal) convexo; yugo sacricostal bien desarrollado; primera costilla sacral moderadamente
desarrollada, extendiéndose externamente; caras de los chevrones en el borde anterior de las
vértebras mediocaudales, localizadas sobre borde prominentes levantados, en borde posterior en
bajo, bordes débiles; parte media de lo centros caudales planos ventralmente, sin bordes; facetas
de los chevrones localizados en bordes muy bajos en las caudales distales; escapula amplia;
proceso preacetabular del ilion dirigida fuertemente hacia fuera; isquion plano, en forma de hoja,
expandido transversamente en el medio; pubis robusto; ulna robusta, triangular en seccién

curzada.

Vértebras caudales medias e isquion derecho del holotipo de Titanosaurus colberti. Tomado de

Jain y Bandyopadhyay (1997).




Pubis izquierdo del holotipo de Titanosaurus colberti. Tomado de Jain y Bandyopadhyay (1997).
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ABREVIACIONES

af: fenestra antorbital, an: angular, ar: articular, bo: basioccipital, bs: basisfenoide,
cmed: condilo medial, Crdlpec: cresta deltopectoral, Cn: canal neural, d: dentario, dp:
diapofisis, em: narina externa, eo: exoccipital, f: frontal, fie: condilo fibular, ft: cuarto
trocanter, itf: fenestra  infratemporal, j: jugal, la: lacrimal, Is:
lateroesfenoide/orbitoesfenoide, m: maxilla, mf: fosa mandibular, n: nasal, orb: 6rbita,
p: parietal, pf: prefrontal, pk: pleurocelo, pmx: premaxilla, prf: prefrontal, po:
posorbital, pop: proceso paraoccipital, pp: parapOfisis, . prz: prezigapofisis, pt:
pterigoide, pz: potszigapofisis, gj: cuadrado-jugal, g: cuadrado, pufor: foramen piibico,
sa: surangular, scp: placa esclerStica, so: supraoccipital, sq: escamoso, stf: fosa
supratemporal, tic: condilo tibial, trmy: trocanter mayor.

GLOSARIO

Creticico: tercer periodo de la era Mesozoica 144-65 millones de afios (m.a.),
caracterizado por un clima célido y la presencia de numerosos mares epicontinentales.

Dinosauria: grupo de animales que incluye al ancestro en comin mas reciente entre
Ceratopsida (dinosaurios con cuernos) y Aves, originados en el Tridsico (hace
aproximadamente 235 m.a.).

Formacién: conjunto relativamente homogéneo de una o mas litoficies (caracteristicas
de la roca que aportan a la interpretacién del proceso deposicional y palecambiente)
mapeable en la superficie terrestre. Una formacién puede ser subdividida en Miembros
y €l conjunto de formaciones relacionadas son lamadas Grupos.

Gondwana: megacontinente surgido de la fragmentacion de Pangea e integrado por
continentes que en su mayoria se encuentran en el hemisferio sur (Antartica, Australia,
Africa, América del Sur, Madagascar e India).

Laurasia: megacontinente surgido de la fragmentacion de Pangea e integrado por
continentes que distribuyen en el hemisferio norte (Asia, América del Norte y Europa).

Mesozoico: Era que comienza hace 240 millones y termina hace 65 millones. Se divide
en tres periodos: Tridsico, Jurdsico, Creticico (de mds antiguo a mdas reciente,
respectivamente).

Tethys: mar que se establece a partir de la separacién de Pangea en Laurasia en el norte
vy Gondwana en el sur,

Titanosaurios: linaje de dinosaurios saur6podos que aparecen el periodo Jurdsico (208-

144 m.a.) y se diversifican ampliamente en el Creticico. En este grupo de animales se
encuentran representantes de los mayores vertebrados terrestres.
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