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Resumen. Thyreophora es un clado de dinosaurios ornitisquios que reline a estegosaurios, anquilosaurios y formas basales como Scelidosaurus.
Su registro fosil se extiende desde el Jurasico Inferior hasta el Cretacico Superior. Muchos de los fosiles de tiredforos descubiertos hasta la
fecha provienen de yacimientos situados en el hemisferio norte. No obstante, el registro gondwanico comprende relevantes restos esqueléti-
cos y/oicnitas en Sudameérica, Africa, Madagascar, Australia, Nueva Zelanda y la Antartida. Los tiredforos podrian estar representados en Africa
desde el Jurasico Inferior—Medio. Se ha documentado su presencia en el Jurasico Superior de Tanzania (estegosaurio Kentrosaurus) y en el li-
mite Jurasico—Cretacico de Bolivia (huellas). Durante el Cretacico Temprano, los estegosaurios estuvieron presentes en Sudafrica (Paranthodon)
y la Argentina (forma indeterminada), y los anquilosaurios en Australia (Minmi). Los anquilosaurios también tienen registro en el Cretacico
Superior de Sudamérica (restos esqueléticos en la Argentina y huellas en Bolivia), la Antartida (Antarctopelta), Nueva Zelanda y posiblemente
Madagascar. La presencia de anquilosaurios y estegosaurios posibles en el Cretacico Superior de |a India esta sin confirmar. Desde un punto
de vista paleobiogeografico, los tire6foros gondwanicos parecen provenir de diferentes dispersiones desde Laurasia. Los estegosaurios afri-
canos serian el testimonio de dos eventos de dispersion ocurridos durante el Jurasico Medio—Tardio. Los anquilosaurios gondwanicos tampoco
resultan de una radiacion Gnica: Minmi podria representar un linaje relictual establecido en Australia durante el Jurasico antes de la dicotomia
Nodosauridae-Ankylosauridae, mientras que los nodosauridos de la Argentina y la Antartida serian el resultado de una o varias dispersiones
desde América del Norte durante el Cretacico Tardio.

Palabras clave. Thyreophora. Stegosauria. Ankylosauria. Jurasico—Cretacico. Gondwana.

Abstract. FOSSIL RECORD OF THYREOPHORAN DINOSAURS IN GONDWANA: A SYNTHESIS. Thyreophora is a clade of ornithischian dinosaurs
composed of stegosaurs, ankylosaurs, and basal forms such as Scelidosaurus. Thyreophorans have a long fossil record, extending from the
Lower Jurassic to the Upper Cretaceous. Most of the fossils come from localities in the Northern Hemisphere. However, the thyreophoran
record of Gondwana includes significant skeletal remains and tracks in South America, Africa, Madagascar, Australia, New Zealand and Antarc-
tica. Thyreophorans could be present in Africa since the Early—Middle Jurassic. They are well documented in the Upper Jurassic of Tanzania
(stegosaur Kentrosaurus) and the Jurassic—Cretaceous transition of Bolivia (tracks). Stegosaurs were present in South Africa (Paranthodon) and
Argentina (indeterminate form) during the Early Cretaceous, whereas ankylosaurs were present at this time in Australia (Minmi). Ankylosaurs
have been recorded in the Late Cretaceous of South America (body fossils in Argentina and tracks in Bolivia), Antarctica (Antarctopelta), New
Zealand, and likely Madagascar. The presence of both ankylosaurs and stegosaurus in India needs to be confirmed. From a palaeobiogeo-
graphical point of view, it seems that Gondwanan thyreophorans come from different migrations from Laurasia. The African stegosaurs could
be the result of two independent dispersal events during the Middle—Late Jurassic. The Gondwanan ankylosaurs do not come either from
a single radiation: Minmi may represent a relictual Jurassic ankylosaur lineage in Australia prior to the dichotomy Nodosauridae-Ankylosauri-
dae, whereas the Argentinian and Antarctic nodosaurids probably represent one or several Late Cretaceous dispersals between North and
South America.

Key words. Thyreophora. Stegosauria. Ankylosauria. Jurassic—Cretaceous. Gondwana.

Los TIREOFOROS son un grupo de dinosaurios ornitisquios fi-  ophora se define filogenéticamente como el clado troncal
tofagos principalmente caracterizados por la presencia de  (“stem-based") consistente en todos los ornitisquios mas
osteodermos en la parte dorsal del cuerpo (tire6foro signi-  estrechamente emparentados con Ankylosaurus que con Tri-

fica precisamente “portador de escudos”, en griego). Thyre-  ceratops (Sereno, 1998; Norman et al, 2004) (Fig. 1). El tér-
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mino Thyreophora fue propuesto por Nopcsa (1915) para
designar un suborden de ornitisquios cuadripedos provistos
de osteodermos, que incluia originalmente a estegosaurios,
anquilosaurios y ceratopsios. Tras el reajuste sistematico en
los afios 80, se excluyod a los ceratopsios del clado Thyreo-
phora (Sereno, 1986, 1998).

La monofilia de los tiredforos esta plenamente aceptada
(Norman et al, 2004; Butler et al, 2008). La presencia de
osificaciones dérmicas no es exclusiva de los tireéforos y
puede estar presente en otros grupos de dinosaurios (e.g,
saurépodos titanosaurios, D'Emic et al, 2009; Vidal et al,
2014). No obstante, los tiredforos son los Gnicos que po-
seen dorsalmente hileras parasagitales de elementos der-
matoesqueléticos, incluyendo numerosos osteodermos
individuales. Thyreophora relne a estegosaurios (todos los
tire6foros mas emparentados con Stegosaurus que con

Stegosauridae
(Stegosaurus)

—a

Scelidosaurus

>

Scutellosaurus

Thyreophora

—

Huayangosauridae
(Huayangosaurus)

Stegosauria

Ankylosaurus) y anquilosaurios (todos los tire6foros mas em-
parentados con Ankylosaurus que con Stegosaurus), ambos
conformando Eurypoda, mas una serie de formas basales
(Sereno, 1986, 1998). Entre las mismas se encuentran Sceli-
dosaurus, Emausaurus y Scutellosaurus (Norman et al, 2004).
Los tire6foros basales pudieron ser bipedos o combinar una
locomocion bipeda y cuadripeda, mientras que los este-
gosaurios y anquilosaurios eran obligatoriamente cuadra-
pedos (Maidment y Barrett, 2014). Los estegosaurios eran
formas de mediano tamano (hasta 9 m de longitud) con dos
hileras longitudinales de espinas o placas que se extienden
desde la region cervical hasta la caudal; en el extremo de la
cola poseian dos pares de espinas alargadas que utilizaban
probablemente como sistema de defensa activa (Galton y
Upchurch, 2004; Galton, 2012). Alcanzaron su mayor diver-

sidad durante el Jurasico Medio—Tardio. Por su parte, los

Nodosauridae
(Sauropelta)

e

Ankylosauridae
(Euoplocephalus)

Ankylosauria

Eurypoda

Figura 1. Filogenia simplificada de los Thyreophora segiin Maidment et al. (2008) y Thompson et al. (2012). Escala= 4 m.
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anquilosaurios son los dinosaurios acorazados por antono-
masia, ya que presentan un gran desarrollo del dermatoes-
queleto, con una amplia gama de elementos dérmicos de
forma y tamano variable (e.g,, espinas, placas, osiculos).
Asimismo, el craneo estaba ornamentado con osificaciones
dérmicas en sus superficies dorsal y lateral, como resultado
de su fusién o de un remodelado de la superficie dorsal del
techo craneal (Vickaryous et al, 2001). De tamario pequefo
a mediano, los anquilosaurios son los tire6foros que logra-
ron una mayor diversificacion, sobre todo durante el Creta-
cico (Vickaryous et al, 2004; Carpenter, 2012). Se clasifican
generalmente en dos familias: Ankylosauridae y Nodosau-
ridae (Coombs, 1978; Coombs y Maryanska, 1990; Vickar-
yous et al, 2004). Actualmente, la validez de un tercer clado
de anquilosaurios no esta consensuada; en efecto, analisis
filogenéticos recientes (Thompson et al, 2012; Arbour y
Currie, 2015) muestran que los Polacanthidae de Carpenter
(2001, 2012) conforman un grupo parafilético compuesto
por nodosauridos vy anquilosauridos basales.

