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llustracion de la region toracica del espécimen PVSJ 1108 en vista laterodorsal. Notese en
rojo y rosa los clastos interpretados como gastrolitos, ubicados debajo de la serie de
vértebras dorsales D1-D7 y costillas. Las areas en gris oscuro indican zonas de fractura o

material faltante.
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RESUMEN

Sauropodomorpha es un clado de dinosaurios herbivoros que habité los
ecosistemas terrestres desde el Triasico Tardio hasta fines del Cretacico, siendo el
primer grupo de dinosaurios en radiar y alcanzar una amplia distribucion mundial
durante mas de 140 millones de afios. Los sauropodomorfos aparecen como formas
pequenas y graciles, algunas omnivoras, tendiendo a una herbivoria especializada y
al aumento de su masa corporal, convirtiéndose en los animales gigantes mas
grandes conocidos en la historia de la vida en la Tierra. En Argentina, el registro fosil
de este grupo es sumamente variado y abundante, abarcando desde formas
tempranas, formas sauropodiformes no-saurépodos, y hasta las formas mas
derivadas representadas por los gigantes saurdépodos. Particularmente en la
provincia de San Juan, la Cuenca de Marayes-El Carrizal preserva una excepcional
fauna de dinosaurios sauropodomorfos en sus niveles triasicos y jurasicos, con
registros que incluyen tanto formas basales de pequefio porte a robustos

sauropodos.

En el marco del presente Trabajo Final de Licenciatura, se propone el estudio
del espécimen PVSJ 1108 correspondiente a un nuevo dinosaurio sauropodiforme
representado por un esqueleto parcialmente articulado, descubierto en la Formacion
Quebrada del Puma (Triasico-Jurasico), de la Cuenca de Marayes-El Carrizal,
Provincia de San Juan, Argentina. El espécimen preserva parte del esqueleto axial
(vértebras cervicales y dorsales), cintura escapular (ambas placas esternales,
escapula y coracoide izquierdos) y miembro anterior incompleto (humero y
fragmentos de radio y ulna izquierdos y ambas manos incompletas). El analisis
anatomico y filogenético sugiere que este ejemplar corresponde a una forma basal
de Sauropodiformes, estrechamente emparentada con los sauropodiformes

no-saurdépodos Leonerasaurus 'y Mussaurus del Jurasico de Patagonia.

En intima asociacidon espacial con la region toracico-abdominal (asociada a
las vértebras dorsales D1-D8 y contenida por la caja toracica), se identificd in situ
una inusual agrupacion de 42 clastos interpretados como gastrolitos, rocas que se
alojan en el estbtmago de diversos vertebrados actuales y fosiles. Estos clastos

exhiben una forma marcadamente redondeada, estdn compuestos en mas del 85%
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por cuarzo y suman una masa total aproximada de 350 g, equivalente al 0,3% de la
masa total del ejemplar (estimada en ~113 kilogramos). Esto coincide con la
estrecha correlacion existente entre la masa corporal de animales litéfagos con la
masa de los clastos que ingieren (p. €j., ornitopodos, aves actuales). Dado que la
acumulacion de clastos fue hallada en el area anatomica correspondiente al tracto
gastrointestinal y contenida por una caja toracica parcialmente articulada, se
concluye que los clastos asociados al PVSJ 1108 representan gastrolitos, productos
de una conducta de litofagia. A nivel global, este hallazgo representa el primer
reporte de litofagia para un sauropodiforme basal y el primer registro indiscutido de
gastrolitos en un Sauropodomorfo no-saurépodo para todo el continente americano.
Junto con los  hallazgos histéricos de Gyposaurus en Africa y
Sellosaurus-Plateosaurus gracilis en Europa, el espécimen PVSJ 1108 representa
una de las tres unicas evidencias directas que documentan esta conducta entre las
formas no saurdpodas, la cual podria haber influenciado en la radiacion evolutiva de

los primeros grandes herbivoros terrestres.

Desde un enfoque paleobioldgico, los gastrolitos habrian intervenido en la
trituracion mecanica del alimento, posiblemente alojados en una estructura
anatomica similar a una molleja o molino gastrico. Esto podria haber representado
una estrategia digestiva para asimilar nutrientes y compensar la carencia de una
denticiéon especializada para el procesamiento oral del material vegetal. En el
escenario de reestructuracién de los ecosistemas asociado a la extincion masiva del
Triasico-Jurasico, esta estrategia bioldgica podria haber sido clave para permitir a
este linaje procesar eficientemente la vegetaciéon y sentar las bases fisioldgicas para
el posterior camino evolutivo hacia el gigantismo en las formas derivadas de

Sauropodomorpha.
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CAPITULO |

I.1. INTRODUCCION

El Periodo Triasico se encuentra comprendido entre dos extinciones masivas,
el evento de fines del Pérmico (ca. 252 millones de afios atras; Shen et al. 2011) y la
crisis del limite Triasico-Jurasico (ca. 201 Millones de afos atras; Blackburn et al.
2013). El Tridsico Tardio es crucial en la historia evolutiva de los vertebrados
terrestres debido a que ocurrieron extinciones y diversificaciones que
reestructuraron los ecosistemas (Bonaparte 1982; Benton 1983; Ezcurra y Butler
2018). Entre los nuevos linajes que surgieron durante este momento, los dinosaurios
tuvieron un papel central, evolucionando en numerosas formas que ocuparon
diferentes nichos. Sauropodomorpha es el grupo de dinosaurios herbivoros de cuello
largo, conocidos por ser los animales terrestres que alcanzaron el mayor tamafo
corporal en toda la historia de la vida, y dominaron la mayoria de los ecosistemas
terrestres durante mas de 140 Ma, desde el Triasico Tardio hasta el Cretacico Tardio
(Galton y Upchurch 2004; Upchurch et al. 2004; Langer et al. 2010; Carballido et al.
2017).

En la provincia de San Juan, el registro triasico-jurasico de sauropodomorfos
esta limitado a los afloramientos de la Cuenca Ischigualasto-Villa Union, el
depocentro de Mogna y la Cuenca Marayes-El Carrizal. El yacimiento fosilifero
Balde de Leyes (Cuenca Marayes-El Carrizal) ubicado en el Departamento de
Caucete, al sureste de la Provincia de San Juan, constituye un sitio de excepcional
valor paleontolégico. Este yacimiento preserva una riqueza y diversidad
extraordinarias de animales fosiles, que abarca un periodo de entre 210 y 195
Millones de anos (Martinez et al. 2015; Apaldetti et al. 2018; Colombi et al. 2021),

reflejando un momento clave en la historia evolutiva de los vertebrados terrestres.

Recientemente, el equipo de paleontologia del IMCN (Instituto y Museo de
Ciencias Naturales de la FCEFN-UNSJ), descubrié en la Formacién Quebrada del
Puma un esqueleto de dinosaurio con rasgos peculiares (PVSJ 1108),
correspondiente a un dinosaurio sauropodomorfo aun inédito, articulado vy

parcialmente conservado con una llamativa acumulacién de clastos en la region
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abdominal. El material 6seo consta del miembro anterior izquierdo preservando la
escapula articulada al humero, costillas, vértebras dorsales, y ambas manos
parcialmente completas. En la regién abdominal de PVSJ 1108, entre las costillas y
vértebras dorsales del espécimen, se hallaron cuarenta y dos clastos redondeados
de tamafo pequeno a mediano (2 a 5 cm). Cabe destacar que no se observan
clastos similares a su alrededor ni en los sedimentos de grano fino que contienen el
espécimen. Esto sugiere que los clastos se encontraban en la region abdominal del

animal previo a su muerte, producto de una conducta de litofagia.

Los gastrolitos (rocas estomacales) son comunes en varios grupos de
vertebrados actuales, como cocodrilos, tortugas, lagartos y aves (Wings y Sander
2004), y también han sido reportados en algunos grupos extintos (Taylor 1993;
Whittle y Everhart 2000; Wings y Sander 2007; Cerda 2008). Existen diferentes
hipétesis para explicar este comportamiento de litofagia (ingesta de rocas), aunque
la trituracion de alimentos, como ocurre en aves actuales, es lo mas frecuente en la

naturaleza (Wings 2007).

El hallazgo de PVSJ 1108 representa un novedoso registro en la literatura
cientifica acerca de gastrolitos preservados en un esqueleto fosilizado, siendo el
primer registro de gastrolitos en un dinosaurio sauropodiforme no-saurépodo. Entre
las formas basales de dinosaurios sauropodomorfos, existen dos evidencias de
gastrolitos. Estas corresponden a especimenes del Sur de Africa (Bond 1955; Raath
1974) y de Alemania (Huene 1932); mientras que otras evidencias soélo son
comentadas en la bibliografia (Whittle y Everhart 2000). Entre las formas derivadas,
algunas otras escasas evidencias han sido reportadas (Gillette 1994; Bonaparte y
Mateus 1999; Sanders et al. 2001).
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1.2. Hipodtesis

Hipotesis 1. EI PVSJ 1108 corresponde a un miembro basal de dinosaurio

Sauropodiforme no-Sauropoda, no conocido para Argentina.

Hipotesis 2. Los clastos encontrados en la regiéon abdominal de PVSJ 1108 son

gastrolitos, evidenciando un comportamiento de litofagia.

Hipotesis 3. Los gastrolitos asociados al dinosaurio PVSJ 1108 tenian como funcion

la trituracion mecanica del alimento.
1.3. Objetivos

1.3.1 Objetivo general:

Determinar la presencia de gastrolitos preservados en la zona abdominal del
ejemplar de dinosaurio PVSJ 1108 de la Formacién Quebrada del Puma
(Triasico-Jurasico, Cuenca de Marayes-El Carrizal, San Juan), mediante la
caracterizacion y el estudio anatdomico-filogenético del espécimen, para
contribuir al conocimiento de la paleobiologia y evolucidn de los dinosaurios

sauropodomorfos durante el periodo Triasico-Jurasico (~200 Ma).
1.3.2 Objetivos especificos:

- Caracterizar y describir la anatomia del PVSJ 1108 asignado a priori a una
forma basal de Sauropodiforme no-saurépodo.

- Evaluar las relaciones filogenéticas del PVSJ 1108 en el contexto de
Sauropodomorpha.

- Caracterizar los clastos preservados en la zona abdominal de PVSJ 1108,
interpretados como gastrolitos.

- Determinar la presencia de gastrolitos e interpretar su funcion y rol
paleobiolégico entre las formas basales de Sauropodiformes.

- Generar un registro tridimensional del ejemplar PVSJ 1108 con los clastos

abdominales asociados.

14



CAPITULO I

MARCO TEORICO

Il.1. Paleogeografia del Triasico - Jurasico

La Era Mesozoica, comprendida por los periodos Triasico, Jurasico y
Cretacico, representa un momento crucial en la reconfiguracién de la corteza
terrestre, comenzando hace aproximadamente 250 millones de afos (Ma) y
finalizando hace unos 66 Ma. Durante el Triasico, los continentes estaban unidos en
el supercontinente conocido como Pangea. Esta masa terrestre se centraba en el
ecuador, extendiéndose latitudinalmente desde los 85°N hasta los 90°S, rodeada por
el océano global Panthalassa y penetrada al este por el golfo oceanico del Tetis
(Ziegler et al. 1983). La dinamica geoldgica de este periodo estuvo marcada por un
régimen tectonico extensional que culminaria con la fragmentacion del
supercontinente, siendo esta la ultima vez en la que los continentes estarian unidos
(Ziegler 1982; Veevers 1994). A partir del Triasico temprano, el proceso de rifting
desencadend la ruptura progresiva de Pangea, acompafiada de una intensa
actividad volcanica (Ziegler 1982; Veevers 1994; Withjack et al. 1998; Golonka y
Ford 2000; Veevers 2004; Golonka 2007). Este contexto tecténico fue determinante
para el margen suroeste de Gondwana, donde la deformacion intracratonica propicio
la apertura de una serie de cuencas extensionales tipo rift, entre las que se origina la
Cuenca Marayes-El Carrizal (Uliana y Biddle 1988; Ramos y Kay 1991; Spalletti
1999).

Simultdneamente, en los margenes activos del supercontinente, la
subduccion de corteza oceanica generd el "Cinturén de Fuego de Pangea", un arco
magmatico activo durante el Tridsico y Jurasico que favorecidé la acrecion de
terrenos y el desarrollo de cuencas de retroarco (Golonka y Ford 2000; Golonka
2004, 2007). Esta configuracién continental tuvo un profundo efecto en la circulacién
atmosférica global, desarrollando un régimen climatico conocido como el
"Mega-Monzon Pangeico" (Parrish 1993). La vasta extension de masas
continentales interrumpid el transporte de humedad hacia el interior del continente,

generando un efecto de continentalidad extrema. Esto resulté en vastas zonas
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aridas y semiaridas en las latitudes medias y una estacionalidad hidrica muy

marcada, con alternancia drastica entre estaciones humedas y secas (Frakes 1992).

I.2. Extincion Masiva del Triasico - Jurasico

El limite Triasico-Jurasico, hace 201 Ma (Blackburn et al. 2013), marca una de
las cinco mayores extinciones masivas del E6n Fanerozoico (Benton 1995; Olsen et
al. 2002). Este evento no solo corresponde a la transicion entre periodos, sino que
representa un punto de inflexién macroevolutivo que reestructuro los ecosistemas en
todo el mundo (Bonaparte 1982), resultando en la desaparicion de aproximadamente
el 75% de las especies (Raup y Sepkoski 1982; Raup 1994; Ros-Franch et al. 2020).
Los patrones de cambio en los ecosistemas terrestres a lo largo del limite
Triasico-Jurasico aun son poco comprendidos y probablemente fueron una
combinacion compleja de eventos a diferentes escalas, en lugar de un unico evento
de extincion masiva (Benton 1991; Irmis 2010; Apaldetti et al. 2021).

Actualmente, el mecanismo desencadenante aceptado vincula esta crisis
biética con la actividad de la Provincia Magmatica del Atlantico Central (CAMP).
Esta gran provincia ignea, asociada al rifting inicial de Pangea y la apertura del
Atlantico Central, generd erupciones masivas de basaltos en el supercontinente
(Marzoli et al. 1999; Knight et al. 2004). La actividad volcanica liberé volumenes
catastroficos de gases de efecto invernadero (CO,, metano) y volatiles tdxicos tales
como diéxido de azufre (SO,) y halégenos a la atmdsfera (McElwain et al. 1999;
Deenen et al. 2010; Van de Schootbrugge et al. 2009). El rapido aumento del CO,
atmosférico provocé un calentamiento global estimado entre 3° y 4°C, la
acidificacion de los océanos y una alteracion del ciclo del carbono ocasionaron el
colapso de las cadenas tréficas (Bonis y Kirschner 2012; McElwain et al. 1999;
Tanner et al. 2004; Whiteside y Ward 2011). En el medio terrestre, esto gener6 una
inestabilidad climatica severa, favoreciendo un recambio en la flora y vertebrados
dominantes, alterando la productividad primaria y por consiguiente el flujo de materia
y energia de los ecosistemas (Lindstrom et al. 2017; Singh et al. 2021). Esto dio
origen a nuevos ecosistemas con una configuracion de biota diferente, donde los
dinosaurios, especialmente los herbivoros Sauropodomorpha, dominaban

practicamente todos los ambientes terrestres.
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11.3. Sauropodomorpha

Los dinosaurios no avianos habitaron la Tierra durante aproximadamente 160
millones de afos, desde el Triasico Tardio (Carniano, aproximadamente 231 Ma.)
hasta el Cretacico Tardio (Maastrichtiense, 66 Ma.), siendo uno de los grupos de
vertebrados terrestres mas exitosos, llegando a dominar los ecosistemas del
Jurasico y Cretacico (Wing et al. 1992; Weishampel et al. 2004; Barrett y Rayfield
2006). Muy proximo a su origen, el grupo radié en dos linajes, diferenciandose
segun la morfologia de sus cinturas pélvicas (Fig. 1): Ornithischia (con pubis
retrovertido, similar a las aves) y Saurischia (con cadera de tipo reptiliano) (Gauthier
1986; Novas 1996; Sereno 1999). A su vez, Saurischia se divide en dos grandes
clados: los terépodos (ancestralmente carnivoros) y los sauropodomorfos (que
evolucionaron hacia la herbivoria) (Benton 2004). Si bien los primeros dinosaurios
eran pequefnos (1 a 2 m de longitud), bipedos y de dietas faunivoras u omnivoras (p.
ej. Panphagia protos), el grupo se caracterizé por una gran plasticidad adaptativa,
desarrollando modificaciones en su tamafo corporal, dieta y locomocion, lo que les
permitid explotar diversos nichos hasta el final del Periodo Cretacico (66 Ma)
(Apaldetti et al. 2021; Button et al. 2017), momento en el que ocurrid la ultima gran
extincion masiva del E6n Fanerozoico y se extinguieron todos los dinosaurios no
aviares (Weishampel et al. 2004; Wing et al. 1992).

Theropoda

Saurischia

Dinosauria

Ornithischia

Figura 1. Esquema general del clado Dinosauria de acuerdo a la morfologia de la pelvis:

ilion (verde), isquion (naranja) y pubis (violeta). Tomada de Perea et al. (2018).
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Los sauropodomorfos fueron los dinosaurios mas abundantes durante el
limite Triasico-Jurasico, siendo el primer grupo de dinosaurios que radid y alcanzé
una amplia distribucién mundial (Galton y Upchurch 2004; Upchurch et al. 2004),
constituyendo las formas mas comunes de las faunas de vertebrados en los
ecosistemas terrestres del Mesozoico (Galton y Upchurch 2004). Sauropodomorpha
comprende tanto a las formas basales, tradicionalmente denominados
“prosaurépodos”, hoy conocidos como sauropodomorfos basales, y a las formas
derivadas del grupo, conocidos como saurépodos (Marsh 1878). Anteriormente se
consideré a los “prosaurépodos” como un grupo monofilético que incluye a todas las
especies de Sauropodomorpha no-Sauropoda (Cruickshank 1975; Sereno 1989,
1997, 1998, 1999; Wilson y Sereno 1998; Martinez 1999; Galton y Upchurch 2004;
Barrett et al. 2005; Upchurch et al. 2007). Sin embargo, actualmente el grupo se
considera como una asociacion parafilética de sucesivos grupos hermanos a
Sauropoda (Yates 2007; Apaldetti et al. 2012; 2018; Otero y Pol 2013). De esta
manera, la denominacion “prosauropoda” dejo de tener validez taxonémica ya que
todas las especies que antes lo conformaban, no se agrupan naturalmente segun un
ancestro comun, sino que representan una sucesion progresiva de formas que se
acercan a la forma Sauropoda (op. cit.). En este sentido, el grupo
“Sauropodomorpha basal” o “sauropodomorfos no-saurdépodos”, anteriormente
conocido como “Prosauropoda” incluye a todos los dinosaurios sauropodomorfos
que se encuentran por fuera del clado Sauropoda (Fig. 2) (Otero y Salgado 2015;
Apaldetti et al. 2021).

En el momento de su primera aparicién en el registro fésil (Carniense,
aproximadamente 225 Ma), los sauropodomorfos se restringieron inicialmente a
unas pocas especies pequefas, graciles y bipedas, representadas por Eoraptor
lunensis (Sereno et al. 1993), Saturnalia tupiniquim (Langer 2004), Chromogisaurus
novasi (Ezcurra 2010), Panphagia protos (Martinez y Alcober 2009), entre otros.
Quienes son reemplazados por especies mas robustas y cuadrupedas durante el
limite Triasico - Jurasico representados por sub-grupos monofiléticos plateosauridos,
riojasauridos, massopondilidos y sauropodiformes. Estos diversos linajes tempranos
de sauropodomorfos fueron reemplazados al final del Jurasico Temprano
(Toarciense, ~180 Ma) por Gravisauria, clado que incluye saurépodos cuadrupedos
gigantes (Fig. 2) (Pol et al. 2020; Apaldetti et al. 2021).
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Figura 2. Arbol filogenético calibrado temporalmente (Arbol Mas Parsimonioso) de
Sauropodomorpha. El esquema muestra las relaciones evolutivas del clado desde el
Tridsico Medio hasta el Jurasico Medio, indicando la divergencia de los linajes principales
(Plateosauria, Massopoda, Sauropodiformes y Gravisauria) y los cambios generales en el

tamano y postura corporal. Modificado de Apaldetti et al. (2021).

En Argentina, el registro Triasico-Jurasico de sauropodomorfos basales es
muy abundante, habiéndose encontrado taxones primitivos y basales (p. €j.,
Panphagia protos, Eoraptor lunensis, Chromogisaurus novasi; Martinez y Alcober
2009; Sereno et al. 2012; Ezcurra 2010), formas intermedias como los
massospondylidos Coloradisaurus brevis, Adeopapposaurus mognai y Leyesaurus
marayensis (Bonaparte 1972; Martinez 2009; Apaldetti et al. 2011), como también
formas derivadas tales como Mussaurus patagonicus, Leonerasaurus taquetrensis e
Ingentia prima (Pol et al. 2011; Otero y Pol 2013; Apaldetti 2018) (Fig. 3, 4). En la
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provincia de San Juan, el registro triasico-jurasico de sauropodomorfos esta limitado
a los afloramientos de la Cuenca Ischigualasto-Villa Union, el depocentro de Mogna
y la Cuenca Marayes-El Carrizal. Estas cuencas son particularmente relevantes
porque registran la mayor diversidad y abundancia de sauropodomorfos triasicos a
nivel mundial (Bonaparte 1982; Martinez et al. 2015), como algunos de los
sauropodomorfos mas antiguos (niveles carnianos de la Fm. Ischigualasto; Martinez
et al. 2011), una de las faunas mas antiguas a nivel mundial dominadas por
dinosaurios (“la fauna de la Esquina” de edad noriana media, niveles superiores de
la Fm. Los Colorados; Bonaparte 1971) y evidencias del origen del gigantismo en
sauropodomorfos (niveles raetianos(?) de la Fm. Quebrada del Barro; Apaldetti et al.
2018) (Fig. 3, 4). Los depdsitos del Hemisferio Sur presentan el mayor registro en
abundancia y diversidad de los recambios faunisticos post-extincion del limite
Triasico-Jurasico (McPhee et al. 2017; Apaldetti et al. 2021).

