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Resumen. En el centro-sur de la Provincia de Chubut se exponen excelentes afloramientos de rocas sedimentarias de edad cretacica que
conforman el principal relleno de la cuenca del Golfo San Jorge. Dentro de esta cuenca se destacan por su abundancia de vertebrados fésiles,
la Formacién Bajo Barreal (Cenomaniano temprano-Turoniano tardio) y la Formacion Lago Colhue Huapi (Coniaciano—Maastrichtiano). Aunque
el registro esta mayormente dominado por dinosaurios saurisquios, hallazgos de fésiles de ornitisquios, especificamente ornitdpodos, se han
incrementado en los Gltimos anos. En esta contribucion se pretende ampliar el conocimiento de los ornitépodos basales Notohypsilophodon
comodorensisy Sektensaurus sanjuanboscoi provenientes de las formaciones Bajo Barreal y Lago Colhué Huapi, respectivamente. También, por
primera vez, se abordan y se describen aspectos sobre |a paleohistologia de ambos ornitépodos. Asimismo, con las evidencias que se cuentan
al momento y a la espera de nuevos estudios que resuelvan mejor las relaciones sistematicas en la base de Ornithopoda, se sugiere que los
elasmarios se habrian originado en el este de Gondwana, probablemente durante el Cretacico temprano, y posteriormente se habrian dispersado
al oeste de dicho supercontinente donde alcanzaron tamafos corporales mayores. Por Gltimo, al menos en Patagonia central, se observa una
seleccion del ambiente entre los ornitdpodos basales (elasmarios) y los derivados (hadrosauridos). Los primeros se habrian desarrollado en
ambientes tierra adentro con climas con cierta estacionalidad, mientras que los hadrosauridos habrian seleccionado ambientes cercanos al
mar y con un clima mas homogéneo.

Palabras clave. Elasmaria. Cretacico Superior. Distribucion. Ambiente sedimentario. Cuenca Golfo San Jorge. Grupo Chubut.

Abstract. BASAL ORNITHOPODS FROM THE SOUTH-CENTRAL CHUBUT, CENTRAL PATAGONIA: EVOLUTIONARY, PALEOHISTOLOGICAL, AND
PALEOENVIRONMENTAL CONSIDERATIONS. In the south-central area of Chubut Province, excellent outcrops of sedimentary rocks which
comprise the main fill of the Golfo San Jorge Basin are well exposed. Within this basin, due their abundance of vertebrate fossil remains, stand
out the Bajo Barreal Formation (early Cenomanian—Ilate Turonian) and the Lago Colhué Huapi Formation (Coniacian—Maastrichtian). Although
the record is largely dominated by saurischian dinosaurs, ornithischian fossils, particularly ornithopods, have increased in recent years. In this
context, this contribution aims to increase our knowledge of the basal ornithopods Notohypsilophodon comodorensis and Sektensaurus
sanjuanboscoi from the Bajo Barreal and Lago Colhué Huapi formations, respectively. Also, for the first time, aspects of the paleohistology are
addressed and described for both ornithopods. Likewise, with the lines of evidence available at the moment and waiting new studies that
better resolve the systematic relationships at the base of Ornithopoda, it is suggested that the elasmarians would have originated in eastern
Gondwana probably during the early Cretaceous. Subsequently, they would have dispersed to western Gondwana where they attained larger
body sizes. Finally, at least in central Patagonia, environmental selection is observed between basal ornithopods (elasmarians) and derived
ones (hadrosaurids). The former would have developed in inland environments with climates with certain seasonality, while the hadrosaurids
would have selected environments close to the sea and with a more homogeneous climate.

Key words. Elasmaria. Late Cretaceous. Distribution. Sedimentary environment. Golfo San Jorge Basin. Chubut Group.
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Los nIVELES asignados al Cretacico Superior del Grupo Chubut
en la Cuenca del Golfo San Jorge, expuestos en la Patagonia
central, son histéricamente de los mas importantes en
cuanto a la ocurrencia de dinosaurios ornitisquios. Este
registro dio comienzo a partir del hallazgo realizado por
Tapia (1918) de una rama mandibular izquierda de un
posible Ceratopsia, nominado como Notoceratops bonarelli.
Esta asignacion sistematica luego fue avalada por Friedrich
von Huene durante su visita a la Argentina en 1923 (von
Huene, 1929; Novas, 2009). En cuanto a su procedencia
geografica y estratigrafica, Tapia (1918) indicé que dicha
rama mandibular provenia del Maastrichtiano de la
Formacion Laguna Palacios, aunque posteriormente se
propuso una reasignacion de estos niveles de areniscas
ocres y pelitas rojas al Miembro Superior de la Formacion
Bajo Barreal (Casal et al, 2006). Desafortunadamente, la
mandibula esta extraviada por lo que su confirmacion
sistematica a este grupo permanece sin resolver. Sin
embargo, basados en el descubrimiento de nuevos restos
de ornitisquios en los Gltimos anos en el area y laampliacion
del conocimiento estratigrafico de la region (Casal et al,
2015, 2016), su asignacion a otro grupo dentro de
Ornithopoda (ver Coria y Cambiasso, 2007), como asi
también su procedencia estratigrafica a niveles de la actual
Formacion Lago Colhué Huapi (Casal et al, 2016, 2022),
En este sentido, en Ila

estarian mejor resueltas.