El registro fosil de Thyreophora se extiende desde el Ju-
rasico Inferior hasta el Cretacico terminal, e incluye tanto
restos esqueléticos como icnitas. Los restos fosiles de tire-
o6foros se han descubierto en todos los continentes, incluida
la Antartida (Gasparini et al, 1987). La mayor parte de los
fosiles hallados hasta la fecha proviene de yacimientos si-
tuados en los continentes laurasiaticos. Se han reconocido
mas de 60 especies de tiredforos, muchas de las cuales co-
rresponden a anquilosaurios, habiéndose descrito la mayor
parte de las mismas en América del Norte, Asia y Europa
(Galton y Upchurch, 2004; Vickaryous et al, 2004; Maidment
et al, 2008; Arbour vy Currie, en prensa).

El registro gondwanico de tiredforos es mas limitado,
aunque incluye hallazgos relevantes en Sudameérica (Ar-
gentina, Bolivia y Brasil), Australia, Africa (Marruecos, Niger,
Sudafricay Tanzania), Madagascar, Nueva Zelanday la Pe-
ninsula Antartica (Fig. 2; Tabs. 1-2). El registro de tire6foros
en la India es controvertido.

El objetivo de este trabajo es ofrecer una sintesis actua-
lizada del registro osteoldgico e icnolégico de tiredforos en
Gondwana. Asimismo, se aportan datos sobre la distribu-
cion geografica y temporal de estos taxones y se discuten
las implicaciones paleobiogeograficas de los tire6foros
gondwanicos. Para la sistematica de estegosaurios, se ha
seguido la propuesta de Maidment et al. (2008). En el caso
de los anquilosaurios, se ha utilizado basicamente el trabajo
de Vickaryous et al. (2004), con actualizaciones recientes
(Carpenter, 2012; Thompson et al, 2012; Arbour vy Currie,
2015, y referencias alli mencionadas). A no ser que se indi-
que, la edad de las unidades fosiliferas esta tomada de la
base de datos de Weishampel et al. (2004).

REGISTRO OSTEOLOGICO
Jurdsico Inferior— Medio

El registro mas antiguo de un tire6foro es Scelidosaurus
harrisoniidel Sinemuriense de Inglaterra (Owen, 1861). Otros
tiredforos basales del Liasico son Scutellosaurus lawleriy
Emausaurus ernsti(véase Norman et al, 2004). Galton (2005)
describid posibles restos apendiculares de estegosaurio en
el Triasico Superior (Rético) de Inglaterra. No obstante, es
mas probable que este material pertenezca a un sauropo-
domorfo basal (u otro arcosaurio de gran tamano) que a un
estegosaurio (Butler et al, 2006; Redelstorff et al, 2014). El

Figura 2. Distribucion geografica y temporal de los tire6foros de Gondwana. Mapas paleogeograficos tomados de Ron Blakey [http://cpgeos-
ystems.com/mollglobe.html]. 1, Jurasico Medio—Superior. Registro osteolégico: 1, Thyreophora indet., Fm. Tiouarén, Marruecos; 2, ?Thyreophora
indet., Fm. Kota, India; 3, estegosaurio Kentrosaurus aethiopicus, Fm. Tendaguru, Tanzania. Registro icnologico: 4, posibles huellas tire6foras, fms.
Arganane y Arhbalou, Marruecos; 5, Deltapodus isp., Fm. louaridéne, y cf. Stegopodus isp., Fm. indeterminada, Marruecos; 6, huellas tire6foras
(varios morfotipos), Fm. La Puerta, Bolivia. 2, Cretacico Inferior. Registro osteolégico: 7, estegosaurio Paranthodon africanus, Fm. Kirkwood sup.,
Sudafrica; 8, Stegosauria indet., Fm. La Amarga, Argentina; 9, anquilosaurio Minmi paravertebra, Fm. Bungil, Australia; 10, Minmi sp., fms. Too-
lebuc y Allaru; Ankylosauria indet., Fm. Winton, Australia; 11, Ankylosauria indet., “Fm. Wunthaggi” y Fm. Eumeralla, Australia. Registro icno-
l6gico: 12, posibles huellas estegosaurias y cf. Tetrapodosaurus isp., Broome Sandstone, Australia; 13, supuestas icnitas anquilosaurias, Fm.
Piranhas, Brasil. 3, Cretacico Superior. Registro osteologico: 14, ?Stegosauria indet., Grupo Trichinopoly, India; 15, Ankylosauria indet., Fm. Ta-
hora, Nueva Zelanda; 16, anquilosaurio Antarctopelta oliveroi, Fm. Santa Marta, Antartida; 17, Nodosauridae indet., Fm. Allen; ?Ankylosauria
indet., Fm. indeterminada del Grupo Neuquén, Argentina; 18, ?Nodosauridae indet., Fm. Puerto Yerua, Argentina; 19, ?Ankylosauria indet., Fm.
Maevarano, Madagascar; 20, ?Ankylosauria indet., Fm. Lameta (Maastrichtiense), India. Registro icnolégico: 21, Ligabueichnium bolivianum
(¢huellas anquilosaurias o ceratopsias?), Fm. Toro Toro; posibles huellas anquilosaurias, Fm. EI Molino, Bolivia. Para mas detalles, consultese
el texto y la Tabla 1.
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registro 6seo mas antiguo de indudables estegosaurios pro-
viene del Jurasico Medio de Europa y Asia; se trata de es-
queletos articulados de Huayangosaurus taibaii en Sichuan
(Averianov et al, 2007; Maidment et al, 2008). Otros este-
gosaurios del Jurasico Medio son Chungkingosaurus, Gigants-
pinosaurusy Tuojiangosaurus del Bathoniense—Calloviense de
Sichuan (Maidment y Wei, 2006; edad segin Li et al, 2011),
y Loricatosaurus del Calloviense de Europa (Lexovisaurus
segln Galton y Upchurch, 2004; véase Maidment et al,
2008). Por su parte, los restos mas antiguos de anquilosau-
rios provienen del Calloviano de Inglaterra (Sarcolestes;
véase Galton, 1983) y del Bathoniense—Calloviense de China
("Tianchisaurus”, nomen dubium segin Vickaryous et al,
2004; Arbour y Currie, 2015).

