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"...No more can they keep us in

Listen, damn it, we will win

They see it right, they see it well

But they think this saves us from our hell..."

Welcome Home (Sanitarium), Master of Puppets - METALLICA

(James Hetfield, Lars Ulrich, Cliff Burton y Kirk Hammett, 1986)
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1. RESUMEN/ABSTRACT

Los huevos y agrupaciones de huevos fosiles de dinosaurios en unidades
mesozoicas son los mas conocidos dentro del grupo paleo-oologico a nivel mundial, y
nuestro pais no es la excpecion. En Uruguay desde los afios 80’s se han descrito
fragmentos de céscaras, huevos aislados y agrupaciones de huevos de dinosaurios. La
disciplina paleontolégica encargada del estudio de este tipo de fosiles, la paleo-oologia,
intenta develar aspectos importantes de la evolucion bioldgica del huevo amniota. En
paleontologia se usa la parataxonomia para la creacion de claves identificatorias y asi
generar un sistema de clasificacion paralela en estructuras biologicas cuya asignacion
taxonémica es dudosa o faltante. Paleontdlogos que estudian huevos fosiles la usan
frecuentemente, aunque la misma resulta incongruente y débil ya que no considera al
huevo como una entidad biologica determinada genéticamente, generando a su vez
grupos artificiales y patrones no evolutivos. Por ello, su aplicabilidad en paleo-oologia
no seria correcta ya que la biomineralizacion de la cascara y su formacion es el producto
de procesos fisiologicos complejos controlados hormonal y genéticamente. El hecho de
utilizar la metodologia parataxondémica como eje central en los estudios de huevos
fosiles se encuentra actualmente en discusion y puede ser reemplazada en el futuro por
nuevas metodologias. Debido a estas razones, en este manuscrito se tomaran en cuenta
ciertos términos nomenclaturales de algunas caracteristicas provenientes de la
parataxonomia ooldgica pero no se seguiran las normas estrictas de clasificacion de la
misma. Por lo que la sistemdtica se centrara en intentar asignar los especimenes
estudiados al posible taxon productor, ya que una céascara de huevo o un huevo fosil es
una respuesta genética de una especie dada, y por lo tanto, corresponde a parte del
mismo organismo especifico. Esta tesis tiene como principal hipdtesis de investigacion
que los huevos fosiles hallados en el territorio uruguayo representan una amplia
diversidad, no verificada en los hallazgos de fosiles corporeos en unidades geologicas
coetaneas. Como principal objetivo es ampliar el conocimiento sobre faunas y los
paleoambientes del Mesozoico y Cenozoico de Uruguay y Sudamérica, a través de sus
materiales ooldgicos fosiles. El estudio paleontolégico de los huevos fosiles de
dinosaurios de nuestro pais, como asi también su entorno geolégico y paleoambiental,
contribuird al conocimiento de las comunidades de arcosaurios de Sudamérica. El
conocimiento de la diversidad de huevos fosiles de Uruguay aportara informacion

relevante sobre ciertos momentos de la evolucidon de la fauna de vertebrados
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continentales sudamericanos durante los ultimos 90 Ma. Para esto se relevaron
afloramientos conocidos y nuevos, posibles portadores de estos fosiles. Se visitaron
colecciones publicas y privadas nacionales. Las cascaras y huevos objetivos de estudio
fueron sometidos a observaciones bajo lupa binocular, microscopio electronico de
barrido y microscopio petrografico (liminas delgadas) para su posterior caracterizacion
morfologica y sistematica. Se realizaron analisis filogenéticos sobre caracteres
oologicos con caracteres 6seos, para asi determinar patrones evolutivos en cascaras de
huevos fosiles de Dinosauria. Por otro lado, se someten a los materiales a analisis
estadisticos como método de clasificacion, en base a caracteres morfologicos de
cascaras y huevos, y evaluar su peso sistematico, y a su vez, determinar sus
caracteristicas tafonémicas/diagenéticas. Se notifican y caracterizan en profundidad los
materiales oologicos (huevos y cascaras fosiles) registrados para el Cretacico Tardio
(Formacion Mercedes y Formacion Queguay) y el Cuaternario (Formacién Dolores) de
Uruguay. En particular se realizan su descricpion morfolégica, sistematica, tafondémica
y paleobiologica. Los huevos y cascaras fosiles evidencian una alta biodiversidad en
Uruguay (Saurdpoda: Titanosauria, Theropoda: Avetheropoda, Averostra y Avialae) no
registrada por los restos dseos, ya que estos son escasos o ausentes en las mismas
unidades sedimentarias. Por otro lado, se reporta en esta tesis el primer hallazgo de un
un huevo fosil para el Cuaternario de Uruguay. El mismo es asignado al clado
Tinamidae (Notopalacognathae). Los materiales oologicos provenientes de unidades del
Cretacico Tardio de Uruguay presentan una historia diagenética particular (alta
silicificacion), producto de procesos epigenéticos que las mismas unidades sufrieron.
Sin embargo, las céscaras registradas en la Formacion Queguay muestran alteraciones
carbonatcas. La paleobiologia y la historia tafonémica, junto con las caracteristicas
geologicas permiten determinar aspectos paleoambientales de las unidades portadoras
de huevos, y facilita las asignacion estratigrafica para aquellos materiales oologicos

cuya procedencia es incierta.

10
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Fossil eggs and eggshells of dinosaur in Mesozoic units are best known within the
global paleo-oological group, and our country is not the excpecion. In Uruguay since
the 80s have been described dinosaur eggshells, isolated clusters of eggs and eggs.
Paleontological discipline responsible for the study of such fossils, paleo-oology, tries
to reveal aspects of the biological evolution of amniote egg. In paleontology, it used the
parataxonomy to create identificatory keys and generate a parallel system of
classification in biological structures whose taxonomic assignment is questionable or
missing. Paleontologists use it frequently to study fossil eggs, although it is inconsistent
and weak because it does not consider the egg as a determined genetically biological
entity, in turn generating artificial groups and evolutionary patterns. Therefore, its
applicability in paleo-oology not be correct since the biomineralization of shell and
training is the product of complex genetically controlled hormonal and physiological
processes. The fact parataxondmica use as the core methodology in studies of fossil
eggs are currently under discussion and may be replaced in the future by new
methodologies. Because of these reasons, this manuscript certain nomenclatural terms
of some features from the ooldgica parataxonomia be taken into account but strict
classification rules it can not continue. So the systematic will focus on trying to assign
the specimens studied the possible taxon producer, as an eggshell or a fossil egg is a
genetic response of a given species, and therefore corresponds to part of the specific
organism. This thesis has as main research hypothesis that fossil eggs found in
Uruguayan territory represent a wide diversity, not verified the findings of body fossils
in coeval geological units. Main objective is to expand the knowledge of faunas and
paleoenvironments of the Mesozoic and Cenozoic of Uruguay and South America,
through its fossil oolégicos materials. The paleontological study of fossil dinosaur eggs
of our country, as well as geological and paleoenvironmental environment, contribute to
the knowledge of archosaurs communities in South America. Knowledge of the
diversity of fossil eggs of Uruguay will provide relevant information about certain
moments of the evolution of the South American continental vertebrate fauna during the
last 90 Ma. For this known and new outcrops, possible carriers of these fossils were
surveyed. national public and private collections were visited. Egg shells and study
objectives were subjected to observation under binocular microscope, scanning electron
microscope and microscope petrographic (thin sheets) for further morphological and
systematic characterization. Phylogenetic analysis of ooldgicos characters with bone

characters were performed to determine evolutionary patterns in fossil shells of eggs

11
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Dinosauria. On the other hand, they are subjected to statistical analysis materials as a
method of classification based on morphological characters of shells and eggs and
systematically assess their weight, and in turn, determine their taphonomic / diagenetic
features. They are reported and characterized in depth ooldgicos materials (eggs and
fossil shells) recorded for the Late Cretaceous (Education and Training Queguay
Mercedes) and Quaternary (Training Dolores) of Uruguay. In particular morphological,
systematic, taphonomic and paleobiological description are made. Eggs and fossil shells
show a high biodiversity in Uruguay (Sauropoda: Titanosauria, Theropoda:
Avetheropoda, Averostra and Avialae) not registered by the skeletal remains, as these
are rare or absent in the same sedimentary units. On the other hand, it is reported in this
thesis the first finding of a fossil egg for Quaternary of Uruguay. The same is assigned
to the clade Tinamidae (Notopalacognathae). Oological materials from the Late
Cretaceous units of Uruguay have particular diagenetic history (high silicification),
product of epigenetic processes that suffered the same units. However, the registered
carbonatic eggshells to Queguay Formation show alterations. Palaecobiology and
taphonomic history, along with the geological characteristics can determine
paleoenvironmental aspects of egg-carrying units and facilitates the stratigraphic

position of materials whose origin is uncertain.

12
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2. INTRODUCCION

La reproduccion es un proceso natural y comin en todo organismo viviente, el
cual permite crear descendencia y perpetuidad de las especies en el tiempo. Esta puede
darse de forma asexual o sexual y solo puede generar organismos de una misma especie
que se reproduce.

En el reino animal se encuentran presentes ambos mecanismos de reproduccion.
La reproduccion asexual origina, mediante diferentes tipos de mecanismos (por e;j.
fision binaria), la descendencia de organismos genéticamente idénticos a sus
progenitores. Sin embargo, la reproduccion sexual, a pesar de ser un proceso costoso
debido a la inversion energética que los organismos demandan para promover el acto
sexual y la fecundacion de los gametos progenitores y asi generar descendencia, es un
proceso biologico altamente exitoso. Esto se debe a que este mecanismo es capaz de
generar variabilidad genética en la progenie y por lo tanto promueve la evolucion de las
especies. Teniendo en cuenta que esta variabilidad genética estd ligada a mutaciones
genotipicas producidas durante la mitosis y meiosis del oogonio, y sabiendo que estas
“variantes genéticas” promueven a un fenotipo determinado en un individuo, este puede
ser seleccionado naturalmente por una adaptacion al ambiente siempre cambiante. Es
decir, se seleccionan ciertas caracteristicas en un individuo debido a la adaptacion que
este presenta a un medio, permitiendo asi la evolucion de la especie. Por lo que la
reproduccion sexual es un proceso que lleva a que la vida se dirija de forma compleja y
no homogénea, evidenciado por el registro fosilifero y la dindmica geoldgica, ambiental
y climatica de la Tierra en toda su historia (Campbell y Reece 2007).