informalmente denominada “seccién superior” de la

.
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Formacion Lago Colhué Huapi, el registro de hadrosauridos
es cada vez mas abundante (lbiricu et al, 2021), por lo que
la pertenencia de la rama mandibular izquierda asignada por
Tapia (1918) a este grupo de ornitopodos derivados
pareciera ser plausible. De igual manera, una comision del
Field Museum of Natural History (EE.UU.) en el mismo afio
de la visita de von Huene a la Argentina en 1923, recuperd
varios restos del esqueleto de un dinosaurio herbivoro, que
luego Brett-Surman (1979) nomindé como Secernosaurus
koerneri, el cual fue el primer hadrosaurido de Sudamérica
en ser asignado a nivel genérico (Novas, 2009). A diferencia
de Notoceratops, desde el punto de vista sistematico su
asignacion a Hadrosauridae es cominmente apoyada
(Prieto-Marquez y Salinas, 2010). Sin embargo, su
procedencia geografica y estratigrafica no es tan clara,
debido a que se ha asignado, en algunos casos, a unidades
cretacicas inexistentes para la region (ver Casal et al, 2016).
En este sentido, integrantes del equipo del Laboratorio de
Paleontologia de Vertebrados "“Dr. Rubén Martinez”,
reconocieron en proximidades a las nacientes del rio Chico lo
que pareceria ser una antigua excavacion paleontolégica. Su
analisis, mas la revision de fotografias historicas de la
mencionada expedicion (Figs. 1.1, 2) sugieren que se trataria
de la excavacion original que habria brindado los restos de
Secernosaurus y que este provendria de la Formacion Lago
Colhué Huapi, especificamente de su “seccién superior”

asignada al Maastrichtiano tardio. Posteriormente, en la

Figura 1. Imagenes tomadas durante la expedicion del afo 1923 de la comision del Field Museum of Natural History (EE.UU.). 1, Detalle de los
afloramientos de la Formacion Lago Colhue Huapi. 2, Foto del campamento de la comision donde se observa el Rio Chico. Fotos de archivo, cortesia
de Nina Cummings (Library of the FMNH).
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Cuenca del Golfo San Jorge, Martinez (1998) describi6 para
ese momento el Gnico ornitdbpodo descubierto en la
fructifera Formacion Bajo Barreal (Cenomaniano temprano—
Turoniano tardio) nominado como Notohypsilophodon
comodorensis. Mas recientemente, y luego de escindir la
Formacion Lago Colhué Huapi (Coniaciano—Maastrichtiano)
como nueva unidad del Grupo Chubut en la Cuenca del
Golfo San Jorge (Casal et al, 2015), las exploraciones
paleontolégicas se intensificaron hacia niveles campania-
nos y maastrichtianos de la misma. De esta manera, el
registro fosil de dinosaurios ornitisquios se incrementd
con nuevos hallazgos, aunque al momento un solo taxén ha
sido nominado a nivel especifico como es el caso de
Sektensaurus sanjuanboscoi (Ibiricu et al, 2019, 2020). Se
trata de un representante de Elasmaria proveniente de la
informalmente denominada “seccion media” de la unidad
y que preliminarmente fue asignada al Santoniano-
Maastrichtiano temprano (Casal et al, 2019). En particular,
hacia el tope de la formacion en niveles de la "seccion
superior” correspondientes al Maastrichtiano tardio a
partir de la presencia de palinomorfos (Vallati et al, 2016,
2020), se destaca la gran abundancia de materiales
asignables a Hadrosauridae (Becerra et al, 2019; Ibiricu
et al, 2021; Caglianone et al, 2022; Cardozo et al,, 2024).
De esta manera, a partir del incremento en el registro de
ornitépodos en el Cretacico del Grupo Chubut, en esta
contribucién se pretende abordar algunas consideraciones
evolutivas y paleoambientales sobre los ornitépodos,
haciendo hincapié en las formas basales de la Patagonia
central y, por primera vez, analizar algunos aspectos de la
paleohistologia en dos representantes del clado como son
Notohypsilophodony Sektensaurus.

MARCO GEOLOGICO

La Cuenca del Golfo San Jorge se localiza geografica-
mente en la Patagonia central y corresponde a una cuenca
del tipo intracraténica extendida en sentido este—oeste.
La cuenca esta franqueada de norte a sur por el Macizo
Norpatagoénico y el Macizo del Deseado, respectivamente
(Fitzgerald et al, 1990). Las formaciones que constituyen el
principal relleno sedimentario de la cuenca son: Pozo D-129,
Matasiete, Castillo, Bajo Barreal, Laguna Palacios y Lago

Colhué Huapi, las cuales componen el Grupo Chubut y son

de origen continental fluvio-lacustre con variable partici-
pacioén piroclastica (Umazano et al, 2008; Paredes et al,
2021). La edad del grupo abarca desde el Barremiano
(segln Hechem vy Strelkov, 2002; Vallati, 2013) hasta el
Maastrichtiano tardio (Casal et al, 2015, 2016; Vallati et al,
2016, 2020). Si bien todas estas unidades presentan un
variable contenido fosilifero, en lo que respecta a vertebra-
dos fosiles, incluyendo los ornitépodos aqui analizados, se
destacan las formaciones Bajo Barreal y Lago Colhué
Huapi. La Formacion Bajo Barreal (Cenomaniano temprano—
Turoniano tardio) fue subdividida en dos miembros bien
diferenciables (Sciutto, 1981; Hechem et al, 1990). El Miembro
Inferior esta caracterizado por areniscas verdes fluviales
con planicies de inundacion dominantemente piroclasticas
(Umazano et al, 2012; Paredes et al, 2016) y que concen-
tran el mayor registro de restos fosiles, principalmente
dinosaurios (Casal et al, 2016, 2022; Ibiricu et al, 2020).
El Miembro Superior esta dominado por planicies de inun-
dacion limo-arcillosas (Umazano et al, 2012; Paredes et al,
2016).

Por otro lado, la Formacion Lago Colhué Huapi
(Coniaciano—Maastrichtiano) es la unidad mas joven del
Grupo Chubut (Casal et al, 2015). Esta se dispone por
encima de la Formacion Bajo Barreal, y por debajo o en
relacion lateral con la Formacién Laguna Palacios (Allard et
al, 2015; Casal et al, 2015), y su parte superior engranaria
lateralmente con la Formacion Salamanca (Maastrichtiano—
Daniano sensu Barcat et al, 1989; Daniano temprano, sensu
Clyde et al, 2014; Simeoni, 2014; Mora Romero et al, 2022),
o bien es cubierta por esta unidad marina, de acuerdo a su
posicion en la cuenca (Casal et al, 2015).