Nath et al. (2002) describieron un supuesto tireéforo
proveniente de estratos del miembro superior de la For-
macion Kota de la India, de posible edad liasica (Pliensba-
chiense—-Toarciense segln Bandyopadhyay, 1999; Jurasico
Medio a Cretacico Inferior segin Prasad y Manhas, 2007),
y lo asignaron a Ankylosauria. Las afinidades de este espé-
cimen, que consiste en restos maxilares, mandibulares,
dientes, vértebras, escapula y osteodermos, son ambiguas:
Wilson y Mohabey (2006) consideran que se trata de un cro-
codilomorfo (s teleosaurido? seglin Prasad y Manhas, 2007),
mientras que Norman et al. (2007) interpretan el material
como perteneciente a Thyreophora incertae sedis. En Africa,
Ridgwell y Sereno (2010) han descrito de manera prelimi-
nar un tireéforo basal en la Formacion Tiouarén de Niger
(Jurasico Medio segln Rauhut y Lopez-Arbarello, 2009).
El material consiste en restos desarticulados de varios in-
dividuos subadultos y adultos, incluyendo dientes, huesos
del esqueleto apendicular y osteodermos. Se trataria de un
nuevo taxén, adn sin describir, de unos 2 m de longitud.
Ridgwell y Sereno (2010) consideran que es un tire6foro
mas avanzado que Scutellosaurus, pero situado fuera de

Eurypoda.

Jurdsico Superior

Los estegosaurios alcanzaron una amplia distribucion
geografica durante el Jurasico Superior, con registros cono-
cidos en América del Norte, Asia, Europa vy Africa (Galton y
Upchurch, 2004; Galton, 2012). Ademas de Jiangjunosaurus

del Oxfordiense de la Region Autonoma Uigur de Sinkiang
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en China (Jia et al, 2007), se conoce material indeterminado
de estegosaurio en otras regiones de Asia (Averianov et al,
2007). En América del Norte, al menos dos especies del
iconico Stegosaurus (incluido Hesperosaurus Carpenter et al,
2001) estan presentes en el Kimmeridgiense—Titoniense
del oeste de Estados Unidos (véase Maidment et al, 2008;
Galton, 2012, y referencias alli mencionadas). En Europa, se
han identificado dos géneros distintos en el Kimmerid-
giense—Titoniense de la Peninsula Ibérica: Dacentrurusy Ste-
gosaurus (Galton, 1991; Casanovas-Cladellas et al, 1999;
Escaso et al, 2007; Maidment et al, 2008). Dacentrurus
también esta presente en yacimientos clasicos de Inglaterra
y Francia (Galton, 1985, 1991). El género Miragaia de Por-
tugal (Mateus et al, 2009) es probablemente un sinénimo
de Dacentrurus (segin Cobos et al, 2010).

El registro Kimmeridgiense—Titoniense de anquilosau-
rios en el hemisferio norte parece limitado a América del
Norte (Gargoyleosaurusy Mymoorapelta en el oeste de Esta-
dos Unidos) y Europa (Dracopelta en Portugal) (véase Pe-
reda-Suberbiola et al, 2005; Carpenter, 2012, y referencias
alli mencionadas).

En los continentes gondwanicos, Gnicamente se ha do-
cumentado la presencia de tire6foros en el Jurasico Supe-
rior de Africa (Fig. 2A), mas concretamente del estegosaurio
Kentrosaurus aethiopicus en el Kimmeridgiense—Titoniense
de Tendaguruy, en Tanzania (Hennig, 1915; Galton, 1982). Se
estima que durante las excavaciones se recuperaron mas de
un millar de huesos fosiles de Kentrosaurus pertenecientes
a unos cincuenta individuos (Hennig, 1925). Parte de este
material esta hoy extraviado o fue destruido durante la Se-
gunda Guerra Mundial, aunque se conservan moldes de
yeso en el Museum fiir Naturkunde de Berlin, Alemania
(véase Maier, 2003). El lectotipo incluye un esqueleto par-
cial articulado que, junto al paralectotipo, forma parte del
esqueleto de Berlin (Mallison, 2011). Kentrosaurus es un es-
tegosaurio de tamafo medio (5 m de longitud) caracterizado
por presentar vértebras dorsales cuyo arco neural es dos
veces mas alto que el centro y con una combinacién pecu-
liar de placas y espinas en el dermatoesqueleto (Galton,
1982; Maidment et al, 2008).

No hay registro conocido de restos esqueléticos de an-
quilosaurios en el Jurasico de Gondwana.
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Cretdcico Inferior

La diversidad de los estegosaurios parece reducirse en
el Cretacico, mientras que se incrementa notablemente la
diversidad de los anquilosaurios. Aun asi, se han descrito
restos esqueléticos de estegosaurios en el Cretacico Infe-
rior de Europa, Asia, Africa y Sudamérica. Dacentrurusy Ste-
gosaurus podrian haber sobrevivido durante el Cretacico
Temprano en la Peninsula Ibérica y en China, respectiva-
mente (Maidment et al, 2008). Otros registros en Asia y
Europa estan basados en restos 6seos fragmentarios
(Averianov et al, 2007; Maidment et al, 2008; Maidment,
2010).

En los continentes del hemisferio sur, se han registrado
estegosaurios en el Cretacico Inferior de Africay Sudamérica
(Fig. 2B). En Africa, Paranthodon africanus proviene del Va-
langiniense—Hauteriviense de la Formacion Kirkwood de
Sudafrica (edad segln Le Loeuff et al, 2012). Esta basado
en la extremidad rostral de un craneo con dientes maxila-
res (Galton y Coombs, 1981). A diferencia de otros estego-
saurios, posee un paladar secundario 6seo parcialmente
desarrollado en el maxilar (Maidment et al, 2008). La pre-
sencia de estegosaurios en las “capas con dinosaurios” del
Cretacico Inferior de Malawi, citada por Jacobs et al. (1990),
es dudosa. Otro tanto puede decirse de un supuesto
fémur de estegosaurio del Cretacico “medio” de Marrue-
cos (Galton y Upchurch, 2004). En Sudamérica, se ha descrito
material indeterminado de estegosaurio en el Barremiense—
Aptiense inferior del miembro basal de la Formacion La
Amarga de Neuquén, en la Argentina (Bonaparte, 1996;
Novas, 2009). El material, que consiste en un posible su-
praorbital, vértebras cervicales y una caudal, asi como
placas dérmicas, perteneceria a dos individuos (Pereda-
Suberbiola et al, 2013). Estos restos fueron asignados a
un ornitisquio indeterminado por Maidment et al. (2008).
Sin embargo, una reevaluacion reciente del material indica
que presenta una combinacion de caracteres Gnicamente
conocida en estegosaurios (Pereda-Suberbiola et al, 2013).