. + » Y * "
W L T S o] e
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Rigjasaurus L oy -
v e Unaysaurus

= D 7 -] eraai S
A ] ‘
Coloradisaurus ’L) .\_ — s t, .
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e 4 Macrocollum

R / Caturrita Formation

Los Colorados Formation

Adeopapposaurus i

Carion del Colorado Formation

Leyesaurus ! ! S

Balde de Leyes Formation

Figura 3. Mapa de Sudamérica que muestra la distribucion geografica de plateosaurios no

sauropodiformes. Tomada de Otero y Peyre de Fabrégues 2022.
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Figura 4. Mapas geoldgicos de las localidades tipo de sauropodiformes Sauropodomorpha
sudamericanos. a Balde de Leyes (Fm. Quebrada del Barro, Cuenca de Marayes-El
Carrizal): localidad tipo de /ngentia prima. b La Esquina (Fm. Los Colorados, Cuenca
Ischigualasto-Villa Unidn): localidad tipo de Lessemsaurus sauropoides. ¢ Las Leoneras
(Fm. Las Leoneras, Cafadon del Zaino): localidad tipo de Leonerasaurus taquetrensis. d
Laguna Colorada (Fm. Laguna Colorada, Grupo El Tranquilo): localidad tipo de Mussaurus

patagonicus. Tomada de Apaldetti y Martinez 2022.
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11.3.1. Paleobiologia: habitos alimenticios en Sauropodomorpha

El comportamiento alimentario influye considerablemente en la mayoria de los
aspectos de la biologia de un animal, abarcando desde los requerimientos
energéticos hasta la reproduccion y su comportamiento en general (Brafield y
Llewellyn 1982). Como consumidores primarios, los herbivoros constituyen la
interfaz entre la flora y la fauna, actuando como indicadores de la red trofica (Pringle
et al. 2011).

Durante el Triasico tardio (Carniano-Noriano), los sauropodomorfos basales
coexistieron con otros herbivoros, principalmente dicinodontes (sinapsidos) y
rincosaurios (arcosauromorfos). Para evitar la presion competitiva entre ellos, hubo
una estabilidad en la particion de nichos (Singh et al. 2021). Mientras que
dicinodontes y rincosaurios, con sus picos cérneos y denticién especializada para el
cizallamiento, dominaban el estrato bajo (alimentacion al ras del suelo), los
sauropodomorfos explotaron un nicho aun sin explorar por ningun otro herbivoro: el
ramoneo de altura media y alta (Barrett y Upchurch 2005; Singh et al. 2021). La
adquisiciéon del cuello alargado y la postura bipeda facultativa les permitié acceder a
recursos vegetales fuera del alcance de sus competidores, reduciendo la presion

competitiva directa (Singh et al. 2021).

El drastico recambio floristico provocado por las crisis bidticas del limite
Tridsico-Jurasico influyd en la supervivencia de los herbivoros (Singh et al. 2021).
Durante el Triasico tardio, las condiciones de aridez favorecieron el reemplazo de
las floras de Dicroidium (Corystospermaceae) por comunidades dominadas por
gimnospermas de hojas mas duras con mayor contenido de celulosa y lignina, como
las Coniferales (Cheirolepidiaceae, Araucariaceae) y Ginkgoales (Anderson et al.
1999; Cascales—Minana y Cleal 2012; Spalletti et al. 2003). Esta transicion hacia una
vegetacion tipica del Jurasico inferior y la extincion de la flora de Dicroidium (Leppe
et al. 2006; Spalletti et al. 2003) podria estar vinculada con la extincion de la mayoria
de los herbivoros antes mencionados, a excepcion de los arcosaurios (Singh et al.
2021).

La dieta ancestral de los dinosaurios fue carnivora, evidenciada por los
dientes curvados y aserrados de los primeros saurisquios (Barrett et al. 2011; Ballell
et al. 2022; Cabreira et al. 2016; Martinez et al. 2011; Sereno 1997; Sereno y Novas
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1994). La transicién a la herbivoria en Sauropodomorpha implicé modificaciones
craneodentales tales como el desarrollo de dientes denticulados y lanceolados,
craneos mas pequefios en proporcidn al cuerpo y una articulacion mandibular
desplazada ventralmente (Galton 1985; Barrett et al. 2011; Button et al. 2016; Ballell
et al. 2022) (Fig. 5). Sin embargo, a diferencia de los ornitisquios que desarrollaron
baterias dentales triangulares especializadas en la masticacion (procesamiento
oral), la evidencia en los sauropodomorfos indica una tendencia hacia al
procesamiento gastrico del alimento. En este sentido, sus mandibulas se
especializaron en la ingesta masiva del material vegetal sin una trituracién mecanica
oral eficiente (Barrett y Upchurch 2005). En consecuencia, los sauropodomorfos
desarrollaron diferentes estrategias para digerir el material vegetal que, a diferencia
de la carne, necesita mayor tiempo para ser procesado y digerido (Sanson 2006;
Ballell et al. 2022). La transicion hacia una dieta estrictamente herbivora, acoplada al
desarrollo de la cuadrupedia obligada y la tendencia al gigantismo, constituyeron las
innovaciones clave que facilitaron la radiacion global de Sauropodomorpha (Fig. 5)
(Barrett y Upchurch 2005; Pol et al. 2020; Apaldetti et al. 2021). El incremento en la
masa corporal de los sauropodomorfos también favorecié el desarrollo de tractos
digestivos mas eficientes, capaces de aumentar el tiempo de retencién del alimento
ingerido, con el fin de procesarlo correctamente, compensando asi la limitada o nula

masticacion oral (Barrett y Rayfield 2006; Sander et al. 2010).

Mientras los sauropodomorfos se especializaron en una ingesta masiva, la
recuperacion biotica post-extincidon permitié el resurgimiento de nichos tréficos que
se perdieron con la extincion de otros herbivoros. Los Gremios Alimenticios
Funcionales que desaparecieron en el Triasico (como los procesadores orales
ligeros, despulpadores por cizallamiento y especialistas durdfagos) resurgieron a
medida que las condiciones climaticas se estabilizaron y las floras terrestres se
recuperaron (Singh et al. 2021). Esto se vincula con una nueva diversificacion
herbivora, caracterizada por la convergencia evolutiva en el que grupos como los
Ornitisquios (y posteriormente los mamiferos) desarrollaron patrones repetidos de
especializacion hacia una mayor eficiencia de mordida y un mayor procesamiento
oral, restaurando los roles ecoldgicos previamente ocupados por procolofonoideos y

rincosaurios (Singh et al. 2021). En contraste, Sauropodomorpha mantuvo su
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tendencia hacia el procesamiento gastrico del alimento, convirtiéendose en los

megaherbivoros dominantes durante el Mesozoico (Pol et al. 2020).
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Figura 5. Tendencias evolutivas en los sauropodomorfos. Notese la tendencia al gigantismo

Eoraptor

en el grupo, los dientes (vista labial) se modifican en cuanto a curvatura, constricciéon basal y
denticulos. Los humeros (vista anterior, lado izquierdo) incrementan su robustez y la cresta
deltopectoral se ensancha. Los metacarpianos | (vista dorsal, lado derecho, proximal hacia
arriba) presentan un acortamiento drastico. Abreviaturas: cd, denticulos de la corona, L,
lateral, P, proximal, wf, faceta de desgaste. Escala = 50 cm a excepcion de Eoraptor (Escala

=20 cm). Tomada de Otero y Peyre de Fabregues (2022).
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1.4. Gastrolitos

11.4.1. Definicion de gastrolito

El concepto de 'gastrolito' ha evolucionado significativamente desde su
definicion formal a mediados del siglo XIX, cuando se lo describi6 de manera
simplificada como cualquier calculo o roca estomacal (Mayne 1854 en Wings 2004).
La ingesta deliberada de clastos con un didmetro superior a 0,063 mm se define
como litofagia (Wings 2004), conducta que fue descrita en cocodrilos por primera
vez en el siglo XVII por Oldenburg (1665) y se ha reportado en una gran diversidad
de taxones tanto actuales como extintos.

A pesar de la abundancia en el registro fésil, varios aspectos de esta
conducta siguen sin estar claros. Un aspecto clave para abordar el analisis, es
utilizar una definicion que delimite el término gastrolito. Tal y como menciona Wings
(2004), usualmente se relaciona la definicion con el uso que el animal hace de las
rocas ingeridas, como por ejemplo la trituracién del alimento o la flotabilidad en los
animales acuaticos. Sin embargo, ante la falta de consenso sobre el rol biolégico de
las rocas en muchos grupos extintos, las definiciones contemporaneas se centran en
el contexto tafondmico del hallazgo.

Considerando lo anterior, este trabajo adopta la definicion propuesta por
Wings (2004), quien describe a los gastrolitos como objetos duros sin valor calérico
mantenidos dentro del tracto digestivo. Con el fin de diferenciar entre las rocas
provenientes de la litosfera, y los calculos biogénicos formados por procesos
internos del organismo, en la bibliografia se diferencia el término “geo-gastrolito”, el
cual se define como sedimento ingerido por el animal (guijarros o grava), de los
bio-gastrolitos (concreciones de invertebrados no patolégicas) y pato-gastrolito
(calculos patoldgicos formados en el estdmago) (Wings 2007).

Wings (2004; 2007) realizé el primer estudio exhaustivo de gastrolitos en
vertebrados, sefalando los criterios tafondmicos que se deberian tener en cuenta a
la hora de verificar que los clastos hallados representan verdaderos gastrolitos. Este
contexto, solo se centra en la asociacion esquelética entre el espécimen y los

clastos segun los siguientes factores sedimentoldgicos y tafonémicos:
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* Rocas encontradas in situ.

» Matriz de grano fino que carece de dichos clastos en otras partes (depdsitos
de baja energia).

» Agrupacion de rocas.

+ Asociacion con esqueletos articulados.

« Conservacion en una posicidon anatomicamente correcta, preferiblemente
dentro de la caja toracica.

A partir del analisis anterior, Wings (2004) elaboré una escala de autenticidad
de los hallazgos en vertebrados fésiles que permite clasificar a los gastrolitos en una
escala del 1 al 6 (Anexo 1), sdlo la categoria 1 corresponde indubitablemente a la
presencia de auténticos gastrolitos.

Por otro lado, actualmente se discute si los gastrolitos corresponden a trazas
fésiles. Bertling et al. (2006), define a las trazas fosiles como "una estructura
morfolégicamente recurrente resultante de la actividad vital de un organismo
individual (u organismo homotipico) que modifica el sustrato”. Los gastrolitos, junto a
los coprolitos y egagropilas (regurgitaciones) representan un tipo de traza fésil
denominado Digestichnia (Vialov 1972, véase Vallon 2012; y Hunt y Lucas 2021).
Boucot y Poinor (2010) asignaron a los gastrolitos en la categoria mas alta de
evidencia de comportamiento fosilizada, e indicaron que los gastrolitos son
principalmente utiles en la digestidén (Hunt y Lucas 2021). En los estudios icnolégicos
contemporaneos, se argumenta que todas las trazas fosiles necesitan una
nomenclatura icnotaxonémica formal segun las reglas de la Comision Internacional
de Nomenclatura Zoolégica (Bertling et al. 2006). Sin embargo, aun no se ha
propuesto ninguna icnotaxonomia para ellos (Hunt y Lucas 2021). Los gastrolitos
son elementos que fueron ingeridos, concentrados, transportados y, en algunos
casos, alterados por los animales. Es decir, son estructuras que no generan los
organismos, sino que la modifican de su entorno, es por ello que los gastrolitos son
coherentes con la definicién de traza fésil de Bertling et al. (2006) (Hunt y Lucas
2021).Sin embargo, usualmente los estudios actuales no definen a los gastrolitos

como trazas fésiles (p. ej., O'Gorman et al. 2013).
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11.4.2. Funcion de los gastrolitos

La evidencia de gastrolitos en el registro fosil es irregular y a menudo
contradictoria, lo que dificulta asignarles una funcién. En este sentido, resulta
indispensable realizar un analisis comparativo fundamentado en taxones actuales
para interpretar el uso bioldgico de los gastrolitos en vertebrados extintos (Whittle y
Everhart 2000; Wings 2004, 2007). Si bien la funcion mas conocida de los gastrolitos
es la de descomponer mecanicamente los alimentos, se han formulado multiples
hipotesis sobre el rol de la litofagia en los vertebrados (Anexo 2). Es importante
mencionar que las funciones mencionadas a continuacion no son excluyentes entre

si, siendo incluso mas probable que varias ocurran a la vez.

- Trituracion mecanica de los alimentos: La descomposicidon mecanica del alimento
es la funcion mas citada en la bibliografia sobre gastrolitos, y a menudo esta
relacionada con la presencia de una molleja muscular (Wings 2004; Wings y Sander
2007; Hunt y Lucas 2021). Esta conclusion se realizé a partir del analisis en aves
actuales, ya que la mayoria utilizan gastrolitos para facilitar su digestién (p. ej.
Martinez 2008; Veliz Baldiviezo 2023). Dado que las aves carecen de dientes, el
alimento ingerido atraviesa directamente el proventriculo (glandular), donde los
jugos gastricos comienzan a digerirlo. Luego, llega a la molleja (muscular), lugar en
el que ocurren las contracciones ritmicas y la consecuente trituracion mecanica del
alimento, aqui es donde intervienen los gastrolitos, contribuyendo a la
desintegracion mecanica de los alimentos (Wings 2004; 2007). Esta interpretacion
es la mas frecuente para explicar los gastrolitos encontrados en vertebrados fosiles
(Hunt y Lucas 2021). No obstante, no todos los individuos de una misma especie
contienen clastos en su molleja por lo que, si bien los gastrolitos favorecen la
digestion, no serian indispensables para la vida del animal (Mangold 1927 en Wings
2007). Por otro lado, los reportes generalmente no estan respaldados por evidencia
sedimentologica, tafondmica y paleobiolégica, por lo que muchas veces se
consideran cuestionables (Wings 2003 y 2004; Wings y Sander 2007).

- Suministro de minerales: La abrasién constante de los clastos dentro del tracto
digestivo libera minerales que quedan disponibles para la absorcion metabdlica,
funcionando como un suplemento nutricional (Setz et al. 1999; Wings 2007; Serafini
et al. 2024).
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- Secrecion gastrica y flora microbiana: Aunque menos evidenciado de forma directa,
se ha propuesto que la presencia de rocas podria estimular una mayor secrecion de
jugos gastricos (Fox 1976). Asimismo, algunos autores sugieren que la litofagia
podria contribuir en el establecimiento y mantenimiento de una flora intestinal
saludable, de manera analoga a la coprofagia, aunque esta hipétesis requiere mayor

sustento experimental (Sokol 1971 en Wings 2004).

- Mezcla de alimentos: Vinculada a la trituracién mecanica del alimento, se sugirié
que los clastos también intervienen en la mezcla del bolo alimenticio, evitando el
bloqueo del esfinter pilérico (Gillette 1994). Esta hipétesis también fue aplicada para
los Sauropodos (Gillette 1994). Sin embargo, estudios en aves herbivoras
demostraron que los clastos no se encuentran rodeados por los fluidos del
estdmago, sino que se incrustan directamente en el alimento despulpado, por lo que
esta funcion fue desestimada (Wings 2007).

- Alivio del hambre y conservacion de la forma del estomago: Observado en
cocodrilos y pinnipedos, la ingesta de rocas previene la atrofia del estdmago y alivia
los espasmos durante periodos prolongados de ayuno, como las temporadas de
reproduccion y lactancia (Harrison y Kooyman 1968; Laws 1984; Howell 1930; citas
en Wings 2004).

- Termorregulacion: La capacidad de las rocas para almacenar el calor de manera
mas eficiente que el tejido organico dio lugar a la hipotesis de que los gastrolitos
cumplen una funcién de termorregulacién (Anton 2001 en Wings 2007). Anton
(2001) propuso un modelo termodinamico para Psittacosaurus, sugiriendo que las
rocas podrian haber aumentado la tasa de transferencia de calor conductivo en el
dinosaurio.

- Lastre y estabilizacion corporal: Otra de las funciones mas conocidas de los
gastrolitos es la de ser utilizados como lastre, contribuyendo a la estabilizacion de
los animales acuaticos, las rocas ingeridas le permitirian al animal mantener una
posiciéon de flotabilidad neutra debajo del agua (Cott 1961 en Wings 2007). Esta
hipdtesis, ha recibido mucho apoyo en la literatura sobre pinnipedos, cocodrilos y
plesiosaurios (Drehmer y Oliveira 2003; Wings 2007). Por otro lado, el uso de los
gastrolitos para la estabilizacion corporal también se ha interpretado para animales
terrestres. Algunos autores, (p. ej., Wade 1989 en Wings 2007) sugirieron que los

sauropodomorfos basales podrian haber utilizado los gastrolitos para desplazar su
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centro de gravedad ventralmente, una funcién analoga al peso del extremo distal del
pubis observado en diversos ter6podos. En los sauropodomorfos basales, el pubis
cuenta con una superficie ancha y céncava en la cavidad corporal principal. La
molleja debid estar en la porcion posterior del intestino, de manera que cuando el
animal se erguia, la molleja se apoyaba sobre el pubis, llevando el centro de
gravedad del individuo hacia abajo y atras, equilibrando sus cuerpos (Wade 1989 en
Wings 2007).

- Ingestion patologica (estrés): Frecuentemente documentada en animales en
cautiverio (tortugas, cerdos, avestruces), donde el estrés pareciera inducir la litofagia
(Rhodin 1974; Whittle y Everhart 2000; Wings 2004). Esta conducta se considera
extremadamente rara en la fauna silvestre.

- Ingestion accidental: Es la explicacion mas plausible para la presencia de
gastrolitos en muchos peces, lagartos, tortugas y especies de arcosaurios,
ocurriendo eventualmente al capturar presas cercanas al sustrato o al ingerir una
presa que ya contenia gastrolitos en su interior. No obstante, la probabilidad de que
la ingesta sea accidental disminuye drasticamente a medida que aumenta la masa y
el volumen total de los clastos (Wings 2004).

- Acumulacion tafonoémica post-mortem: Si bien es probable que los gastrolitos
cumplan una funcién fisioldgica en el organismo, también se podria interpretar que la
presencia de rocas asociadas a un esqueleto se debe a la acumulacion post-mortem
de los clastos. Sin embargo, se espera que dicha acumulacién sea un evento raro
dado el numero de registros de gastrolitos reportados (Wings 2004). Asimismo, la
energia necesaria para desplazar las rocas hacia el interior del animal seria
suficiente para desintegrar el cadaver, por lo que tal escenario se considera raro
(Wings 2004).

11.4.3. Antecedentes de litofagia en vertebrados
11.4.3.1 Evidencias en vertebrados actuales

La presencia de gastrolitos no es exclusiva de un linaje particular, sino que
representa una conducta extendida en la historia evolutiva de los vertebrados (Taylor
1993). En los taxones actuales, se han reportado casos en peces, mamiferos y
reptiles (aves y cocodrilos principalmente) (Taylor 1993; Whittle y Everhart 2000;
Rubio-Delgado et al. 2002; Wings 2004; 2007; Delgado-Bermeo y Lépez-Ordonez
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2022). Las observaciones en los taxones modernos proporcionan el marco analitico
para interpretar la presencia de gastrolitos en el registro fosil (Hunt y Lucas 2021).
Hay escasos reportes de gastrolitos en peces modernos, tanto Condrictios
como Osteictios cuentan con ejemplares litéfagos (Whittle y Everhart 2000). No se
conocen casos entre los anfibios actuales (Hunt y Lucas 2021). En el caso de los
mamiferos, hay reportes especialmente en pinnipedos (Taylor 1993; Drehmer y
Oliveira 2003; Wings 2007; Aguayo-Lobo y Oyarzun-Galaz 2024). Mientras que los
pangolines y cerdos domésticos son los unicos mamiferos terrestres que se conoce
que ingieren rocas (Whittle y Everhart 2000; Wings 2004). También se han reportado
casos de gastrolitos en Lepidosaurios (lagartijas, y serpientes) y Testudines (Whittle
y Everhart 2000; Wings 2007, Hunt y Lucas 2021). Sin embargo, los cocodrilos (p.
ej. Romeu 1998; Delgado 2022) y las aves tales como las ratites (p. ej. Wings 2003;
2004; 2007) representan los hallazgos mas comunes y mejor documentados de
vertebrados litéfagos, estos se vinculan a la molleja, estructura anatémica donde se

encuentran los clastos (Fig. 6) (Hunt y Lucas 2021).

Crocodyle Neornithine

Figura 6. A. Ave moderna, se indica la posicion del es6fago (esophagus), el buche (crop) y
la molleja donde estan los clastos (gizzard). Tomada de Hunt y Lucas (2021). B.
Comparacion de los tractos digestivos de cocodrilos y aves. Tomada de Hunt y Lucas 2021.
Abreviaturas: cec, ciego; cr /crop, buche; eo, eséfago; int, intestinos; prv, proventriculo; py,

camara pilorica; ven, ventriculo.

30



Los avestruces, al igual que todas las ratites, carecen de buche. Su alimento
se almacena inicialmente en el proventriculo, donde comienza la digestion quimica
mediante la accidn de jugos gastricos. Posteriormente, el contenido pasa a la
segunda parte del estomago: el ventriculo o molleja, sitio donde se encuentra la
mayoria de los gastrolitos (el resto se conservan en el proventriculo). La molleja se
contrae de dos a tres veces por minuto, generando un movimiento continuo de las
rocas que trituran el alimento (Wings y Sander 2007).

Wings (2004) y Wings y Sander (2007), desarrollaron experimentos con
avestruces de granjas alemanas y sudafricanas con el fin de extrapolar esos
resultados a los registros de gastrolitos en vertebrados fosiles. Los experimentos
consistieron en suministrar a los avestruces rocas de forma cubica compuestas de
caliza, granito, silex y cuarzo rosa (se seleccioné el cuarzo blanco de veta ya que
componen la mayoria de los gastrolitos de forma natural). Luego, estas rocas fueron
examinadas para determinar las modificaciones superficiales provocadas por el
tracto digestivo. Ademas, se incorporaron al analisis datos de 26 especies de aves
insectivoras, omnivoras y herbivoras portadoras de gastrolitos para obtener
informacion mas generalizada de especies de diversos tamafos. Estos resultados
se compararon con los tres hallazgos de saurépodos con las mayores masas de
gastrolitos (véase mas adelante).

Los principales resultados obtenidos de los experimentos llevados a cabo por
Wings y Sander (2007) fueron:

- Debido al ambiente altamente destructivo de la molleja, mas de la mitad de la masa
de las rocas calizas se perdid tras 24 horas en la molleja y el granito también se
erosiono6 rapidamente. En contraste, el cuarzo rosa mostro la tasa de abrasién mas
baja: tras 60 dias, solo se erosion6 aproximadamente el 15% de su masa inicial.

- La forma cubica de las rocas se mantuvo reconocible luego de los experimentos de
abrasion. Sin embargo, debido a la alta tasa de abrasion, las superficies de corte
inicialmente lisas se volvieron rugosas. Y la tasa de abrasion fue lo suficientemente
alta como para que las muestras no desarrollaran un pulido. La pérdida de masa de
los clastos (provocados por la alta abrasion) explica el motivo por el que las aves

necesitan un suministro constante de rocas (Fig. 7).
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residence time in days

Figura 7. Secuencia de abrasion en muestras de granito experimentales en la molleja de
avestruz. Nétese el desgaste en los bordes angulosos de los gastrolitos. Los numeros
debajo de las muestras indican el tiempo de residencia en la molleja en dias. Tomada de
Wings y Sander (2007).