MATERIALES Y METODOS

Los materiales estudiados corresponden a restos de dos
dinosaurios, alojados en el Laboratorio de Paleontologia de
Vertebrados "Dr. Rubén Martinez” y corresponden a la
coleccion del Repositorio de Materiales Cientificos vy
Didacticos "Dr. Eduardo Musacchio” de la Universidad
Nacional de la Patagonia San Juan Bosco (UNPSJB-PV), en
Comodoro Rivadavia, Chubut, Argentina.

Especificamente se analizaron los materiales de
Notohypsilophodon comodorensis (Martinez, 1998; UNPS)B-

PV 942). Este ornitdpodo fue recuperado en el Cafadén

33



Las Horquetas, aproximadamente a 30 km al noreste de la
comuna rural de Buen Pasto, en el centro sur de la Provincia
de Chubut, Patagonia central (Figs. 2.1-2) en afloramientos
de la Formacion Bajo Barreal (Cenomaniano temprano—
Turoniano tardio). Asimismo, se estudiaron distintos as-
pectos de Sektensaurus sanjuanboscoi (Ibiricu et al, 2019,
2020; UNPSJB-PV 1054, 973, 960) recuperado en islas par-
cialmente expuestas y cercanas a la costa sureste del Lago
Colhué Huapi, aproximadamente a 80 km al este de la ciu-
dad de Sarmiento, en el centro sur de la Provincia de Chubut,
Patagonia central (Figs. 2.1-2) en afloramientos de la
Formacion Lago Colhué Huapi (Coniaciano—Maastrichtiano).
Particularmente los materiales asociados fueron recupe-
rados de la denominada “seccion media” de dicha forma-
cion, asignada al Santoniano—Maastrichtiano temprano
(ver abajo).

Paleohistologia

Se realizaron cortes transversales de un fémur y de
tres costillas dorsales del holotipo de Notohypsilophodon
comodorensis. En el caso del fémur, la muestra corresponde
a un fragmento aislado cuyo tamafo y morfologia indican
que pertenece a la mitad de la diafisis. Por su parte, las
costillas fueron muestreadas en porciones indeterminadas

.
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del vastago. Los cortes fueron realizados en el Laboratorio
de Cortes Paleohistologicos del Museo Provincial Carlos
Ameghino (Cipolletti, Rio Negro), siguiendo la metodologia
propuesta por Navarro et al. (2018). En el caso de Sektensaurus
sanjuanboscoi, se analizaron secciones transversales
obtenidas de la diafisis del himero izquierdo (UNPS)B-PV
1054/17), de las metafisis proximales del hiimero derecho
(UNPSJB-PV 1054/18) vy distal del himero izquierdo
(UNPSJB-PV 1054/19, considerado derecho por Ibiricu et al,
2019) vy del vastago del isquion derecho (UNPSJB-PV
1054/20). Los cortes fueron realizados en el Laboratorio
de cortes Paleohistolégicos del Museo Provincial Carlos
Ameghino (Cipolletti, Rio Negro), siguiendo la metodologia
propuesta por Cerda et al. (2020).

RESULTADOS Y DISCUSION
Consideraciones evolutivas

Notohypsilophodon (Martinez, 1998; Ibiricu et al, 2014;
Figs. 3.1-4, 4.1-3, 5.1-2) fue originalmente considerado
un ornitépodo hipsilofodéntido a partir de su semejanza
morfolégica y anatémica con Hypsilophodon, convirtiéndose
en el primer representante en Sudamérica del grupo (o
clado) (Martinez, 1998). Sin embargo, en la actualidad dicho
grupo estaria representado Gnicamente por Hypsilophodon

D) * 40" 68 x
-45°12'm
Lago
Colhué Huapi o
Lago G“\G
Musters Q°
Provincia del
Sarmiento * Chubut
-45°42'm
Comodoro
Rivadavig”
s
| Dot (I | 1\/{

Figura 2. 1, Mapa de Argentina y Sudamérica mostrando el area donde los materiales fueron recuperados. Escala = 500 km. 2, Detalle del area donde
los materiales fueron recuperados. La estrella roja indica el lugar de hallazgo de Notohypsilophodon comodorensis, mientras que la estrella verde
indica el sitio de proveniencia de Sektensaurus sanjuanboscoi. Escala = 30 km.
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foxii implicando una reducida monofilia o conformando un
arreglo parafilético y no seria un grupo monofilético como
originalmente se interpretd (ver Boyd, 2015; Madzia et
al, 2021). Sin embargo, recientemente se ha puesto a
consideracion la validez taxonémica de Hypsilophodontidae,
proponiendo mantener dicha familia dentro de Ornithischia
(Fonseca et al, 2024). En este sentido, distintos taxones
son generalmente nominados como "hipsilofodéntidos”.
Aunque el registro fosil de ornitopodos basales no sélo se
incremento en otras areas de Gondwana sino también
en Patagonia, la posicion sistematica de Notohypsilophon
continda sin resolverse. Esto aparenta ser un problema
que, para las formas argentinas y en la base de Ornithopoda,
incluye principalmente a Notohypsilophodon comodorensis
y a Gasparinisaura cincosaltensis (Coria y Salgado, 1996).
Ambos son considerados como posibles representantes de
un grupo que se mantendria por fuera del clado mas diverso
de ornitopodos de tamano medio, que originalmente fuera
propuesto por Calvo et al. (2007) denominado Elasmaria
(Rozadilla et al, 2021). Sin embargo, dado el estatus
ontogenético de Notohypsilophodon (ver abajo) y de varios
de los materiales asignados a Gasparinisaura (Cerda y
Chinsamy, 2012), su posicion sistematica podria estar
influenciada por su desarrollo morfolégico al momento de
su muerte. Por lo tanto, su pertenencia a Elasmaria, en
particular Notohypsilophodon, como generalmente es
propuesta, podria ser posible (ver por ejemplo Cruzado-
Caballero et al, 2019; Rozadilla et al, 2019, entre otros).
En este sentido, se puede mencionar que la vértebra cer-
vical UNPSJB-PV 942/1 de Notohypsilophodon interpretada
como posiblemente media a posterior es relativamente
gracil, baja en sentido dorsoventral y aunque no esta
completamente preservado el arco neural, aparenta ser
también bajo (Ibiricu et al, 2014). Estas caracteristicas
son generalmente atribuidas a las vértebras cervicales
posteriores de los elasmarios como Talenkauen o
Macrogryphosaurus (Rozadilla et al, 2019, 2020; Dieudonne
et al, 2020), aunque en estos ornitépodos dicho rasgo
esta mucho mas marcado. Si bien esto estaria relacionado
posiblemente con la posicidon mas posterior en la serie
cervical en aquellos ornitépodos, el centro vertebral en
Notohypsilophodon es proporcionalmente mas corto en

sentido anteroposterior.