Por lo que respecta a los anquilosaurios, su registro en
el Cretacico Inferior cubre América del Norte, Europa, Asia
y Australia. Todos los taxones descritos en América del
Norte provienen de Estados Unidos (Carpenter vy Kirkland,
1998; Vickaryous et al, 2004): Gastoniay Hoplitosaurus en

el Barremiense, Sauropeltay Tatankacephalus en el Aptiense—

Albiense y Pawpawsaurus, Silvisaurus y Texasetes en el Al-
biense. Ademas, Animantarx, Cedarpeltay Peloroplites pro-
vienen del Albiense—Cenomaniense (Carpenter et al, 2008).
En Europa, se reconocen tres géneros con registro basica-
mente en Inglaterra: Hylaeosaurus en el Valanginiense, Po-
lacanthus en el Valanginiense—Aptiense y Anoplosaurus en
el Albiense (Pereda-Suberbiola, 1993; Pereda-Suberbiola y
Barrett, 1999; Blows y Honeysett, 2014). En Asia, mas pre-
cisamente en China y Mongolia, se reconocen los siguien-
tes taxones de anquilosaurio (Han et al, 2014; Arbour y
Currie, 2015): Liaoningosaurus, Sauroplites, Chuangilong
(Barremiense—Aptiense), Shamosaurus (Aptiense—Albiense)
y Dongyangopelta (Albiense—Cenomaniense). La edad de
Taohelong es imprecisa (Yang et al, 2013). Crichtonpelta po-
dria provenir del Albiense (Arbour y Currie, 2015).

El Gnico taxdn de anquilosaurio descrito para el Creta-
cico Inferior de Gondwana es Minmi del Aptiense—Albiense
de Australia (Molnar, 1980, 1996). Basado en dos esquele-
tos, uno de ellos parcial y otro relativamente completo
(asignados respectivamente a Minmi paravertebray Minmi
sp. indet.), se trata del anquilosaurio mejor conocido en el
hemisferio sur. El espécimen mas completo parece estar
momificado y conserva restos del contenido estomacal
(cololito descrito por Molnar y Clifford, 2000). El craneo ca-
rece de la mayoria de las ornamentaciones dérmicas tipicas
de otros anquilosaurios, por lo que se observan las suturas
entre los huesos craneales (Molnar, 1996). Ademas, este
ejemplar conserva la mayor parte de los elementos de la co-
raza dérmica in situ (Molnar, 2001). Por su parte, el holotipo
de M. paravertebra muestra un tipo particular de tendones
osificados (“paravértebras” de Molnar y Frey, 1987), que
también esta presente en Minmi sp. y Hungarosaurus del
Santoniense de Hungria (&si y Makadi, 2009). Por esta
razén, Arbour y Currie (2015) consideran que Minmi para-
vertebrae es un nomen dubiumy proponen que el material
de Minmisp. deberia asignarse a un nuevo género (véase
Agnolin et al, 2010 para una opinion diferente). Barrett et
al. (2010) y Leahey y Salisbury (2013) mencionan otro ma-
terial fragmentario de anquilosaurio del Hauteriviense—
Cenomaniense de Australia, incluyendo restos articulados
o aislados de Minmiy dientes de un taxdon posiblemente dis-
tinto de Minmi (Tab. 1).

Se hacitado la presencia de anquilosaurios en el “Conti-
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nental Intercalaire” (Albienseo—Cenomaniense) de Maliy  Cretdcico Superior

Niger, en Africa (véase Weishampel et al,, 2004), pero el ma- Durante el Cretacico Tardio, la distribucion de los an-
terial es fragmentario y no ha sido descrito en detalle, por  quilosaurios se hace practicamente cosmopolita, ya que
lo que no puede confirmarse. se han descubierto restos esqueléticos en el Cretacico Su-
perior de todos los continentes excepto Africa y Oceania

(Weishampel et al, 2004).

TasLA 1. Registro osteologico fosil de dinosaurios tiredforos en Gondwana.

Taxon Unidad geolégica Edad Procedencia Referencias
Thyreophora basal
. ) P Jurdsico Medio (segtin Rauhut y . .
Thyreophora indet. [1] Fm. Tiouarén Lopez-Arbarello, 2009) Niger Ridgwell y Sereno (2010)
. p Lidsico? (Jurdsico Medio—Cretdcico
?
AIE hora‘ 1252 *(podr/a Fm. Kota (sup.) Inferior segtn Prasad y Manhas, India Nath et al. (2002)
ser un crocodilomorfo)
2007)
Stegosauria
- Kimmeridgiense superior—Titoniense . Hennig (1915, 1925); Galton
Kentrosaurus aethiopicus [3]  Fm. Tendaguru (segiin Le Loeuffet al, 2012) Tanzania (1982)
. ) Valanginiense—Hauteriviense (segtn P
Paranthodon africanus [7] Fm. Kirkwood Le Loeuffet al, 2012) Suddfrica Galton y Coombs (1981)
Bonaparte (1996); Novas
Stegosauria indet. [8] Fm. La Amarga Barremiense—Aptiense inferior Argentina (2009); Pereda-Suberbiola
etal. (2013)
?Stegosauria indet [14] .y L , Yadagiri y Ayyasami (1979);
(dudoso)* Gr. Trichinopoly Coniaciense India Galton (2012)
Ankylosauria
Minmi paravertebra [9] Fm. Bungil Aptiense Australia Molnar (1980)
Minmi sp. [10] Fms. Toolebuc y Allaru ~ Albiense Australia Molnar (1996)
Ankylosauria indet. [11] “Fm. Wonthaggi” Hauteriviensesuperior—Albiense Australia Barrettet al. (2070)
Fm. Eumeralla Aptiense superior—Albiense
Ankylosauria indet. [10] Fm. Winton Albiense superior—Cenomaniense Australia Leahey y Salisbury (2013)
Ankylosauria indet. [15] Fm. Tahora Campaniense Nueva Zelanda ~ Molnar y Wiffen (1994)
Campaniense Gaspariniet al. (1987, 1996);
Antarctopelta oliveroi [76] Fm. Santa Marta superior-Maastrichtiense inferior Antartida Salgado y Gasparini (2006);
(segtn Olivero, 2012) Arbour y Currie (2015)
Nodosauridae indet. [17] Fm. Allen Campaniense—Maastrichtiense Argentina Coria y Salgado (2001)
?Nodosauridae indet. [18] Fm. Puerto Yerua Cretdcico Superior? Argentina (Dzeog(;/)a/s etal. (2003); Novas
?Ankylosauria indet. [17] Fm. indet, Gr. Neuquén  Cretdcico Superior Argentina Huene (1929); Novas (2009)
L L Piveteau (1926); Maidment
?
?Ankylosauria indet. [19] Fm. Maevarano Maastrichtiense Madagascar etal. (2008)
2 .
PAnkylosauria indet [20] Fm. Lameta Maastrichtiense India Chatterjee y Rudra (1996)

(sin describir)

Los ndmeros entre corchetes hacen referencia a los mapas de la Figura 2. Se indica con un asterisco el material cuyas dfinidades son controvertidas.
Abreviaturas: Gr, Grupo; Fm,, Formacion.
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En América del Norte se ha reconocido mas de una do-
cena de taxones entre Estados Unidos y Canada: Nodosaurus
y Stegopelta en el Cenomaniense, Niobrarasaurus en el Co-
niaciense—Campaniense, y Ahshislepelta, Aletopelta, Anky-
losaurus, Edmontonia, Euoplocephalus, Glyptodontopelta,
Nodocephalosaurus, Panoplosaurusy Ziapelta en el Campa-
niense—Maastrichtiense (Vickaryous et al, 2004; Carpenter,
2012; Arbour y Currie, 2015). Anodontosaurus, Dyoplosaurus
y Scolosaurus, del Campaniense—Maastrichtiense de Ca-
nada, podrian ser taxones validos o sindénimos de Euoploce-
phalus (Coombs y Maryanska, 1990; Arbour y Currie, 2013,
2015). En Asia, la diversidad es menor, con taxones defini-
dos en Mongolia, China y Uzbequistan: Talarurus y Tsagan-
tegia (Cenomaniense—Santoniense), Gobisaurus (Turoniense),
Pinacosaurus, Saichania, Tarchiay Zaraapelta (Campaniense)
(Arboury Currie, 2015). En Europa, Gnicamente se han iden-
tificado los géneros Hungarosaurus en el Santoniense y
Struthiosaurus en el Santoniense—Maastrichtiense (Garciay
Pereda-Suberbiola, 2003; Gsi, 2005; Osi et al, 2014).