El origen del huevo amniota es uno de los eventos mas significantes en la
evolucion de los vertebrados terrestres y en la vida de la Tierra (Elinson y Beckham
2002). Este evento surgido posiblemente en el Carbonifero Superior (Reisz y Miiller
2004) se debe a una adaptacion bioldgica propia de tetrapodos al independizarse del
medio acudtico para el evento reproductivo. El huevo amniota es aislado y protegido del
ambiente durante el periodo de desarrollo embrionario por una serie de membranas
extraembrionarias (corion, alantoides y amnios), y con frecuencia, por una cascara
impermeable flexible o rigida. Este se encuentra presente en grupos de reptiles, aves y
mamiferos monotremas, pero en los “verdaderos” terios (Metatheria y Eutheria) el

oogonio es retenido en el interior de la hembra progenitora, en donde el embrion se

13
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desarrolla, obtiene nutrientes y oxigeno y es protegido del medio exterior (Laurin y
Reisz 1997).

En el registro fosil se preservan con alta frecuencia las “partes duras” o
membranas calcificadas de esta estructura bioldgica y que constituye la céscara del
huevo. Cémo se nombrd anteriormente, este es un Organo que aisla fisicamente al
embrion del medio pero a su vez genera una comunicacidon con este mediante el
intercambio gaseoso. Por eso cumple un doble rol, representa un 6rgano protector y de
respiracion para el embrion. También evita la desecacion del embrion permitiendo la
independizacion a un medio acuoso para la reproduccion, por lo que favoreci6 (en parte)
la conquista del medio terrestre por parte de los primeros vertebrados (Hirsch y Packard
1987; Hirsch 1994).

Las cascaras fosiles poseen estructuras y morfologias que representan ciertos
aspectos fisioloégicos del huevo (por ej. sistema de poros) y responden también a
comportamientos de incubacion de los productores. Estas estructuras (macro- y micro-
morfologicas), a su vez, permiten asociar estos caracteres oologicos y sus huevos a
grupos taxonémicos concretos, por lo que, para estudiar la evolucion del huevo amniota
a lo largo de la historia geologica es importante estudiar en detalle la morfologia de la
cascara de huevos fosiles. Es por esto que existe una disciplina paleontolégica exclusiva
para el estudio de huevos fosiles: la Paleo-oologia. El anélisis morfologico y tafondmico
de las cascaras fosiles, asi como también de su contexto geoldgico, permiten reconstruir
aspectos paleobiologicos y paleoambientales de alta relevancia (ej.: patrones de
nidificacién, comportamientos reproductivos de sus productores, condiciones
paleoambientales de nidificacion) (Grellet-Tinner et al. 2010). Ademas, es posible
identificar patrones evolutivos, mediante el uso de herramientas filogenéticas, que
permiten establecer relaciones de parentesco entre taxa productores de huevos, y asi
también observar la evolucion del huevo amniota en su historia (e.g. Hirsch 1994;

Iverson y Evert 1995; Grellet-Tinner et al. 2010).

En Uruguay, en los ultimos afios la paleo-oologia ha adquirido una relevancia
inusual a través de investigaciones realizadas por el tesista y sus directores, lo que ha
incrementado sustancialmente el conocimiento sobre la biodiversidad fosil de dicho
pais. Especificamente estas investigaciones aumentaron el conocimiento sobre las biotas
de amniotas del Cretdcico y Terciario de Uruguay, a través de la determinacion de

taxones no representados por materiales dseos a partir del analisis de ooformas fosiles,

14
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como se evidencia en la presente tesis de Maestria (Batista 2012; Batista y Perea 2010a,

2010b; Batista et al. 2012).

2.1. Antecedentes

Los huevos y agrupaciones de huevos fosiles de dinosaurios en unidades
mesozoicas son los mas conocidos dentro del grupo paleo-oolégico a nivel mundial
(Carpenter et al. 1994); este tipo de fosiles se encuentran en todos los continentes
(excepto la Antartida) y muestran una gran diversidad de tamafios y morfologias
(Carpenter et al. 1994; Mikhailov 1997; Hechenleitner et al. 2015). Los registros mas
antiguos (Triasico tardio — Jurasico temprano) corresponden, por un lado, a nidos con
huevos asociados a una serie de embriones, juveniles y adultos del sauropodomorfo
basal Mussaurus, proveniente de la Formacion Laguna Colorada de Patagonia,
Argentina (Bonaparte y Vince 1979; Otero y Pol 2013); y por otro lado, a nidos con
embriones de Massospondylus proveniente de la Formacion Upper Elliot de Sudafrica
(Reisz et al. 2012). Durante las ultimas décadas, los registros de fragmentos de cascaras
y huevos de dinosaurios han tenido un incremento exponencial (Grellet-Tinner y
Fiorelli 2010).

Algunos paises Sudamericanos, como Peru, Argentina, Uruguay y Brasil, son bien
conocidos por sus registros de huevos y fragmentos de cascaras de huevos, tanto de
dinosaurios como también de otros vertebrados (cocodrilos, pterosaurios, geckonidos,
quelonios y aves) (e.g., Kérourio y Sigé 1984; Mourier et al. 1988; Faccio 1994;
Vianey-Liaud et al. 1997; Azevedo et al. 1999; Grellet-Tinner et al. 2006; Grellet-
Tinner y Zaher 2007; Grellet-Tinner y Fiorelli 2010; Grellet-Tinner et al. 2012,
Fernandez et al. 2013; Hechenleitner et al. 2016). Tal es asi que los sitios de
nidificacion de dinosaurios mas prolificos en la actualidad se encuentran localizados en
las provincias argentinas de Rio Negro, Neuquén y La Rioja (Chiappe et al. 1998, 2000;
Salgado et al. 2007, 2009; Grellet-Tinner y Fiorelli 2010). Los sitios de nidificacion
argentinos han proporcionado datos primordiales para nuestra comprension de la
paleobiologia, la identificacién taxondémica de huevos fosiles, la fidelidad de
nidificacion al sitio por parte de los productores, la biologia reproductiva y los
comportamientos de nidificacion de los dinosaurios del Cretacico, sobre todo para los

titanosaurios (Chiappe et al. 1998, 2000; Salgado et al. 2007, 2009; Grellet-Tinner et al.
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2012, Fiorelli et al. 2012; Garcia et al. 2015; Hechenleitner et al. 2015). También en
Sudamérica existen algunos registros de huevos y fragmentos de céscaras fosiles de
teropodos, aunque ésto son definitivamente escasos comparados al registro oolodgico de
sauropodos (Kellner e al. 1998; Salgado et al. 2007; Agnolin et al. 2012; Fernandez et
al. 2013; Marsola et al. 2014).

En Uruguay desde los afios 80°s se han descrito fragmentos de cascaras, huevos
aislados y agrupaciones de huevos de dinosaurios, a excepcion de una evidencia de un
embrién de mesosaurio encerrado en una "céascara de huevo" del Pérmico temprano (ver
Faccio 1994, Batista y Perea 2010, Pifieiro 2012). En 1980, el paleontélogo uruguayo
Alvaro Mones describe dos ejemplares casi completos y, basado en la clasificacion
parataxonomica, los asigno a dos ooespecies diferentes (Mones 1980). Sin embargo, las
caracteristicas micromorfologicas de estos huevos no fueron consideradas en la
descripcion original. Tacuarembovum oblongum (Mones 1980) corresponde a uno de
los dos ejemplares descriptos, definido a partir de un tnico espécimen procedente del
departamento de Tacuarembd y asignado inicialmente de forma tentativa a Ornithischia
(Mones 1980). Se desconoce su procedencia estratigrafica exacta, aunque originalmente
se asignd a la Formacion Asencio (hoy correspondiente a parte de la Formacion
Mercedes; segun Goso Aguilar y Perea 2004). En el afio 2012 se redescribio el material
tipo de 7. oblongum junto con nuevos ejemplares inéditos (Batista y Perea 2010a,
2010b; Batista 2012; Batista et al. 2012). En base a las caracteristicas macro- y
micromorfologicas de estos materiales, estos autores propusieron la presencia de huevos
de terépodos no-avianos y avianos para el Cretacico tardio de Uruguay, hecho hasta el
momento no verificado por restos 6seos; de acuerdo la clasificacion parataxondmica los
autores asignan estos materiales a la oofamilia Elongatoolithidae. En cuanto a su
asignacion estratigrafica, esta sigue siendo incierta, debido a que todos estos restos no
fueron hallados in situ. Sin embargo, es sugerente que procedan del miembro Yapeyu de
la Formacion Mercedes (Cretacico tardio), ya que se ha identificado esta unidad en las
cercanias de los hallazgos y, principalmente, debido a los rasgos diagenéticos
(silicificacion) presentes en estos fosiles, caracteristica que tipifica esta unidad (Batista
y Perea 2010a, 2010b; Batista 2012; Batista et al. 2012).

Otra ooespecie definida por Mones fue “Sphaerovum erbeni” (Mones 1980). El
holotipo corresponde a un huevo de contorno esférico, de didmetro variable entre 150 y
206 mm, espesor de cascara de entre 4.2mm y 5.0mm, y ornamentacidn compuesta por

pequenas mamilas redondeadas a alargadas, proveniente también de la Formacion
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Asencio. Otros restos referidos a “S. erbeni” fueron hallados en el Miembro Yapeyu de
la Formacion Mercedes (Ford y Gancio 1988). Por esto, y de acuerdo a varios autores,
gran parte de los huevos completos y fragmentos de céscaras de similares caracteristicas
hallados en esta unidad estratigrafica serian asignables a "S. erbeni" (Ford y Gancio
1988; Faccio et al. 1990, 1993; Faccio 1994; Faccio y Montafia 1994; Mones 1997,
Veroslavsky et al. 2004; Verde y Soto 2005; Alonso-Zarza et al. 2011). Entre estos
hallazgos, Faccio (1994) y Faccio y Montana (1994) describen una agrupacion de
cascaras de huevos y huevos completos en la localidad de Palmitas (departamento
Soriano) en areniscas de la Formacion Mercedes. Estos ejemplares se corresponden con
la oofamilia Faveoloolithidae, debido a su microestructura filiesferulitica y a un sistema
de poros multicanaliculado, y sus autores los asignan a "S. erbeni" debido a la
similaridad con el holotipo descripto por Mones. Dichas asociaciones son invalidas,
debido a que el holotipo de "S. erbeni" nunca fue descrito y estudiado en detalle dentro
de la vision actual de la oologia. Por otro lado, algunos autores determinan a esta
ooespecie como nomen dubium, argumentando que la misma no posee caracteristicas
diagnosticas (Grellet-Tinner y Fiorelli 2010; Fernandez 2013). Faccio (1994b) también
describe un huevo faveoloolithidae “multicdscara” asignable a “S. erbeni”. El autor lo
asigna a una condicion patologica denominada “ovum in ovo”, resultante de factores
estresantes que sufre la hembra y provocan la retencién del huevo en el oviducto
conduciendo a una repetitiva formacion de la cascara (Sturkie 1965; Erben et al. 1979;
Hirsch 1989; Grellet-Tinner et al. 2010). Cabe destacar que “S. erbeni” es registrado
también en la Formacion Guichdn (Cretacico Tardio) por fragmentos de céscaras y
huevos parcialmente completos (Soto et al. 2008). En general, los huevos de gran
tamano y de contorno esférico se asocian a dinosaurios sauropodos (Mones 1980; Powel
1987; Mikhailov et al. 1996). Por ejemplo, el sitio de nidificacion de Auca Mahuida en
la provincia de Neuquén, Argentina, constituye una de las localidades mas importantes
del mundo en cuanto al registro de nidificacion de saurépoda. Alli fueron descubiertas
decenas de agrupaciones de huevos fosiles y restos embrionarios in ovo, permitiendo asi
asociar a estos ejemplares con mas detalle a Titanosauria (Chiappe et al. 1998; Grellet-
Tinner et al. 2004; Garcia et al. 2015). En Uruguay no se han registrado hasta el
momento restos de embriones in ovo, por lo que carecemos de evidencia directa para
determinar con certeza a qué grupos pertenecieron los huevos comiinmente asignados a
“S. erbeni”. Sin embargo, estos ejemplares se asocian tentativamente a neosauropodos,