- La masa de los gastrolitos se correlaciona estrechamente con la masa corporal del
animal, y la masa relativa de los gastrolitos mostré una distribucion normal estrecha
en torno a una masa media de gastrolitos del 1,05 % de la masa corporal. En las
otras especies de aves analizadas, también se comprobd esta relacion entre la
masa corporal y la masa de los gastrolitos (Fig. 8).

- Al extrapolar estos resultados con los gastrolitos de saurépodos, se observa que la
masa relativa de los gastrolitos de los saurépodos fue al menos un orden de
magnitud menor que en las aves herbivoras (1% vs <0,03% en los sauropodos) (Fig.
8).
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Figura 8. Relacion entre la masa corporal y la masa de gastrolitos en aves (avestruces,
aves silvestres y domésticas) y dinosaurios (Terépodo: Caudipteryx y Saurépodos:

Seismosaurus, Cedarosaurus y Dinheirosaurus). Tomada de Wings y Sander 2007.
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11.4.3.2 Evidencias en vertebrados fosiles

En el caso de los vertebrados fésiles, el registro de gastrolitos es escaso y
discutido, siendo imposible identificar una especie extinta, excepto Hovasaurus que
siempre se encuentra asociada a gastrolitos (Whittle y Everhart 2000). En los peces,
el registro mas antiguo corresponde a un posible caso de gastrolitos en placodermos
del Devonico (Long y Trinajstic 2010), también se ha reportado otro caso en un
espécimen de condrictio (Moodie 1912). La evidencia en los anfibios es aun mas
escasa, siendo conocido un unico caso de litofagia en la familia Rhytidosteidae
(Warren y Hutchinson 1987 en Whittle y Everhart 2000). Por otro lado, la presencia
de gastrolitos en mamiferos mas antigua data del Mioceno, asociado a pinnipedos
fésiles (Woodworth et al. 1934 en Whittle y Everhart 2000).

A su vez, Reptilia es el grupo con mayor representacion en el registro fosil
asociado a gastrolitos. La evidencia mas extensa se encuentra en plesiosaurios,
especialmente Elasmosauridos (p. ej. Whittle y Everhart 2000; Everhart 2004;
Schumacher y Everhart 2005; McHenry et al. 2005; Liggett 2005; Sato et al. 2006;
Cerda y Salgado 2008; O'Gorman et al. 2012, 2013, 2019; Henderson 2024; Talevi
et al. 2024) y pliosaurios (p. ej. Schumacher y Everhart 2005; Smith 2007; O'Keefe
et al. 2009; Schmeisser y Gillette 2009; Kear 2016; Talevi et al. 2024). Por otro lado,
ejemplares de caimanes, cocodrilos, lagartos, serpientes y tortugas del Mesozoico
también estan bien documentados como litofaficos (p. ej. Moodie 1912; Whittle y
Everhart 2000). El primer registro de gastrolitos asociados a algun espécimen fdsil
fue en el 1930, en los eosuquios del Pérmico Superior: Tangasaurus, Thadeosaurus
y Hovasaurus (Currie 1981; Whittle y Everhart 2000). Por otro lado, en lo que
respecta a los Arcosauromorfos, encontramos a Protorosaurus, el tetrapodo mas
antiguo con gastrolitos, del Pérmico Superior (Munk y Sues 1993 en Whittle y
Everhart 2000). Mientras que un Teleosaurio del Jurasico Superior fue el primer
reporte en Cocodrilia (Saint Hilaire 1833 en Whittle y Everhart 2000).

En dinosaurios, si bien la ocurrencia de gastrolitos es comun, los hallazgos
estan sujetos a discusiones debido a que s6lo algunos casos podrian representar
indudables gastrolitos. Los reportes de gastrolitos en Ornitisquios estan asociados a
hadrosaurios (Brown 1907 en Whittle y Everhart 2000), /guanodon (Rivett 1956 en
Whittle y Everhart 2000), Psittacosaurus (Fritz et al. 2011; Whittle y Everhart 2000),
Gasparinisaura (Cerda 2008), Haya (Makovicky et al. 2011), un anquilosaurido
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(Brown et al. 2020), Changmiania (Yang et al. 2020) y Tenontosaurus (Nudds et al.
2022).

Asimismo, en los teropodos, la mayoria de especimenes asociados a
gastrolitos son Maniraptoriformes, los terépodos mas cercanos a las aves (Hunt y
Lucas 2021), tales como: el ornitomimido Sinornithomimus (Kobayashi y Lt 2003), y
los oviraptorosaurios basales Caudipteryx (Ji et al. 1998; Zhouy Wang 2000;
Zhou et al. 2000) y Shenzhousaurus orientalis (Ji et al. 2003). Ademas de algunos
posibles registros en Allosaurus (Ayer 2000), Baryonyx (Charig y Milner 1997 en
Wings 2004), Pokilopleuron (Allain 2005), Limusaurus (Xu et al. 2009),
Nqwebasaurus (De Klerk et al. 2000).

Por otro lado, las evidencias de litofagia en las aves corresponden desde
Cretacico Inferior hasta el Cuaternario (Wings 2004). Algunos ejemplares reportados
son: Pezophaps solitaria (Newton y Clark 1879) y el dodo Raphus cucullatus (Fuller
2000); Yanornis (Zhou et al. 2004); Protoplotus beauforti, entre otros. Los casos mas
representativos son los del subfilo de Moas (p ej. Forbes 1892).

El clado de los sauropodomorfos es el grupo de dinosaurios donde se
registran la mayor cantidad de asociaciones de gastrolitos y son los mas estudiados
por la gran cantidad de reportes citados en la bibliografia, y siempre vinculados a la
trituracion mecanica del alimento. Sin embargo, las interpretaciones sobre
saurépodos han cambiado con el tiempo, cuestionando la veracidad de los hallazgos
(Calvo 1994; Lucas 2000; Wings 2004; 2007; 2015). Esto se debe a la falta de
asociacion entre el material 6seo y los clastos en varios hallazgos o por falta de
profundidad en el analisis de los mismos (Wings 2004; Hunt y Lucas 2021).

Como se dijo anteriormente, en las aves actuales, los gastrolitos representan
el 1% de su masa corporal, mientras que en los ejemplos de saurépodos con
indudables gastrolitos (Gillette 1994; Dantas et al. 1998; Sanders y Carpenter 1998;
Sanders et al. 2001; Myers 2004; Wings y Sander 2007), los clastos hallados son
menos del 0,03%. Por lo tanto, segun estos autores, el numero de clastos
encontrados no seria el suficiente para triturar la gran cantidad de alimento que
estos animales ingerian. Si bien algunos registros de gastrolitos en saurépodos son
contundentes desde el punto de vista tafondmico, es probable que estos animales
no contaban con un molino gastrico similar al de las aves y la presencia de los

clastos no se deba a la trituracion mecanica del alimento (Wings 2004; Wings y
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Sander 2007; Wings 2015; Hunt y Lucas 2021). Dado que los saurépodos ingerian la
vegetacion sin previa masticacion, el consenso actual sugiere que estos dinosaurios
utilizaban camaras de fermentacion para digerir la inmensa cantidad de material
vegetal ingerido (Wings y Sander 2007). De esta forma, la funcion de los gastrolitos
hallados en Saurdpodos es confusa y esta en discusion.

Por otro lado, en el caso de los sauropodomorfos no-saurépodos, los
hallazgos corresponden a ejemplares considerablemente mas pequefios que los
saurépodos, como es el caso de Gyposaurus del sur de Africa (Bond 1955; Raath
1974; Cooper 1981); Sellosaurus-Plateosaurus gracilis de Alemania (Huene 1932;
Galton 1973) y un reporte de Ammosaurus en Nueva Escocia, Canada (Whittle y
Everhart 2000) que al no ser un registro de gastrolitos publicado formalmente, no lo
consideraremos en el analisis. Por otro lado, Weems et al. (2007) también reporto
posibles gastrolitos en un sauropodomorfo no-saurépodos del Triasico tardio de
Virginia, EE. UU. Sin embargo, los clastos encontrados representan un caso de
“exolitos”, el cual se define como clastos aislados hallados en sedimentos de grano
fino que si bien presentan caracteristicas superficiales asociadas a gastrolitos
(pulido inusual), no se encuentran vinculados a restos 6seos (Wings 2004; 2007). Es
por ello que no se podrian considerar como indudables gastrolitos. A diferencia de
los saurépodos, los gastrolitos hallados en las formas basales de Sauropodomorpha
si se asocian con la trituracion mecanica del alimento, por lo que estos dinosaurios si

podrian haber contado con “ un molino gastrico” (Galton 1976; 1985; 1986).
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CAPITULO Il

MARCO GEOLOGICO

El espécimen propuesto a estudiar (PVSJ 1108) fue hallado en sedimentos
rojizos de la Formacién Quebrada del Puma, Cuenca Marayes-El Carrizal, Provincia

de San Juan.
lll.1 Cuenca Marayes-EIl Carrizal

El yacimiento paleontolégico Balde de Leyes estd ubicado en el
Departamento Caucete, sudeste de la Provincia de San Juan, a 140 km de su
capital, perteneciente a la Cuenca mesozoica continental Marayes-El Carrizal. El
valor cientifico del yacimiento fosilifero Balde de Leyes ha sido ampliamente
reconocido a partir de hallazgos significativos en el ambito de la paleontologia de
vertebrados (p. ej., Apaldetti et al. 2011; 2018; Martinez et al. 2013; 2015; 2022;
Sterli et al. 2020) lo que motivé su declaracion como Reserva Paleontologica (Ley
Provincial 1962-A) y propuesto a declararse Sitio de Patrimonio Mundial (Ley
Provincial N 1976-L), siendo hoy uno de los yacimientos fosiliferos mesozoicos mas

importantes del mundo.

La Cuenca Marayes-El Carrizal es una cuenca rift producida por deformacion
intracraténica que forma parte de una serie de cuencas extensionales desarrolladas
en el margen oeste de Pangea durante el Mesozoico temprano (p ej. Uliana y Biddle
1988; Ramos y Kay 1991; Lépez Gamundi et al. 1994; Spalletti et al. 1999).
Originalmente, fue estudiada por Bossi (1975) quien ordendé su estratigrafia,
definiendo al Grupo Marayes constituido por las formaciones Esquina Colorada,
Carrizal y Quebrada del Barro. Segun Bossi (1975) el Grupo Marayes apoya en
discordancia angular sobre el basamento cristalino (Grupo Valle Fértil), compuesto
de metamorfitas, pegmatitas y algunos granitos (Bossi 1975; Bossi et al. 1974). A su
vez, el Grupo Marayes es cubierto por discordancia erosiva por remanentes del
Grupo El Gigante de edad Cretacico, representado por las formaciones La Cruz y El
Toscal (Yrigoyen 1975).
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En los ultimos afios, el equipo de geologia del IMCN ha realizado
exploraciones detalladas y con mayor profundidad en diferentes regiones de la
Cuenca Marayes - El Carrizal, lo que ha llevado a nuevas interpretaciones y
definiciones de su composicion y estructuras (Colombi et al. 2015; 2021) (Tabla 1,
Fig. 9).
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Figura 9. Mapa general de la Cuenca Marayes-El Carrizal en la Provincia de San Juan.
A. Ubicacién de la Loma de Leyes, en los alrededores del cerro El Gigantillo y la quebrada
de Narvaez, donde afloran las cuencas Marayes-El Carrizal (Triasico-Jurasico) y San Luis
(Cretacico). B. Mapa geoldgico regional propuesto por Colombi et al. (2021). Abreviaturas:
Cl, depodsitos cuaternarios; LG, Formacion Lagarcito; LC, Formacion La Cruz, ET,
Formacion El Toscal; Cs, Ci, corresponden a los niveles inferior (Ci) y superior (Cs) de la
Unidad C (redefinida como Formacién Rancho Grande en Colombi et al. (2021); BL,
Formacion Balde de Leyes; Bs, Bi, corresponden a los paquetes inferior (Bi) y superior (Bs)
de la Unidad B, reinterpretada por Colombi et al. (2021) como una continuacion lateral de la
Formacion Balde de Leyes; A, Formacion Quebrada del Puma; QB, Formaciéon Quebrada

del Barro; EC, Formacién Carrizal. Colombi et al. (2021).
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- Formacion Esquina Colorada

Fue introducida por Borrello (1946) como “Grupo Esquina Colorada” vy
corresponde a los “Estratos de Paganzo” y “Estratos de Rio Seco” de Bergmann
(1948). Tiene aproximadamente 500 metros de espesor y se compone de
conglomerados, areniscas, diamictitas y tobas. Bergmann se basé en Bodenbender
(1912) para reconocer los Pisos | y Il de los Estratos de Paganzo (Bergman 1948).
Borrello (1946) menciond la presencia de fragmentos de huesos en la Quebrada del
Carrizal, aunque los mismos no fueron estudiados con detalle. Con base en la
posicion estratigrafica y la correlacion con las formaciones Chafares, Ischichuca y
Los Rastros de la Cuenca Ischigualasto - Villa Union, se considera tentativamente a
la Formacion Esquina Colorada una edad Triasico medio (Yrigoyen y Stover 1970).
La Formacién Esquina Colorada, introducida por Borrello (1946) como "Grupo
Esquina Colorada", se correlaciona con los "Estratos de Paganzo" y "Estratos de Rio

Seco" de Bergmann (1948).
- Formacion Carrizal

Por encima de la Formacion Esquina Colorada, se encuentra la Formacion
Carrizal. Esta unidad geoldgica presenta un espesor que oscila entre los 100 y 350
metros y esta compuesta por areniscas, conglomerados cuarzosos, limonitas y
carbon. Los primeros estudios sobre esta formacion fueron realizados por Borrello
(1946), quien la designé como “Grupo de Carrizal”, limitando esta denominacién
unicamente al sector superior. Al sector inferior, Borrello (1946) lo denominé “Grupo
de la Quebrada de la Mina”. Posteriormente, Bossi (1975) unificd estos “Grupos” en
la Formacién Carrizal, al considerar que las distinciones empleadas por Borrello
(1946) eran validas solo a nivel local. La presencia de flora y polen correspondientes
a la “flora de Dicroidium” en la Formacion Carrizal permitié a Bossi (1975) asignarle
una edad triasica y correlacionarla con la Formacion Ischigualasto de la Cuenca de

Ischigualasto Villa — Union.
- Formacion Quebrada del Barro

La Formacion Quebrada del Barro, con un espesor que varia entre 900 y
1400 metros, se encuentra estratigraficamente por encima de la Formacion Carrizal.
Litolégicamente, esta unidad se compone de conglomerados de grano fino a medio,

dispuestos en capas gruesas. Estos conglomerados contienen rodados de
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metamorfitas, subangulosos a subredondeados, caracterizados por patinas de
MnO2 e impregnaciones de Fe203. Presentan buena imbricacion y una disposicion
gradada normal. Se intercalan areniscas micaceas, friables y generalmente masivas
(Bossi 1975). Histéricamente, el nombre "Formacion Quebrada del Barro" fue
introducido por Borrello (1946) como parte del "Grupo de la Quebrada del Barro". Sin
embargo, la asignacion de su edad ha variado a lo largo del tiempo. Inicialmente fue
considerada cretacica por Bodenbender (1912) y Rassmuss (1922). Posteriormente,
Rosén (1930, citado por Bergman 1948) la ubicé en el Rético. Finalmente, otros
autores (De la Mota 1959, citado por Flores 1969; Bossi 1975) la asignaron al
Triasico superior. Estudios estratigraficos y sedimentolégicos mas recientes, como
los de Colombi et al. (2015), han corroborado su pertenencia al periodo Tridsico
basandose en la paleofauna que contiene. Esta paleofauna es notablemente diversa
e incluye terépodos y sauropodomorfos (dinosaurios), cinodontes, protosuquidos,
rauisuquidos y esfenosuquidos (arcosaurios), esfenodontes, tortugas basales y

pequefos pterosaurios (Martinez et al. 2013, 2015).
- Formacion Balde de Leyes

La Formacién Balde de Leyes alcanza un espesor de 170 metros. Su base
estd marcada por una discordancia erosiva donde conglomerados polimicticos
espesos se apoyan sobre las pelitas y evaporitas de la Formacion Quebrada del
Barro (Colombi et al. 2015), aunque posteriormente, estos autores confirman que la
Formacion Balde De Leyes es suprayacente a la nueva unidad denominada
Formacion Quebrada Del Puma (ver Colombi et al. 2021). La transicion entre ambas
formaciones se distingue por la intercalacion de niveles de color rojizo claro en la
Formacion Quebrada del Barro y rojo oscuro, con mayor grosor, en la Formacién
Quebrada del Puma (Colombi et al. 2021). El techo de la Formacién Balde de Leyes
se caracteriza por depdsitos de areniscas finas intercaladas con laminas de
evaporitas. Originalmente, la paleofauna monoespecifica hallada en la zona
(Leyesaurus marayensis) se asocid a la Formacion Quebrada del Barro (p ej.
Apaldetti et al. 2011). Sin embargo, estudios estratigraficos y sedimentolégicos
posteriores la vincularon con la Formacion Balde de Leyes (Colombi et al. 2015;
2021; Peyre de Fabregues et al. 2025). Esta asignacion permite sugerir una edad de
Jurasico temprano para la Formacién Balde de Leyes, basandose en su correlacion

con la Formacién Canén del Colorado del depocentro de Mogna y a su vez con la
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Formacién Upper Elliot de la cuenca del Karoo, Sudafrica (Martinez 2009; Apaldetti
et al. 2011; Colombi et al. 2021).

- Formacion Rancho Grande.

La Formacién Rancho Grande fue definida por Diaz (1947) y luego
formalizada por Criado Roque et al. (1981) en la sierra de Guayaguas y si bien se le
dio estatus formacional, su nominacion esta en desuso (Stipanicic y Marsicano
2002). Estudios posteriores llevados a cabo por Colombi y colaboradores (2021),
llevaron a reinterpretar afloramientos que previamente fueron interpretados como
Formacion ElI Jume por correlacion con los definidos en la sierra El Gigante (Flores
1969; Gardini et al. 2009). Sin embargo, los mismos no presentan continuidad lateral
y difieren con la caracterizacién litofacial del area tipo, por lo que se descarté que
estos niveles corresponden a la Formacion ElI Jume de edad cretacica. Ademas, no
se asemejan a ninguna unidad previamente definida en la porcién norte de la
comarca y se destaca la continuidad lateral de esta unidad desde El Gigantillo hasta
el cerro Guayaguas, coincidente con los niveles descritos por Diaz (1947) como
Formacion Rancho Grande, lo que llevd a nominar a estos afloramientos como

Formacion Rancho Grande, previamente interpretada como Formacion El Jume.

En este contexto, la Formacién Rancho Grande, reinterpretada por Colombi et
al. (2021), presenta un espesor variable que aumenta lateralmente, oscilando entre
los 60 metros en ciertas secciones hasta alcanzar un maximo de 350 metros en la
zona sur. Su base se apoya mediante un contacto transicional sobre la Formacion
Balde de Leyes, mientras que se dispone en contacto neto sobre la Formacion
Quebrada del Barro. El techo de la unidad se define por una discordancia angular de
bajo angulo con la suprayacente Formacién El Toscal. Litolégicamente, la formacion
se caracteriza por una intensa deformacion sinsedimentaria, vinculada a la
abundancia de yeso, y por la alternancia de dos asociaciones de facies principales.
La primera se encuentra asociada a una cuenca de barreal efimero, compuesta de
pelitas, areniscas finas laminadas y niveles de evaporitas; la segunda, interpretada
como una zona supralitoral/litoral de barreal, incluye areniscas laminadas, cuerpos

tabulares y dunas edlicas formadas por el retrabajo del viento en estaciones secas.
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Flores y Criado Roque Bossi (1976) Flores (1969), Rivarola y Colombi et al. 2021
EDAD (1972) Spalletti (2006), Gardini
et al. 2009, Castillo Elias
(2016)
Fm Lagarcito Fm Lagarcito
@]
O
6 Fm La Cruz Fm La Cruz
"f_t Fm El Toscal Fm El Toscal
L
x
@]
Fm La Cantera Fm La Cantera
Fm El Jume Fm El Jume
Fm Los Riscos Fm Los Riscos
O
O
o)
= Fm Lagarcito " A
» ’
Fm Rancho Grande
Fm Balde de
Leyes=Fm
/ Guayaguaz
Fm Quebrada del
Fm La Cruz Puma
Fm Quebrada del Barro Fm Quebrada del Barro
Fm El Toscal Fm Quebrada del Barro
(@]
O
C<’E3 Fm La Cantera Fm Carrizal Fm Carrizal
E Fm Carrizal
|_
Fm El Jume
Fm Esquina Colorada Fm Esquina Colorada .
. Fm Esquina Colorada
Fm Los Riscos

Tabla 1: Comparacién entre los esquemas estratigraficos previamente interpretados (p. €j.,
Flores 1969, Flores y Criado Roque 1972, Gardini et al. 2009, Rivarola y Spalletti 2006,

Castillo-Elias 2016) y la propuesta de la contribucion mas reciente para las cuencas de

Marayes-El Carrizal (Triasico Jurasico) y San Luis (Cretacico). Tomada de Colombi et al.

(2021).
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Ill.1.1. Formacion Quebrada Del Puma

La Formacion Quebrada del Puma ha sido recientemente propuesta para la
serie estratigrafica que conforma la cuenca triasica-jurasica Marayes-El Carrizal en
la Provincia de San Juan (Tabla 1, Fig. 9). Como se dijo anteriormente, la
estratigrafia clasica de la cuenca Marayes—El Carrizal reconoce tres unidades
estratigraficas: las formaciones Esquina Colorada, Carrizal y Quebrada del Barro
(Bossi 1976). Sin embargo, diversos hallazgos significativos en el area de la
paleontologia de vertebrados triasicos (p. €j., Apaldetti et al. 2011; Martinez et al.
2013; 2015) impulsaron recientemente una revisidon detallada de la sucesion
estratigrafica (p. ej., Colombi et al. 2015; 2021). A partir de estos ultimos estudios
sedimentoldgicos y paleontolégicos en la Cuenca Marayes-El Carrizal, se logré una
mejor caracterizacion ampliando los sectores superiores de la secuencia
sedimentaria. Como resultado, en 2015 se redefinié el Grupo Marayes incorporando
una nueva unidad en su parte superior, la Formacion Balde de Leyes (Colombi et al.
2015). Posteriormente, Colombi et al. (2021) realizaron una revisién integral de la
estratigrafia y evolucién paleoambiental de la cuenca, donde propusieron dos
nuevas unidades estratigraficas. De esta manera, la sucesion de la cuenca
triasica-jurasica Marayes-El Carrizal estaria representada por las formaciones
Esquina Colorada (aflorante en la Sierra de La Huerta), Carrizal, Quebrada del
Barro, Quebrada del Puma, Balde de Leyes (eq. Lateral de la Formacién
Guayaguas) y Rancho Grande; y la cuenca cretacica de San Luis por las
formaciones El Toscal, La Cruz y Lagarcito (Tabla 1), ampliando asi la comprensién

del relleno sedimentario y la historia geoldgica de la region.