En el hemisferio sur, se han descrito restos esqueléti-
cos de anquilosaurios en el Cretacico Superior de la An-
tartida, Argentina, Nueva Zelanda, Madagascar vy la India
(Gasparini et al, 1996; Weishampel et al., 2004) (Fig. 2C).

El material de anquilosaurio antarctico, primer dinosau-
rio descrito en dicho continente, proviene de estratos mari-
nos del Campaniense superior—Maastrichtiense inferior (edad
segln Olivero, 2012) de la Isla James Ross, al noreste de la
Peninsula Antarctica (Gasparini et al, 1987). Los restos con-
sisten en un fragmento de dentario, dientes, vértebras de
la region cervical, dorsal, sacra y caudal, costillas, escapula
eilion fragmentarios, metapodos, falanges y elementos del
dermatoesqueleto, que podrian pertenecer a un Gnico indi-
viduo (Gasparini et al, 1996), que se hallé asociado a inver-
tebrados, peces v reptiles marinos (Olivero et al, 1991;
Salgado vy Gasparini, 2006). Pequenos osiculos dérmicos
asociados a las costillas presentan una estructura histolo-
gica original (Ricqlés et al, 2001). A partir del material men-
cionado y de algunos restos adicionales, Salgado y Gasparini
(2006) erigieron Antarctopelta oliveroi considerandolo como
un Ankylosauria incertae sedis de tamano pequeno o me-
diano (3-4 m de longitud). Recientemente, Carpenter (2012)
y Arbour y Currie (2015) han puesto en duda la validez de

este taxon aduciendo que esta basado en material no diag-

nostico vy que algunos elementos del holotipo pueden perte-
necer a plesiosaurios y mosasaurios. Arbour y Currie (2015)
consideran que es un nomen dubiumy asignan el material de
anquilosaurio a un Nodosauridae indeterminado.

El material argentino proviene del Campaniense—Maas-
trichtiense de la provincia de Rio Negro en el norte de la
Patagonia, e incluye restos aislados (un diente, vértebras
dorsales y caudales, un fémur y varios osteodermos) que
podrian pertenecer a uno o varios individuos de pequeno ta-
mano (Coria y Salgado, 2001). Estos autores asignaron este
material a un nodosaurido indeterminado. Segin Arbour y
Currie (2015), la forma de los anillos cervicales (conserva-
dos de manera fragmentaria) y las marcadas inserciones
musculares del fémur son muy diferentes a las de otros an-
quilosaurios, sugiriendo que se trata de un nuevo taxon.
Ademas, Novas (2009) menciona otros restos del Cretacico
Superior de la Patagonia que podrian pertenecer a anquilo-
saurios. Se trata de una espina dérmica descrita por Huene
(1929), hallada en estratos del Cretacico Superior de la pro-
vincia de Rio Negro y que esta actualmente en paradero
desconocido, y un osteodermo carenado descubierto en la
Formacion Puerto Yerua de la provincia Entre Rios que es
similar en forma a una de las placas dérmicas asignadas a
Nodosauridae por Coria y Salgado (2001) (véase de Valais et
al, 2003).

En Nueva Zelanda, Molnar y Wiffen (1994) han descrito
una costilla y dos vértebras caudales articuladas como per-
tenecientes a anquilosaurios. El material procede de niveles
litorales de la Formacion Tahora (Campanienses) de la isla
Norte.

En Madagascar, dos dientes descubiertos en estratos de
la Formacion Maevarano (Maastrichtienses) al noroeste de
laisla fueron asignados al estegosaurio Stegosaurus ma-
dagascariensis por Piveteau (1926). Segin Maidment et al.
(2008), estos dientes no son de estegosaurio y pertenecen
probablemente a un anquilosaurio.

En la India, se ha mencionado el hallazgo de restos fo-
siles de anquilosaurios en varios yacimientos maastrich-
tienses, pero las evidencias conocidas son cuestionables.
Matley (1923) defini6 el taxon Lametasaurus indicus a partir
de restos postcraneales (sacro, iliones, tibia, osteodermos)
descubiertos en estratos de la Formacion Lameta cerca de

Jubulpur, en el estado de Madhya Pradesh, situado en el
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centro de la India. El material, cuyo paradero actual se
desconoce, fue originalmente interpretado como terépodo,
posteriormente como estegosaurio (Matley, 1923) y final-
mente asignado a un anquilosaurio (Huene y Matley, 1933).
Huene y Matley (1933) mencionaron (sin figurar) dos tipos
adicionales de elementos dérmicos supuestamente de
anquilosaurio hallados en el mismo yacimiento. Parte del
material dérmico, incluido un osteodermo de gran tamano
(Matley, 1931), ha sido reinterpretado como perteneciente
a un titanosaurio (Galton, 1981; Carrano et al, 2010). El
taxén Lametasaurus indicus es considerado una quimera por
algunos autores, al estar basado supuestamente en restos
de un terépodo abelisaurio y de un saurépodo titanosaurio
(Chakravarti, 1935; Chatterjee y Rudra, 1996; Wilson et al,
2003). Carrano y Sampson (2008) lo incluyen en su discu-
sion sobre abelisaurios de la India como un posible sindonimo
de Indosaurus y/o Rajasaurus. Para Novas et al. (2010), La-
metasaurus es un nomen dubium. Chatterjee y Rudra (1996)
se han hecho eco del hallazgo de nuevo material de anqui-
losaurio en la Formacion Lameta del estado de Gujarat, al
oeste de la India, consistente en vértebras aisladas, esca-
pulocoracoides, fémur y varios osteodermos. No obstante,
estos fosiles no han sido hasta ahora descritos en detalle.
La supervivencia de los estegosaurios en el Cretacico
Tardio es objeto de debate. Yadagiri y Ayyasami (1979)
definieron Dravidosaurus blandfordia partir de un esqueleto
parcial descubierto en el Coniaciense del estado de Tamil
Nadu, al sur de la India. Chatterjee v Rudra (1996) conclu-
yeron que los restos —que incluyen aparentemente huesos
craneales y placas dérmicas— no presentan semejanzas con
los estegosaurios, e identificaron algunos elementos como
pertenecientes a plesiosaurios. Dravidosaurus blandfordi
es generalmente considerado un nomen dubium (Maidment
et al, 2008). No obstante, Galton (2012) defiende que el
material debe ser reexaminado porque un diente presenta
una morfologia de tipo estegosaurio. Yadagiri y Ayyasami
(1979) también mencionaron el hallazgo de restos de este-
gosaurios en el Maastrichtiense del sur de la India, pero este
material nunca ha sido descrito —Galton (2012) hace refe-
rencia a la fotografia de una placa dérmica publicada por
Yadagiri y Ayyasami (1978)-. Por @ltimo, el supuesto este-
gosaurio Brachypodosaurus gravis esta basado en un hiimero
aislado del Maastrichtiense de Madhya Pradesh (Chakra-
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varti, 1934). Sin embargo, no se han podido confirmar las
afinidades de este taxon (Galton, 1981; citado como Anky-
losauria nomen dubium por Vickaryous et al, 2004). Por Gl-
timo, Lamanna et al. (2004) han puesto de relieve la
ausencia de material fosil incuestionable de tiredforos (y
de ornitisquios en general) en el Cretacico Superior post-

Cenomaniense de Indo-Pakistan.