debido a sus caracteristicas micro-morfolégicas y a la alta presencia de sus restos 6seos
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en el mismo rango temporal (Grellet-Tinner y Fiorelli 2010). Algunas unidades de
Argentina y Uruguay han sido datadas de forma relativa como Cretacico tardio alto
(Campaniano - Maastrichtiano), debido a la biodiversidad de microfésiles guias que
estas unidades presentan. Estas son: Formacién Mercedes en Uruguay (Goso Aguilar y
Perea 2004; Daners y Guerstein 2004); formaciones Allen y Los Alamitos en Argentina
(Leanza et al. 2004); formaciones Colorado y Los Llanos en Argentina se les ha
asignado la misma edad debido a la presencia de “Sphaerovum erbeni” (Casadio et al.
2002; Tauber 2007), ya que dicha ooespecie se encuentra presente en dichas unidades.
Debido a que la ooespecie es considerada nomen dubium (ej.: Grellet-Tinner y Fiorelli
2010), la misma carece de valor bioestratigrafico. Ademads, los restos oologicos no
pueden considerarse “fosiles guias™ y ser utilizados en bioestratigrafia debido a que los
mismos fueron tradicionalmente considerados dentro de un sistema de clasificacion
ooldgica con falencias cronoestratigraficas no resueltas (para mayor detalle ver 2.2. La

parataxonomia ooldgica y sus problemas).

2.2. La parataxonomia ooldgica y sus problemas

Las cascaras de huevos amniotas se clasifican en apergaminadas, flexibles y
rigidas (Hirsch 1994; Mikhailov 1997). En los primeros dos grupos, su composicion es
mayoritariamente constituida de materia organica y en menor proporcion de carbonato
de calcio pobremente organizado en la membrana proteica. Es asi que, debido a la
estructura que éstas poseen tienen muy poco potencial de fosilizacion. Por otra parte, los
huevos de céscara rigida se caracterizan por tener una composicion mayoritaria de
carbonato de calcio, con una mayor organizacion en su estructura, sobre la materia
organica que la constituye. Y por esto, este grupo de huevos amniotas son los
comunmente hallados en el registro paleontoldgico (Hirsch y Packard 1987). Este tipo
de céscaras rigidas se encuentran en algunos quelonios, en todos los geckonidos,
cocodrilos, pterosaurios, aves y dinosaurios (Hirsch 1994). Un objetivo central en el
estudio de huevos fosiles es realizar comparaciones con casos actuales ya que la
identidad taxondémica de huevos modernos une aspectos fisioldgicos y filogenéticos a
las caracteristicas de sus céscaras. Desafortunadamente, muchos tipos de céscaras
carecen de andlogos modernos (ej., huevos de dinosaurios titanosaurios).

Konstantin E. Mikhailov, biologo, fotégrafo naturalista y paleontologo por
aficiéon, es quien establecid y uniformizd los métodos de descripcion y estudio

sistematico de los huevos actuales y fosiles. Cre6 un sistema de nomenclatura
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parataxonomica binomial ooldgica —paleontologos chinos ya la usaban mucho tiempo
antes—, denominada Veterovata (“huevos antiguos”), cuyas bases abordan tres niveles
estructurales diferentes en huevos de cascara rigida (Mikhailov 1991, 1996, 1997;
Mikhailov et al. 1996): macroestructura, microestructura (histoestructura y
ultraestructura) y textura, clasificando a los huevos y fragmentos de cascara de huevos
como ootaxones, los cuales incluyen oofamilias, oogeneros y ooespecies, regulados por
el Codigo Internacional de Nomenclatura Zoologica (1999). El sistema parataxondmico
resultdo similar al usado en taxones modernos para describir las caracteristicas
morfolégicas y estructurales de las céscaras y distinguir huevos ante la ausencia, por
ejemplo, de restos embrionarios.

Un estudio a nivel macroestructural consta en analizar, principalmente, las
dimensiones del huevo en cuestion (largo axial, diAmetro mayor, espesor de la céscara),
su forma (oval, oblongo, esférico) y ornamentacion de la cascara. A nivel
microestructural (estructuras que se estudian bajo instrumentos técnicos de
magnificacion), el andlisis parataxondmico se enfoca en la estructura y disposicion de
las unidades de céscara (histoestructura) y en las dimensiones, morfologia y cantidades
de unidades sub-horizontales que estas componen (ultraestructura). Los elementos
ultraestructurales de la cascara del huevo fueron estudiadas inicialmente por Erben
(1970) utilizando microscopia electronica de barrido e identificando asi, en base a la
disposicion de los cristales que conforman la microestructura de la cascara, diferentes
zonas ultraestructurales: una zona radial aragonitica, una zona escamosa y una zona
externa de cristales verticales (Mikhailov 1991, 1992). Zelenitsky y colaboradores
(1996) en base al morfotipo Dinosaurio-esferulitico sugiere un término mas a los ya
propuestos por Mikhailov (1991, 1992), la zona ultraestructural calcitica esferulitica.

El ultimo nivel estructural necesario para el estudio sistematico de huevos y
fragmentos de céscara de huevos es el textural. E1 mismo tiene un importante papel en
la clasificacion parataxondémica y determina diferentes tipos basicos de organizacion de
cascara de huevos. Las diferentes asociaciones de estructuras macro y micro-
morfolégicas permiten generar morfotipos estructurales de cascaras de huevos fosiles, y
que a su vez responden a grupos taxonémicos determinados.

En lineas generales, la parataxonomia es una herramienta muy utilizada en
estudios ecoldgicos, como por ejemplo en aquellos referentes a densidad poblacional,
evaluacion de la biodiversidad, e incluso en andlisis aplicados a la conservacion (Basset

et al. 2004; Janzen 2004; Krell 2004; Baraloto et al. 2007; Abadie et al. 2008). Por
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ejemplo, y ante determinados impedimentos, ofrece una rapida respuesta para evaluar la
biodiversidad reconociendo unidades taxondmicas —morfoespecies—; sin embargo, no es
seguro que cada morfoespecie corresponda a una especie biologica distinta. Aqui radica
el problema, porque incluso para los casos actuales, la parataxonomia en ecologia y
biodiversidad tiene serias limitaciones metodoldgicas y repercuten similarmente en los
estudios parataxondémicos del registro fosil (Dzik 1996; Krell 2004; Ward & Stanley
2004; Baraloto et al. 2007).

En paleontologia la parataxonomia ha sido usada como una forma de clasificar
estructuras asociadas con un organismo pero que no son parte del organismo mismo,
como por ejemplo sobre estudios de huellas y trazas fosiles —icnologia— y la designacion
de icnoespecies/icnotaxones (ej., Sarjeant 1979; Gillette y Lockley 1989; Woolfe 1990;
Lockley 1991; Crimes y Droser 1992; Donovan 1994; Miller 2007) o sobre la
determinacion de restos conflictivos de vertebrados basales (ver Mairss 20006).
Asimismo, la metodologia parataxonémica es ampliamente usada en paleobotanica para
producir claves identificatorias (ver Philippe y Bamford 2008).

A pesar de que esta metodologia es ampliamente utilizada por paleontdlogos que
estudian huevos fosiles, la misma resulta incongruente y débil ya que no considera al
huevo como una entidad biologica determinada genéticamente, generando a su vez
grupos artificiales y patrones no evolutivos (Grellet-Tinner y Fiorelli 2010). Por ello, su
aplicabilidad en paleo-oologia no seria correcta ya que la biomineralizacion de la
cascara y su formacion es el producto de procesos fisiologicos complejos controlados
hormonal y genéticamente (Carrino ef al., 1996; Nys et al., 1999, 2004; Grellet-Tinner,
2006). En referencia a esto, el gran nimero de proteinas que conforman la cascara (ej.,
ovocleidina, ovoalbumina, ovocalixina, ovotransferina, Colageno tipo X, Keratan
Sulfato y Dermatan Sulfato, entre otras), determinan los procesos de deposicion —de la
cascara— o inhibicion —espacio del poro— de la calcita, y sugieren un complejo
mecanismo de regulacion que depende de profundos y precisos moderadores
genéticamente sincronizados (Arias et al. 1993, 2007; Carrino et al. 1996; Lavelin ef al.
1998; Fernandez et al. 2003; Lakshminarayanan et al. 2005; Gautron et al. 2007; Nys y
Gautron 2007; Hincke ef al. 2008; Rose y Hincke 2009).

Por lo expuesto hasta aqui, los huevos y las céscaras poseen cierto grado de
informacion evolutiva, un aspecto importante a tener en cuenta en investigaciones sobre
huevos fosiles. Los grupos artificiales generados por la parataxonomia resultan

practicos para la paleo-oologia; sin embargo generan una sobreestimacion especifica de
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ootaxones en base a caracteristicas no reflejadas en la evolucion del huevo amniota.
Ademads, muchas macro- y mcirocaracteristicas son incongruentes; por ejemplo, el
patron de ornamentacion, el contorno y el tamafio del huevo no es homogéneo ni
exclusivo en un mismo ejemplar o en un mismo nido. Esto indica que una misma
especie es capaz de oviponer varios huevos, siendo algunos de ellos levemente
diferente. Segun los criterios parataxondmicos, cada huevo corresponderia a un grupo —
ooespecie, oofamilia— diferente, generando una sobreestimacion especifica, sin
considerar su monoespecificidad (Grellet-Tinner y Fiorelli 2010; Fiorelli 2012). Esta
condicion redunda en el problema de utilizar a los parataxones como fosiles guia, ya
que estos no tienen definido sus limites cronoestratigraficos por la correspondencia de
multiples parataxones a un grupo especifico natural, y viceversa.