Segun Colombi y colaboradores (2021), la edad de la asociacion
paleofaunistica recientemente encontrada (entre ellos el espécimen PVSJ 1108
estudiado en la presente tesis de grado), es que la edad de la Formacién Quebrada
del Puma se la considera triasica-jurasica (Raetiano-Hettangiano; ver Tabla 1). Si
bien todavia no esta estudiada en detalle, la paleofauna de esta unidad esta
constituida por esfenodontes, pseudosuquios cocodriliformes, variedad de
dinosaurios sauropodomorfos massospondylidos y sauropodiformes, dinosaurios

teropodos ceratosauridos y cinodontes tritheleddntidos.
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El paleoambiente de la Formacion Quebrada del Puma esta conformado por
una asociacion de facies con elementos arquitecturales caracteristicos (Tabla 2).
Hacia las zonas de mayor relieve relativo del paleovalle, se encuentra un
paleoambiente de abanico aluvial de proximal a medio. En este sector, los canales
multiepisddicos estan compuestos por arenas y gravas pobremente seleccionadas,
junto con flujos de detritos presentes como I6bulos o capas masivas de
conglomerados. Estos depdsitos gruesos evidencian un ambiente de alta energia.
Asociados a estos canales, se desarrollaron elementos de llanura de inundacion
proximal, representados por cuerpos tabulares de areniscas finas y limolitas. Un
rasgo particular es el predominio de clastos o granos de cuarzo muy angulosos
(Colombi et al. 2021).

Por el contrario, hacia la zona de menor relieve relativo del paleovalle, se
reconocen como elemento dominante los campos de dunas edlicas. Mientras que,
hacia arriba de la sucesion, se instalé una zona supralitoral de barreal confinado
conformado por depdsitos laminares de areniscas, vinculados al caracter

instantaneo y torrencial de sistemas efimeros.

Asociacion de Elemento = Paleoambiente de  Paleoambiente de la Edad de la asocia-

Fermaci facies arquitectural g la AF formacion cion fosilifera

CHm(s/g) Abanico aluvial

UA-Ac (110m) PO 151 proximal a medio Depésitos de abanico
sG confinado aluvial que gradan
QUEBRADA DEL D vemca‘\;nenlle adfa;\ s de‘ Triasico Superior
PUMA (Unidad A) UA-Bc (70m) & Campo de dunas LB Naales SeHales (Raetiano-Hettangiano)
LA confinadas. Depaositos
Zona supralitoral edlicos en las hombrera de
UA-Cc (60m) Ls 5 de barreal en valle los pakeayalles

confinado

Tabla 2. Sintesis del analisis sedimentolégico y bioestratigrafico de La Formacién Quebrada
del Puma. Tomada de Colombi et al. (2021). Abreviaturas: CHm(s/g), canales
multiepisédicos gravo-arenosos; PO, llanuras de inundacién proximales; SG, flujos de

detritus; D, dunas eodlicas; LA, acrecion lateral; LS, laminas de areniscas laminadas.
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CAPITULO IV

MATERIALES Y METODOS

IV.1. Materiales

El material propuesto a estudiar corresponde a un ejemplar de dinosaurio
(PVSJ 1108), perteneciente a la coleccion de paleovertebrados del Instituto y Museo
de Ciencias Naturales (IMCN) de la Facultad de Ciencias Exactas, Fisicas y

Naturales de la Universidad Nacional de San Juan.

El PVSJ 1108 esta representado por un esqueleto articulado e incompleto,
que preserva la mayoria de los elementos de la regién toracica y abdominal (Fig.
12-15 y 18). EI PVSJ 1108 preserva dos vértebras cervicales (C9—-C10), ocho
vértebras dorsales (D1 - D8), una vértebra caudal y fragmentos de costillas
asociadas a las vértebras D2, D4, D5 y D6, la cintura escapular representada por
ambos coracoides, escapula izquierda, un fragmento proximal de escapula derecha
y ambas placas esternales. EI miembro anterior izquierdo preserva el humero,
extremos distales y proximales de radio y ulna, mano con los carpianos distales y
metacarpianos articulados y fragmentos de falanges no-terminales y los tres
primeros unguales. Ademas, el ejemplar incluye un cumulo de 42 clastos asociados
a los elementos de la caja toracica (Fig. 13), que fueron el objetivo principal de

estudio en el presente trabajo final de licenciatura.
IV.2. Métodos

El testeo de las hipotesis requirio de las siguientes etapas: 1) Preparacion
mecanica del material en laboratorio y modelado 3D, 2) Descripcidon
anatémica-comparativa del PVSJ 1108, 3) Descripcion y contextualizacién de los
clastos asociados al esqueleto, 4) Analisis de las relaciones de parentesco

(relaciones filogenéticas) entre Sauropodomorpha.
IV.2.1 Recopilacion bibliografica

La lista bibliografica incluyd trabajos cientificos relacionados a taxonomia y
anatomia morfolégica general de Sauropodomorpha, particularmente formas

no-saurdopodas del Triasico y Jurasico de Gondwana.
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Para el estudio de los gastrolitos asociados se tuvieron en cuenta trabajos
con evidencias de gastrolitos en dinosaurios y especialmente en dinosaurios
sauropodomorfos, como asi también aquellos registrados en otros grupos de
dinosaurios y otros vertebrados fésiles y actuales. Con el fin de contextualizar el
escenario paleoambiental y la posible implicancia en la funcion de los clastos
hallados, se consultaron estudios sobre la paleogeografia y paleoecologia del

periodo Triasico - Jurasico, particularmente de Argentina.
IV.2.2. Preparacion mecanica en laboratorio

La preparacion mecanica del PVSJ 1108 fue llevada a cabo en el Laboratorio
de Paleontologia del IMCN de la FCEFN-UNSJ bajo las instrucciones y supervision
del profesional técnico Diego Abelin. El proceso consistio en la remocion controlada
de la matriz sedimentaria en sectores del ejemplar que presentaban un bajo grado
de preparacién previa. Se utilizaron lupas binoculares y martillos neumaticos de tipo
ARO accionados por aire comprimido, los cuales generan pequefias vibraciones que
permiten erosionar de forma controlada el sedimento que contiene y rodea al
material fosil, dejando expuestos los restos 6seos de interés. Con el fin de preservar
la posicion in situ de los clastos, en este sector sélo se utilizaron puntas de acero y
pinceles para remover el sedimento circundante a ellos de forma manual.
Posteriormente los clastos fueron consolidados con pegamento para preservar su

posicion original.

Dado que PVSJ 1108 aun se encontraba en la capsula de yeso y tela arpillera
(bochdn) en la que fue extraido del sitio del hallazgo, inicialmente sélo eran visibles
algunos elementos, dejando al descubierto la regidén ventral del espécimen. Con el
objetivo de lograr un analisis completo del material, se procedié a rotarlo y asi
obtener una vision integral. Se encapsulo la regién visible (ventral) con una nueva
cubierta de yeso y tela arpillera para rotar el espécimen de manera segura. Una vez
expuesta la regidn dorsal, se continu6 con la preparacion del fosil. Para asegurar la
integridad de las piezas durante este proceso, se elaboré un molde mediante
impresion 3D. Asi, se obtuvieron dos estructuras rigidas para poder rotarlo y acceder
al material desde la region ventral y dorsal indistintamente. Ambas caras fueron
consolidadas con Paraloid B-72 al 8%, con el fin de brindarle mayor resistencia al

fragil material de estudio.
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Por otro lado, se prepararon las piezas desarticuladas y aisladas de PVSJ
1108, correspondientes a las vértebras cervicales (C9 - C10), dorsales (D7 - D8), y
mano derecha del espécimen, la mano izquierda ya se encontraba parcialmente
preparada. Durante todo el proceso, las piezas que se fragmentaron por el accionar
mecanico de los martillos neumaticos o que ya se encontraban fragmentadas por
factores tafondmicos, fueron pegadas y reubicadas con el uso de pegamento

cianoacrilato.
IV.2.3. Elaboracion de modelos 3D e impresion del molde

La generacion de modelos digitales es fundamental para preservar
digitalmente el material fosil, facilitar la investigacion colaborativa compartiendo
réplicas virtuales y exponer los resultados en actividades de divulgacion. En este
sentido, se desarrollaron modelos digitales de ambas caras de PVSJ 1108, los
cuales también seran utiles para obtener impresiones 3D del material. Cémo se
menciond anteriormente, fue necesario desarrollar un molde para rotar al espécimen
y permitir la visualizacién de los clastos. Para ello, se gener6 un modelo 3D de la
vista dorsal del material en el bochoén, para luego obtener su imagen “negativa”
(inversion volumétrica). A su vez, el molde también actué como soporte del material
para ser guardado en la coleccion de paleovertebrados del IMCN. Estas actividades
fueron llevadas a cabo bajo la colaboracidén especializada y técnica del paleoartista

Ulises Sosa, miembro del equipo de paleoarte del IMCN.

- Digitalizacion 3D de las vistas externas: la digitalizacion del ejemplar en el bochon
fue realizada mediante un escaner de luz laser marca CREALITY. Este dispositivo
captura la geometria y textura de objetos reales con alta precision para su
conversion en modelos digitales. Para ello, se colocaron puntos reflectantes sobre el
fésil para que el escaner logre detectar la pieza. Los archivos generados se
transfirieron a la aplicacion vinculada a CREALITY para suprimir las porciones
sobrantes del objeto escaneado. Posteriormente, el archivo se exportdé en formato
Ply para su procesamiento en el software ZBrush. En esta etapa se llevd a cabo el
cierre de mallas, la correccion de artefactos digitales y el pulido de superficies
innecesarias. Ademas, se utilizé material previamente digitalizado de Ingentia prima
con el fin de reconstruir los miembros anteriores incompletos del espécimen PVSJ

1108 y obtener una visualizacion mas completa del hallazgo (Fig. 24). Una vez
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obtenido el modelo 3D de las superficies externas, se ajustaron las proporciones y
escalas. La digitalizacién 3D obtenida sera utilizada para el presente trabajo y para

futuras actividades de divulgacion de los resultados.

- Impresion del molde: La impresion del soporte se llevd a cabo utilizando la
tecnologia de Modelado por Deposicion Fundida, empleando filamento de PLA
(Acido Polilactico), por su alta estabilidad y rigidez. Debido a las dimensiones del
ejemplar PVSJ 1108 y a las limitaciones de impresion del equipo, se imprimié en dos
partes que luego fueron soldadas. Este proceso consistié en el ensamblaje mediante
el uso del mismo polimero base como material de aporte para fundir las uniones,
logrando una fusién cohesiva entre ambas partes. Finalmente, los espacios
intersticiales o porosidades resultantes de la impresion fueron rellenados también
con el mismo polimero base. De esta forma, se obtuvo un molde unico para ser

usado en la rotacion del material y en su posterior almacenamiento en la coleccion.

- Digitalizacion 3D por fotogrametria: Por otro lado, con el fin de registrar la posicion
in situ de los clastos, se elaboré una copia digital del material fosil. Fue
implementada la técnica de Fotogrametria digital de corto alcance para obtener un
modelo a color del fésil. La técnica de fotogrametria consiste en obtener modelos
tridimensionales a partir del procesamiento de multiples fotografias solapadas entre
si desde diversos angulos alrededor del objeto. En este contexto se tomaron 40
fotos en diferentes vistas y posteriormente se utilizé el software 3DF Zephyr, el cual
generd una superficie solida conocida como malla de poligonos a partir de las 40

imagenes cargadas.
IV.2.4. Descripcion anatoémica del PVSJ 1108

Se realizd una observacion directa del material para su descripcion anatdomica
con el fin de conocer la anatomia del ejemplar y posteriormente determinar las
relaciones filogenéticas. Ademas, se llevé a cabo un analisis comparativo con los
géneros de sauropodomorfos basales y sauropodiformes no-sauropodos del

Triasico-Jurasico, particularmente de Gondwana.
IV.2.5. Andlisis filogenético

Para determinar las relaciones de parentesco del PVSJ 1108 entre

Sauropodomorpha, se realizé un analisis filogenético utilizando la metodologia
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cladistica (i.e. Sistematica Filogenética) bajo el criterio de parsimonia (Farris 1983).
Para esto se utilizo la matriz de datos morfolégicos-filogenéticos publicada por Pol et
al. (en prensa). La matriz de 421 caracteres y 91 taxones fue procesada en el
programa Mesquite (Madison y Madison 2025) donde se agregaron datos de
medidas, notas y fotografias. Una vez asignado los estados correspondientes a los
caracteres evaluables, la matriz resultante fue analizada utilizando el programa TNT
1.6 (Goloboff y Morales 2023).

IV.2.6. Estimacion del tamafio y masa corporal

Las estimaciones del tamafo corporal son de interés en este contexto dado
que existe una relacion entre el tamafo del animal y evidencias de litofagia en
animales vertebrados (Wings y Sander 2007).

Las estimaciones de la masa corporal en dinosaurios sauropodomorfos han
sido propuestas a partir de las dimensiones de los elementos 6seo mas largos, tanto
del miembro anterior (humero) como del posterior (fémur), los cuales tienen relacion
con el tamafio corporal (Campione y Evans 2012). El PVSJ 1108 preserva uno de
los humeros completos, pero no preserva ninguno de los dos fémures, lo que impide
estimar el tamano corporal con las formulas clasicas de estimacion.

Con la finalidad de poder conocer el tamafio corporal estimativo del PVSJ
1108 y compararlo con otros sauropodomorfos, utilizamos el largo del humero como
elemento comparativo con otros taxones de Sauropodomorpha. Asi se comparé el
maximo largo longitudinal del humero con aquellos de otras especies que dispongan
tanto del mismo elemento (humero) como con un valor de masa corporal ya
estimado (i.e., Benson et al. 2017), a través de una regresion lineal logaritmica (ver
resultados). Aunque esto no proporciona un valor preciso, nos ayuda a tener valores
de referencias y asi poder interpretar si el conjunto de clastos asociados al ejemplar
puede tener relacidon con los valores asociados a la litofagia en otras especies. Esto

nos permite testear la hipotesis principal de este trabajo.

IV.2.7. Analisis de los clastos

Se caracterizo a los clastos con el fin de discutir su origen y funcionalidad. Se

analizaron propiedades cuantitativas y cualitativas, principalmente de los clastos que
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se logro identificar de la matriz. Las propiedades que se registraron son las que

usualmente se tienen en cuenta a la hora de analizar gastrolitos en vertebrados
fosiles (Calvo 1994; Gillette 1994; De Klerk et al. 2000; Everhart 2000; Cicimurri y
Everhart 2001; Sanders et al. 2001; Zhou et al. 2004; Cerda 2008; Cerda y Salgado
2008); y vertebrados actuales (Barrentine 1980; Best y Gionfriddo 1991; 1994;
Gionfriddo y Best 1996; Splettstoesser y Todd 1999; De Villiers y de Bruyn 2004).

- Propiedades Cuantitativas

1.

Numero total de clastos visibles: se cuantificaron los clastos visibles en ambas
caras del PVSJ 1108. Se espera que algunos clastos aun se encuentren
cubiertos por sedimento, por lo que es probable que el numero sea mayor al
registrado.

Dimension de cada clasto: las mediciones se realizaron con un calibre
milimetrado y siguiendo el diagrama presentado por Pettijohn (1980) (Fig. 10),
en el que se establece como describir la forma de un clasto, segun los

siguientes ejes:

Eje Mayor (a): La longitud maxima del clasto.

Eje Intermedio (b): El ancho maximo transversal medido perpendicularmente

al eje a.

Eje Menor (c): El grosor maximo medido perpendicularmente al plano

formado poray b.

La mayoria de los clastos se encuentran parcialmente cubiertos de
sedimento, es por ello que solo fue posible cuantificar las medidas de 33 (de un
total de 42 visibles), los cuales presentaban sus caras totalmente expuestas. No
se removio el resto de la matriz circundante ya que se priorizé conservar la

posicion in situ de los clastos.

Esfericidad: Se registré el grado en el que los clastos se aproximan a una forma
esférica perfecta. Este parametro es tenido en cuenta en algunos estudios
previos sobre gastrolitos (p ej. Sanders et al. 2001; Cerda 2008; Cerda y
Salgado 2008). Segun Blatt et al. (1972), la esfericidad (), se define como la

relacion entre el diametro de una esfera de volumen equivalente al de una
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particula (clasto en este caso) y el diametro de esa particula. Bajo el supuesto

de que cada clasto es un elipsoide regular de tres ejes, se utilizaron los valores

obtenidos en el item anterior (tres ejes principales) para cuantificar la esfericidad

de cada clasto de forma indirecta, con la siguiente ecuacion:

Los valores varian entre cero y uno, los mas cercanos a 1 indican una

esfericidad muy alta.

Figura 10. Ejes medidos de cada clasto. Tomada de Cerda y Salgado 2008.
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Forma de cada clasto: La forma de los clastos fue categorizada siguiendo el

sistema de clasificacion de Zingg (1935), basado en la relacién entre los tres

ejes principales ya registrados, tal como se describe en Pettijohn (1980). Este

meétodo define cuatro clases morfologicas principales (Esferoidal, Discoidal,

Prolato y Tabular).

Relacion de Ejes c/b<2/3
b/a > 2/3 DISCOIDAL ESFEROIDAL
b/a < 2/3 TABULAR PROLATO

En donde cada categoria se define como:

Esferoidal: Los tres ejes son similares. El clasto tiende a ser una esfera o

cubo.

Discoidal: El largo y el ancho son similares, pero el grosor es mucho menor.
Prolato: El largo es mucho mayor que el ancho y el grosor.

Tabular: Los tres ejes son marcadamente diferentes entre si.
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5. Peso de los clastos: Se selecciond una submuestra de veinte clastos que se
encontraban accesibles a ser aislados de la matriz para ser pesados. Dado que
se priorizd conservar su posicion in situ en el sedimento, no se extrajo el resto
de los clastos. Sin embargo, el peso total fue estimado utilizando como base los

valores previamente obtenidos.

Para pesar cada clasto se utilizé una balanza de uso general. El instrumento
esta provisto de una plataforma de pesaje plana y una pantalla de lectura directa,
presentando una capacidad maxima operativa de 50000 g y una resolucion (error

instrumental) de £ 1 g.

Para estimar el peso de los clastos restantes, se utilizé la relacién entre el
volumen y el peso (Densidad). Dado que la mayoria de los clastos preservados en el
PVSJ 1108 son de una misma litologia (comunmente cuarzo), la densidad deberia
ser aproximadamente constante en los 42 clastos encontrados. Por lo tanto, se
utilizé el peso obtenido de los 20 clastos pesados, para determinar la densidad
promedio. Dado que no son esferas perfectas, se usé la formula del volumen

elipsoidal:

valoa-b
Nﬁ. a c}

La densidad obtenida fue utilizada para obtener el peso de los clastos

faltantes utilizando la relacion de peso, masa y volumen: peso = masa/volumen

- Propiedades Cualitativas

1. Grado de redondeamiento: Se registré el grado de redondeamiento de cada
clasto a partir de la comparacion visual con la clasificacion propuesta por
Powers (1953) (Fig. 11):

Muy Anguloso: Aristas marcadas, superficies muy rugosas.

Anguloso: Aristas definidas, sin desgaste aparente.

Sub-anguloso: Caras planas, pero con aristas ligeramente suavizadas.
Sub-redondeado: Aristas claramente desgastadas; el clasto es suave al tacto.
Redondeado: Casi no quedan caras planas; las aristas son curvas y suaves.

Bien Redondeado: Forma completamente suave y redondeada.
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Figura 11: Categorias de redondeamiento de los clastos. Tomada de Corbi y Martinez
(2015).

2. Litologia: Se realiz6 un analisis petrografico macroscopico mediante lupa
binocular, permitiendo la caracterizacion litolégica de cada gastrolito. Los clastos
fueron categorizados segun su composicion mineraldgica en: cuarzo/cuarcita,

esquistos y rocas volcanicas.

3. Textura superfficial: se llevd a cabo un analisis macroscépico para determinar el

grado de pulimento de los clastos.

IV.2.8. Interpretaciones tafonomicas del espécimen

Con el fin de asignar una categoria de autenticidad al hallazgo de los
gastrolitos en PVSJ 1108, se aplicaron los criterios sedimentolégicos y tafonémicos
propuestos por Wings (2004) (Anexo 1). El analisis consistio en evaluar la relacién in
situ de los clastos junto al esqueleto del espécimen, contrastando su morfologia y la
de la matriz en la que estan insertos. Segun Wings (2004) se esperaria encontrar
una matriz de grano fino y la ausencia de clastos similares en el sedimento

circundante. Por otro lado, se describié el grado de agrupacion de los clastos y su
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estrecha asociaciéon con el esqueleto parcialmente articulado, haciendo énfasis en
determinar si el cumulo se preservo en una posicion anatomicamente congruente
con el tracto digestivo, el cual habria estado contenido por la caja toracica.

Ademas, con el fin de caracterizar los clastos tipicos de la Fm. Quebrada del
Puma en la que fue hallado PVSJ 1108 y asi descartar que los gastrolitos son en
realidad rocas aisladas, se llevé a cabo una interpretacion sedimentoldgica segun la

bibliografia disponible del sitio.

IV.3. Abreviaturas institucionales

FCEFN-UNSJ, Facultad de Ciencias Exactas, Fisicas y Naturales, Universidad
Nacional de San Juan; IMCN, Instituto y Museo de Ciencias Naturales, Universidad
Nacional de San Juan, San Juan, Argentina; PVSJ, Paleovertebrados del Instituto y

Museo de Ciencias Naturales, Universidad Nacional de San Juan.

IV.4. Definiciones filogenéticas de Sauropodomorpha utilizadas en este estudio.

Sauropodomorpha: el clado mas inclusivo que contiene a Saltasaurus loricatus

pero no a Paser domesticus o Triceratops horridus (Sereno 2007).

Plateosauria: el clado menos inclusivo que contiene a Massospondylus carinatus y

a Plateosaurus engelhardti pero excluyendo a Saltasaurus loricatus (Sereno 2007).

Plateosauridae: el clado mas inclusivo que contiene a Plateosaurus engelhardfi

pero no a Massospondylus carinatus, Saltasaurus loricatus (Sereno 2007).

Massopoda: el clado mas inclusivo que contiene a Saltasaurus loricatus pero no a

Plateosaurus engelhardti (Yates 2007).

Riojasauridae: el clado mas inclusivo que contiene a Riojasaurus incertus pero no a
Plateosaurus engelhardti, Massospondylus carinatus ni a Anchisaurus polyzelus
(Yates 2006).

Massospondylidae: el clado mas inclusivo que contiene a Massospondylus

carinatus pero no a Plateosaurus engelhardti, Saltasaurus loricatus (Sereno 2007).
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Anchisauria: Anchisaurus polyzelus y Melanorosaurus readi, su ancestro comun y

todos sus descendientes. (Galton y Upchurch 2004).