REGISTRO ICNOLOGICO
Jurdsico Inferior— Medio

Las icnitas asignadas a tire6foros mas antiguas pro-
vienen del Jurasico Inferior de Europa y consisten en rastri-
lladas de cuadripedos del Hettangiense de Francia y Polonia
(Gierlinski, 1999; Le Loeuff et al, 1999; Lockley y Mever,
2000). En el Triasico final de Suecia se ha descrito una hue-
lla del pie aislada de un posible tiredforo (Milan y Gierlinski,
2004), aunque no se descarta que corresponda a un ornitis-
quio basal no tire6foro. Otras supuestas huellas de tired-
foro provienen del Pliensbachiense de Italia (Avanzini et al,
2001), y del Jurasico Medio de Dinamarca y Tayikistan (Milan
y Bromley, 2005; Li et al, 2012). La afinidad de estas huellas
(algunas de ellas asignadas a los icnogéneros Moyenisau-
ropus, Anomoepus y Ravatichnus) es actualmente objeto de
debate. Igualmente controvertidas son las icnitas de Shen-
muichnus del limite Tridsico/Jurasico de China, que han sido
interpretadas por algunos autores como posibles huellas
de tire6foros (Xing et al, 2013).

Las huellas mas antiguas relacionadas con estego-
saurios asignadas al icnotaxdn Deltapodus provienen del
Aaleniense de Inglaterra (Whyte y Romano, 2001). Segin
Romano y Whyte (2015), icnitas asignadas a Charaichnos en
los mismos niveles podrian corresponder a estegosaurios
nadadores. Recientemente, se ha mencionado la presencia
de huellas comparables a las de Deltapodus en el Jurasico In-
ferior—Medio de China (Xing et al, 2015).

En Gondwana, mas concretamente en Africa, se cono-
cen rastrilladas cuadrdpedas y bipedas, vinculadas a su-
puestos tire6foros en el Jurasico Inferior (Pliensbachiense)
del Alto Atlas Central de Marruecos (Hadri et al, 2007; Bou-
takiout et al, 2014) (Fig. 2A). En el Jurasico Medio de Ma-
rruecos también se han descrito icnitas de tipo Stegopodus
(Gierlinski et al, 2009), pero su atribucion a estegosaurios

plantea dudas (véase mas abajo).
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Jurdsico Superior

El registro icnolégico del Jurasico Superior ha proporcio-
nado posibles icnitas y rastrilladas asignadas a estego-
saurios en Europa, América del Norte, Asia y Africa. Se han
reconocido icnitas de Deltapodus en el Jurasico Superior de
Portugal (Mateus et al, 2011), Espana (Lockley et al, 2008),
Estados Unidos (Milan y Chiappe, 2009) y Marruecos (Bel-
vedere y Mietto, 2010). En Espanfa, el registro de Deltapo-
dus se extiende hasta el limite Jurasico—Cretacico de Teruel
(Cobos et al, 2010) y el Cretacico basal de Soria (Pascual et
al, 2012). Las icnitas de Marruecos, que consisten en dos
huellas del pie, son la primera y Gnica evidencia de la pre-
sencia de Deltapodus en Africay en los continentes de Gond-
wana (Belvedere y Mietto, 2010). El icnotaxon Stegopodus
se definid en el Jurasico Superior de Norteamérica (Lockley
y Hunt, 1998). Stegopodus se suele interpretar como perte-
neciente a un posible estegosaurio, aunque Senter (2010)
ha puesto en duda esta asignacion basandose en la mor-
fologia de las huellas de las manos tras compararlas con la
configuracion metacarpiana de los estegosaurios. La pre-
sencia de Stegopodus en el Jurasico Superior de Europa, con-
cretamente en Asturias, es controvertida (Lockley et al,
2008). Mas dudas aln plantea la presencia de Stegopodus
en el Jurasico Medio de Dinamarca y Marruecos (Gierlifski
et al, 2009; Milan, 2011).

En Sudameérica, se han descrito huellas de supuestos
estegosaurios y otros tiredforos en el limite Jurasico—-Cre-
tacico de Tunasniyoj en Bolivia (Apesteguia y Gallina, 2011).
Estos autores identifican rastrilladas cuadripedas perte-
necientes a posibles estegosaurios basales (icnotaxones A
y B). No obstante, esta interpretacion es problematica, ya
que las impresiones de los pies son tetradactilas, a dife-
rencia de todos los estegosaurios conocidos, cuyo pie es
funcionalmente tridactilo (Galton y Upchurch, 2004).

Con la posible excepcion de una huella de mano penta-
dactila del Jurasico Superior de Estados Unidos (Hups et al,
2008) y de varios rastros con impresiones de mano (penta-
dactila) y pie (tetradactila) del limite Jurasico—Cretacico de
Bolivia (Apesteguia y Gallina, 2011), las icnitas relacionadas
con anquilosaurios provienen de yacimientos cretacicos
(McCrea et al, 2001).

Cretdcico Inferior

Ademas de las icnitas del Cretacico basal de Espana
(Pascual et al, 2012), se han descrito rastros de Deltapodus
en el Cretacico Inferior de China (Xing et al, 2013). A diferen-
cia de otras posibles huellas de estegosaurio asignadas a
este icnotaxon, las icnitas de la Region Autonoma Uigur de
Sinkiang en China conservan las impresiones de las manos
bien conservadas, en particular las de los digitos | y Il.

Se conocen icnitas de anquilosaurios en una veintena de
yacimientos cretacicos; algunos de estos afloramientos, lo-
calizados en América del Norte, Europa y, con reservas, Asia,
son del Cretacico Inferior (McCrea et al, 2001; Petti et al,
2010). Se reconocen al menos dos icnotaxones relaciona-
dos con anquilosaurios en el Cretacico Inferior de Laurasia:
Metatetrapous en el Berriasiense de Alemania (Hornung vy
Reich, 2014) y Tetrapodosaurus en el Aptiense de Canada
(Carpenter, 1984). Tetrapodosaurus estaria también presente
en yacimientos del Albiense—Cenomaniense de Canada y
Alaska (McCrea et al, 2001; Gangloff et al, 2004). Qijiangpus
del Barremiense—Aptiense de China ha sido propuesto como
un icnotaxon relacionado con un anquilosaurio con manos
tetradactilas y pies pentadactilos (Xing et al, 2007; véase
discusion en Lockley et al, 2013; Hornung y Reich, 2014).
Las afinidades del icnotaxén Macropodosaurus, del Albiense—
Cenomaniense de Tayikistan, son igualmente objeto de de-
bate (McCrea et al, 2001; Gierlinski y Lockley, 2013).