Otro de los rasgos anatémicos compartidos con los
elasmarios incluye la presencia en el fémur de un trocanter
mayor de aspecto sigmoidal o sigmoide (de acuerdo a
Rozadilla et al, 2019), pero que no esta tan marcado en el
féemur (UNPSJB-PV 942/28) de Notohypsilophodon. Este
diseno sigmoidal se lo relaciona con un trocanter menor
fuertemente adherido y transversalmente comprimido,
rasgo presente en Notohypsilophodony que fue considerado

un caracter sinapomarfico para Elasmaria (Rozadilla et al,

Sektensaurus

Notohypsilophodon

S

Figura 3. Comparacién entre vértebras seleccionadas de 1-4,
Notohypsilophodon comodorensisy 5-8, Sektensaurus sanjuanboscoi. 1—
2, Vértebra dorsal incompleta (UNPSJB-PV 942) en vista lateral y
ventral, respectivamente. 3-4, \/értebra caudal incompleta (UNPS)B-
PV 942) en vista lateral y ventral, respectivamente. 5-6, Vértebra
dorsal incompleta (UNPSJB-PV 1054/3) en vista lateral y ventral,
respectivamente. 7-8, Vértebra caudal incompleta (UNPS)B-PV
1054/12) en vista lateral y ventral, respectivamente. Abreviaturas: far,
facetas para la insercion arcos hemales; rug, rugosidades; sn, sutura
neurocentral; sv, surco ventral. Escalas 1-4 =2 cm; 5-8 =3 cm.
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2016). Asimismo, la presencia de un surco o fosa extensora
bien marcada, caracter también presente en formas mas
derivadas de iguanodontidos (Rozadilla et al, 2019), es un
rasgo generalmente asociado a ornitépodos elasmarios y ob-
servable en el extremo distal del fémur de Notohypsilophodon.
A estos rasgos se sumaria la presencia de una cresta delto-
pectoral reducida en el hiimero (UNPSJB-PV 942/25), como
también se observa en otras formas dentro del grupo, y se
diferencia de la cresta relativamente pronunciada y rectan-
gular presente en Gasparinisaura (Coria y Salgado, 1996).
En resumen, Notohypsilophodon cuando es incluido en ana-
lisis filogenéticos es generalmente recuperado dentro de

Elasmaria (p. ej., Boyd, 2015; Fonseca et al, 2024). Esta

Notohypsilophodon Sektensaurus

®

Figura 4. Comparacion entre humero y fémur de 1-3,
Notohypsilophodon comodorensis y 4—6, Sektensaurus sanjuanboscoi.
1-2, Himero derecho (UNPSJB-PV 942/25) en vista anterior y distal,
respectivamente. 3, Fragmento del extremo proximal del fémur
izquierdo (UNPS)B-PV 942/28) en vista lateral. 4-5, Fragmento distal
del himero izquierdo (UNPSJB-PV 1054/19) en vista anterior y distal,
respectivamente. 6, Fragmento proximal del fémur derecho (UNPS)B-
PV 1054/21) en vista lateral. Abreviaturas: cu, condilo ulnar; cr,
condilo radial; tma, trocanter mayor; tme, trocanter menor. Escalas
1-2=1cm; 3-5=3 cm; 6= 6 cm.
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asignacion se sustenta morfolégicamente con la presencia
de una vértebra cervical, aunque posiblemente media a pos-
terior, relativamente gracil, baja en sentido dorsoventral,
cresta deltopectoral del himero reducida y trocanter mayor
del féemur que en vista dorsal presenta un aspecto sigmoide.
A este conjunto de rasgos morfologicos habria que agre-
garle la presencia en el calcaneo de una superficie para
recibir el condilo distal de Ia tibia anteroproximalmente y
posterodistalmente amplia (Figs. 4, 5.2).

Una de las diferencias mas notables que presenta
Sektensaurus (Figs. 3.5-8, 4.4—6, 5.3-4) en relacion a
Notohypsilophodon, ademas de haber sido recuperado en
otra formacion y ser cronolégicamente mas joven, es el
tamano. Este ornitépodo proveniente de la Formacion
Lago Colhué Huapi, se incluye en el clado Elasmaria a partir
de una serie de similitudes anatémicas con represen-
tantes de aquel grupo (Ibiricu et al, 2019). Aunque en este
taxon solamente se observa como posible caracteristica
diagnéstica o posible sinapomorfia del grupo la presencia
de un trocanter menor comprimido (aunque sea un rasgo
posiblemente con mayor distribucion) y el aparente aspecto
sigmoidal proximal en el fémur, otros rasgos anatémicos lo
asemejan a elasmarios. Entre algunas de estas similitu-
des morfoldgicas, las cuales también estan presentes en
ornitépodos mas derivados, se pueden destacar el centro
de las vértebras dorsales con sus caras articulares de
contorno subcircular, cara lateral de aspecto rectangular,
presencia en algunas dorsales de una quilla ventral,
marcadas rugosidades en los margenes laterales de las
caras articulares que se profundizan ventralmente, centro
con forma de reloj de arena y superficies solamente
perforadas por pequefios foramenes posiblemente
nutricios. La presencia de una marcada sutura neurocentral,
que se observa también en algunas dorsales y caudales
de Macrogryphosaurus, Isasicursory Mahidacursor (Cruzado-
Caballero et al, 2019; Novas et al, 2019; Rozadilla et al.,
2019), podria representar un rasgo que no necesariamente
esté directamente relacionado con su desarrollo onto-
genético. En este sentido, y como fue inferido para otros
reptiles (Heinrich et al, 2021), también podria tener un valor
sistematico para este grupo de ornitdpodos. Por otro lado,
el himero presenta una cresta deltopectoral reducida que