Sauropodiformes: El clado menos inclusivo que contiene a Mussaurus patagonicus

y Saltasaurus loricatus (Sereno 2007).

Lessemsauridae: El clado definido como Lessemsaurus sauropoides y Antetonitrus

ingenipes, y todos los descendientes de su ancestro comun (Apaldetti et al. 2018).

Sauropoda: El clado menos inclusivo que contiene a Vulcanodon karibaensis y

Eusauropoda (Langer et al. 2010)

Gravisauria: Taxon basado en nodos, definido como el ancestro comun mas
reciente de Tazoudasaurus naimi y Saltasaurus loricatus, y todos sus descendientes
(Allain y Aquesbi 2008).

Eusauropoda: El clado menos inclusivo que contiene a Shunosaurus lii y

Saltasaurus loricatus (Upchurch et al. 2004).
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CAPITULO V

RESULTADOS

V.1. Descripcion anatémica de PVSJ 1108

El PVSJ 1108 esta representado por un esqueleto incompleto y parcialmente
articulado, que preserva una serie de dos vértebras cervicales posteriores (C9-C10),
ocho vértebras dorsales (D1-D8) y una vértebra caudal aislada, costillas parciales y
articuladas, pequefios fragmentos de gastralia, ambos coracoides articulados y
escapula izquierda, la extremidad anterior izquierda parcialmente preservada,
incluyendo humero, extremos distales y proximales de radio y ulna, mano con
carpianos y metacarpianos articulados, y fragmentos de falanges no-terminales y
unguales (Fig. 12—-15 y 18). Notese los Anexos 3 y 4 para observar las medidas

obtenidas para las vértebras y miembro anterior.

V.1.1. Esqueleto axial

El espécimen PVSJ 1108 preserva una serie axial incompleta, incluyendo dos
cuerpos vertebrales cervicales posteriores articulados (C9-C10), ocho vértebras
dorsales incompletas (D1-D8) preservando principalmente el cuerpo y partes del

arco neural, y una veértebra caudal posterior incompleta (Ver Anexo 3).

- Vértebras cervicales

Ambas vértebras cervicales (C9-C10) se encuentran parcialmente
preservadas en PVSJ 1108, perdiendo sus arcos neurales por erosion (Fig. 12). El
cuerpo vertebral de C10 se encuentra casi totalmente preservado, mientras que en
C9 sblo se preservan ambos extremos. Ambos cuerpos vertebrales son
notablemente concavos en vista lateral y ventral, dando una forma de reloj de arena.
No se observan las parapdfisis en ninguno de los dos cuerpos vertebrales cervicales
preservados. Ambos cuerpos son anficélicos, siendo la faceta articular posterior de
C10 de forma subcircular y notablemente concavo. Se observa una quilla levemente
marcada en la mitad anterior de la superficie ventral de C9, en C10 no se observa

quilla ventral. Esto difiere de otros sauropodomorfos (p. e€j., Massospondylus,
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Leonerasaurus) donde la quilla ventral se extiende a lo largo de toda la superficie
ventral en las vértebras cervicales posteriores. En Leyesaurus C3-C6 tienen una
quilla ventral en la mitad anterior del cuerpo vertebral, mientras que en C9 la quilla
se extiende a lo largo de toda la superficie ventral del cuerpo vertebral. En la mitad

posterior de C10 se observa un fragmento del arco neural suturado al cuerpo.

2cm

Figura 12. Vértebras cervicales posteriores (C9 y C10) del espécimen PVSJ 1108. A.

Fotografia en vista lateral izquierda. B. Dibujo esquematico de la vista lateral izquierda. C.
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Fotografia en vista lateral derecha. D. Dibujo esquematico de la vista lateral derecha. Las
areas en gris oscuro indican zonas de fractura o material faltante, y el punteado gris claro
representa el sedimento (arenisca). Abreviaturas: C9, novena vértebra cervical; C10, décima

vértebra cervical; qv, quilla ventral.

- Vértebras dorsales

Se han preservado ocho vértebras dorsales incompletas del PVSJ 1108. Una
serie de vértebras articuladas correspondientes a D1-D6 y dos vértebras posteriores
desarticuladas, interpretadas como D7-D8. La serie D1-D6 se encuentra articulada
en el sedimento, impidiendo observar la mayor parte de los cuerpos vertebrales. De
D3 a D8 se observan los arcos neurales parcialmente preservados articulados a los
cuerpos de las vértebras.

El largo anteroposterior de los cuerpos vertebrales aumenta levemente a lo
largo de la serie dorsal. Los cuerpos vertebrales anteriores son concavos en vista
lateral y ventral, a medida que avanza la serie pierden concavidad. Todas las
vértebras dorsales preservadas carecen de una depresion o pleurocelo.

Todos los cuerpos vertebrales dorsales son anficélicos, siendo la superficie
dorsal anterior de D1 levemente concava y subcircular, a medida que avanza la
serie, la concavidad de las facetas se pronuncia y se convierte en ovoide.

La superficie articular anterior es levemente mas baja que la superficie
articular posterior en D8, similar a las dorsales medias de Massospondylus (Cooper
1981). Esta condicidn contrasta con otros sauropodomorfos basales (p ej.
Adeopapposaurus, Yunnanosaurus, Lessemsaurus), en donde la superficie articular
anterior es solo ligeramente mas alta que la de la superficie articular posterior.

El largo anteroposterior de los centros dorsales es mayor al alto dorsoventral
(altura medida en superficie articular posterior). Estas proporciones son similares a
las vértebras dorsales elongadas de algunos massospondylidos (p. e€j.,
Massospondylus, Adeopapposaurus) que presentan una relacién largo/alto de
aproximadamente 1.5. Pero distintas a las vértebras dorsales de otros
sauropodomorfos basales (p, ej. Riojasaurus, Plateosaurus, Lufengosaurus,
Lessemsaurus) siendo 1.05 en las anteriores y 0.96 en las posteriores. No se

observa quilla ventral en ninguno de los cuerpos.
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A partir de D3, la parapdfisis se encuentra totalmente en el arco neural, como
en Massospondylus y Adeopapposaurus ubicandose progresivamente sobre el arco
neural, hacia las vértebras posteriores. A partir de D5, se observan los arcos
neurales mejor conservados, siendo al menos tan altos como el cuerpo vertebral
correspondiente. Solamente las vértebras D6 y D8, preservan uno de sus procesos
transversos. Ambos son rectangulares en vista dorsal, dirigiéndose hacia arriba y
lateroposteriormente en D6 y lateralmente de D8.

En vista lateral, se observan cavidades del arco neural. En D6, aunque
parcialmente preservado, se observan las tres cavidades: fosas infradiapofiseal
media (MIDF), la infradiapofiseal anterior (AIDF) y la infradiapofiseal posterior
(PIDF). En D7 y D8, la ubicacion de la parapdéfisis invade la regidon anterior haciendo
desaparecer la AIDF. La MIDF es amplia y de mayor tamafo. En D8 se observa la
PIDF como una cavidad profunda, subdividida por una lamina. En D8, se preserva
una postzigapofisis, la cual no se extiende mas alla de la faceta articular posterior. El

resto de las vértebras no preserva ninguno de los arcos neurales completos.

Figura 13. Region toracica del espécimen PVSJ 1108 en vista laterodorsal. A. Fotografia B.
Dibujo esquematico en vista dorsal. En rojo se aprecian los clastos visibles en esta vista,
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mientras que en rosa claro se indican los clastos que sélo se observan desde la vista
lateroventral (ocultos por sedimento en esta vista). Las areas en gris oscuro indican zonas
de fractura o material faltante. Abreviaturas: co, costillas; D71-D7, vértebras dorsales 1 a 7;

pt, proceso transverso.

- Vértebra caudal

Solo se ha preservado una vértebra caudal incompleta de ubicacion
indeterminada del PVSJ 1108. La faceta anterior se encuentra erosionada, mientras
que el largo anteroposterior es aproximadamente el doble del alto de la faceta
posterior. El borde dorsal de la superficie articular posterior es lateromedialmente
mas expandido que el borde ventral. Se observan ligeramente las facetas para la
articulacion de los chevrones. Sélo se preserva la mitad posterior de la superficie
ventral, donde se observa el surco longitudinal.

Los procesos transversos estan dirigidos dorsolateralmente y se ubican
levemente en la mitad posterior del largo anteroposterior del centro. Las bases de
los procesos transversos se encuentran en la superficie dorsal del centro y se ubican
enteramente en el arco neural de la vértebra. La region proximal de los procesos
transversos es dorsoventralmente comprimida, dando una seccién transversal
ovalada. El largo anteroposterior de la base de los procesos transversos es 0.5
veces el largo total del centro.

El resto del arco neural se encuentra parcialmente preservado, pero cubierto

de sedimento.

- Costillas

Se preservan parcialmente las costillas articuladas a las vértebras D2, D4, D5 y D6
desde la visita dorsal (Fig. 13). Todas las costillas presentan una forma general
alargada, engrosadas en la mitad proximal y reduciendo su grosor hacia la mitad
distal. Las regiones articulares estan fracturadas, lo que impide caracterizar sus
formas originales. Ninguna de las costillas preservadas se encuentra completa ni

articulada a los procesos transversos de las vértebras.
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- Gastralias

Se registraron pequefios fragmentos aislados identificados como
correspondientes a elementos de la gastralia. Estos corresponden a elementos
tubulares y delgados. Los fragmentos no se encuentran articulados, impidiendo su

reconstruccion general.

V.1.2. Cintura escapular
- Escapula-coracoide

Ambos coracoides se encuentran pobremente preservados, articulados a un
fragmento proximal de la escapula, aunque no es posible distinguir las suturas entre
ellas, formando una unica placa difusa de huesos aplanados y fragmentados (Fig
16). No es posible identificar claramente el foramen de los coracoides ni ningun otro
rasgo que los caracterice. En la region izquierda se puede observar levemente el
glenoides ubicado en la articulacion entre la escapula y el coracoides (Fig. 18).

Se preserva un fragmento aislado subrectangular, plano, posiblemente

correspondiente a la lamina de la diafisis de la escapula.

- Placas esternales

Ambas placas esternales se encuentran articuladas entre si y en asociacion
al resto de la cintura escapular y vértebras dorsales anteriores (Fig 16). La placa
izquierda se encuentra completamente preservada, mientras que la de la derecha
esta de forma parcial. Ambas placas son laminares, de contorno eliptico,
ligeramente concavas en vista ventral. El borde medial de la placa esternal es curvo,

mientras que el lateral es ligeramente recto. El extremo posterior termina en punta.

V.1.3. Miembro anterior

Del miembro anterior del PVSJ 1108 se ha preservado el humero izquierdo
parte del extremo proximal del humero izquierdo, radio y ulna izquierdas y ambas
manos incompletas (Fig. 14, 15) (Ver Anexo 4).

La ulna izquierda se encuentra casi en su totalidad, aunque fragmentada vy el
extremo distal de radio articulado a la mano y al ulna. Ambos huesos fueron
preservados articulados a los carpos distales y en posicion perpendicular a los

digitos de la mano izquierda (Fig. 15). Se preservan ambas manos incompletas y
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articuladas, siendo la izquierda la mejor preservada. La mano izquierda preserva los
carpos distales completos y articulados, los cinco metacarpianos, el extremo
proximal y distal de la falange 1.1 y ungual | articulado, extremo proximal de la
falange IV.1 articulada, falange V.1 completa y ungual V articulados al digito.

Ademas, se preservan los tres unguales I, Ill, IV desarticulados de la mano.

- Himero

El humero es mas expandido proximalmente que ventralmente y la diafisis
presenta un angostamiento en la mitad de su largo, originando una marcada
concavidad de sus bordes lateral y medial (Fig. 14). Como en otros
sauropodomorfos basales, el humero esta rotado a lo largo de su di&fisis por lo que
el extremo proximal forma un angulo de mas de 90 grados con el eje transversal del
extremo distal, aunque este angulo de rotacién podria estar sobreestimado por

condiciones de preservacion.

El ancho de la expansion proximal del humero es de 0.48 veces su largo total,
asemejandose a la condicion de algunos sauropodomorfos basales (p. ej.
Riojasaurus, Yunnanosaurus, Massospondylus, Lufengosaurus, Adeopapposaurus),
aunque difiiendo de otros donde esta relacion es aproximadamente 0,6 (p. ej.
Plateosaurus, Lessemsaurus, Melanorosaurus, Antetonitrus). El margen proximal del
humero del PVSJ 1108 es notablemente convexo como en algunos
massospondylidos (Adeopapposaurus, Massospondylus) y en sauropodomorfos mas
derivados (p. e€j., Lessemsaurus, Melanorosaurus, Antetonitrus). Esta morfologia
difiere del borde proximal recto del humero de otros sauropodomorfos (p. ej.
Saturnalia, Pantydraco, Riojasaurus, Plateosaurus, Yunnanosaurus). El borde dorsal
del humero presenta una marcada protuberancia formando la cabeza del humero,
donde se aprecia la region mas ancha del borde dorsal del humero (Fig. 14D). A
pesar de la escasa preservacion, la region proximal del humero preserva la
tuberosidad interna como una extensién pronunciada (Fig. 14B-D) similar a otros
sauropodomorfos (Lufengosaurus, Riojasaurus). Otros sauropodomorfos presentan
una tuberosidad interna del humero pobremente desarrollada (p. ej. Saturnalia,

Plateosaurus, Lessemsaurus).
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La cresta deltopectoral del humero es prominente y se extiende
aproximadamente por el 40 por ciento del largo del humero como en varios
sauropodomorfos basales (p. ej. Saturnalia, Adeopapposaurus) y en otros
sauropodiformes (Ingentia, Lessemsaurus, Melanorosaurus, Antetonitrus). En
algunos otros sauropodomorfos la cresta deltopectoral se extiende por
aproximadamente el 50% del largo del humero (p. ej. Riojasaurus, Massospondylus,
Plateosaurus, Lufengosaurus, Unaysaurus, Seitaad, Sarahsaurus). La cresta
deltopectoral se inicia gradualmente desde el margen proximal del humero y se
dirige mediodistalmente a lo largo de esta region (Fig. 14). En la regién proximal, la
superficie anterior de la cresta deltopetoral es lateromedialmente mas ancha y
presenta un leve desarrollo del borde lateral. La mitad distal de la cresta es recta y
se extiende paralela al eje longitudinal del humero como en la mayoria de los

sauropodomorfos no-saurépodos.

En vista lateral, el margen distal de la cresta deltopectoral es abrupto y
céncavo (Fig. 14). La superficie lateral de la cresta presenta un surco poco definido
que se dirige paralelo al margen lateral de la superficie anterior, diferente de la
distintiva fosa rugosa localizada en el centro de la superficie lateral de la cresta

deltopectoral de Massospondylus y Lufengosaurus (Yates 2007).

El extremo distal del humero se encuentra parcialmente preservado, siendo el
coéndilo ulnar el unico completo. La superficie entepincondilar esta ubicada en la
regidon medial del condilo ulnar, es plana y se orienta ventromedialmente como en la
mayoria de los sauropodomorfos basales. En la superficie anterior de la region distal

del humero se encuentra la fosa cuboide, bien desarrollada y poco profunda.
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Figura 14. Humero izquierdo del espécimen PVSJ 1108. A. Fotografia en vista anterior. B.
Dibujo esquematico en vista anterior. C. Fotografia en vista posterior. D. Dibujo esquematico
en vista posterior. Las areas en gris oscuro indican zonas de fractura o material faltante.
Abreviaturas: c.ra, condilo radial; c.ul, céndilo ulnar; cdp, cresta deltopectoral; cHu, cabeza

del hUmero; tub.in, tuberosidad interna.
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- Radio

Se preserva el extremo proximal aislado del resto de la radio, mientras que el
extremo distal del radio se encuentra en articulacién natural con la ulna y el resto de
los huesos de la mano (Fig. 15). El extremo proximal es ovoide y de superficie plana.
El ancho maximo transversal del extremo proximal es tan expandido como el
extremo distal. La epifisis es ovoide en seccidn transversal con un diametro de 0,37
veces el maximo ancho transversal del extremo distal.

El extremo distal del radio es expandido y de forma ovoide, siendo tan ancho
como el extremo proximal del primer mc. La superficie articular del radio es plana y
lisa. La region medial del extremo distal del radio tiene un proceso desarrollado,
probablemente para el contacto con la ulna, similar a Mussaurus, Antetonitrus e

Ingentia.

- Ulna

La ulna se ha preservado de manera incompleta en dos fragmentos, por lo
gue no se puede obtener su forma y largo total (Fig. 15y 18). El extremo proximal de
la ulna se encuentra comprimido, habiendo perdido su forma original. Sin embargo,
se observa un extremo transversalmente expandido, siendo 1,3 veces el maximo
ancho transversal del extremo distal de la ulna. La ulna se angosta hacia la diafisis,
con un ancho transversal minimo de 0,3 veces el ancho transversal del extremo
proximal.
El extremo distal de la ulna es notablemente expandido y de forma ovoide, siendo
tan ancho como el extremo distal del radio y del primer mc (metacarpiano). La

superficie articular del extremo distal de la ulna es convexa.

- Manos

La mano izquierda de PVSJ 1108 se encuentra casi completamente
preservada, perdiendo la mayoria de las falanges no unguales (Fig. 15), mientras
que la derecha preserva los carpianos distales y las superficies proximales de los mc
[-V. En ambas manos se conservan los cuatro carpianos distales osificados.

El carpiano distal 1 es el de mayor tamafo y esta en articulacion con el mc |y
el carpiano distal 2, siendo 1,2 veces el ancho transversal de la superficie articular

del mc |. En vista plantar, el carpiano distal 1 es proximodistalmente mas alto que su
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vista dorsal, formando un borde filoso en vista dorsal. En vista plantar el margen
distal y proximal son sinuosos.

Los carpianos distales 2 y 3 representan menos del 50% del largo transversal
del mc |, similar a otros sauropodomorfos basales excepto Adeopapposaurus que
son de mayor tamano. El carpiano distal 2 es subtriangular en vista plantar y articula
proximalmente con el carpiano distal 1, lateralmente con el mc |, medialmente con el
carpiano distal 3 y distalmente con el mc Il. El largo transversal es 0,38 veces el
largo transversal del mc distal I. En vista plantar, el carpiano distal 2 es mas alto que
el carpiano distal 1, mientras que la superficie dorsal expuesta es baja, formando
una superficie filosa. El carpiano distal 3 es subcuadrangular en vista plantar,
lateroproximalmente con el carpo distal 2 y distalmente con el mc Il y lll. En vista
dorsal, el mc distal lll, aparece como una pequeia protuberancia.

El intermedium es un pequefo hueso subesférico que se ha preservado entre
los extremos proximales del mc | y Il en la mano izquierda (Fig. 15B), mientras que
en la mano derecha parece estar mejor preservado y ubicado entre la superficie

proximal del carpiano distal 3 y el carpiano distal 1.

- Digitos

El primer metacarpiano (mc) es robusto y el mas corto de todos los
metacarpianos, siendo 1,6 veces mas ancho que el segundo mc. El ancho proximal
es 0,9 veces a su longitud proximodistal.

La mitad lateral del extremo proximal se inserta en el carpiano distal 1y se
articula lateralmente con el carpiano distal 2 y el segundo mc. La superficie proximal
es subrectangular, con los bordes dorsal y plantar paralelos y ligeramente céncavos.
El margen medial de la superficie proximal es convexo, mientras que la lateral es
céncava, la cual articula con el carpiano distal 2. La superficie proximal esta rotada
aproximadamente 30° hacia medial con respecto a la superficie articular distal,
similar a la mayoria de los Sauropodomorfos basales, en donde esta rotacion es de
45°. La diafisis del mc | es corta, lateromedialmente ancha y dorsoplantarmente
comprimida, con ambos margenes lateral y medial concavos.

El extremo distal tiene una notable asimetria, como en la mayoria de los
sauropodomorfos basales, siendo el condilo lateral mas desarrollado que el medial.

Consecuentemente, la primera falange del digito | esta levemente rotada
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medialmente con respecto del resto de la mano. El céndilo medial esta bien
desarrollado en vista plantar y disminuye dorsalmente. Ambas fosas para los
ligamentos colaterales estan presentes y bien desarrollados en ambos condilos. La
fosa ligamentaria colateral medial es redondeada con margenes levemente
definidos. Mientras que la fosa lateral es eliptica, profunda y con margenes bien
definidos.

El mc I, junto al mc Ill son los elementos mas largos de la mano. EI mc Il es
1,25 veces mas largo que el primer mc. La superficie articular del mc Il es
subcuadrangular y convexo, y articula casi completamente con el carpiano distal 2.
Esta superficie proximal presenta un ancho lateromedial 0,42 veces el largo
proximodistal del mc Il. Los margenes lateral y medial de la superficie proximal son
subparalelos, el margen dorsal es plano y el margen plantar levemente céncavo.

La diafisis del mc Il presenta margenes lateral y distal paralelos, expandiéndose
hacia los extremos distal y proximal, y el ancho lateromedial es mayor al de los mc
[l a V.

La superficie dorsal del extremo distal se encuentra erosionado. El ancho del
extremo distal es transversalmente igual que el del extremo proximal. La superficie
ventral del extremo distal es marcadamente concava entre ambos condilos. Ambos
coéndilos distales estan ubicados al mismo nivel, siendo el céndilo meidal mas
expandido que el condilo lateral, como en otros sauropodomorfos basales. Las fosas
laterales ligamentarias no se preservan.

El tercer mc es tan largo como el mc I, aunque éste es mas delgado. La
superficie articular proximal del mc Ill es triangular, con su apice apuntando
plantalmente. El maximo ancho lateromedial de la superficie proximal es 0,35 veces
su largo proximodistal. Los margenes dorsal y medial son rectos, formando un
angulo de 90° uno con el otro. Mientras que lateral es oblicuo con respecto al
margen dorsal para su articulacion con el mc IV.

Como en el mc Il, los margenes lateral y medial de la diafisis del mc Il estan
paralelos uno con el otro a lo largo de toda su longitud. La superficie dorsal del eje
es plana mientras que la ventral es convexa.

El extremo distal del mc Il carece de surco intercondilar. El condilo medial y

la fosa colateral ligamentaria estdn mas desarrolladas que el céndilo y la fosa lateral.
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El cuarto mc es 0,87 veces mas corto que el tercer mc, con una superficie articular
proximal redondeada subtriangular, con su apice apuntando hacia
plantar-medialmente. El ancho lateromedial del extremo proximal 0,52 veces su
largo proximodistal. El margen que contacta con el mc Ill esta orientado
dorsomedialmente, mientras que el margen que contrata con el mc V se orienta
hacia lateroplantar, y el margen dorsal se orienta dorsolateralmente. La superficie
proximal es convexa.

El margen medial de la diafisis es recto, mientras que el lateral es concavo y
la superficie dorsal y plantar son planas. El extremo distal es lateromedialmente tan
ancho como su extremo proximal. El surco intercondilar y ambos condilos distales se
encuentran pobremente desarrollados. El contorno de la superficie distal es
subrectangular.