Recientemente, fue comprobado que muchas categorias de la parataxonomia
oolégica de arcosaurios resultan en agrupaciones parafiléticas, generando
clasificaciones no naturales/grupos artificiales (Grellet-Tinner et al. 2006; Zelenitzky y
Therrien 2008; Fiorelli y Grellet-Tinner 2009; Grellet-Tinner y Fiorelli 2010). El hecho
de utilizar la metodologia parataxondmica como eje central en los estudios de huevos
fosiles se encuentra actualmente en discusion y puede ser reemplazada en el futuro por
nuevas metodologias. Recientemente, y considerando al huevo y su céscara una entidad
biologica con informacion evolutiva, se han llevado a cabo estudios filogenéticos
utilizando caracteres oologicos observados en huevos fosiles para los cudles se ha
podido identificar el taxén o grupo taxonomico al cual pertenece. Estos estudios se
cotejaron con filogenias basadas en caracteres osteologicos de diferentes grupos de
amniotas (principalmente arcosaurios) resultando y validando la informacion
filogenética presente en caracteres oologicos (Zelenitzky y Modesto 2003; Grellet-
Tinner y Chiappe 2004; Grellet-Tinner 2006; Grellet-Tinner et al. 2006). Ademas, y
basadas en estas metodologias cladisticas se pueden obtener procesos y patrones
evolutivos del huevo y su céscara, como también comportamientos reproductivos desde
una vision evolutiva (Grellet-Tinner et al. 2006). Estas investigaciones concluyen en
que la evolucidon de los caracteres reproductivos son correlacionables con profundos
cambios fisiologicos y metabodlicos ocurrido dentro de los diferentes clado (Grellet-
Tinner et al. 2006).

Debido a estas razones, en este manuscrito se tomaran en cuenta ciertos términos
nomenclaturales de algunas caracteristicas provenientes de la parataxonomia oologica

pero no se seguirdn las normas estrictas de clasificacion de la misma. Por lo que la
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sistemdtica se centrard en intentar asignar los especimenes estudiados al posible taxon
productor, ya que una cascara de huevo o un huevo fosil es una respuesta genética de

una especie dada, y por lo tanto, corresponde a parte del mismo organismo especifico.

2.3. Marco geologico

A continuacion se detalla una breve descripcion de las unidades fosiliferas en
donde se hallaron los fragmentos de cascaras y huevos fosiles estudiados.

En la region oeste del pais, afloran sedimentos correspondientes a la Sub-Cuenca
Litoral de Uruguay (sector sur-oeste de la Cuenca Norte). Estos representan depdsitos
post-basalticos, cuya edad abarca desde el Cretacico Tardio hasta el Eoceno (con ciertas
dudas en el limite cronologico superior). Estos afloramientos comprenden, de base a
techo, las formaciones Guichdn, Mercedes, Asencio y Queguay (Bossi 1996) (Fig. 1).
El pasaje entre estas unidades, asi como sus limites litoestratigraficos, fue y es de alta
discrepancia entre paleontdlogos y geodlogos de Uruguay. Segiin Bossi (1966) y Bossi y
Navarro (1991), existe un pasaje concordante entre estas unidades, mientras otros
autores afirman una discordancia entre las formaciones Guichén y Mercedes (Goso
Aguilar y Perea 2004). Todas estas unidades estratigraficas experimentaron fen6menos
epigenéticos, en mayor o menor medida (ferrificacion, calcretizacion, silicificacion), lo
cudles dieron lugar a unidades no depositacionales (ej.: Fm. Queguay). Estos procesos,
tradicionalmente, se asignan a fendémenos que ocurrieron sobre las rocas cretacicas
durante el Paledgeno (Goso Aguilar y Perea 2004; Martinez y Veroslavsky 2004). Sin
embargo, la relacion que presentan las unidades depositacionales con las unidades
quimioestratigraficas (como lo definen Goso Aguilar y Perea 2004), son de altas
discusiones entre diferentes autores.

Para ejemplificar algunas de las dificultades que presenta la litoestratigrafia del
Cretacico cuspidal de Uruguay tenemos el caso de la Formacion Asencio objeto de
permanente discusion entre paleontdlogos y gedlogos. Originalmente, la designacion de
esta unidad como formacion, la acufia Bossi (1966). Hasta ese momento eran conocidas
como “areniscas de dinosaurios” (Walther 1930) o “areniscas de Asencio” (Caorsi y
Gofii 1958). Bossi (1966) divide a dicha unidad en dos miembros; Miembro Yapeyu
(inferior) y Miembro del Palacio (superior). En 1985, Preciozzi y colaboradores agregan
un miembro més a la unidad (Miembro Algorta; Preciozzi et al. 1985), el cual estaba

definido exclusivamente por los niveles calcdreos que presentaba esta unidad.
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Posteriormente, otros autores sugieren la correspondencia del Miembro Yapeyu de la
Formacion Asencio a la Formacion Mercedes, reduciendo a la Formacion Asencio a las
areniscas moteadas y corazas ferruginosas (Ford y Gancio 1988). Incluso se propuso la
inclusion completa de esta unidad a la Formacion Mercedes (Bossi y Ferrando 2001,
Goso Aguilar y Perea 2004), sugiriendo la siguiente configuracion a la Formacion
Mercedes (de base a techo): Miembro Del Chileno (areniscas conglomeradicas) —
Miembro Yapeyl (areniscas grises a pardas) - Miembro Del Palacio (areniscas
moteadas y ferricretas de Formacion Asencio). Sin embargo, otros autores distinguen a
la Formacién Mercedes de la Formacion Asencio, exclusivamente porque esta tltima la
componen ferricretas asociadas a paleosuelos con una gran diversidad de nidos de
insectos y trazas afines (e.g. Alonso-Zarza et al. 2011), lo que constituye una
correspondencia nomenclatural errénea en acuerdo con las definiciones originales de
estas unidades.

Los niveles calcéareos, originalmente se separan como una unidad independiente;
“Calizas del Queguay” (Lambert 1939, 1940) o Formacion Queguay (Goso y Bossi
1966 en Bossi 1966), definicion preferida por Martinez y Veroslavsky (2004) y Cabrera
(2015). Otros autores la incluyen dentro de la Formacion Mercedes (Bossi ef al. 1975) o
parte de la Formacion Asencio (Preciozzi et al. 1985). Por ultimo, algunos autores
reconocen dos litofacies calcéareas, una correspondiente a la Formacion Mercedes y otra
a la Formacion Queguay, asegurando la ocurrencia de un mismo proceso
(calcretizacion) en dos momentos temporales diferentes (Alonso-Zarza et al. 2011). El
origen de las calizas (lacustre, por precipitacion quimica de freaticas o procesos
pedogenéticos en diversos ambientes), el nimero de fendmenos de calcretizacion (uno o
varios), y su edad (Cretacico Tardio, Paleoceno, Eoceno) son todos topicos polémicos
(e.g. Martinez y Veroslavsky 2004).

Esta tesis no tiene como fin develar ni corroborar estos interrogantes, incluyendo

la informacion paleontologica dentro del siguiente marco litoestratigrafico:

- Formacion Mercedes

Muchos de los especimenes estudiados aqui poseen una cuestionable ubicacion
estratigrafica, debido a que fueron hallados décadas atrds durante el arado de cultivos o
rodados a lo largo de corrientes de agua sin un control estratigrafico preciso. Sin
embargo existen evidencias concretas que pueden asociar algunos de estos materiales a

la Formacion Mercedes (Ver Secciones Tafonomia y Paleobiologia; Geologia y
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Estratigrafia), los cudles se presentan en afloramientos en el litoral del Rio Uruguay, en
los departamentos de Colonia, Soriano, Durazno, Flores, Florida y Rio Negro (Goso

Aguilar y Perea 2004) (Fig. 1).

La Formacion Mercedes, de origen fluvial con condiciones aluviales torrenciales
(Apesteguia ef al. 2013 en Candeiro y Avila 2013), fue caracterizada, mapeada y datada
como Cretéacico Tardio primariamente por Lambert (1939, 1940) y Serra (1943, 1945).
Coémo se menciond anteriormente, esta formacion fue de alta controversia en relacion a
sus limites litoestratigraficos, problema que persiste hasta la actualidad (e.g., Bossi
1966; Goso Aguilar y Perea 2004; Alonso Zarza et al. 2011; Martinez et al. 2015).
Serra (1943, 1945) define a la Formacidén Mercedes como depositos de areniscas
conlomeradicas, blanquecinas a rojizas, con intercalaciones de material calcareo, en
algunos casos recristalizados, y que afloran en la Cuenca Litoral de Uruguay (Fig. 2).
Posteriormente, Goso Aguilar (1999) caracteriz6é esta unidad con una gran diversidad
litologica, de litologias clasticas (predominantemente areniscas y conglomerados) a
niveles de calcretas, ferricretas y silcretas, dividiendo a la unidad en dos miembros, Del
Chileno y Yapeyu. Esta unidad posee un marcado proceso epigenético (ferrificacion,
calcretizacion y silicificacion) ocurrido durante el Cretacico Tardio al Oligoceno
inclusive (Goso Aguilar y Perea 2004). Estas alteraciones post-depositacionales se
encuentran evidenciadas concomitantemente en el sedimento y los restos fosiles (Goso
Aguilar y Perea op. cit.). Para mas detalle y discusion en la geologia y sedimentologia
de la Fm. Mercedes, ver Veroslavsky et al. 1997a, 1997b; Goso Aguilar y Perea 2004;
Tofalo y Pazos 2009; Alonso Zarza et al. 2011; Genise ef al. 2011. En esta unidad se
hallan, ademas de cdscaras y huevos, restos 6seos abundantes de saurdpodos,
posiblemente titanosaurios, y restos de plantas ideterminadas (para mas detalle ver Goso

Aguilar y Perea 2004, y Soto et al. 2010).

- Formacion Queguay

Al igual que la Fm. Mercedes, esta unidad se encuentra en el ojo de la discusion
en cuanto a su edad (Cretacico Tardio — Paleoceno?), origen y limites estratigraficos.
Por lo que pasaremos a describirla de acuerdo a lo establecido por Goso Aguilar y Perea
(2004) basados en Bossi (1966). Estos autores determinan a “las Calizas del Queguay”

como Formacion Queguay, cuyas caracteristicas litologicas la definen como depdsitos
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calcareos producto de la calcretizacion sufrida en sedimentos arenosos 'y
conglomeradicos de la Formacion Mercedes, asi como también sobre unidades mas
antiguas, como la Formacion Cerrezuelo del Devonico (departamento Durazno) y en

rocas graniticas del basamento proterozoico (departamentos Flores y Colonia).