caracteriza a los ornitopodos basales (Cruzado-Caballero



IBIRICU £7AL: ORNITOPODOS BASALES CENTRO-SUR DE CHUBUT

et al, 2019) y una seccidn transversal de la diafisis sub-  Chakisaurus nekul: Alvarez Nogueira et al, 2024, entre otros)
circular. Asimismo, los condilos distales del himero son  apoya su asignacion sistematica dentro de Elasmaria.
aproximadamente del mismo tamano y estan separados por

un marcado surco intercondilar. Por lo tanto, las similitudes ~ Paleohistologia

morfolégicas observadas en los huesos que se superponen  Notohypsilophodon. Los resultados obtenidos y basados en
en otros elasmarios (p. ej., Isasicursor, Macrogryphosaurus,  aquellos inferidos en Cerda et al. (2019), muestran que la

prp @
/

cas

Figura 5. Comparacion entre calcaneos de 1-2, Notohypsilophodon comodorensis y 3—4, Sektensaurus sanjuanboscoi. 1-2, Calcaneo izquierdo
(UNPSJB-PV 942/34) en vista lateral y medial, respectivamente. 3-4, Calcaneo derecho (UNPSJB-PV 960/7) en vista lateral y medial,
respectivamente. Abreviaturas: prp, proceso proximal; sf, superficie/faceta para la fibula; st, superficie/faceta para la tibia. Escalas 1-2 = 1 cm;
3-4=5cm.
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seccion transversal del fémur exhibe una corteza de hueso
compacto, la cual encierra una cavidad medular libre (Figs.
6.1-10). El hueso cortical esta altamente vascularizado y
su matriz varia entre pseudolamelar y fibrolamelar (Fig. 6.5).
Se identifican cuatro LCDs [Lineas de Crecimiento Detenido
0 Lines of Arrested Growth (LAGs)] distribuidas de forma
irregular (Figs. 6.1, 6). Se reconocen abundantes fibras de
Sharpey en ciertos sectores de la corteza (Fig. 6.7). Las
costillas dorsales estan constituidas por una corteza de
hueso compacto y una region medular formada por tejido
esponjoso secundario (Figs. 6.2—4). El tejido cortical es de
tipo pseudolamelar y exhibe entre una y dos LCDs (Fig.
6.10). Los canales vasculares son principalmente longi-
tudinales (Fig. 6.8). Las fibras de Sharpey se distribuyen

/T
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principalmente en las regiones anterior y posterior de la
corteza (Fig. 6.9). La ausencia de una capa circunferencial
externa indica que Notohypsilophodon no habia alcanzado
la maduracién somatica al momento de morir. Dado que no
existe reduccion en el espacio entre las LCDs mas externas,
se infiere que Notohypsilophodon tampoco habia alcanzado
la madurez sexual. En cuanto a los datos morfoldgicos,
ninguna de las suturas neurocentrales de las vértebras
preservadas (incluyendo cervicales, dorsales, sacras vy
caudales) se encuentra completamente fusionada (Figs.
3.1-4). Aunque estos datos permiten ajustar mejor el
estadio ontogenético del ejemplar, no brindan informacion
concluyente sobre la relacion temporal entre la maduracion
sexual y morfolégica del mismo. A diferencia de lo reportado

Figura 6. Microestructura 6sea de Notohypsilophodon comodorensis. 1, Secciones transversales completas del fémur y 2—4, costillas dorsales.
Las flechas indican la presencia de Lineas de Crecimiento Detenido (LCDs). 5, Detalle de tejido fibrolamelar. 6, Detalle de LCD (flecha). 7, Fibras
de Sharpey. 8, Corteza de costilla dorsal mostrando osteonas secundarias y tejido primario. 9, Tejido cortical invadido por fibras de Sharpey.
10, Detalle de LCDs. Abreviaturas: fs, fibras de Sharpey. Escalas 1-4 = 1 mm; 5-10 = 0,5 mm.
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para otros dinosaurios no avianos (p. ej., saurépodos), las
costillas dorsales no parecen ser 6ptimas para inferir
edades en ornitépodos. En este sentido, las estimaciones
hechas a partir del féemur se asemejan mas a la edad
absoluta del individuo. No obstante, cabe senalar que dicha
edad debe considerarse como minima, puesto que las lineas

de crecimiento depositadas en estadios mas tempranos son

destruidas por la expansion de la cavidad medular.

Sektensaurus. Los resultados obtenidos (Figs. 7.1-9) y
basados en aquellos inferidos en Cavasin et al. (2023),
muestran que el tejido compacto en todos los elementos
analizados esta formado tanto por hueso de origen primario
como secundario, siendo el primero de tipo fibrolamelar y