El mc V es el elemento mas corto de todos los metacarpianos. Este es
robusto, con un largo proximodistal 0,72 del largo del mc I. El mc V, tiene una forma
general de reloj de arena, con los margenes lateral y medial notablemente céncavos.
Esto es similar a Coloradisaurus (PULR 139), y difiere del resto de los
sauropodomorfos donde el mc V es alargado. El ancho lateromedial de la superficie
proximal es 0,7 veces su largo proximodistal y 1,2 veces el ancho mediolateral del
extremo distal. En vista proximal, el extremo proximal es subtrapezoidal, siendo el
ancho lateromedial 1,37 veces su alto dorsoplantar. ElI extremo proximal del mc V
tiene dos facetas bien diferenciadas, orientadas 45° una de otra, formando una
cresta en la superficie proximal. La faceta lateral se orienta dorsolateralmente y
ocupa dos tercios de la superficie proximal, con un contorno subcuadrangular. La
faceta medial es subtriangular y plana para la articulacién con el mc IV. La forma
general del mc V es similar a Coloradisaurus e Ingentia, pero diferente a la superficie
articular proximal redondeada de otros sauropodomorfos (Massospondylus,
Mussaurus).

La diafisis es proximodistalmente corta, con los margenes medial y lateral
notablemente concavos, dando una seccion transversal eliptica. El extremo distal es
enteramente redondeado, careciendo del surco intercondilar y del condilo medial. El

condilo lateral esta representado por un pequefio proceso puntiagudo.
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- Falanges

Ambas manos preservan una porcidén proximal de la falange 1.1 en
articulaciéon con el mc |, y el extremo distal de la falange 1.1 en articulacion con su
respectivo ungual (Fig. 15). La superficie articular distal de la falange 1.1, esta
completamente cubierta por la articulacion con el ungueal, se observa el surco
intercondilar bien desarrollado en vista dorsal y plantar. El ancho lateromedial del
extremo distal es ligeramente mayor que su alto dorsoplantar. Los condilos estan
bien desarrollados, siendo mas anchos en plantar que en dorsal. Los margenes de
los céndilos son bien redondeados y ambas facetas colaterales ligamentarias son
profundas y bien desarrolladas.

El ungueal | es el mas robusto de los unguales de la mano, ambos unguales |
estan completamente preservados. Este elemento es lateromedialmente comprimido
con los margenes dorsal y plantar curvos, la superficie proximal articular es ovalado,
siendo casi dos veces mas alto que ancho. En vista lateral y medial el margen lateral
y medial del extremo proximal son marcadamente céncavos, formando un distintivo
tubérculo flexor. Las superficies lateral y medial presentan una textura rugosa,
siendo el surco lateral claramente reconocible.

Se preservaron tres unguales desarticulados, dos de similar tamafio y uno
mas pequeno. Posiblemente los dos mayores correspondan al digito Il de ambas
manos, mientras que el de menor tamafo podria corresponder a un digito Ill. Los
tres elementos se encuentran pobremente preservados y deformados.

El largo proximodistal del ungual 11?7 es 0,6 veces el ungual I, mientras que el
ungual IlI? es 0,5 veces el ungual |. El alto dorsoplantar del ungual 11?7 es 0,5 veces
el del ungual |, mientras que esta relacion es 0,4 veces entre el 1117 y el |. El margen
dorsal y ventral del ungual [I? es curvo, mientras que en el ungual IlI? estas

curvaturas son menos pronunciadas.
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2cm

Figura 15. Mano izquierda y elementos distales del antebrazo del espécimen PVSJ 1108. A.
Fotografia en vista palmar. B. Dibujo esquematico en vista palmar. C. Fotografia en vista
dorsal. D. Dibujo esquematico en vista dorsal. El punteado gris claro corresponde al
sedimento (arenisca), las areas en gris oscuro indican zonas de fractura y el color gris claro
representa material meteorizado. Abreviaturas: c¢d1-3, carpales distales 1, 2 y 3; d.Ra,
porcién distal del radio; d.Ul, porcion distal de la ulna; f.I.1, £.IV.1, f.V.1, primera falange de
los digitos I, IV y V respectivamente; I-V, digitos | a V; int, intermedium; mcl-V,

metacarpianos | a V; Ra, radio; Ul, ulna; ung.V, falange ungual del digito V.
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V.2. Analisis filogenéticos para el espécimen PVSJ 1108

Con el fin de determinar las relaciones de parentesco del espécimen inédito
PVSJ 1108, y determinar si corresponde a una especie ya conocida o no, la
informacion anatéomica disponible se incorporé a la matriz de datos morfolégicos de
Pol et al. (en prensa) que posee el mayor muestreo taxonémico y de caracteres
morfologicos de Sauropodormopha, incluyendo la mayoria de los datos morfologicos
de estudios previos (p. ej.. Apaldetti et al. 2018, Ezcurra et al. 2024).

La matriz filogenética resultante esta conformada por 91 taxones incluyendo
al PVSJ 1108, y 421 caracteres morfoldgicos (ver Anexo 9). La matriz fue analizada
bajo el criterio de maxima parsimonia en TNT (Goloboff y Morales 2023), con una
busqueda heuristica tradicional de 1000 réplicas de arboles de Wagner seguido de
un intercambio de ramas mediante TBR (“tree bisection and reconnection”) y
reteniendo 10 arboles por réplica. Los arboles mas parsimoniosos fueron sometidos
a otra ronda del algoritmo TBR. Como medidas de soporte para el analisis se
calcularon soporte de Bremer y frecuencias absolutas y GC (“frequency differences”)
de Bootstrap y Jacknife a partir de 10000 pseudoréplicas.

La busqueda resulté en un total de 2796 arboles mas parsimoniosos (AMP)
de 1729 pasos de largo cada uno, encontrados en 180 de las 1000 reéplicas. El
indice de consistencia Cl= 0.334 e indice de retencién RI=0.665.

El consenso estricto recupera una politomia principal que incluye a la mayoria
de las formas basales y sauropodiformes no-saurépodos. El consenso de mayoria
(>50%) recupera al PVSJ 1108 entre las formas basales de Sauropodiforme,
cercanamente emparentado a Leonerasaurus, Melanorosaurus y a los anchisauridos
(p. €j., Anchisaurus, Aardonyx, Mussaurus, Sefapanosaurus, Lamplughsaura) (Fig.
16).

En este contexto, la posicion del PVSJ 1108 como miembro de basal de
Sauropodiformes en el consenso de mayoria, estd soportado por las siguientes
sinapomorfias ambiguas: el segundo carpiano distal cubre completamente la
superficie proximal del segundo metacarpiano (220.0); y la presencia de una cabeza
del humero débilmente desarrollada, redondeada en vista anterior-posterior aunque

minimamente expandida en su ancho transversal (392.0).
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Con el resto de los miembros basales de Sauropodiformes, el PVSJ 1108
comparte una de las 5 sinapomorfias ambiguas que soportan el clado: presencia del
surco ventral en las vértebras caudales proximales y medias (190.1). Las otras 4
sinapomorfias presentes en este clado corresponden al craneo, vértebras cervicales,
y fémur, todos elementos no preservados en PVSJ 1108.

Mientras que Anchisaurus + Sauropodiformes, el clado esta soportado por 9
sinapomorfias ambiguas, de las cuales 2 pudieron ser relevadas en el PVSJ 1108:
posicion de las parapofisis en las primeras dos vértebras dorsales ubicadas en el
extremo anterior del cuerpo (153.0); vy, largo de la cresta deltopectoral del humero
menor al 30% de su largo total (207.1).

En algunas de las diferentes topologias éptimas, PVSJ 1108 fue recuperado
como miembro de Massospondylidae, compartiendo la presencia de un borde
rugoso bien definido que se extiende a lo largo de la superficie lateral de la cresta
deltopectoral del humero (209.1); y, ancho de la superficie proximal del primer
metacarpiano entre el 80-100% de su largo total (227.2).

Considerar al PVSJ 1108 taxén hermano de Leyesaurus marayensis o de
Ingentia prima—los dos sauropodomorfos reportados para la misma Cuenca—implica
en ambos casos considerar una topologia subdptima de al menos 3 pasos extra.
Esto demuestra que al menos este analisis preliminar considera al PVSJ 1108 como
un nuevo taxon de sauropodiforme no-saurépodo, mas cercanamente relacionado a

las formas basales de Sauropodiformes que a Sauropoda (Fig. 16).
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Figura 16. Analisis filogenético de Sauropodomorpha incluyendo a PVSJ 1108. Arbol de
consenso de 2796 AMP (de 1729 pasos) recuperados en el analisis filogenético original
(matriz de datos de Pol et al. en prensa). Notese su posicion filogenética como un miembro

basal de Sauropodiformes no-saurépodos.
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V.3. Estimacion del peso y tamafio corporal.

A partir de la correlacion entre el largo del humero versus la masa corporal de
diferentes sauropodomorfos (Benson et al. 2017), se incluyé el valor dimensional del
hamero del PVSJ 1108 para estimar, de forma aproximada, el peso corporal que se
esperaria para un esqueleto de esas dimensiones (Fig. 17 y Anexo 5). La Fig. 17
muestra una correlacion entre el maximo largo del humero con el tamafio corporal
estimado, a través del tiempo, entre las formas de Sauropodomorpha registradas.

La regresién lineal muestra que las dimensiones del humero del PVSJ 1108
(~22cm) se encuentre entre Efraasia minor y Yunnanosaurus huangii con una masa
estimada en 37,24 kg y 453,76 kg respectivamente. Considerando que el humero del
PVSJ 1108 presenta dimensiones intermedias entre los taxones Efraasia (37,24 kg
kg) y Yunnanosaurus (453,76 kg), los valores obtenidos en la regresion sugieren una
masa corporal aproximada de 113,4 kg para el PVSJ 1108.

Dado el tamafio de todos los elementos 6seos preservados (vértebras vy
miembro anterior) del PVJS 1108 y comparando con otros especimenes depositados
en la coleccion PVSJ de similares proporciones (i.e. Adeopapposaurus, PVBSJ
1027), se sugiere que el largo total del PVSJ 1108 seria de unos 2,5 a 3 metros de

largo total, desde el craneo a la cola.
Estimacion de la Masa Corporal de PVSJ 1108

log_10(Masa) = 0.00056 x HL + 0.8227
R2= 0.8916

w

logsp Masa (kg)

1000 2000 3000 4000 5000
HL (mm)

Figura 17: Regresion lineal entre la longitud del hiumero (HL) y la masa corporal (log_10) en

sauropodomorfos basales aplicada para estimar la masa corporal del espécimen PVSJ
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1108. La linea azul indica la recta de regresiéon (R*2 = 0,8916), mientras que el area
sombreada representa el intervalo de confianza del 95%. Los puntos numerados (1-10)
corresponden a 1. Eoraptor lunensis; 2. Gyposaurus sinensis; 3. Adeopapposaurus mognai,
4. Efraasia minor, 5. Yunnanosaurus huangi; 6. Massospondylus carinatus; 7. Xixiposaurus
suni; 8. Lufengosaurus magnus; 9. Riojasaurus incertus; 10. Lessemsaurus sauropoides. El
punto rojo representa a PVSJ 1108 con un HL de 220 mm y un peso estimado de 113,4 kg.
Teniendo en cuenta que existe una relacion entre el tamafo del animal y
evidencias de litofagia en animales vertebrados (Wings y Sander 2007), el valor
aproximado obtenido para la masa del PVSJ 113,4 (~113 kg) es de interés para la

interpretacion de los clastos asociados (ver Discusion).

V.4. Analisis de los clastos

Se contabilizaron un total de 42 clastos asociados al espécimen PVSJ 1108
(Fig. 13, 18 y 19), los cuales se encuentran rodeados en su mayor parte por una
arenisca de grano fino. La mayoria de los clastos se encuentran en contacto entre si
(clasto-clasto) y con el material 6seo. En vista lateroventral se observan 39 clastos
en contacto con las vértebras, costillas y material sedimentario, mientras que en
vista laterodorsal se aprecian otros tres clastos entre las costillas y la matriz
sedimentaria (Fig. 13, 18 y 19). Dado que aun se conserva una porcion de
sedimento depositado en el sector anterior del esqueleto, se espera que algunos
otros clastos se encuentren preservados y totalmente cubiertos de sedimento, por lo
que el numero total de gastrolitos podria ser mayor al registrado. Todo el conjunto de
clastos se presentan acumulados en racimo y en intima relacion con las vértebras
dorsales (D1-D6), costillas, placas esternales, escapula y coracoides. No se
observan clastos aislados ni agrupados por fuera del esqueleto preservado.

Tampoco fueron registrados clastos similares en la zona aledana al hallazgo.

74



Figura 18. Region toracica y miembro anterior izquierdo preservado in situ del espécimen
PVSJ 1108 en vista lateroventral. A. Fotografia del material. B. Dibujo esquematico. En rojo
los clastos asociados. Las areas en gris oscuro indican zonas de fractura. Abreviaturas: co,
coracoides; D3-D6, vértebras dorsales 3 a 6; d.Ra, porcion distal del radio; d.Ul, porcion

distal de la ulna; Es, escapula; f.Co, foramen del coracoides; frag. Es-Co, fragmento
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escapula-coracoides; gl, glenoides; Hu, humero; I-V, digitos | a V de la mano izquierda;
p.Ul, porcion proximal de la ulna; pe.d, placa esternal derecha; pe.i, placa esternal

izquierda.

- Propiedades Cuantitativas

1. Numero total de clastos visibles: Se registraron un total de 42 clastos (Fig. 19).

Figura 19. Recuento de los clastos. Los referidos al numero 40, 41 y 42 se encuentran
debajo de las placas esternales, escapula y coracoide (véase Fig. 18 para su
representacion esquematica). El clasto numero 39 es el que se observa desde la vista

laterodorsal del fésil (ilustrado en la Fig. 13).

2. Dimensién de cada clasto: El largo promedio de los clastos fue de 24,9 mm. El
clasto de mayor longitud present6 una longitud de 44 mm (clasto #18) y los
menores fueron de 14 mm (clastos #3, #21 y #22) (Fig. 20). Los valores de
dimensiones de los 3 ejes principales y tamafo general de cada clasto se
encuentran en Anexo 6.

3. Esfericidad: Los clastos mostraron elevados valores de esfericidad, la esfericidad
maxima es de 0.83 (Clasto #25) y la esfericidad minima 0.49 (Clasto #36). La

esfericidad promedio de todo el conjunto fue estimada en 0,66 (Fig. 20).
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Figura 20. Fotografias tomadas a partir del Modelo 3D (Fotogrametria) de PVSJ 1108

desde diferentes vistas. #3, #21, #22, clastos de menor longitud (14mm); #18, clasto de
mayor longitud; #25, clasto con mayor esfericidad; #28, clasto de una esfericidad igual a
0.58.

. Forma: La distribucion de formas obtenida a partir de la relacidon entre sus ejes
principales revela una marcada tendencia hacia la forma discoidal, la cual exhibe
el mayor porcentaje. Por otro lado, la proporcion de clastos esferoides es mas
reducida (Tabla 3) (Fig. 21).

Categoria Cantidad N° de identificacién del clasto
Discoidal 18 1,6,9, 11,12, 14,15, 17,19, 21, 24, 27, 28,
32, 34, 35, 37, 39
Tabular 6 5,18, 20, 22, 36, 38
Prolato 4 13, 23, 26, 31
Esferoidal 5 3,4,10, 25, 33

Tabla 3. Cantidad de clastos segun su forma.
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5. Peso de los clastos: Se logro registrar el peso de 20 clastos que se encontraban
desprendidos de la matriz, obteniendo un valor total de 152 gramos. Las
dimensiones de los 13 clastos que no pudieron ser pesados, pero cuyas caras se
encontraban expuestas, fueron utiles para hacer los calculos correspondientes
(Tabla. 4), de los cuales se obtuvo un peso aproximado de 93,97 g. Por lo tanto,
el peso total estimado de 33 clastos (de un total de 42) es de 245,97 gramos. Los
9 clastos restantes (cubiertos casi en su totalidad por sedimento) presentan un
tamafo similar a los clastos 15 y 16, por lo que se espera que el peso de cada
uno esté en el rango de 10 a 15 g, con un total estimado de 90 a 135 gramos. Es

por ello que el peso total de los 42 clastos seria aproximadamente 350 gramos.

Peso obtenido para 20 clastos 152 g
Peso estimado segun las dimensiones de 13 clastos 93,97 g
Peso estimado de 9 clastos 90-135¢g
Peso total estimado de los 42 clastos ~350 gramos

Tabla 4. Cuantificacién del peso de los clastos asociados a PVSJ 1108.

A partir del peso total estimado para toda la masa de clastos (~350 gr)
asociados al esqueleto del PVSJ 1108, estamos en condiciones de relacionar este
valor con el tamafo corporal del animal, tal como se evidencia en otros animales

vertebrados con comportamientos litdgfagos (ver Discusion).

- Propiedades Cualitativas

1. Grado de redondeamiento: De las seis categorias de redondeamiento propuestas
por Powers (1982), los clastos hallados en PVSJ 1108 presentan una forma en

general redondeada (Fig. 20 y 21).
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Figura 21. Fotografias tomadas a partir del Modelo 3D (Fotogrametria) de PVSJ 1108
desde diferentes vistas. Notese ejemplos de cada forma. #18, tabular; #25, esferoidal; #26,

prolato; #35, discoidal.

79



2. Litologia: Se identificdé que los clastos son rocas metamorficas en su mayor

medida compuestas de cuarzo.

Composicioén Cantidad N° de identificacién del clasto

Cuarzo 36 1,2,3,4,5,6,7,8,10, 11,12, 13, 14, 15, 16,
17,18, 19, 20, 21, 22, 23, 26, 27, 29, 30, 31,
32, 33, 34, 36, 37, 39, 40, 41, 42

Esquistos 2 24, 28

Rocas volcanicas 4 9, 25, 35, 38

3. Textura superficial: La mayoria de los clastos observados presentan sus
superficies suaves al tacto, con elevado grado de desgastes en sus caras, no

presentan brillo.

V.5. Caracteristicas sedimentoldgicas e interpretacion tafonomica.

V.5.1. Caracteristicas sedimentolégicas

El espécimen PVSJ 1108 proviene de los niveles medios de la Formacion
Quebrada del Puma (QDP), donde el paleoambientalmente es interpretado como
depdsitos de abanico aluvial que grada verticalmente hacia facies de supralitorales
barreal y dunas edlicas en los laterales del paleovalle (Colombi et al. 2021). Un
rasgo diagnéstico de esta Unidad es el dominio de clastos o acumulaciones de
clastos o granos de cuarzo muy angulosos, y una seleccion pobre de los mismos
(Fig. 22). Esta naturaleza sedimentologica de los niveles medios de la Formacion
Quebrada del Puma evidencia una diferencia clave entre las caracteristicas de los
clastos de la matriz sedimentaria donde se preservo el PVSJ 1108, con los clastos
asociados al PVSJ 1108 (Fig. 22 y 23). Mientras que los clastos de cuarzo presentes
en la Formacion Quebrada del Puma son descritos como muy angulosos, los
elementos asociados al PVSJ 1108 -y aqui identificados como gastrolitos—
presentan superficies redondeadas, que muestran un proceso de desgaste
superficial distinto al que podria haber ocasionado el transporte hidraulico de un
ambiente de alta energia. Por otro lado, los depdsitos aluviales de la formacion QDP
preservan acumulaciones de clastos pobremente seleccionados, indicando que los
tamafos de las rocas son muy variables. En contraste, el cumulo de clastos

asociados al PVSJ 1108 exhiben una notable seleccién (clastos de entre 0-4 g y
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8-12 g y entre 14 — 44 mm), diferenciandose del depdsito con clastos angulosos y
pobremente seleccionado caracteristico de un sistema aluvial de alta energia (Fig.
22). Por lo tanto, se descarta la interpretacion de que las rocas hayan sido
asociadas al esqueleto del animal naturalmente por transporte hidraulico, siendo
plausible que se encontraran en el interior del animal previo a su muerte y posterior

fosilizacion.

Figura 22: Caracterizacion sedimentoldgica de las formaciones Tridsico-Jurasico Quebrada
del Puma y Balde de Leyes (Cuenca Marayes-El Carrizal). a. Formacion Quebrada del
Puma (Unidad A), caracterizada por canales multiepisodicos areno-gravosos (CHm g/s); b.
Detalle de la Asociacion Unidad A - Unidad B (Formacién Balde de Leyes), correspondiente
a la hombrera sur de la incisidon con depdsitos de dunas edlicas (D); ¢. Contacto entre la
Unidad Ay B, mediante la marcada incision del paleovalle. En el extremo inferior derecho se
ve un detalle de la Unidad A (UA-C) con facies de mantos de arena laminados (LS) y
canales gravosos (CHm (g)) en la base de la Unidad B; d. Asociacién de facies de la Unidad
B (Fm. Balde de Leyes), nétese la acumulacion de clastos angulosos y pobremente
seleccionados (indicados con la flecha) caracteristicos de las formaciones Quebrada del
Puma (Unidad A) y Balde de Leyes (Unidad B). Tomado de Colombi et al. 2021.

Por otro lado, en el sitio del hallazgo (Fig. 23), no se observaron clastos
redondeados y pulidos similares por fuera del hallazgo, ni ninguna acumulacion

similar de rocas alrededor del sitio. Los clastos observados en superficie alrededor
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del hallazgo in situ son angulosos, dispersos y algunos de gran tamafio (>80 mm
versus 44 mm el mayor de los clastos asociados al ejemplar), sin seleccién aparente
(Fig. 23).

Figura 23: PVSJ 1108 in situ el dia del hallazgo (afio 2016). Los elementos Oseos
superficiales en color blanco, las lineas negras indican la interpretacion esquematica del
material fosilizado en superficie. La acumulacion de clastos se encontré debajo del
sedimento, durante su preparacion en Laboratorio. En el sector superior izquierdo del

hallazgo se observa una escala métrica de 3 cm.

V.5.2. Interpretacion tafonémica del hallazgo

PVSJ 1108 muestra una asociacién en la preservacion de sus elementos
0seos de aproximadamente el 30%, preservando de forma incompleta pero
articulada los elementos del esqueleto axial, la cintura escapular y partes de los
miembros anteriores (Fig. 13 y 18). Los elementos 6seos de la region toracica
(vértebras dorsales y fragmentos de costillas) se encuentran totalmente asociados,
mientras que el resto del esqueleto axial se desarticula hacia las regiones anterior y
posterior (vértebras cervicales y vértebra caudal), las cuales fueron recolectadas en
las zonas proximas al bloque principal (Fig. 23). La cintura escapular (escapula,
coracoides y placas esternales) y los miembros anteriores (humero, radio, ulna y
mano) se encuentran levemente desplazados de su posicién natural, aunque casi

completamente articulados. En este sentido, la digitalizacion 3D del material y
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posterior reconstruccion, fue util para comprender la disposicion original de PVSJ

1108 para su interpretacion tafonémica (Fig. 24).