Los niveles fosiliferos de esta unidad afloran en dos grandes areas: al sur de la
Cuenca Santa Lucia (Departamento de Canelones) y en el litoral del Rio Uruguay
siguiendo como parte de la conformaciéon de la Cuenca Norte (departamentos de
Colonia, Soriano, Paysandu, Rio Negro, Flores y Durazno) (Cabrera 2015) (Fig. 3). En
la primera, se distinguen unidades de calcretes masivos y paleosuelos fosiliferos
apoyados, en su mayoria, sobre unidades neocretdcicas. En la Cuenca Norte se
distinguen paleosuelos calcareos y calcosilicosos fosiliferos con niveles de calcretes y
silcretes (Veroslavsky et al. 1997; Martinez y Veroslavzky 2004; Tofalo y Morras 2009;
Alonso-Zarza et al. 2011).

La Formacion Queguay es altamente fosilifera, en ella se hallan una gran
diversidad de invertebrados continentales (gasteropodos terrestres y dulceacuicolas,
ostracodos), icnofosiles (principalmente nidos de insectos), rizolitos, semillas de Celtis
y estructuras reproductoras de Chardceas (para mas detalle ver Cabrera 2015). En
ultimas campafas, se ha podido determinar también la presencia de fragmentos de
cascaras de huevos de dinosaurios, las cudles se estudian en la presente Tesis, y

representan el primer hallazgo directo de vertebrados para esta unidad.

- Formacion Dolores

Esta unidad es la tinica formacion cenozoica referida en esta tesis, debido a que en
estos sedimentos se ha realizado el novedoso hallazgo de un huevo completo, el primero
de su tipo para el pais, y cuya descripcion se detalla mas adelante. La Formacién
Dolores es caracterizada principalmente por su composicion de arcilla limosa y limo
arcilloso, depdsitos de arcilla, arena y gravilla, de colores grisiceos a verdosos
(Martinez y Ubilla 2004; Ubilla y Martinez, 2016). El ambiente de depositacion es
interpretado como cursos de agua en condiciones climaticas de aridez presente durante

el ultimo glacial (Pleistoceno Tardio) (Ubilla y Perea 1999; Martinez y Ubilla 2004).
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Esta unidad aflora en varias localidades del pais, teniendo una fuerte expresion
principalmente al Sur del pais (Martinez y Ubilla 2004, Ubilla y Martinez, 2016) (Fig.
1). Su registro fosilifero abarca una gran diversidad de vertebrados (tortugas terrestres,
mamiferos) y moluscos dulceacuicolas (Ubilla y Perea 1999; Martinez y Ubilla 2004).
Dataciones radiométricas y por termoluminiscencia acotan a la unidad al intervalo
10.140 +- 50 y 32.230 +- 2640 afos AP (Martinez y Ubilla 2004; Ubilla y Martinez,
2016).

Las localidades y posicion estratigrafica en donde se encuentran los materiales
estudiados esta detallada en la seccidn “Paleo-oologia sistematica-Caracterizacion de

huevos y céscaras fosiles”, siguiendo el esquema descriptivo de cada material estudiado.

2.4. Hipotesis

La principal hipotesis de investigacion del proyecto es que los huevos fosiles
hallados en el territorio uruguayo representan una amplia diversidad, no verificada en

los hallazgos de fosiles corporeos en unidades geoldgicas coetaneas.

- Los huevos fosiles cretacicos representan a dos grandes clados de dinosaurios:
sauropodos y teropodos.

- Los restos de huevos de saurdpodos corresponderian a Titanosauria.

- La microestructura de las cascaras de huevos revela aspectos importantes sobre
la paleobiologia y los patrones de nidificacion de sus organismos productores.

- Los rasgos diagenéticos sobre los huevos fosiles indican aspectos del contexto
tafonémico de las unidades portadoras.

- La paleobiologia y la historia tafondmica junto con las caracteristicas geologicas

permiten determinar los aspectos paleoambientales de las unidades portadoras.
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2.5. Objetivos

La tesis propuesta tiene como principal objetivo ampliar el conocimiento sobre
faunas y los paleoambientes del Mesozoico y Cenozoico de Uruguay y Sudamérica, a
través de sus materiales ooldgicos fosiles. Contribuir al conocimiento de las
comunidades de arcosaurios de Sudamérica mediante el estudio paleontoldgico de los
huevos fosiles de dinosaurios de nuestro pais, como asi también su entorno geoldgico y
paleoambiental. Aportar informacion relevante sobre ciertos momentos de la evolucion
de la fauna de vertebrados continentales sudamericanos durante los Ultimos 90 Ma en

base al conocimiento de la diversidad de huevos fosiles de Uruguay

OBJETIVOS ESPECIFICOS:

- Determinar la diversidad de huevos fosiles de Uruguay.

- Caracterizar morfologicamente los restos de huevos fosiles.

- Contrastar resultados filogenéticos en caracteres oologicos con caracteres 0seos,
y determinar patrones evolutivos en cascaras de huevos fosiles de Dinosauria.

- Identificar las herramientas estadisticas como método de clasificacion, en base a
caracteres morfologicos de cascaras y huevos, y evaluar su peso sistematico.

- Evaluar la validez taxonémica de "Sphaerovum erbeni" y su actual estado nomen
dubium.

- Determinar las caracteristicas tafonémicas/diagenéticas de los huevos fosiles de
Uruguay.

- Determinar los aspectos comportamentales de nidificacion de los dinosaurios de

Uruguay.
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2.6. Figuras
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Fig. 1: Mapa con localidades en donde se hallaron los huevos y fragmentos de cascaras
que se estudiaron para esta tesis. Las dreas coloreadas de verde representan
afloramientos de las formaciones Mercedes y Queguay (Cretacico Tardio), y aquellas
coloreadas de amarillo representan a unidades cenozoicas continentales aflorando,
principalmente la Formacion Dolores. Las tonalidades de grises en el mapa representan

otras unidades geologicas presentes en Uruguay.
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Fig. 2: Mapa geolodgico del oeste de

Uruguay. Detalle del area que abarcan los

afloramientos de la Formacion Mercedes. Tomado de Goso Aguilar y Perea 2004.
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Fig. 3: Mapa de afloramientos de la Formacion Queguay (calcretas) y otros registros no

depositacionales (ferricretas) sobre la Cuena Litoral de Uruguay. Tomado de Martinez y

Veroslavsky 2004.
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3. ABREVIATURAS

Abreviaturas institucionales: MM, Museo Municipal “Bautista Rebuffo”, Colonia de

Sacramento, Colonia, Uruguay; MNHN, Museo Nacional de Historia Natural,
Montevideo, Uruguay; MGC, Museo de Geociencias, Tacuarembo, Uruguay; MLG,
Centro de interpretacion y Museo “Lacéan Guazu”, Dolores, Soriano, Uruguay; MPAB,
Museo Paleontologico “Alejandro Berro”, Mercedes, Soriano, Uruguay; CPDS,
Coleccion Particular de Daniel Suarez, Maldonado, Uruguay; FCDPV, Colecciéon

Paleontologica de Facultad de Ciencias (Vertebrados), Montevideo, Uruguay.

Abreviaturas técnicas: MEB, Microscopia Electronica de Barrido; MLP, Microscopia

de luz de polarizada; LB, Lupa Binocular; TC, Tomografia computarizada; MTC,

Micro Tomografia computarizada; CL, Catodoluminiscencia.

4.DISENO DE INVESTIGACION Y
METODOLOGIA

Hasta el momento, en Uruguay, los hallazgos de huevos fosiles se restringen al
grupo Dinosauria en unidades mesozoicas. Es por esto que la linea metodologica
principal radica en el muestreo realizado en yacimientos que han aportado huevos
fosiles y en aquellos que son posibles portadores de este tipo de materiales, asi como
también, en el relevamiento de cascaras y huevos fosiles en colecciones paleontoldgicas
publicas y privadas.

Los afloramientos prospectados se encuentran localizados en los departamentos
de Colonia, Soriano, Durazno, Flores, Paysandu y Rio Negro (Fig. 4). Muchas de estas
localidades corresponden a yacimientos ya frecuentados en busca de material oologico,
mientras que otras son novedosas (para mayor detalle ver Tabla 1). Las instituciones
relevadas fueron: Coleccion Paleontologica de Facultad de Ciencias, Museo
Paleontologico “Alejandro Berro” (Mercedes, Soriano), Museo Nacional de Historia

Natural (Montevideo), Museo Municipal “Bautista Rebuffo” (Colonia del Sacramento,
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Colonia), Centro de interpretacion y Museo “Lacan Guazu” (Dolores, Soriano), Museo
de Geociencias (Tacuarembd) y Coleccion particular del Sr. Daniel Suarez (Cerros

azules, Maldonado).

4.1. Materiales

Los materiales fosiles estudiados y analizados para esta tesis corresponden a
cascaras y huevos de vertebrados hallados en el territorio uruguayo. En su mayoria
corresponden a afloramientos del Cretdcico Tardio de las formaciones Mercedes y
Queguay, y por otro lado, material fosil para el Cuaternario, procedente de la Formacion

Dolores.

Se estudiaron 76 fragmentos de céscaras de huevos fosiles, 10 huevos fosiles

completos y una asociacion oologica fosil (ver Tabla 2).

4.2. Metodologia

Se emplearon las técnicas convencionales para la extraccion y preparacion de
materiales, y las cdscaras se prepararon y analizaron siguiendo las metodologias
descritos por Hirsch y Packard (1987), Hirsch (1979, 1983), y Hirsch y Quinn (1990).

Se realizaron exploraciones a varios afloramientos y yacimientos conocidos y a

otros nuevos con un previo andlisis en fotos aéreas (Fig. 4).

- Toma de muestras

Se realizaron muestreos selectivos sobre afloramientos donde se encontraban
cascaras rodadas e incluidas en el sedimento original (in-situ), asi como también
muestras de roca —regolito— para su posterior andlisis de laboratorio, en busca de mas
materiales fosiles. Este regolito estuvo constituido principalmente por sedimento friable
y suelo, debido a que en las formaciones Mercedes y Queguay es facilmente edafizable

y se encuentra en zonas forestadas.

Para aquellos huevos completos depositados en colecciones paleontologicas, se

les extrajo pequefios fragmentos de céscara para su posterior analisis de laboratorio.
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Todas las muestras obtenidas durante el trabajo de campo, asi como las laminas
delgadas resultantes de huevos y céscaras extraidas en campo como de materiales
depositados en colecciones publicas y privadas, se almacenaron en la Coleccion de
Vertebrados Fosiles del Departamento de Paleontologia de la Facultad de Ciencias. En
el caso de las ldminas delgadas, éstas son nimeradas igual a la muestra estudiada y

catalogadas en la coleccion.