En los continentes del hemisferio sur, huellas tire6foras
cuadrapedas del Valanginiense—Barremiense de la Broome
Sandstone en Australia podrian corresponder a estego-
saurios (Salisbury et al, 2014). Otras icnitas de la misma re-
gion y edad, descritas en un principio como estegosaurianas,
podrian haber sido producidas por anquilosaurios, ya que
combinan huellas de pies tetradactilas y manos pentadac-
tilas (cf. Tetrapodosaurus segin McCrea et al, 2011). Huene
(1931) mencioné la posible presencia de huellas producidas
por anquilosaurios en Brasil. Las rastrilladas, que podrian
provenir de la Formacion Piranhas (Novas, 2009; pre-Ap-
tiense segn Leonardi, 1984), conservan huellas pseudobi-
pedas (Thulborn, 1990: fig. 6.41b). Mientras Thulborn (1990)
acepto la interpretacion original de Huene, Haubold (1971)
sugirié que el productor pudo ser un ceratopsio. También en
Brasil, icnitas de Caririchnium de la Formacion Antenor Na-

varro (Berriasiense—Hauteriviense) de Paraiba fueron asig-
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nadas a un supuesto estegosaurio por Leonardi (1984,
1989), pero han sido reinterpretadas como huellas pro-
ducidas por un ornitépodo cuadripedo (Lockley y Wright,
2001; Diaz-Martinez et al, 2015).

Supuestas huellas de estegosaurios del Cretacico Infe-
rior fueron citadas en Chile (Gregory in Galli y Dingman,
1962; Leonardi, 1994; Rubilar-Rogers et al,, 2008), pero las
mismas no han sido adecuadamente descritas ni figuradas
(Lockley y Hunt, 1998).

Cretdcico Superior

McCrea et al. (2001) mencionan varias localidades del
Cretacico Superior con huellas de probables anquilosaurios
en Asia, Norteamérica y Sudamérica. En Europa, las icnitas
de Apulosauripus del Coniaciense—Santoniense de Italia han
sido reinterpretadas como de un posible anquilosaurio por
Gierlinski y Sabath (2008), en vez de hadrosaurias como se
publicé originalmente (Nicosia et al, 2000). No obstante,
Petti et al. (2010) descartan a los anquilosaurios como po-
sibles productores, ya que las impresiones de las manos
son tridactilas. Por su parte, Contessi (2013) asigna icnitas
similares del Albiense de Tanez a cf. Apulosauripus, y las in-
terpreta como pertenecientes a un ornitépodo basal (no
hadrosaurio).

El icnotaxén Ligabueichnium bolivianum fue definido por
Leonardi (1984) a partir de huellas descubiertas en la For-
macion Toro Toro (Campaniense segln Meyer et al, 2001) del
Departamento de Potosi, en Bolivia. Para Leonardi (1984,
1994), las dos rastrilladas son cuadripedas (pero de apa-
riencia bipeda debido a la superposicion de las huellas), y
las huellas de los pies son pentadactilas (o quizas tetradac-
tilas). Leonardi (1994) sugirié que las icnitas podian ser las
de un anquilosaurio de gran tamano, aunque no descartd
que el productor fuera un ceratopsio, por lo que su inter-
pretacion es problematica (Novas, 2009). Por otra parte,
McCrea et al. (2001) y Meyer et al.(2001) han descrito media
docena de rastrilladas de posibles anquilosaurios en el ya-
cimiento Cal Orck'O, de la Formacion El Molino (Maastrich-
tiense), cerca de Sucre (Bolivia). Como en el caso de Toro
Toro, las icnitas corresponden a un animal de mediano ta-
mano (unos 6—7 m de longitud seglin Novas, 2009).

En la India, una pequena huella del Maastrichtiense de

Gujarat, considerada como una impresion de mano de sau-
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répodo (Mohabey, 1986), ha sido reinterpretada como una
icnita del pie de tipo Deltapodus por Mateus et al. (2011).
Esta misma icnita fue previamente comparada con una
huella del pie ornitépoda (Thulborn, 1990), o incluso ter6-
poda (Jain, 1989). Como se ha visto, Deltapodus es un icno-
taxén cuyo rango estratigrafico conocido va del Jurasico
Medio al Cretacico Inferior. La evidencia disponible actual-
mente no permite confirmar la presencia de estegosaurios

en el Cretacico Superior de la India (véase mas arriba).

DISCUSION Y CONCLUSIONES

Formas basales de Thyreophora estan presentes en
Laurasia desde el Jurasico Inferior. La escasez o aparente
ausencia de restos fosiles de tiredforos en el Liasico de
Gondwana podria ser debido a un artefacto de muestreo
(Irmis y Knoll, 2008). Recientes hallazgos en Africa, inclu-
yendo icnitas de supuestos tiredforos en el Jurasico Inferior
y Medio de Marruecos (véase Boutakiout et al, 2014) y res-
tos esqueléticos de un tiredforo basal en el Jurasico Medio
de Niger (Ridgwell y Sereno, 2010), apoyan la hip6tesis de
que los tiredforos tuvieron una distribucion temprana en
los continentes del hemisferio sur.

El registro de tire6foros en Gondwana es considerable-
mente mas fragmentario y menos diverso que el conocido
en los continentes de Laurasia (Weishampel et al, 2004).
No obstante, ha proporcionado hallazgos notables, que con-
sisten en restos esqueléticos y/o huellas, en Sudameérica,
Africa, Madagascar, Australia, Nueva Zelanda y la Antartida
(Tabs. 1-2). Hasta la fecha, se han definido dos estegosau-
rios en Africa: Paranthodon africanus en el Jurasico Superior
de Sudafrica (Broom, 1912) y Kentrosaurus aethiopicus en el
Cretacico Inferior de Tanzania (Henning, 1915), y dos anqui-
losaurios: Minmi paravertebra en el Cretacico Inferior de
Australia (Molnar, 1980) y Antarctopelta oliveroien el Creta-
cico Superior de la Antartida (Salgado y Gasparini, 2006). En
un trabajo reciente, Arbour y Currie (2015) consideran que
los taxones M. paravertebray A. oliveroi son nomina dubia.
Asimismo, es relevante el hallazgo de restos esqueléticos
de estegosaurios en el Cretacico Inferior de la Argentina
(Pereda-Suberbiola et al, 2013) y de anquilosaurios en el
Cretacico Superior de la Argentina, Nueva Zelanda, y posi-
blemente Madagascar (véase Gasparini et al, 1996; Novas,

2009; Maidment, 2010). El anquilosaurio argentino podria
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TaBLA 2. Registro icnologico fosil de dinosaurios tireéforos en Gondwana.