altamente vascularizado. La organizacion de las fibras

Figura 7. 1, Hueso esponjoso en cavidad medular de himero (UNPSJB-PV 1054/19). 2-3, vista general y 4, detalle de hueso cortical de himero
mostrando alternancia entre tejido pseudolamelar y fibrolamelar. 5, Posicion de algunas Lineas de Crecimiento Detenido (LCD) en isquion (flechas).
6, Detalle de tres LCDs en hiimero. 7, Abundantes fibras de Sharpey en hiimero. 8, Tejido haversiano denso en himero. 9, Hueso esponjoso
compactado en region perimedular del hmero. Abreviaturas: FL, tejido fibrolamelar; PL, tejido pseudolamelar; fs, fibras de Sharpey.
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intrinsecas de este Gltimo varia entre una tipica matriz
entretejida a una levemente mas ordenada. Esta variacion
se produce de forma intermitente, por lo que el tejido
adquiere una apariencia estratificada bajo luz polarizada.
El mejor registro del crecimiento se observa, principal-
mente, en la diafisis del himero como asi también en el
vastago del isquion derecho, los cuales exhiben 6 y 9
LCDs, respectivamente. La ausencia de un Sistema Externo
Fundamental indica que el individuo no habria alcanzado la
maduracion somatica al momento de morir. Esta inferencia
es congruente con el hecho de que ninguna de las vértebras
preservadas, tanto dorsales, sacras como caudales, exhibe
una completa fusion de las suturas neurocentrales. Aunque,
como fue mencionado mas arriba, este rasgo, al menos en
algunas vértebras, podria no estar necesariamente vin-
culado al desarrollo ontogenético. No existe evidencia en los
elementos analizados en Sektensaurus que permita inferir si
se trata de un individuo sexualmente maduro, dado que no
hay una reduccion notoria de la distancia entre las LCDs
externas. El conteo de LCDs indica que el animal habria
alcanzado una edad minima de 9 afnos. El crecimiento de
Sektensaurus habria alternado entre periodos de crecimiento
rapido y lento, con interrupciones anuales. Dicho patrén se
asemeja al reportado para los Iguanodontia basales como
Tenontosaurus, sugiriendo una estrategia comdn dentro del

linaje.

Distribucion de Elasmaria y evolucion corporal
Elasmaria fue propuesto originalmente como un clado
que incluia solamente formas sudamericanas, y mas es-
pecificamente aquellas que provenian de la Patagonia
Argentina (Calvo et al, 2007). Sin embargo, con la ocurrencia
de nuevos ejemplares no sélo se amplio la caracterizacion
anatémica, proponiendo nuevas sinapomorfias del grupo,
sino también se propuso la inclusién de nuevos represen-
tantes de Argentina y Antartida (Rozadilla et al, 2016) como
asi también mas recientemente de Australia (Herne et al,
2018, 2019; Poropat et al, 2023). Asimismo, se sugirio la
inclusién de registros provenientes de Africa (Herne et al,
2019; Fonseca et al, 2024, pero también ver Forster et al,
2023). Esto indicaria que los elasmarios serian un grupo
representado exclusivamente por formas gondwanicas

(Rozadilla et al, 2016). Es interesante resaltar algunos as-
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pectos paleobiogeograficos en otros grupos de dinosaurios,
por ejemplo, dentro de Titanosauria con Diamantinasauria
(Poropat et al, 2021), grupo relacionado con el titanosaurio
chubutense Sarmientosaurus mussachioi (Martinez et al.,
2016). Esta relacion sistematica sugiere una dispersion
de este grupo entre Australasia y Sudamérica a través de
Antartida. Algo similar habria ocurrido con los Megaraptoridae,
donde sus formas basales se encuentran en Australia y po-
siblemente habrian arribado posteriormente a Sudamérica
(Lamanna et al, 2020). Este posible patrén de distribucion
alcanzaria a otro grupo de ornitisquios, los Parankylosauria,
cuya dispersion es propuesta desde Australia hacia
Sudamérica (Soto Acufa et al, 2024). Sin embargo, es im-
portante resaltar que Agnolin et al. (2010) ya habian
mencionado las relaciones evolutivas entre los dinosaurios
no-avianos en general y los ornitdpodos basales en parti-
cular de Australia-Nueva Zelanda y Sudamérica como asi
también sus patrones de distribucién. En este contexto, es
posible hipotetizar sobre un origen para Elasmaria en el
este de Gondwana con una posterior dispersion posible-
mente via Antartida hacia Sudamérica (oeste de Gondwana)
donde, al igual que lo que aparen-temente habria sucedido
con otros grupos de dinosaurios, se habrian diferenciado
(ver mas abajo). Es importante remarcar que las relaciones
filogenéticas permanecen pobremente resueltas para
Elasmaria, como asi también la ausencia de registro de re-
presentantes de este grupo en rocas cretacicas post-tu-
ronianas de Australia, y el adn escaso del procedente del
Cretacico Inferior (intervalo Barremiano—Albiano) de
Argentina. Lo mencionado limita, en parte, las inferencias
evolutivas como asi también la comprension del origen del
grupo. Recientemente, Bandeira et al. (2024) proponen la
incorporacion de un nuevo elasmario, Tietasaura derbyiana,
del Cretacico Inferior de Brasil representado por el extremo
distal del féemur. Dado lo fragmentario de este material y
teniendo en cuenta la ocurrencia de especimenes con afi-
nidades con iguanodéntidos en el area, esta asignacion
tendria que ser tomada con cautela. No obstante, la ocu-
rrencia de nuevos materiales relacionados a elasmarios en
la Formacion Marfim (Cretacico Inferior, Brasil) contrastaria
con las hipétesis acerca de la posible distribucién y evolu-
cion corporal (ver abajo) aqui propuestas.

Otro punto interesante resulta en la aparente evolucion
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en el tamano y masa corporal, mas alla de que podria haber
estado influenciada por el aislamiento parcial del sudeste
de Australia (Duncan et al, 2021), en los elasmarios (Fig. 8).
Los representantes australianos, generalmente considerados
o propuestos dentro de Elasmaria (ver por ejemplo Poropat
et al, 2023, tab. 1), muestran tamanos pequefios entre 1y 3
metros de largo (ver por ejemplo Diluvicursor pickeringiy
Galleonosaurus dorisae; Herne et al, 2018, 2019; Duncan etal,

2021), mientras sus posibles relativos sudamericanos (p. ej.
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Mahuidacursor, Talenkauen, Macrogryphosaurus, Sektensaurus,
Morrosaurus), serian formas de tamano medio oscilando
entre los 4,5y 7 metros de largo, aproximadamente. De
acuerdo con Rozadilla et al. (2019, 2020), Macrogryphosaurus
seria el representante de mayor tamano, alcanzando tallas
similares a los iguanodontes derivados. Por lo tanto,
preliminarmente y basados en la evidencia con la que se
cuenta hasta el momento, se podria inferir que los

elasmarios se habrian originado en el este de Gondwana

*Morrosaurus antarcticus
** Kangnasaurus coetzeei
Isasicursor santacrucensis
Talenkauen santacrucensis
*Trinisaura santamartaensis

Sektensaurus sanjuanboscoi
Mahuidacursor lipanglef _
Macrogryphosaurus gondwanicus

Chakisaurus nekul
Notohypsilophodon comodorensis

Anabisetia saldiviai

Leaellynasaura amicagraphica

112,041 0\’\ Atlascopcosaurus loadsi
Qantassaurus intrepidus

Diluvicursor pickeringi
Galleonosaurus dorisae

Referencia

Elasmarios de SA/*An/**Af con

~w~—largo corporal aproximados entre

4.5 -7 mts.