- Preparacion de muestras para laboratorio

Para la preparacion de las muestras en el laboratorio se siguid la metodologia
ofrecida por Grellet-Tinner (2000, 2006). Los fragmentos pequefios (1 cm’ aprox.)
extraidos de cada una de las cascaras y huevos fosiles se prepararon para ser analizados
bajo LB, MLP y MEB por separado. Cada uno de los ejemplares fueron sumergidos por
media hora en agua en una cubeta de ultrasonidos (Branson 1510 MT) para eliminar
cualquier rastro de sedimento e impurezas. Luego de terminar el proceso, los materiales
podian ser analizados con LB (Nikon SMZ800), o ser procesados a posteriori para su
observacion con MLP (Nikon Eclipse 501 POL) y MEB (Jeol, JISM-5900 LV).

Para el estudio bajo LB, se realizaron observaciones en vista radial y sobre la
superficie del material, en busca de ornamentacion y poros. Asi es que se logrd
identificar caracteristicas macroestructurales que luego fueron fotografiadas. Estas
fotografias fueron realizadas con cdmara Nikon Digital Sight Fil y posteriormente
procesadas con el Software NIS F4.30.01.

Algunos de los fragmentos extraidos se los montd en soportes metalicos con una
cinta adhesiva de carbono, para luego ser sombreados con particulas de oro en un
Metalizador (Desk II, Dentom Vacuum) y asi ser observados con mayor detalle en el
MEB. Se les tomaron fotografias a las secciones radiales de los fragmentos de céscaras,
region de interés para observar microestructuras de la céscara (estructura y disposicion
de las Unidades de Cascara y la cantidad y espesor de sus capas sub-horizontales).

Otros fragmentos de céscaras fueron separados para realizar laminas delgadas.
Para esto cada muestra fue pegada con resina en un portaobjetos, de tal manera que la
vista radial sea la que se pueda analizar posteriormente. Luego se desbastaron las
muestras hasta que las mismas alcanzaran un espesor de 30 um. Primero se lo hizo con
la Desbastadora (Buehler PetroThin™) y luego, para algunas, manualmente con polvo

abrasivo Carborundo (Carburo de Silicio). Algunas muestras fueron reducidas mas alla
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de las 30 um en busca de microestructuras mejor detalladas, sin tener muchos
resultados, estas se perdian en el proceso. Mas tarde, las laminas delgadas resultantes
fueron apreciadas con mayor detalla bajo el MLP con luz trasmitida y luz polarizada, y
fotografiadas y procesadas posteriormente (Camara Nikon Digital Sight Fil, Software
NIS F4.30.01). Al igual que en el MEB, en el MLP se pueden observar con detalle
microestructuras de la cdscara del huevo, informacion necesaria para su identificacion,
caracterizacion y posterior estudio sistematico.

Para la toma de medidas de los ejemplares en cuestion, se siguid el siguiente

esquema representativo (Fig. 5).

- Analisis por Tomografia Computarizada

Aquellos ejemplares completos y/o con relleno sedimentario se los someti6 a un
analisis en un tomografo computarizado, con el fin de develar restos 6seos de juveniles
o embrionarios dentro del huevo. Esta técnica fue implementada con éxito
anteriormente en paleontologia, tanto para la reconstruccion de esqueletos de
Vertebrados (e.g. Conroy y Vannier 1984; Luo y Ketten 1991; Rowe y Carlson 1992),
en el estudio de trazas de insectos (e.g. Genise y Cladera 1995), y para la preparacion y
reconstruccion de restos dseos embrionarios hallados dentro de huevos fosiles (e.g.
Balanoff et al. 2008; Fernandez et al. 2015). Recientemente se aplico esta técnica a
nidos y huevos de dinosaurios de Argentina con interesantes resultados (Hechenleitner

et al. 2016).

- Analisis estadisticos

La parataxonomia es discutida por algunos investigadores especialistas debido a
los serios problemas descritos anteriormente y la variabilidad existente en cada uno de
los caracteres en cuestion (Grellet-Tinner et al. 2010; Fernandez 2013; Moreno-Azanza
et al. 2016). Por ejemplo, un mismo tipo de ornamentacion puede observarse en
diferentes grupos de huevos, asi como también, un mismo ejemplar puede presentar mas
de un tipo de ornamentacion (Grellet-Tinner 2006). Por otro lado, algunos autores
incluyen rasgos comportamentales (modo de incubacidon, cuidado parental,
termofisiologia etc.) como caracteres evolutivos importantes y testeables
filogenéticamente asociados a determinados grupos de huevos fosiles (Grellet-Tinner
2006; Grellet-Tinner et al. 2012; Birchard et al. 2013). Otros problemas presentes al

momento de clasificar parataxondmicamente diferentes ejemplares de huevos fosiles
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son los procesos tafondmicos y de fosilizacion permitiendo que estos materiales se
preserven hasta nuestros dias. Es asi que encontramos en el registro geoldgico
materiales sueltos y muy fragmentados o incluso alterados diagenéticamente que
dificultan la identificacion de caracteres diagnosticos (Clayburn et al. 2004; Grellet-

Tinner et al. 2010; Moreno-Azanza et al. 2016).

Debido a estas y otras cuestiones, en los ultimos tiempos se ha implementado
herramientas estadisticas para incorporar caracteres de tipo cuantitativo y cualitativo al
momento de clasificar huevos fosiles (e.g. Deeming 2006, 2013 Bravo y Marugan-
Lobodn 2012; Tanaka et al. 2012; Birchard et al. 2013; Fernandez 2013; Deeming y Ruta
2015). Sin embargo, los andlisis estadisticos no solo son usados en la clasificacion de
materiales fosiles, sino también para revelar aspectos importante de la diagénesis de los

materiales en cuestion (e.g. Previtera ef al. 2013).

En la tesis presentada se realizaron dos tipos de estudios estadisticos, los cuéles

poseen diferentes objetivos a abordar.

El programa utilizado para aplicar todas estas herramientas estadisticas fue
PAST v. 2.15 (Hammer et al. 2001), y los estudios de SEM-EDX se realizaron en el

laboratorio de Microscopia Electronica de la Facultad de Ciencias (UdelaR-Uruguay).

Andlisis estadistico aplicado a la clasificacion oologica --- En una primera
instancia se realiz6 una serie de analisis estadisticos sobre dos tipos de matrices de datos
informativos (cualitativos y cuantitativos) con el fin de evaluar el peso sistemdtico que
poseen diferentes caracteres ooldgicos (micro y macroestructurales) al momento de
asignar huevos fosiles a posible productores y parentales. Con esto se pretende observar
si estos caracteres, los que poseen un mayor peso sistematico, son correlacionables con
los utilizados en la parataxonomia oologica. Para la realizacion de este trabajo se
obtuvieron datos cualitativos y cuantitativos de 16 ejemplares correspondientes a
ootaxones diferentes. De este grupo de especimenes, 7 ejemplares corresponden a
hallazgos realizados en nuestro pais. Los otros especimenes, se dividen en ootaxones de
otras partes del mundo pertenecientes a quelonios, a dinosaurios sauropodos y a
dinosaurios teropodos avianos y no avianos. El estudio estadistico se centra
principalmente sobre los especimenes correspondiente a terdpodos avianos y no
avianos, y dentro de ellos a los ejemplares hallados en nuestro pais. Por ello se

seleccionaron, debido a sus caracteristicas, los clados Titanosauria y Podocnemis
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como “grupos externos” del estudio. Se realizaron dos tablas de datos, correspondientes
a dos grupos informativos: cualitativos y cuantitativos (Tabla 3 y 4 respectivamente).
En esta se detallan a los ejemplares a ser estudiados en una columna vertical, mientras
que cada una de las variables se ilustra en la horizontal correspondiente. Se destaca la
ausencia de algunos datos (representados con una “?”) debido a que algunos de los
ejemplares presentan caracteristicas faltantes por fragmentacion y/o son alteradas
debido a procesos de fosilizacion. Toda la informacion relevante para el andlisis
estadistico se extrajo de su correspondiente bibliografia (Tabla 5). Al no pertenecer a un
proceso descriptivo, el Indice de Elongacion fue calculado con la siguiente formula:

Dm/L (Didmetro maximo/Longitud).

Los datos pertenecientes a la Tabla 3 corresponden a informacion cualitativa de
los diferentes ejemplares en estudio representados en una matriz de presencia/ausencia.
Los mismos fueron sometidos a un analisis de correspondencia. Este estudio estadistico
se centra en observar, desde un punto de vista grafico, las relaciones de dependencia e
independencia de un conjunto de variables categodricas a partir de los datos de una tabla
de contingencia. Es decir, similar al Analisis de Componentes Principales (ACP) pero
correspondiente a un andlisis doble, o sea, sobre las filas y las columnas de la matriz
original. Es asi que dicho estudio permite relacionar de forma concomitante sitios y
variables. Luego de realizado el mismo, se procedid a analizar nuevamente, con la
misma técnica, la matriz de datos, esta vez utilizando algunas pocas variables
seleccionadas. Esto es debido a que el Relay Plot de la matriz original permitié observar
y separar aquellas variables que aportaban mas a la diferenciacion de los sitios que de
las que no lo hacian. De la misma matriz de presencia/ausencia se obtuvieron resultados
a partir de un analisis por similaridad. Esta compara la lista de ejemplares en cuestion y
las relaciona de acuerdo a las caracteristicas que estas presentan. Esta relacion es
reflejada mediante un indice de similaridad. Existen varios, y estos dependen de las
relaciones para medir la semejanza entre los sitios de estudio. En general, todos siguen
los siguientes criterios: i) mientras mas caracteristicas compartan los especimenes en
estudio, ya sea por su presencia o ausencia, mas semejantes son entre ellos (modo Q); ii)
mientras mas ejemplares sean agrupados por sus caracteristicas, mas semejantes seran
entre ellas (modo R), y por lo tanto seran reflejados en un dendrograma. El analisis en
cuestion se hizo con el modo Q, ya que, nuestro objetivo fue separar y agrupar
especimenes en base a las variables presentes, y se utilizaron los indices de similaridad

de Jaccard y Ochiai. Ambos indices de similaridad poseen como propiedades basicas las
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siguientes: Monotonocidad (reflejan la similaridad en composicion), Invarianza por
Densidad (no son sensibles a diferencias en abundancias, solo a diferencias en
abundancias relativas), Invarianza por Replicacion (si subconjuntos del conjunto de
datos son idénticos en composicion, los indices deben resultar en la maxima similaridad
tanto para los subconjuntos como para el conjunto de datos). De forma complementaria
al analisis anterior se le aplicé a los datos el método de escalamiento no-métrico
(NMDS). Este método no presupone una relacion lineal entre las proximidades y las
distancias de los “individuos” analizados, establece una relacion mondtona creciente
entre ambas. En primer lugar, el modelo transforma la matriz de proximidades en una
matriz de rangos, desde 1 hasta (n(n-1))/2. Luego se obtiene una matriz X (n x m) de
coordenadas aleatorias, que nos da la distancia entre las variables. Seguidamente,
compara las proximidades y las distancias de los datos obteniéndose asi las
disparidades. Estas son reflejadas en los graficos resultantes, entre ellos el diagrama de
Shepard. El método fue realizado con los indices de similaridad utilizados para el
analisis de agrupamiento, Jaccard y Ochiai. El método sobre la matriz de datos
cualitativos fue realizado por el modo Q, como en andlisis de similaridad explicado
anteriormente, y luego se traspuso la matriz para aplicar nuevamente el método (modo
R) y observar asi qué variables se relacionan y aportan a conformar los diferentes
grupos. Para evaluar la fiabilidad de nuestro modelo sobre los datos analizados, el
mismo posee un indice, este se denomina Stress (0.2 — Pobre; 0.1 — Aceptable; 0.05 —
Bueno; 0.025 — Muy Aceptable; 0.0 — Excelente; Kruskal 1964). Con el fin de reducir el
valor de Stress, se procedi6 a aumentar el nimero de dimensiones en el escalamiento

(2D a 3D), en un segundo analisis.