La preservacion in situ de la cintura pectoral, incluyendo ambas escapulas,
coracoides y placas esternales, junto a la asimetria de los miembros anteriores
encontrados (extremidad anterior izquierda casi completa, frente a la preservacion
casi nula de la extremidad derecha, a excepcion de la mano) sugiere que el cadaver
se depositdé en una posicion lateroventral izquierda; es decir, apoyado sobre su
region ventral, pero con una inclinacion hacia su flanco izquierdo. Esta postura
ventral habria sido fundamental para contener la cavidad abdominal contra el suelo,
limitando la dispersion de los gastrolitos durante la necrolisis del tracto digestivo,
mientras que la caja toracica y las manos permanecieron ancladas en su lugar,
protegiendo el contenido gastrico hasta su completo enterramiento y posterior

fosilizacion.

Asociado a la region toracica, se registro el cumulo de 42 clastos, principal
objetivo de estudio del presente trabajo, los cuales se encuentran dispuestos de
forma lineal en el sector medio y sobre el lado izquierdo del espécimen. Esta
ubicacién es congruente con la disposicion anatomica del estbmago en la mayoria
de los sauropsidos. Su particular disposicion lineal sugiere que los clastos podrian
haberse alojado entre los pliegues longitudinales de la mucosa estomacal, ayudando
a anclar la musculatura durante la necrdlisis del tracto digestivo, lo que garantizoé la
retencion del contenido gastrico in situ hasta su fosilizacion. Esto es congruente con
otras interpretaciones de gastrolitos asociados al tracto digestivo de otros reptiles
fosiles (Serafini et al. 2024). La preservacion del cumulo de clastos in situ, junto a la
asociacién parcial de las vértebras dorsales y costillas, sugieren que la region

toracica mantuvo contenida la cavidad abdominal.

Los gastrolitos son petrolégicamente distintos del sedimento circundante, el
cual se caracteriza por arenisca rojiza de grano fino con acumulaciones de clastos
sin seleccion (Fig. 23). Este fuerte contraste litoldgico y la incrustacion de los clastos
dentro de la cavidad toracica refuerza la interpretacién de que fueron enterrados

junto al animal, producto de una conducta de litofagia.

Siguiendo la clasificacion tafonomica de gastrolitos en vertebrados fosiles

propuesta por Wings (2004; ver Anexo 1), los clastos se situan en la region ventral
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de las vértebras dorsales anteriores (D1-D6) y costillas, encontrandose incluso
cementados a la cintura pectoral (placas esternales, escapula y coracoides) (Fig. 13,
18 y 24). Dado que la acumulacion de clastos fue encontrada en el area anatomica
correspondiente al tracto gastrointestinal, contenida dentro de una caja toracica
articulada y relativamente completa (categoria 1 Clasificacion tafonémica de Wings
2004, Anexo 1), se interpreta que los clastos hallados en PVSJ 1108 representan

indudables gastrolitos, segun la categoria 1 elaborada por Wings (2004).

Caudal

&

Caudal
L
( e

Figura 24. Reconstruccién tridimensional y modelado del espécimen PVSJ 1108. El modelo
cuenta con los elementos 6seos preservados de PVSJ 1108 (cintura escapular, serie dorsal
D1-D8, humero izquierdo y manos) completados en funcion del modelo completo
previamente digitalizados de Ingentia prima. Nétese cédmo el flanco izquierdo y la regién
ventral se habrian asentado directamente contra el sustrato. A. Vista dorsal. B. Vista ventral.
Referencias: amarillo (C9 y C10), vérteras cervicales desarticuladas; verde oscuro, cintura
escapular; verde claro (D1 - D8), vértebras dorsales parcialmente articuladas; morado,
vértebra caudal aislada; naranja (Hu.d, Hu. i, himeros izquierdo y derecho; Ul, Ulna; Ra,
radio; mano), ambos miembros anteriores reconstruidos; rojo, gastrolitos; gris, sedimento.
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CAPITULO VI

DISCUSION

VI.1. Anatomia y filogenia de PVSJ 1108

El estudio en detalle del PVSJ 1108 permitid identificarlo como una forma
basal de sauropodiforme no-saurépodo, dando a conocer rasgos anatdémicos
compartidos con otros miembros de Sauropodomorpha. La descripcion
anatémica-comparativa del nuevo ejemplar incrementa el conocimiento de las

formas de Sauropodomorpha no-Sauropoda de Argentina y el resto de Gondwana.

El analisis filogenético recupera al PVSJ 1108 como un miembro basal entre
Sauropodiformes (Fig. 16), aunque en una topologia no resuelta en un arreglo
parafilético con la mayoria de los miembros de Sauropodiformes no-saurépodos de
Gondwana (p. e€j., Leonerasaurus, Anchisaurus, Mussaurus, Sefapanosaurus,

Melanorosaurus).

La inclusion del PVSJ 1108 entre Sauropodiformes esta soportado por la
presencia de dos sinapomorfias ambiguas: el segundo carpiano distal cubre
completamente la superficie proximal del segundo metacarpiano, y la presencia de
una cabeza del humero débilmente desarrollada, redondeada en Vvista
antero-posterior aunque minimamente expandida en su ancho transversal. Se
examinaron hipoétesis filogenéticas alternativas para PVSJ 1108, forzando su
relaciéon con otros sauropodomorfos de la Cuenca Marayes-El Carrizal (i.e.,
Leyesaurus marayensis e Ingentia prima) resultando en topologias suboptimas de 3
pasos extras, en el contexto de esta matriz de datos. Considerando las hipétesis
filogenéticas Ooptimas, el PVSJ 1108 representa el primer registro de
Sauropodomorpha de la Formacion Quebrada del Puma, y posiblemente, un nuevo

Sauropodiforme no-saurépodo.
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VI.2. Caracteristicas cuali-cuantitativa de los clastos e interpretaciones

tafondmicas

Los clastos asociados al ejemplar PVSJ 1108 fueron hallados in situ,
incrustados en la matriz sedimentaria, presentando una disposicion agrupada en
forma de racimo (cluster) en intima relacion a la region abdominal, por debajo de las
primeras vértebras dorsales (D1-D7) y entre ambas series de costillas dorsales,

preservados dentro de un esqueleto parcialmente articulado (Fig. 13).

Hasta el momento, la evidencia indudable de litofagia en sauropodomorfos
basales (no-saurépodos) se restringia a los hallazgos en Alemania de
Sellosaurus-Plateosaurus gracilis (Huene 1932; Galton 1973) y a ejemplares del sur
de Africa descritos por Raath (1974), particularmente en los especimenes
indeterminados, posiblemente Gyposaurus (QG 43 y QG 48). El patron de
preservacion de los clastos de forma agrupada y localizados en la regién toracica es
altamente consistente con otros registros de gastrolitos en sauropodomorfos
basales. En Sellosaurus-Plateosaurus gracilis (Huene 1932), se informaron 14
gastrolitos dispersos en la caja toracica, cerca de la sexta vértebra dorsal y en la
linea media de las costillas abdominales; una ubicacién que concuerda con la
posicion toracico-abdominal observada en PVSJ 1108. Asimismo, en el espécimen
QG 43 y QG 48 (Raath 1974), los clastos también se encontraron agrupados entre

los restos de las costillas en la regidn estomacal.

Esta disposicion anatémica se registra de igual modo en los saurépodos. En
Cedarosaurus weiskopfae (Sanders y Carpenter 1998; Sanders et al. 2001) se
reportaron los clastos localizados en la cavidad abdominal (posterior al coracoides y
ventral a las vértebras dorsales). Por otro lado, Wings y Sander (2007) identificaron
los gastrolitos en estrecha asociacién con las vértebras cervicales y dorsales de
Dinheirosaurus lourinhanensis, los cuales no habian sido mencionados en su
descripcion original (Bonaparte y Mateus 1999). Asimismo, en el caso de
Seismosaurus hallorum, Gillette (1994) describio los clastos en aparente contacto
directo con costillas, vértebras y pelvis; una asociaciéon que cumple con los factores
tafondmicos esperables para gastrolitos (Wings 2004; Wings y Sander 2007). En
conjunto, los hallazgos en estos especimenes también concuerdan con la

disposicion toracico-abdominal de los clastos observados en el ejemplar PVSJ 1108.
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Finalmente, este patron de preservacion in situ y localizado en la caja
toracica, también es evidenciado en los ornitisquios herbivoros Gasparinisaura
(Cerda 2008) y Tenontosaurus (Nudds et al. 2022), en el pterosaurio Pterodaustro
(Codorniu et al. 2013), en diversos plesiosaurios (p. €j.,, Cerda y Salgado 2008;
Henderson 2024) y en tortugas marinas extintas (Serafini et al. 2024).

Respecto a la litologia, se observa una seleccion hacia rocas de alta dureza
en todos los hallazgos de gastrolitos entre las formas basales de Sauropodomorpha
(no-saurépodos). En QG 43 el 86% de los clastos interpretados como gastrolitos
corresponden a cuarzos. Mientras que en PVSJ 1108 la proporcién supera el 85%.
En Sellosaurus-Plateosaurus gracilis, la totalidad de los clastos descritos son de
composicién cuarcitica.

La presencia de rocas siliceas también se mantiene en los gastrolitos de los
saurépodos. En Cedarosaurus weiskopfae (Sanders y Carpenter, 1998; Sanders et
al. 2001), todos los gastrolitos estan compuestos principalmente por silex y cuarcita.
Por el contrario, en Seismosaurus hallorum (Gillette 1994) se reporté una
composicién exclusivamente de arenisca (de baja dureza), uno de los motivos por
los que este hallazgo es discutido (Lucas 2000).

Asimismo, la composicion cuarcitica y silicea en los gastrolitos se observa en
otros taxones de vertebrados. Por ejemplo, Cerda (2008) reportd la presencia de
rocas de alta dureza (principalmente compuestas de cuarzo) en los gastrolitos de
Gasparinisaura. Mientras que en Tenontosaurus, si bien no se detalla la composicion
mineralogica de los gastrolitos, se destaca su dureza. Del mismo modo, en
plesiosaurios se han reportado gastrolitos compuestos principalmente por silice
microcristalino y silice cuarzoso (Cerda y Salgado 2008; Henderson 2024). Por otro
lado, en las tortugas marinas se observa una composicion mixta: silicea y
carbonatica, vinculada a la disolucién de los carbonatos para fines nutricionales
(Serafini et al. 2024).

En relacion al analisis morfométrico de los gastrolitos, también se observa un
patron en el registro de vertebrados fésiles. QG 43 presenta una morfologia
subredondeada vy elipsoidal en sus gastrolitos (con un eje transversal estrecho, de
13-16 mm), en contraste a los gastrolitos de PVSJ 1108 que, si bien también son
redondeados, muestran una tendencia hacia una forma discoidal, con ejes

transversales proporcionalmente mayores (9-31 mm) (Anexo 7 y 8).

87



En el caso de los sauropodos, se observa que los clastos de Cedarosaurus
varian desde esferoides aplanados hasta formas cilindricas (Sanders et al. 2001).
En los vertebrados marinos, la morfologia redondeada, de discoidal a subesférica,
también se reportd en una tortuga marina (Serafini et al. 2024) y en los plesiosaurios
(Cerda y Salgado 2008; Henderson 2024). Asimismo, los ornitépodos Tenontosaurus
(Nudds et al. 2022) y Gasparinisauria (Cerda 2008) se indico una forma redondeada
y subredondeada, respectivamente. En el caso de Gasparinisaura, se calculé un
indice de esfericidad promedio de 0,71 (Cerda 2008), y en el plesiosaurio descrito
por Cerda y Salgado (2008) dicho indice fue de 0,68, ambos valores similares a la
esfericidad promedio de 0,66 calculada para PVSJ 1108.

En contraste a lo analizado anteriormente, los gastrolitos del pterosaurio
Pterodaustro se indicaron bordes angulares, lo que podria indicar un tiempo de
retencion estomacal menor al del resto de vertebrados (Codorniu et al. 2013).

Segun el grado de desgaste de los clastos abdominales, tanto el PVSJ 1108,
como QG 43 y Sellosaurus-Plateosaurus gracilis —hasta ahora los tres ejemplares de
sauropodomorfos no-saurépodos con clastos abdominales asociados— presentan
una acumulacién de clastos de marcada forma redondeada con sus caras lisas.
Raath (1974) sugirié que el alto grado de redondeamiento en los clastos de QG 43
seria improbable de haber sido provocado por el molino gastrico, ya que se
esperaria—como se observa en cocodrilos actuales—que el animal habria
seleccionado las rocas ya erosionadas en lechos fluviales, siendo capaces de viajar
largas distancias en busca de rocas (Cott 1961; Raath 1974). En PVSJ 1108, los
clastos se encuentran intensamente redondeados, lo que contrasta notablemente
con la matriz de arenisca fina y las acumulaciones de clastos angulosos tipicos de la
Formacién Quebrada del Puma (ver Colombi et al. 2021). Si bien esto podria apoyar
la hipotesis de una ingesta selectiva en arroyos o rios, Wings y Sander (2007)
demostraron que el entorno altamente abrasivo de un molino gastrico aviano, si es
capaz de redondear clastos angulosos en periodos de tiempo relativamente cortos.

Los clastos angulosos y sin seleccidon de tamafos, observados tanto en el
sitio del hallazgo del PVSJ 1108 como en diferentes sectores de la Formacion
Quebrada del Puma (Fig. 22; ver Colombi et al. 2021), sugieren que los sectores de
abanico aluvial donde fueron depositados tendrian flujos de energia capaces de

remover clastos aun de mayor tamafio a los asociados al esqueleto, dando como
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resultado una nula seleccion granulométrica de rocas. Esto contrasta con la
uniformidad y el agrupamiento selectivo observado en los clastos asociados al
ejemplar, lo que refuerza la interpretacion de un comportamiento lit6fago para el
sauropodiforme PVSJ 1108.

VI.2.1 Comparaciones en relacion a la masa total de los clastos y del espécimen.

Wings y Sander (2007) observaron una estrecha correlacion entre la masa
corporal de los animales litofagos con la masa relativa de los gastrolitos que ingieren
(Fig. 8). En aves actuales esta relacién se situa en torno a una masa media de
gastrolitos de aproximadamente el 1% de la masa corporal del animal. Mientras que
en dinosaurios saurdpodos esta relaciéon es de una magnitud menor, siendo en la
mayoria de los casos <0,03% (Fig 8; Wings y Sander 2007).

Al evaluar a los sauropodomorfos basales, las proporciones difieren
drasticamente con los saurdépodos. Raath (1974), describe al espécimen
indeterminado QG 43 (posiblemente Gyposaurus), con una masa total de gastrolitos
igual a 477 g y una masa corporal estimada de 50 kg; es decir, una masa de
gastrolitos equivalente al del 0.95% de su peso. Considerando un peso corporal
aproximado de ~113 kg para el PVSJ 1108, y una masa total de clastos estimada en
~350gr, se obtiene que la masa total de clastos hallados representa el 0.3% del peso
del esqueleto asociado. Estos valores (entre 0,3% y 0,95%) de masa de
gastrolitos/masa corporal para estos dos dinosaurios sauropodomorfos
no-saurdépodos se encuentran cercanos a aquellos observados por Wings y Sander
(2007) para aves actuales. Este mismo valor ha sido reportado para otros
dinosaurios herbivoros no avianos, como el ornitopodo Gasparinisaura (0,3%; Cerda
2008). Esto sugiere que la masa total de clastos asociados al PVSJ 1108, es similar
a la masa de gastrolitos reportados para otros dinosaurios herbivoros y en aves
actuales, lo que indica que es plausible su interpretacion como una acumulacién de
gastrolitos en la region abdominal del PVSJ 1108 (ver discusién mas adelante).

En relacion a los reptiles marinos, las proporciones reportadas en
plesiosaurios por Cerda y Salgado (2008) corresponden a una relaciéon masa de
gastrolitos/masa corporal del 0,1%, mientras que Henderson (2024) determiné que
dicha proporcion no excedié el 0,2% en ninguno de los especimenes estudiados.
Ambos autores concluyeron que estas proporciones no habrian sido suficientes para

intervenir en el equilibrio hidrostatico del espécimen, sino que su funcién habria sido
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la trituracion mecanica del alimento. Esta misma interpretacion funcional se aplico
para los dinosaurios  herbivoros como el espécimen QG 43,
Sellosaurus-Plateosaurus gracilis, Gasparinisaura (Huene 1932; Galton 1973; Raath
1974; Cerda 2008; Cerda y Salgado 2008; Henderson 2024).

Segun Wings (2004), los hallazgos de gastrolitos en Sauropodomorpha
suelen ocurrir en ambientes de baja energia, como llanuras de inundacion y
depodsitos de estanques en facies de desbordamiento, donde el sedimento varia
desde areniscas de grado fino hasta lechos fluviales someros. Este escenario es
compatible al paleoambiente interpretado para la Formacion Quebrada del Puma,
donde los depdsitos aluviales distales habrian actuado como un ambiente de media
a baja energia, incapaces de transportar clastos de gran tamano, pero si de un
tamafo promedio de 25 mm tal como los observados en asociacion al PVSJ 1108.
De hecho, junto al ejemplar, en el sitio del hallazgo se observan clastos de mayor
tamaro (~80 mm; ver Fig. 23), lo que evidencia un ambiente de energia media. Por
lo tanto, una acumulacion de 40 clastos de tamafo promedio de ~25mm (a
diferencia de la seleccion asimétrica de los clastos usuales del sitio de hallazgo), y, a
su vez, asociados a la region abdominal del esqueleto articulado, bien podria
interpretarse como el resultado de un sepultamiento del animal con los clastos en su

interior, impidiendo que un flujo de media a baja energia los pueda haber removido.

Por otro lado, la articulacion natural de los elementos Oseos preservados
descarta la posibilidad de que un flujo de alta energia los haya depositado junto al
ejemplar post-mortem, ya que la energia necesaria para transportar rocas de mayor
tamafo también habria sido suficiente para desarticular el esqueleto del animal. Si
bien el PVSJ 1108 corresponde a un ejemplar incompleto, gran parte de la caja
toracica y region abdominal se conservo articulada. Asi, la morfologia subesférica de
los clastos asociados a la regiéon abdominal del PVSJ 1108 podria ser el resultado

de la accion mecanica del molino gastrico en el que se habrian preservado.

En sintesis, las caracteristicas cualitativas y cuantitativas de la asociacion de
clastos preservados en PVSJ 1108 es: forma general redondeada (Powers 1982),
una litologia uniforme de dureza elevada (36 de 42 clastos corresponden a cuarzos)
y su ubicacion directamente asociada a la caja toracica del espécimen, indica una

concordancia con los rasgos observados en otros casos reportados de animales con
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gastrolitos asociados (Huene 1932; Galton 1973; Raath 1974; Cerda 2008; Cerda y
Salgado 2008; Codorniu 2013; Nudds et al. 2022; Henderson 2024; Serafini et al.
2024). El cumulo de clastos in situ en la regibn abdominal del esqueleto articulado,
sumado a sus caracteristicas morfoldgicas, cuali-cuantitativas y tafonémicas permite
su interpretacion como indudables gastrolitos asociados a un ejemplar de dinosaurio
Sauropodiforme. Esto evidencia, ademas, el primer reporte de litofagia para un
dinosaurio Sauropodiforme basal, y el primer registro de gastrolitos en un
sauropodomorfo no-saurépodo del continente americano. Junto con la evidencia de
gastrolitos en Gyposaurusy Sellosaurus-Plateosaurus gracilis, estos tres ejemplares
serian la unica evidencia de sauropodomorfos no-saurépodos con gastrolitos

preservados a nivel mundial.
VI.3. Evidencia de litofagia en Sauropodomorpha

Dentro de Archosauria, la litofagia asociada a una molleja muscular suele
interpretarse como un caracter plesiomoérfico, fundamentado en su presencia en
aves y en el registro de gastrolitos a lo largo del clado, incluyendo los tres grandes
grupos de Dinosauria (Ornithischia, Theropoda y Sauropodomorpha) (Reilly et al.
2001; Varricchio 2001). Si bien los crocodilianos poseen una estructura anatémica
similar a la molleja, no esta claro si es un 6rgano homaélogo al presente en las aves,
y la funcion de los gastrolitos en este grupo tampoco esta del todo dilucidada,
relacionandose usualmente con el control de la flotabilidad o la trituracion del
alimento (Pooley y Gans 1976; Bakker 1986). En este sentido, sélo las aves
presentan una asociacion gastrolitos-molleja verificable (Hunt y Lucas 2021). No
obstante, los registros de gastrolitos en Archosauria, y principalmente en Dinosauria,
sugieren que la ingesta deliberada de rocas (litofagia) es un rasgo conductual
heredado evolutivamente, sin necesidad de estar vinculado a una funcion o a una
molleja. En este contexto, la presencia de gastrolitos no debe verse como una
rareza tafondmica, sino como un caracter de gran relevancia paleobiolégica, que

refleja la ontogenia y filogenia de un grupo (Whittle y Everhart 2000).

En Sauropodomorpha, la evidencia indiscutible de gastrolitos es escasa pero
significativa. Entre las formas basales, los registros verificables se limitaban a
Gyposaurus, taxones afines del Jurasico Inferior de Africa (Raath 1974), y a

Sellosaurus-Plateosaurus gracilis (Huene 1932; Galton 1973). Asumiendo que los
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clastos asociados al PVSJ 1108 son aqui interpretados como gastrolitos, se puede
sumar este nuevo registro, siendo éste el primer representante entre las formas
basales de Sauropodiformes. Por el contrario, en los saurépodos, los reportes son
esporadicos e incluyen a Seismosaurus hallorum (= Diplodocus), Dinheirosaurus
lourinhanensis, Cedarosaurus weiskopfae y, de manera mas cuestionada,
Rebbachisaurus tessonei (Gillette 1994; Bonaparte y Mateus 1999; Sanders et al.
2001; Calvo y Salgado 1995).