Elasmarios de AU con largo
corporal aproximados entre 1y 3
mts.

Figura 8. Imagen mostrando la distribucion temporal y la hipotesis sobre el posible incremento de tamano entre elasmarios del este y oeste
de Gondwana para el Cretacico. Los taxones mencionados para Sudamérica (SA), Antartida (*An) y Africa (**Af) son todas formas propuestas
para el grupo por distintos autores mencionados en el texto. Los posibles representantes de Elasmaria para Australia (AU) son aquellos
mencionados en Poropat et al. (2023, tab. 1). Nota: Para los holotipos de Anabisetia, Trinisauray Notohypsilophodon se sugieren tamafios
aproximados de 1,5 mts. Sin embargo, en ninguno de los casos habrian alcanzado la madurez somatica antes de morir (Garcia-Marsa et al;

este trabajo).
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durante el Cretacico Temprano. Posteriormente a su origen,
se habrian dispersado al oeste de aquel supercontinente
donde alcanzaron tamanos corporales mas grandes en
supuestas condiciones paleoecolégicas favorables.

Implicancias paleoambientales

El paleoambiente sedimentario de la Formacion Bajo
Barreal (Fig. 9.1) se caracteriza por la presencia de canales
fluviales entrelazados con corrientes efimeras confinadas y
no confinadas o una combinacion de patrones fluviales que
incluyen canales de baja sinuosidad, meandrosos v rios
anastomosados (Umazano et al, 2008; Paredes et al,
2016; Alvarez et al, 2022 y referencias alli citadas). Las
primeras interpretaciones paleoclimaticas para la Cuenca
del Golfo San Jorge, basadas en estudios palinolégicos,
fueron realizadas por Archangelsky et al. (1994) y Barreda
y Archangelsky (2006). En particular, las interpretaciones
realizadas para la Formacién Bajo Barreal corresponden al
analisis de maderas fosiles (Araucariaceae) por Pujana et al.
(2007). Estos autores sugieren un clima templado calido a
tropical con ausencia de estacionalidad, teniendo en cuenta
la presencia de anillos poco marcados en las muestras
estudiadas. Sin embargo, los mismos autores resaltan que,
dado su habito perennifolio, las maderas de Araucariaceae
no desarrollan anillos de crecimiento muy marcados, por lo
que las interpretaciones paleoclimaticas deberian ser
tomadas con cautela. Por otro lado, Paredes et al. (2018,
2020), basados (entre otras metodologias) en estudios de
difraccion de rayos x (DRX) en pelitas en el anticlinal de
Cerro Ballena, sugieren un cambio hacia condiciones mas
himedas para los niveles medios (sensu Bridge et al, 2000)
de la Formacién Bajo Barreal. Estas inferencias de un clima
calido y himedo fueron apoyadas por estudios recientes y
realizados sobre restos de paleoflora recuperada en esta
unidad y pertenecientes a la familia Cheirolepidiaceae
(Greppi et al, 2022). La abundancia y diversidad de
vertebrados fésiles en el Miembro Inferior de la Formacion
Bajo Barreal (Cenomaniano temprano—Turoniano tardio), ha
generado un particular interés en conocer las condiciones
paleoclimaticas. En este sentido, en el vyacimiento
fosilifero Canaddén Las Horquetas, de donde procede
Notohypsilophodon, se identificaron interestratificados de

illita-esmectita y en menor medida la presencia de illita y
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zeolitas a partir del analisis de DRX, los cuales permitieron
realizar inferencias paleoclimaticas (Casal et al, 2017;
Alvarez et al, 2022). Algunos autores asocian la abundancia
de interestratificados de illita-esmectita con la alternancia
de estaciones secas y himedas (Zaaboub et al, 2005; Scott
etal, 2007; Raucsik y Varga, 2008), por lo tanto, es posible
inferir una marcada estacionalidad climatica durante la
depositacion del Miembro Inferior de la Formacion Bajo
Barreal (Alvarez et al, 2022). De esta manera, la presencia
de un clima calido y himedo con estacionalidad habrian sido
posiblemente las condiciones paleoclimaticas del Miembro
Inferior de la unidad y del area donde Notohypsilophodon
fue recuperado en particular.

Por otro lado, Allard y Casal (2013) y Casal et al. (2015,
2019) en la denominada “seccién media” de la Formacion
Lago Colhué Huapi, y especificamente de donde proviene
geografica y estratigraficamente Sektensaurus, interpreta-
ron un paleoambiente fluvial con sistemas multicanalizados
de moderada sinuosidad y amplias planicies de inundacion
bien drenadas (Fig. 9.2). En particular, mencionan que los
sistemas interrumpian su descarga temporariamente.
Ademas, mencionan la presencia de grietas de desecacion,
slickensidesy arcillas magnesianas como saponita y sepiolita
e interestratificados de illita-esmectita (Casal et al, 2015,
2019). De esta manera, las evidencias mencionadas por
diversos autores sugieren para los niveles portadores de
Sektensaurus un clima calido con estaciones mas secas o
semiaridas (Allard y Casal, 2013; Casal et al, 2015, 2019).
Recientemente, nuevos aportes a esta interpretacion se
realizaron a partir de la presencia de marcas de bioerosion
producidas por derméstidos en huesos de dinosaurios en
niveles equivalentes a Sektensaurus (Castano et al, 2024).