La informacion presente en la Tabla 4 fue analizada con un método descriptivo
de simplificacion de la dimension de los datos: el Andlisis de Componentes Principales
(ACP). El mismo fue elegido, ya que no requiere una hipdtesis previa acerca de la
distribucion de los datos, asi como de su estructura en conjunto. Por lo tanto, el ACP,
cuyo principal objetivo es reducir las dimensiones del problema en cuestion, ayuda a
deducir que variable/s explica/n la mayor proporcion de variabilidad en la muestra. A
partir de esto, se generan nuevas variables que representan el contenido de la muestra
original y se descartan aquellas variables originales que brindan poca informacion.
Debido a que la matriz se conforma por datos con diferentes unidades, se realizé un
andlisis de ACP por correlacion. Este andlisis es del modo Q, con el fin de observar la

variabilidad de la muestra en base a las variables existentes. Es decir, distinguir como se
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agrupan los diferentes ejemplares en base a datos cuantitativos. El estudio se inicia con
una matriz de datos n x p e intenta condensar la informacion de las p variables en m < p
variables nuevas, cuya denominacion pasa a ser componentes 0 factores, cada una de las
cuales es una funcion lineal de las p variables originales. El caso estudiado corresponde
a datos cuantitativos de diferentes ejemplares representados en una matriz de
correlacion de 16 X 8 (tabla 4). Luego de analizar los datos de la muestra original, se los
sometieron a una transformacion logaritmica con el objetivo de tener una mejor
ordenacion de la informacion y hacer los datos mas comparables. Con la misma matriz
de datos cuantitativos se realizo un andlisis estadistico del tipo discriminante. EI mismo
fue elegido debido a que tenemos un grupo de “individuos”, en donde se conocen las
variables actuantes para cada uno de ellos, y nuestro objetivo es explicar la pertinencia a
uno u otro en funcidn de dichas variables, cuantificando la importancia relativa de cada
una de ellas. Por otro lado, intentamos por este medio predecir a qué grupo pertenecen
los “individuos” que no forman parte de los datos analizados, y del cual conocemos las
variables que actiian sobre este. El andlisis discriminante parte de una muestra de N
sujetos en los que se miden p variables cuantitativas independientes, las que son
responsables, mediante un modelo matematico estimado, de definir la clasificacion de
los sujetos, y distribuir a estos en diferentes grupos. Un criterio util de clasificacion es
que el maximo nimero posible de funciones discriminantes es el menor de estos dos: o
bien el numero de grupos definido por la variable dependiente menos 1, o bien el
numero de variables independientes. Debido a que la matriz estudiada la compone datos
con diferentes unidades, se utilizo la matriz transformada a Logaritmo Neperiano. Este
estudio se realizO en dos partes. Se analizaron independientemente: los datos
correspondientes a los grupos teropodos no avianos y aves, los datos correspondientes a
los grupos terépodos no avianos y grupo externo y los datos referentes a los grupos de
teropodos junto a los de los ejemplares estudiados. El fin de realizar andlisis
discriminantes por separado es tener una mejor comparacion estadistica entre los grupos
preestablecido de interés, asi como también, separar con apoyo estadistico los diferentes

grupos preestablecidos.

Andlisis estadistico aplicado a aspectos tafonomicos --- Este nuevo enfoque
estadistico se realiz6 con el fin de obtener informacion acerca de la diagénesis presente
en los materiales oologicos estudiados y como estos se relacionan a las diferentes
unidades sedimentarias en las que se encontraron. Las diferentes unidades sedimentarias

en estudio, principalmente Fm. Mercedes y Fm. Queguay, sufrieron grandes
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alteraciones epidiagenéticas (silicificacion y calcretizacion) que afectaron, no solo al
sedimento, sino también a los fosiles presentes en ellos. Esta metodologia permite
abordar a los fosiles y dilucidar aspectos de su historia tafonémica, y principalmente
sobre aquellos materiales “rodados” se es capaz de asignarle de forma empirica y

cuantificada una procedencia estratigréafica.

Para esto se analizaron 6 ejemplares ooldgicos, sin importar su asignacion
taxondmica, y muestras sedimentarias representativas a las Formaciones Mercedes y
Queguay (Tabla 6) usando SEM-EDX. A cada material estudiado, ya sea fosil o
sedimentario, se le tomaron tres puntos aleatorios de andlisis EDX (espectroscopia de
disfraccion de rayos-X). Esta herramienta permite cuantificar la abundancia de 4&tomos
presente en el material de estudio, en un punto determinado o en un area concreta (e.g.
Goldstein et al. 1992, 2007). Los datos semi-cuantitativos derivados de SEM-EDX (se
tuvieron en cuenta solo aquellos elementos detectados por desprendimiento de
electrones en el orbital K) fueron evaluados segun su composicion quimica, mediante
un andlisis de componentes principales (ACP). Es asi que, debido a las caracteristicas
matematicas presentes en esta herramienta estadistica y a que esta se define por trabajar
sin hipotesis previa, fue elegida para asi obtener nuevos conocimientos sobre las
diferentes vias diagenéticas de la microestructura oologica. Cabe destacar que los
valores obtenidos por el SEM-EDX poseen un porcentaje de error, como consecuencia
se estima que los valores finales del ACP tendrdn menos de un 10% de error. Las
cascaras de huevos originalmente se componen por carbonato de calcio, pero a lo largo
de su historia diagenética estas sufren procesos de recristalizacion y sustitucion, asi
como lo evidencian las observaciones y descripciones morfoldgicas. El grafico
resultante permitira clasificar a los diferentes especimenes oologicos de acuerdo a la
alteracion diagenética que presentan y asociar a los mismos a diferentes grupos
minerales que actuaron durante su tafonomia. Esta metodologia ha sido usada
anteriormente en la Paleontologia, principalmente en estudios de histologia

quimiométrica en restos 0seos (e.g. Previtera et al. 2013).
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- Estudios filogenéticos

El analisis filogenético fue realizado con fin de obtener una relacion de estos
materiales oologicos entre si, y en el contexto filogenético de Dinosauria, teniendo un

especial énfasis en los huevos fosiles de teropodos.

Para la eleccion de los taxones y los caracteres informativos se tomaron y
modificaron matrices de trabajos anteriores, los cudles intentan reflejar la asociacion de
huevos fosiles con amniotas productores (Grellet-Tinner et al. 2006; Zelenitsky y
Therrien 2008; Lopez-Martinez y Vicens 2012). Los taxones elegidos representan a una
gama de huevos fosiles completos hallados en el mundo, debido a que presentan un gran
esquema informativo (Deynonichus antirrophus, Cittipati osmolskae, Troodon formosus
y Proteoceraptosidovum sincerum/Oviraptosauria), y asi realizar un andlisis
filogenético con huevos fosiles de teropodos de Uruguay. Como grupo externo, se
selecciond ejemplares completos de huevos correspondientes al grupo Titanosauria
(Saur6épodo) y un ejemplar fosil asignado al género Podocnemis (Chelonia). También,
se seleccion6 huevos fosiles de aves (Enantiornitidae, Phoenicopteriforme y Numida
meleagris) y un ejemplar peculiar de huevo fosil asignado a Torvosaurus (Araujo et al.
2013), cuyas caracteristicas evidencian importantes rasgos filogenéticos y patrones

evolutivos del huevo amniota dentro de Dinosauria.

Los caracteres fueron codificados en una matriz informativa de 16x16 usando el
programa NDE (Nexus Data Editor, Page 2001). En aquellos ejemplares con caracteres
faltantes por fragmentacion o se encuentran alteradas por procesos de fosilizacion, se
representaron con “?”. Luego se realizd un analisis cladistico por parsimonia usando
TNT (Tree analysis using New Technology, Goloboff ef al. 2008a, 2008b) y aplicando

enumeracion y peso implicito sobre el estudio filogenético.

Para mayor detalle de los ejemplares estudiados, las citas de donde se obtuvieron

los datos, la lista de caracteres analizados y la matriz informativa, ver Tablas 4 y 5.

- Infraestructura

Para gran parte del desarrollo de esta tesis se usaron las instalaciones del
Laboratorio de Paleontologia del Departamento de Paleontologia del Instituto de

Ciencias Geologicas de la Facultad de Ciencias (UdelaR-Uruguay). Por lo que se
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procedio al uso de vehiculos (camioneta pick-up 4x4), asi como también del equipo de
campo (piquetas, bolsas, marcadores, destornilladores, cinceles, martillos, etc.), para el
trabajo préactico de campo. La preparacion de muestras se realizd6 en el mismo
laboratorio donde se cuenta con el espacio y las herramientas necesarias (LB,
instrumental para preparacion y equipos de fotografia e informatica). La realizacion de
las laminas delgadas y su posterior observacion en el MLP se efectuaron en las
instalaciones del Laboratorio de Geologia del Instituto de Ciencias Geoldgicas
(Facultad de Ciencias, UdelaR-Uruguay). Los analisis de las muestras bajo el MEB se
realizaron en el Laboratorio de Microscopia Electronica de la Facultad de Ciencias
(UdelaR-Uruguay). El tomografo empleado para la obtencion de imdagenes
computarizadas pertenece al drea de Radiologia del Hospital de Clinicas (UdelaR-
Uruguay). Las muestras obtenidas en el campo y procesadas posteriormente fueron

depositadas en la coleccion paleontologica (Vertebrados) de la Facultad de Ciencias.
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4.3. Tablas y figuras

Referencias:

Localidad prospectada de Fm,
Queguay

Localidad prospectada con fésiles
de Fm. Queguay

Localidad prospectada de Fm,
Mercedes

Localidad prospectada con fosiles
de Fm. Mercedes

Localidad prospectada con fasiles
de Fm. Dolores

Fig. 4: Mapa de localidades prosectadas, las cuales algunas presentan fosiles oologicos.
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Tabla 1: Datos de localidades prospectados durante el trabajo de campo de tesis.