Icnotaxon

Posibles icnitas de tireoforos [4]
(rastrilladas cuadrdpedas)

Posibles icnitas de tireoforos
(rastrilladas bipedas)

Supuestas icnitas de estegosaurios [5]
(cf. Stegopodus isp.)*

Deltapodus isp. [5]

Posibles icnitas de tireoforos
(varios morfotipos, incluyen rastrilladas de
anquilosaurios) [6]

Unidad geologica

Fm. Arganane

Fm. Arhbalou

Fm. indeterminada

Fm. louaridéne

Fm. La Puerta

Edad Procedencia
Pliensbachiense Marruecos
Pliensbachiense Marruecos
Bathoniense Marruecos

?Oxfordiense—Kimmeridgiense Marruecos

Limite Jurdsico/Cretacico Bolivia

Referencias

Boutakiout et al. (2014)

Hadriet al. (2007)

Gierliriski et al. (2009)

Belvedere y Mietto (2009)

Apesteguia y Gallina (2011)

Posibles huellas de estegosaurios [12] Broome Sandstone Valanginiense—Barremiense  Australia Salisbury et al. (2014)
cf. Tetrapodosaurus isp. Broome Sandstone Valanginiense—Barremiense  Australia McCreaetal. (2011)
Supuestas icnitas de anquilosaurios [13] . .. ) )
(rastrilladas pseudobipedas) Fm. Piranhas Cretacico pre-Aptiense Brasil Novas (2009)
Ligabueichnium bolivianum [27] Y -
(rastrilladas cuadripedas de apariencia Fm. Toro Toro P & 4 Bolivia Leonardi (1984, 1994)
. ; . e etal, 2007)
bipeda, anquilosaurios o ceratopsios?)
Posibles icnitas de anquilosaurios [21] Em. El Molino Maastrichtiense Bolivia McCrea et al. (2001); Meyer

(rastrilladas cuadrdpedas)

etal. (2001)

Los nimeros entre corchetes hacen referencia a los mapas de la Figura 2. Se indica con un asterisco el material cuyas afinidades son controvertidas.

Abreviatura: Fm, Formacion.

representar un nuevo taxén (Arbour y Currie, 2015). Queda
pendiente de confirmar la posible presencia de anquilosau-
rios y estegosaurios en el Cretacico Superior de la India.
Asimismo, se conocen interesantes evidencias icnologi-
cas de tire6foros en Africa, Australia y Sudamérica: icnitas
de un posible estegosaurio (Deltapodus) en Marruecos
(Belvedere y Mietto, 2010); huellas vinculadas con varios
tipos de tiredforos en el limite Jurasico—Cretacico de Bolivia,
que incluirian uno de los registros icnologicos de huellas an-
quilosaurianas mas antiguos (Apesteguia y Gallina, 2011);
huellas relacionadas con anquilosaurios (cf. Tetrapodosau-
rus segn McCrea et al, 2011), y posibles huellas de este-
gosaurios (Salisbury et al, 2014) en el Cretacico Inferior de
Broome, en Australia. El Gnico icnotaxén de tire6foro defi-
nido en Gondwana es Ligabueichnium bolivianum, del Cre-
tacico Superior de Bolivia (Leonardi, 1984), a partir de

huellas de un supuesto anquilosaurio de gran tamano

(véase McCrea et al, 2001; Mever et al, 2001).

Las relaciones filogenéticas v la interpretacion paleo-
biogeografica de los estegosaurios gondwanicos estan por
resolverse. Kentrosaurus fue interpretado como un estego-
saurido derivado en estudios preliminares (Carpenter et al,
2001; Galton y Upchurch, 2004), pero en analisis recientes
parece ocupar una posicion mas basal entre los Stegosau-
ridae (Escaso et al, 2007; Maidment, 2010). Por su parte,
Paranthodon parece estrechamente relacionado con Tuo-
jiangosaurus de China, formando ambos un clado en polito-
mia con Stegosauridae y Huayangosauridae dentro de
Stegosauria (Maidment, 2010). No obstante, es preciso
tener en cuenta que Paranthodon esta basado en un frag-
mento craneal y que la resolucion del resultado obtenido es
baja. En cualquier caso, los datos actuales sugieren que los
estegosaurios africanos no resultan de una radiacion Gnica.

Kentrosaurus y Paranthodon posiblemente testimonian dos
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dispersiones independientes desde los continentes de
Laurasia hasta Gondwana via Africa en algiin momento del
Jurasico Medio-Tardio.

Durante el Cretacico Temprano, la distribucion de los
estegosaurios parece haber estado restringida a areas de
latitud media (entre 30° y 50°) en ambos hemisferios (Pa-
tagonia y Sudafrica en el hemisferio sur), lo que podria de-
berse a influencias climaticas o a posibles sesgos, ya sean
de tipo tafonémico o de muestreo (Pereda-Suberbiola et al,
2013). Aunque se han descrito restos esqueléticos e icnitas
de estegosaurios en el Cretacico Superior de la India, las
evidencias aportadas no son concluyentes, por lo que la hi-
potesis de trabajo a contrastar es que la extincion del grupo
a nivel mundial tuvo lugar a mediados del Cretacico (Maid-
ment, 2010).

Los anquilosaurios gondwanicos eran formas de tamano
pequeno: Minmi, Antarctopeltay un taxon indeterminado de
Patagonia probablemente no superaban los 3—4 m de lon-
gitud. Las relaciones filogenéticas de estos anquilosaurios
estan sin resolver y por ende su significado paleobiogeo-
grafico es una cuestion abierta. Minmiha sido interpretado
en recientes analisis cladisticos como un miembro basal
de Ankylosauria (Kirkland, 1998; Carpenter, 2001; Arbour y
Currie, 2015) o un miembro basal de Ankylosauridae (Vic-
karyous et al, 2004; Thompson et al, 2012). Por su parte,
Antarctopelta fue considerado originalmente un taxén con
una mezcla de caracteres de Ankylosauridae y Nodosau-
ridae (Salgado y Gasparini, 2006), antes de ser asignado a
Nodosauridae. En el analisis de Thompson et al. (2012), An-
tarctopelta es el nodosaurido mas basal, mientras que para
Arboury Currie (2015) se trata de un nodosaurido mas evo-
lucionado. Segln estos dltimos autores, la presencia de un
escudo pélvico compuesto por osteodermos hexagonales
fusionados sugiere que Antarctopelta presenta afinidades
con nodosauridos norteamericanos como Stegopelta y
Glyptodontopelta ("Stegopeltinae” de Ford, 2000; véase
Arbour y Currie, 2015). El anquilosaurio indeterminado de
Patagonia podria estar relacionado con nodosauridos deri-
vados del Cretacico Superior de América del Norte (Arbour
y Currie, 2015). En cualquier caso, las evidencias disponi-
bles no apoyan una radiaciéon Gnica de anquilosaurios
gondwanicos (Arbour y Currie, 2015). Antarctopeltay el an-

quilosaurio patagonico podrian ser los testigos de la disper-
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sion de un linaje de nodosauridos desde Norteamérica
hasta el hemisferio sur durante el Cretacico Tardio, como ya
plantearon Coria y Salgado (2001). Otros grupos de dino-
saurios, como los hadrosaurios, apoyan la hipotesis de un
intercambio faunistico entre América del Norte y del Sur du-
rante el Cretacico Tardio (véase Coria, 2012 v referencias).
Por su parte, Minmi podria representar un linaje indepen-
diente de anquilosaurios que se establecid en Australia
antes de la separacion entre Ankylosauridae y Nodosauri-
dae (Arbour y Currie, 2015), lo que implicaria un episodio
temprano de vicarianza en la historia evolutiva de los Anky-
losauria. El clado Nodosauridae parece estar registrado en
Gondwana, mientras que la presencia de Ankylosauridae es
dudosa y queda supeditada a la interpretacion filogenética
que se haga de Minmi(Novas, 2009; Arbour y Currie, 2015).
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