En resumen, basado en los antecedentes arriba
mencionados, resulta claro que tanto Notohypsilophodon
procedente del Miembro Inferior de la Formacién Bajo
Barreal, como Sektensaurus de la “seccion media” de la
Formacion Lago Colhué Huapi, habitaron ambientes tierra
adentro, o en otras palabras, alejados de la linea de costa
marina. Asimismo, aunque se hallan cronolégicamente
separados, las condiciones climaticas en general bajo las
cuales habrian habitado ambos ornitdpodos habrian sido
calidas con probable estacionalidad,

aunque para

Notohypsilophodon con presencia de mayor humedad,
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mientras que para Sektensaurus con periodos de mayor
sequia o aridez. Estas condiciones difieren de las inferidas
para la “seccién superior” (Maastrichtiano tardio) de la
Formacion Lago Colhue Huapi, donde al momento, entre
otros vertebrados, también se recuperaron restos de
ornitépodos, especificamente hadrosauridos (lIbiricu et
al, 2021; Caglianone et al, 2022; Cardozo et al, 2023).
Particularmente en esta seccion de la unidad mas joven
del Grupo Chubut, el paleoclima interpretado a partir de
palinomorfos es calido y himedo, aunque con una aparente
ausencia de estacionalidad (Vallati et al, 2016, 2017, 2020;
Casal et al, 2020) y con evidencias de que el ambiente donde
vivian estos hadrosaurios estaba proximo al mar (De Sosa
Tomas et al, 2017; |biricu et al, 2021). Esto evidenciaria
una aparente seleccion del ambiente entre los ornitopodos
basales (Notohypsilophodon y Sektensaurus) y los mas
derivados (hadrosauridos), al menos en estas areas de la
Patagonia central. Es interesante mencionar que algunos
de los restos de elasmarios de la Cuenca Austral,
especificamente los recuperados en la Formacion Chorrillo,
habrian habitado ambientes proximos o relacionados al
mar. Sin embargo, otros ("/sasicursor Site 1”; Raigemborn
et al, 2023) habrian sido recuperados en ambientes
dominados por llanuras fluviales no tan cercanos al mar

como aquellos que caracterizan la informalmente
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denominada “seccion media” de la Formacion Chorrillo
(Raigemborn et al, 2023). Esto sugiere otra seleccion del
ambiente en los ornitdpodos basales mas australes o una
etapa transicional del ambiente donde estos fueron
recuperados. En este contexto, es importante destacar que
los niveles fosiliferos de la Antartida donde se registran
hadrosauridos se caracterizan por un paleoclima himedo y
calido vy un paleoambiente posiblemente del tipo estuarino
(Ferreira da Silva et al, 2023; Roberts et al, 2023), similar al
interpretado para la “seccion superior” de la Formacion Lago
Colhué Huapi. Por otro lado, para niveles correspondientes
al Campaniano—Maastrichtiano de la Antartida las con-
diciones paleoambientales generales son similares a las
interpretadas en las areas donde se recuperaron los dos
ornitépodos basales del centro sur de Chubut (Garcia-Marsa
et al, 2020). Asimismo, el paleoambiente de algunos de los
grupos dentro de Hadrosauridae del Hemisferio Norte se
caracteriza por su proximidad a la linea de costa (llanura
costera; Horner et al, 2004), sugiriendo una preferencia
ambiental similar a los de la Patagonia central.
Finalmente, la dinamica de crecimiento inferida es
similar para los ornitdpodos basales que vivieron en
diferentes latitudes de Gondwana durante el Cretacico
(Garcia-Marsa et al, 2020), lo que podria implicar una

posible adaptacién para vivir en ambientes con cambios en
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Figura 9. Reconstrucciones paleoambientales de las areas donde Notohypsilophodon comodorensis y Sektensaurus sanjuanboscoi fueron
recuperados. 1, Cafiadon Las Horquetas (Formacion Bajo Barreal, Miembro Inferior). 2, Costa sureste del lago Colhue Huapi (Formacién Lago

Colhue Huapi, "seccion media”).
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la temperatura. Esto se ve reflejado en los ornitépodos
basales de la Patagonia central, los cuales convivieron con
climas cuyas condiciones fueron mas variables, mientras
que los mas derivados habrian habitado bajo climas de

caracteristicas mas homogéneas.

CONCLUSIONES

Aungue es necesaria una mayor resolucion filogenética
del grupo en particular y de ornitopodos basales en general,
Notohypsilophodon podria representar un elasmario del
Cretacico Superior temprano. La microestructura ésea de
su ejemplar tipo indica que éste no habria alcanzado la
madurez somatica ni sexual. Por otro lado, Sektensaurus,
basado principalmente en similitudes morfologicas,
representa un elasmario tipico de tamano medio del
Cretacico Superior tardio (Santoniano—Maastrichtiano
temprano). El ejemplar analizado a nivel histolégico habria
tenido una edad minima de 9 afnos al momento de morir.

Elasmaria aparenta ser un grupo gondwanico, cuyo
origen podria haber ocurrido en el este de dicho super-
continente, para posteriormente dispersarse hacia el oeste
de Gondwana, posiblemente via Antartida. Alli, habrian
alcanzado mayores tamanos corporales y se habrian
diferenciado evolutivamente (posiblemente seguido
algln tipo de provincialismo o proceso vicariante), similar
a lo observado o a lo hipotetizado en otros grupos de
dinosaurios. Sin embargo, una mayor resolucion filogenética
como asi también un mayor registro fosil es necesario para
corroborar o rechazar dicho origen, distribucion y evolucion
corporal.

Al menos en la Patagonia central se observa una
seleccion del paleoambiente entre ornitépodos basales y
derivados. En este sentido, los ornitdpodos basales habrian
habitado y/o seleccionado ambientes tierra adentro del
tipo fluvial caracterizado por un clima calido con variaciones
estacionales. Por otro lado, los ornitépodos derivados
habrian habitado areas donde el paleoambiente se carac-
terizaba por su cercania al mar, del tipo estuario y con un
clima calido y hamedo pero con ausencia de estacionalidad,
el cual caracteriza a la “seccion superior” (Maastrichtiano

tardio) de la Formacion Lago Colhué Huapi.
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