Historicamente, los hallazgos de agrupaciones de clastos en saurépodos llevo
a inferir que estos gigantes poseian un molino gastrico analogo al aviano para
compensar la falta de masticacion oral (Bakker 1986; Weishampel y Norman 1989;
Taggart y Cross 1997; Upchurch y Barrett 2000). Sin embargo, investigaciones
posteriores llevaron a refutar esta hipotesis (Wings 2004; Wings y Sander 2007). Por
un lado, la composicion litica de los clastos en taxones como Cedarosaurus (donde
el 31% son areniscas o limolitas blandas) es ineficaz para la trituracion mecanica. A
su vez, la cantidad de clastos reportados serian insuficientes: en Seismosaurus, el
saurépodo con mayor masa de gastrolitos registrada (15 kg), estos representaban
sélo el 0,03% de su masa corporal estimada en 50 toneladas (Wings y Sander
2007). A partir del analisis en aves actuales, se infiere que los gastrolitos equivalen
al 1% de su masa corporal. En comparacién con el 0,03% reportado en
Seismosaurus, es una cantidad infima que no podria procesar los volumenes de
alimento requeridos por un saurépodo (Wings y Sander 2007). Asimismo, cualquier
mecanismo que conduzca a la trituracion mecanica del alimento (ya sea
procesamiento oral o por un molino gastrico), habria limitado la tasa de ingesta del
alimento (Sander et al. 2010; Hummel y Clauss 2011). En este sentido, la presencia
de una molleja muscular habria restringido la evolucion del tamafo corporal
gigantesco de los saurépodos (Sander et al. 2011). En consecuencia, el consenso
actual postula que los saurépodos dependian de masivas camaras de fermentacion
intestinal, en donde bacterias celuloliticas degradaban la vegetacion ingerida sin
necesidad de masticacién oral o gastrica (Sander et al. 2010; Hummel y Clauss
2011). De esta manera, la amplia capacidad intestinal brindada por el masivo
tamano, les permitid a los saurdpodos ser herbivoros eficientes, sin sufrir los efectos
negativos de una digestion ralentizada provocada por la presencia de una molleja

(Sander et al. 2011; Hummel y Clauss 2011). Por lo tanto, los reportes de gastrolitos
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entre los Sauropoda son discutidos, y su escasez en el registro fésil probablemente
se deba a factores tales como la remocion post-mortem por carrofieros, el transporte
de los gastrolitos por procesos sedimentoldgicos, diagenéticos, por la caida de los
gastrolitos de los cadaveres flotantes, tal y como se observo en avestruces, o por no
haber sido reconocidos, registrados o recolectados en las campafas
paleontoldgicas. O bien, los escasos reportes de gastrolitos podrian ser resultado de
la ingestion accidental, patolégica, o para la absorcidon de minerales (Wings 2004,
Wings y Sander 2007).

Esta interpretacién para los saurdépodos contrasta radicalmente con la
paleobiologia de los sauropodomorfos basales. Al presentar tamafos corporales
significativamente menores, carecian del volumen abdominal necesario para
albergar grandes camaras de fermentacion de retencidon prolongada. Dado que
tampoco procesaban el alimento oralmente, un dérgano triturador especializado,
habria sido fundamental. Es aqui donde el hallazgo de PVSJ 1108 aporta una
evidencia paleobioldgica significativa. Con una masa corporal estimada en ~113 kg y
una masa total de los clastos asociados de aproximadamente ~350 g, los gastrolitos
representan al menos un 0,31% de su peso corporal, un valor que asciende a un
orden de magnitud superior al de los saurépodos gigantes y condice con otros
reportes de gastrolitos en dinosaurios herbivoros no avianos, como el ornitépodo
Gasparinisaura (0,3%; Cerda 2008). Esta proporcién, sumada a la dureza de los
clastos (principalmente cuarzo) y su marcada redondez, sugiere que los gastrolitos
se encontraban en un organo triturador activo y especializado, un caracter también
asumido para los demas registros de gastrolitos en las formas basales de
sauropodomorpha (Galton 1973). Sin embargo, es evidente que a pesar de la
distribucion cosmopolita de los sauropodomorfos basales, son escasos los registros
de gastrolitos (Raath 1974; Galton 1973; y la presente contribucién), lo que podria
interpretarse como una conducta rara en el grupo. Sin embargo, esto probablemente
se deba a sesgos tafonédmicos —como la dispersion post-mortem de los clastos por
carrofieros o dinamicas sedimentarias— y no a una ausencia biolégica (Wings y
Sander 2007). La marcada similitud tafondmica vy litolégica entre los hallazgos de
Gyposaurus y PVSJ 1108, asi como también con los demas registros de gastrolitos
en Dinosauria, sugieren que la litofagia no era una conducta ocasional en

Sauropodomorpha, sino que representd un caracter ancestral de Archosauria.
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El caso de la litofagia en los Sauropodomorfos, representa uno de los mas
interesantes a abordar. El hallazgo de gastrolitos en el sauropodiforme PVSJ 1108,
refuerza la hipdtesis de que litofagia es una conducta trascendental en el linaje del
grupo, en el que los sauropodos habrian conservado esta conducta ancestral de los
sauropodomorfos basales (Whittle y Everhart 2000). El registro fosil refleja una clara
transicion evolutiva en las estrategias digestivas de Sauropodomorpha, en el que las
formas basales y Sauropodiformes, como PVSJ 1108, habrian dependido de un
molino gastrico para el procesamiento mecanico vegetal. No obstante, la presion
selectiva hacia el gigantismo podria haber favorecido el desarrollo de camaras de
fermentacion en el intestino, volviendo obsoleta la trituracion gastrica. En los
saurépodos, la rara aparicibn de gastrolitos podria representar una conducta
plesiomérfica conservada vestigialmente, pero despojada de su funcion
paleobiolégica original. En este contexto, el espécimen PVSJ 1108 representaria
una pieza clave para comprender las adaptaciones anatomicas y etoldgicas que
permitieron a este linaje procesar eficientemente la vegetacion, sobrevivir a la gran
extincion masiva del Limite Triasico-Jurasico y sentar las bases fisioldgicas para el

camino evolutivo hacia el gigantismo.

VI.4. Paleoecologia e implicancias de la litofagia en Sauropodomorpha.

Durante el calentamiento global extremo del limite Triasico-Jurasico, el estrés
térmico forzé un recambio floral que selecciond caracteres xerofiticos que evitaron
temperaturas letales en las hojas. Entre estas adaptaciones se encuentran una
menor densidad estomatica, la reduccion de la evapotranspiracion, hojas disecadas
y de menor tamano, y cuticulas mas gruesas, dando como resultado un alimento de
baja calidad y dificil de digerir (McElwain et al. 1999; Demment y Van Soest 1985).
Durante mas de 100 Ma, los dinosaurios herbivoros se alimentaron de esta flora
compuesta principalmente por gimnospermas como coniferas, helechos con
semillas, cicadas, benettitaleanas y ginkgofitas, vegetacion rica en celulosa y lignina
(Sander et al. 2010).

Frente a este escenario, la transicion en los gremios de herbivoros evidencia
que la estrategia de aumentar la tasa de ingesta mediante un ramoneo rapido,

compensando la falta de masticacion con un intenso procesamiento mecanico
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interno, fue un factor clave que contribuyé al aprovechamiento del alimento
disponible de baja calidad (Fritz et al. 2011). Mientras que dicinodontes y
rincosaurios presentaban adaptaciones en sus mandibulas para triturar y moler el
alimento (Ezcurra et al. 2016), las asociaciones faunisticas herbivoras fueron
gradualmente reemplazadas por los dinosaurios sauropodomorfos (Singh et al.
2021). Estos dinosaurios desarrollaron una estrategia alimentaria radicalmente
distinta: cuellos largos para ramonear en estratos altos y craneos pequefios con
hileras de dientes simples que, si bien no les permitia procesar oralmente el
alimento, aumentaba la tasa de ingesta (Galton 1986; Upchurch y Barrett 2000;
Barrett y Upchurch 2005).

Asimismo, el hecho de ingerir el material vegetal sin una masticacién previa
requiere que el resto del sistema digestivo logre procesarlo correctamente. En este
sentido, la litofagia en Sauropodomorpha basal cobra un sentido paleoecoldgico
claro. Segun las funciones de los gastrolitos analizadas por Wings (2004) (Anexo 2),
el espécimen PVSJ 1108 habria utilizado los gastrolitos para la trituracion mecanica
del alimento. El hallazgo de clastos intensamente desgastados (evidenciado por su
forma redondeada) y pulidos en PVSJ 1108 podria estar indicando que estos se
encontraban en un entorno abrasivo y de rozamiento constante. Este factor, sumado
a la tafonomia analizada del espécimen, sugiere que los gastrolitos cumplian una
funcidn mecanica dentro del tracto digestivo del animal, donde los movimientos
peristalticos de un molino gastrico muscular habrian actuado como el analogo
funcional de la masticacion. De esta forma, habrian logrado compensar la dureza de
la vegetacion tipica del limite Tridsico-Jurasico, constituyendo un caracter

ecofisiolégico clave para la supervivencia y posterior radiacién del linaje.
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CAPITULO VII

CONCLUSION

Este analisis concluye que el espécimen sauropodomorfo PVSJ 1108
proveniente de la Formacion Quebrada del Puma (Triasico-Jurasico) de la Cuenca
Marayes-El Carrizal, provincia de San Juan, corresponde a un esqueleto incompleto
parcialmente articulado que preserva las vértebras cervicales (C9-C10), dorsales
(D1-D8), una caudal indeterminada, cintura escapular con ambas placas esternales,
escapulas y coracoides parciales, miembro anterior derecho incompleto e izquierdo
con humero, radio, ulna, y ambas manos articuladas perdiendo la mayoria de las

falanges.

La descripcion anatomica del espécimen permitid la comparacion con otros
ejemplares de Sauropodomorpha, especialmente con los de la misma Cuenca (i.e.,
Leyesaurus, Ingentia), y la incorporacién a una matriz de datos filogenéticos. El
PVSJ 1108 se recupera como un miembro basal de Sauropodiformes, mas
cercanamente emparentado a las formas mas basales del grupo (p. ej.,
Leonerasaurus, Anchisaurus, Mussaurus) que a las formas basales de Sauropoda.
Soportan esta relacién la presencia de dos sinapomorfias ambiguas: el segundo
carpiano distal cubre completamente la superficie proximal del segundo
metacarpiano, y la presencia de una cabeza del humero débilmente desarrollada,
redondeada en vista anterior-posterior aunque minimamente expandida en su ancho
transversal. Se examinaron hipotesis filogenéticas alternativas para PVSJ 1108,
forzando su relacion con otros sauropodomorfos de la Cuenca Marayes-El Carrizal
(i.e., Leyesaurus marayensis e Ingentia prima) resultando en topologias suboptimas
para esta matriz de datos. Considerando las hipoétesis filogenéticas 6ptimas, el PVSJ
1108 representa el primer registro de Sauropodomorpha de la Formacién Quebrada
del Puma. Con estos resultados aceptamos parcialmente la Hipdtesis 1 de este
trabajo, ya que es un ejemplar filogenéticamente relacionado a las formas basales
de Sauropodiformes, pero la ausencia de autapomorfias y el analisis anatomico
preliminar, no nos permite asignar al nuevo espécimen como una nueva especie de

dinosaurio Sauropodomorpha .
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El analisis de los clastos asociados al espécimen resulté en la identificacion
de 42 elementos agrupados de forma lineal en el sector medio y asociados a la caja
toracica y la region estomacal del animal. Las caracteristicas cualitativas de la
asociacion de los clastos, en su mayoria redondeados, textura superficial suave,
elevado grado desgaste, sin brillo, y una litologia uniforme de dureza elevada (la
mayoria cuarzos), indica una concordancia con los rasgos observados en otros
casos reportados de animales con gastrolitos asociados. Las caracteristicas
morfologicas y granulométrica de los clastos asociados al PVSJ 1108 se diferencian
tanto de la matriz sedimentaria que los contiene (areniscas de grano fino), como de
las acumulaciones de clastos angulosos y sin seleccién granulométrica que se
observan en la Formacién Quebrada del Puma. La interpretacién tafonémica, que
incluye la disposicion en un racimo de clastos en la region abdominal del esqueleto
articulado, sumado a las caracteristicas paleoambientales tipicas de un sistema
aluvial de media a baja energia, permiten asignar al hallazgo en la Categoria 1 de
autenticidad segun Wings (2004), descartando cualquier origen sedimentario
accidental o transporte y acumulacion post-mortem. Estos resultados nos permiten
aceptar la Hipdtesis 2, considerando a los clastos encontrados en la regidn
abdominal del PVSJ 1108 como gastrolitos, representando un comportamiento de

litofagia.

Finalmente, existe una estrecha correlacién entre la masa corporal de los
animales litéfagos con la masa relativa de los gastrolitos que ingieren (Wings y
Sander 2007), en torno al 1% en aves actuales y en formas basales de
sauropodomorfos (Gyposaurus), <0,03% en saurdpodos, y 0.3% en ornitopodos.
Teniendo en cuenta esto, se estimd la masa corporal del PVSJ 1108 en ~113 kg y
una masa total de los clastos asociados de ~350 gr., lo que representa una relacion
del 0,31%. Actualmente se discute si la presencia de un porcentaje bajo de clastos
en saurépodos podria haber sido efectiva para la trituracion de alimentos en
animales de gran tamafio. Sin embargo, en animales de menor porte, como en aves
actuales, formas basales de sauropodomorfos y ornitdpodos y sumando ahora al
PVSJ 1108, refuerzan la hipotesis de que la litofagia podria haber sido una conducta
trascendental en el linaje del grupo, donde las formas derivada de Sauropoda

habrian conservado este comportamiento de forma vestigial.
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Se concluye que los clastos asociados al PVSJ 1108 corresponden a
gastrolitos con funcidon de trituracion mecanica del alimento, en una estructura
anatomica especializada del sistema digestivo similar a una molleja o molino
gastrico. Esto nos permite aceptar la tercera hipdtesis de este trabajo, donde
asociamos la presencia de litofagia con una funcion de trituracion de alimentos. Asi,
el PVSJ 1108 constituye el primer registro de un dinosaurio Sauropodiforme basal
con gastrolitos asociados, representando la primera evidencia de litofagia para un
dinosaurio sauropodiforme no-saurépodo. Esto podria ser una evidencia clave
relacionada con la supervivencia del grupo al drastico recambio floristico relacionado
al limite Triasico-Jurasico, sentando las bases fisioldgicas que posteriormente
permitirian la radiacion del clado y posteriormente al gigantismo registrado en

Sauropoda.
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CAPITULO IX

ANEXOS

Anexo 1. Clasificacion de los hallazgos de gastrolitos en vertebrados fosiles.
Tomada de Wings (2004).

Categoria

Descripcion

Ejemplos del registro foésil

1

Acumulacion de rocas encontradas en
el area abdominal, la cual era ocupada
por el tracto gastrointestinal, dentro de
la caja toracica de esqueletos
articulados y relativamente completos.
En estos casos la documentacion es
completa y conclusiva.

Caudipteryx (Ji et al. 1998;
Zhou y Wang, 2000; Zhou et
al. 2000); Cedarosaurus
(Sanders et al. 2001);
Sinornithomimus  (Kobayashi
et al. 1999; Kobayashi y L,
2003); Yanornis (Zhou et al.
2004)

Las rocas son encontradas cerca de Barosaurus  (Bird  1985);
2 material 6seo articulado como un Seismosaurus (Gillette 1994)

conjunto o] esparcidas, no

necesariamente en la  cavidad

abdominal.

Los gastrolitos estan asociados con Sedimentos en “Dry Mesa
3 huesos aislados. Dinosaur Quarry” (Wings

2004).

Los clastos se encuentran formando un Restos de plesiosaurios
4 cumulo pero no estan asociados a elasmosauridos  discutidos

ningun elemento 6seo aunque estos por Everhart (2000).

ultimos pueden estar presentes en

algun lugar dentro de los mismos

estratos.

Las rocas se encuentran aisladas e in Sedimentos del Cretacico
5 situ en el sedimento. Pueden ser Inferior en el Oeste de

redondeadas e incluso tener un cierto Estados Unidos (Stokes

grado de pulimento. Su litologia no 1987).

concuerda con la de la matriz

sedimentaria que la contiene. Ademas,

estos clastos no estan en asociacion

con restos Oseos, los cuales pueden

aparecer en algun otro lugar dentro de

los mismos estratos.

Estos clastos exhiben las mismas Sedimentos del Cretacico
6 caracteristicas que los de la categoria Inferior en el Oeste de

5, pero no son encontrados in situ sino Estados Unidos (Stokes

que se hallan sobre la superficie del 1987)

terreno.
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Anexo 2. Hipodtesis de las posibles causas de litofagia en vertebrados. Tomado de

Wings (2004).

Ingesta Funcién Estatus
Ingestion Trituracion del alimento Muy probable
deliberada
Mezclado del alimento Muy probable
Suplemento mineral Muy probable
Secrecion de jugos estomacales Discutido
Lastre/ Ajuste hidrostatico Discutido
Razones patoldgicas Discutido
Carencias nutricionales Discutido
Control de parasitos Discutido
Establecimiento de una microflora Discutido
intestinal normal
Apaciguar el hambre y mantener la Improbable
forma del estdmago
Construccion de nidos Improbable
Termorregulacion Improbable
Rememoracién de algun evento Improbable
Ingestion Material adherido a las presas Muy probable
accidental
Presas con gastrolitos dentro de ellas Muy probable
Materiales confundidos con presas Muy probable
Durante el juego con elementos liticos Muy probable
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Anexo 3: Medidas de las vértebras preservadas (en milimetros) de PVSJ 1108. Los

datos faltantes corresponden a porciones faltantes o cubiertos de sedimento.

N° de vértebra Largo Largo dorsoventral Largo dorsoventral
anteroposterior (faceta anterior) (faceta posterior)
C9 - 43 37
C10 32 41 32
D1 45 41 -
D2 51 - -
D3 52 - -
D4 56 - -
D5 65 - -
D6 66 - -
D7 63 35 35
D8 62 40 48
Caudal 58 35 -
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Anexo 4: Medidas del miembro anterior izquierdo preservado de PVSJ 1108. A.

Humero; B. Radio y ulna; C. Carpales; D. Metacarpianos; E. Ungueales.

A.
Hdmero Longitud Ancho maximo proximal
220 mm 106 mm
B.
Miembro Ancho transversal Ancho transversal Ancho de
anterior proximal (mm) distal (mm) diafisis (mm)
Radio 42 43 16
Ulna 58 44 17
C.
Miembro anterior Eje transversal (mm)
Carpal distal 1 42
Carpal distal 2 16
Carpal distal 3 15
Intermedium 48
D.
Miembro anterior Largo proximodistal Ancho proximal (22)
(mm)
Metacarpiano | 43 40
Metacarpiano I 54 24
Metacarpiano lll 53 18
Metacarpiano IV 46 24
Metacarpiano V 31 22
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Miembro anterior

Largo proximodistal
maximo (mm)

Alto dorsoplantar (mm)

Ungueal |
Ungueal I1?

Ungueal IlI?

51

32

28

36

19

15

Anexo 5. Tabla utilizada para la elaboracién de la Fig. 17. Abreviaturas: HL, longitud

del humero.
Taxén HL (mm) Masa (kg) Masa (Log_10)
Eoraptor lunensis 850 17,26 1,237
Gyposaurus sinensis 1500 26,64 1,425
Adeopapposaurus mognai 1590 39,60 1,597
Efraasia minor 1750 37,24 1,571
PVSJ 1108 2200 - -
Yunnanosaurus huangi 2310 453,76 2,656
Massospondylus carinatus 2750 487,73 2,688
Xixiposaurus suni 2890 230,86 2,363
Lufengosaurus magnus 4300 2259,01 3,353
Riojasaurus incertus 4820 2232,78 3,348
Lessemsaurus sauropoides 4850 2113,64 3,325
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Anexo 6: Propiedades cuantitativas de los clastos analizados. En color rojo se
observan los pesos estimados. Nétese que los clastos sin valores (30, 41 y 42) son
aquellos que se encuentran cubiertos casi en su totalidad por sedimento, sin caras

expuestas para obtener medidas precisas.

N° de Longitud Transversal Grosor (c) Esfericidad Peso (g)
clasto (a) (mm) (b) (mm) (mm) ¥)

1 27 22 9 0.65 8
2 32 20 - - -

3 14 10 9 0.77 1

4 22 19 13 0.8 8.22
5 27 16 10 0.6 11
6 20 20 7 0.7 4
7 32 22 - - -

8 23 17 - - -
9 28 18 11 0.63 8.39
10 20 15 14 0.81 6.35
11 40 31 13 0.63 24.39
12 16 13 7 0.71 2.2
13 22 9 10 0.57 3
14 18 15 9 0.75 3.68
15 29 21 12 0.67 10
16 30 21 20 0.78 15
17 31 23 7 0.55 7.55
18 44 24 13 0.54 22
19 18 13 8 0.68 3
20 31 14 13 0.57 10
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21

22

23

24

25

26

27

28

29

30

31

32

33

34

35

36

37

38

39

40

41

42

14

14

21

19

26

25

18

20

29

23

25

24

25

33

20

22

35

28

24

11

16

19

16

16

20

14

21

14

17

24

24

12

17

23

27

22

20

14

12

12

13

15

0.7

0.65

0.57

0.61

0.83

0.71

0.63

0.58

0.65

0.71

0.61

0.56

0.49

0.63

0.62

0.8

13

10

2.18

5.45

10

1.45

3.96

15

17.16
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Anexo 7. Comparacion entre los gastrolitos hallados en PVSJ 1108 y
Gyposaurus (Raath 1974).

Medida PVSJ 1108 QG 43
N° de gastrolitos registrados 42 50

Rango del eje longitudinal 14 - 44 28 - 48
Rango del eje transversal 9-31 13-16
Porcentaje de clastos de cuarzo 85,7 % 86 %
Masa total =350¢g 477 g

Masa promedio =745¢g 9,59

Rango de la masa =19-24,39¢g 19g-17,5¢

Desviacion estandar de la masa = 6,03 g 435¢g

Anexo 8. Conteo de los gastrolitos en PVSJ 1108 y QG 43 segun su masa. En QG
43 (posiblemente Gyposaurus) se aprecia un rango en la masa de los clastos de
1-17,5 g con un promedio de 9,5 g (desviacién estandar de 4,35 g) y una masa total
de 477 g de gastrolitos. Estos valores son similares a los de PVSJ 1108, en el que
se observa un rango de 1-24,39 g, con un promedio de 7,45 g (una desviacion
estandar de 6,03 g) y una masa total aproximada de ~350 g. Si bien QG 43
concentra la mayoria de sus clastos en el rango de 8-12 g, PVSJ 1108 presenta un
sesgo hacia los elementos mas livianos (0-4 g), mostrando valores maximos de 24 g
que superan el limite superior reportado para QG 43 (17,5 g). Cabe sefalar que 9
clastos (el 21% del total) fueron obtenidos de manera estimativa, lo que podria estar
dando un sesgo hacia menor peso. Ademas de que posiblemente existan otros

clastos aun no identificados en la matriz sedimentaria que aun se encuentra en el

material.
PVSJ 1108 QG 43
15 clastos: 8-12¢g 12 clastos: 1-4 ¢
11 clastos: 4-8 g 7 clastos:4-8¢g
11 clastos: 12-16 g 8 clastos: 8-12g
7 clastos: 1-4g 3clastos: 12-16 g
3 clastos: 16 - 20 g 3 clastos: 16 — 24 g
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Anexo 9. Codificacién de caracteres morfolégicos del PVSJ 1108 en la matriz de

datos morfologicos-filogenéticos para Sauropodomorpha, en Pol et al. (en prensa).

PVSJ 1108
2222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222222?
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