Yacimientos Formacion
(Codigo) Fecha sedimentaria Procedencia Geografica Coordenadas (hh,mm;,ss)
24/06/2013 - Fms. Mercedes y
PCHO1 5/8/2013 Queguay Cercanias de Palmar (Soriano) 33°6.144'S - 57° 28.088'0
24/06/2013 - Fms. Mercedes y
PCHO2 5/8/2013 Queguay Cercanias de Palmar (Soriano) 33°6.144'S - 57° 28.088'0
PCO1 25/06/2013 Fm. Queguay Piedras Coloradas (Forestal Oriental - Paysandu) 32°27.754'S - 57° 35.409'0
PC02 25/06/2013 Fm. Mercedes Piedras Coloradas (Forestal Oriental - Paysandu) 32°27.782'S-57° 35.769'0
ALO1 25/06/2013 Fm. Queguay Ruta 90 camino a Guichén (Paysandu) 32°23.627'S-57°21.584'0
FCHO1 06/08/2013 Fm. Queguay Ruta 14 al norte de Trinidad (Flores) 33°16.306'S - 57° 14.129'0
FCHO2 06/08/2013 Fm. Queguay Ruta 14 al oeste de la ciudad de Durazno (La Cordobesa/Flores) 33°24.889'S - 56° 38.998'0
FCHO3 06/08/2013 Fm. Queguay Hipédromo de Trinidad (Flores) 33°32.691'S - 56° 52.095'0
DZCHO1 06/08/2013 Fm. Mercedes Ruta 5 al sur de la ciudad de Durazno 33°27.918'S - 56° 27.538'0
Estancia "Las Coronas", a 20 kms de Cordona por Ruta 2 (Regién Sur-Este del Depto.
SCO1 07/06/2012 Fm. Mercedes Soriano) 33943°07°'S- 5723034 O
co1 08/09/2015 Fm. Dolores Balneario "El Cafio" (Colonia) 34°23'S-57°53'0
C02 07/06/2012 Fm. Mercedes A2 Viboras (Regién Noroeste del Dpto. Colonia) 3395423 S-58210°34” O
PMO1 07/06/2012 Fm. Mercedes Cercanias de Palmitas (Soriano) 33°32.283'S-58°2.461'0
33°37°32,29” S-57°50°
PMO02 08/04/2016 Fm. Mercedes Localidad "El Aguila", cercanias de Palmitas (Soriano) 44,86 O
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Tabla 2: Datos de materiales fosiles estudiados.

Material Formacion
Repositorio Descripcion preliminar sedimentaria Procedencia geografica
MNHN-2688 Un huevo fésil completo de terépodo Fm. Mercedes Ciudad de Durazno - Localizacién mas precisa incierta
Region oeste del Departamento de Durazno (Barra del Rio Yi con Rio Negro)- Localizacién mas precisa
MPAB - 2208 Un huevo fésil completo de terépodo Fm. Mercedes incierta
MGC - 1148 Un huevo fésil completo de terépodo Fm. Mercedes A2 Cuard (Dpto. Tacuarembd) - Localizacion mds precisa incierta
Estancia "Las Coronas", a 20 kms de Cordona por Ruta 2 (Regidn Sur-Este del Depto. Soriano) ; 33243°07°°S -
MM-13-1312 Un huevo fésil completo de terépodo Fm. Mercedes 57°30°34° O
MLG - 34 Un huevo fésil completo de terépodo Fm. Mercedes A2 Viboras (Region Noroeste del Dpto. Colonia) ; 33954°23"" S - 58210°34° O
MLG - 35 Un huevo fésil completo de terépodo Fm. Mercedes Paraje El Espinillo (Dpto. Soriano) - Localizacion mas precisa incierta
CPDS S/N Un huevo fésil completo de ave Fm. Dolores Balneario El Cafio (Dpto. Colonia) ; 34223" S - 57253° O
FCDPV - 2885 32 cascaras fosiles de nesosaurépodos (Morfotipo 1) Fm. Mercedes Cercanias de Palmar (Soriano) ; 33° 6.144'S - 57° 28.088'0
FCDPV - 2886 12 cascaras fésiles de terépodos y ornamentadas (Morfotipo I1) Fm. Mercedes Cercanias de Palmar (Soriano) ; 33° 6.144'S - 57° 28.088'0
11 cascaras fésiles de terépodos sin ornamentacidn externa
FCDPV - 2887 (Morfotipo 1) Fm. Mercedes Cercanias de Palmar (Soriano) ; 33° 6.144'S - 57° 28.088'0
FCDPV - 2888 10 cascaras fdsiles de neosaurépodos Fm. Queguay Piedras Coloradas (Forestal Oriental - Paysandu) ; 32° 27.754'S - 57° 35.409'0
FCDPV - 2882 9 cascaras fosiles de nesosaurépodos Fm. Queguay Piedras Coloradas (Forestal Oriental - Paysandu) ; 32° 27.754'S - 57° 35.409'0
FCDPV - 2883 Una cascara fosil de neosaurépodo Fm. Queguay Hipédromo de Trinidad (Flores) ; 33°32.691'S - 56° 52.095'0
FCDPV - 2884 Una cascara fosil de neosaurépodo Fm. Queguay Ruta 90 camino a Guichdn (Paysandu) ; 32° 23.627'S - 57° 21.584'0
MNHN DP -
712 Un huevo fésil - Paratipo de "Sphaerovum erbeni" Fm. Mercedes Rio Uruguay (Soriano) - Localizacién mas precisa incierta
MNHN DP -
713 Un huevo fésil "multicascara" - Paratipo de "Sphaerovum erbeni" Fm. Mercedes Préoximo a Palmitas (Soriano) - Localizacion mas precisa incierta
MNHN DP -
714 Un huevo fésil - Holotipo de "Sphaerovum erbeni" Fm. Mercedes Arroyo Tala de Miguelete del Departamento de Colonia (Padron N2 3514)
FCDPV - 873 Asociacion ooldgica - "nidada" Fm. Mercedes Cercanias de Palmitas (Soriano); 33° 32.283'S - 58° 2.461'0
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Tabla 3: Matriz informativa de datos cualitativos de ejemplares analizados (arriba) y

referencia de caracteres cualitativos y sus estados (abajo). Se agruparon taxones para

una mejor visualizacion de los datos; Grupo externo (rojo), Theropoda (azul), Avialae

(verde), huevos teropodos de Uruguay en estudio (violeta). (Tomado y modificado de

Grellet-Tinner et al. 2006 y Zelenitzky y Therrien 2008).

1 2 3 456 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16

Podocnemissp.| 0 0 0 0O 0 0O O O? O O O O O O O

Titanosauridae| 0 1 0 1 1 0 0 0 O 0O 0O O ? O O O

Torvosaurus|? 0 1 ? 1 00 ? O O ? 2 ? 0 O O

Citipatiosmolskae| 2 0 1 0 1 1 0 1 1 0 0 1 0 1 0 O

Troodonformosus| 2 0 0 0 1 1 0 1 1 0 O 2 0 O 1 1

Protoceratopsidovumsincerum|{ 2 0 1 0 1 1 0 1 1 0 0 2 O 1 0 O

Deynonichus antirrophus| 1 0 0 0 1 1 0 1 ? 0 0 ? ? 1 0 O

Enantiornithidae| 2 0 0 0 1 1 1 1 1 0 1 2 1 0 1 1

Phoenicopteriformes| 2 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1 2 1 0 1 1

Numidameleagris| 2 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1 2 1 0 1 1

MNHN-2688/1 0 1 0 1 1 001 0 ? ? ? 1 0 O

MPAB-2208/1 0 1 1 11 001 O ? ? 2?2 1 0 O

mMGCc-1148)1 0 1 0 11 01 1 O ? ? ? O 1 O

MM-13-1312/1 0 1 0 1 1 0 1 1 O ? ? ? O 1 O

MLG-34)1 0 1 0 11111 0 ? 2?2 2?2 0O 1 O

MLG-35)2 0 1 0 11111 0 ? 2?2 2?2 O 1 O

Caracter Estado 0 Estado 1 Estado 2

1 Contorno del huevo (ooforma) Esférico Elipsoidal Ovoide
2 Presencia de ornamentacién nodular No Si ook
3 Presencia de ornamentacion linearitubercular No Si ook
4 Ornamentacion homgénea No Si ok xRk
5 Cristales aciculares en bloque en la microestructura de la cascara No Si ok xRk
6 Presencia de cristales aciculares en capa 1, perpendicular a cristales horizontals de capa 2 No Si ok xRk
7 Prescencia de capa 3 con arreglo vertical de cristales No Si ok xRk
8 Presencia de proto-célula aérea No Si ok xRk
9 Forma predominante de canal aéreo No tubular  Tubular ok xRk
10 Capa 1 mas ancha que capa 2 No Si ok kK
11 Comportamiento de incubacién Bajo sustrato Nido aéreo ~ ******
12 Configuracion nidal En masa En anillo Circular
13 Numero e oviductos funcionales Dos Uno ook
14 Presencia de dos capas aprismaticas No Si ok xRk
15 Presencia de dos o tres capas prismaticas No Si ok xRk
16 Ausencia de ornamentacion superficial de cdscara Si No ok xRk
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Tabla 4: Matriz informativa de datos cuantitativos de ejemplares analizados. Se agruparon taxones para una mejor visualizacion de los datos; Grupo

externo (rojo), Theropoda (azul), Avialae (verde), huevos terépodos de Uruguay en estudio (violeta).

Capa3o
Capa 2 o Capa Capa
Diametro max. Longitud Indice de Maximo espesor de Capal o Capa Continua/esponjosa Externa Numero de capas
(mm) (mm) elongacién D\L cascara (mm) Mamilar (mm) (mm) (mm) sub-horizontales
Podocnemis sp. 43 43 1 1,07 1,07 0 0 1
Titanosauridae 200 200 1 1,78 1,78 0 0 1
Torvosaurus ? ? ? 1,2 1,2 0 0 1
Citipati osmolskae 60 120 0,5 0,95 0,25 0,75 0 2
Troodon formosus 70 160 0,44 1 0,11 0,89 0 2
Protoceratopsidovum
sincerum 50 120 0,42 1,2 0,5 0,5 0 2
Deynonichus antirrophus 70 ? ? 0,6 0,33 0,67 0 2
Enantiornithidae 15,9 25,5 0,62 0,166 0,5 0,35 0,15 3
Phoenicopteriformes 30 45 0,66 0,47 0,33 0,54 0,12 3
Numida meleagris 39 52,66 0,74 0,34 ? ? ? 3
MNHN-2688 77 130 0,59 1,06 0,483 0,624 0 2
MPAB-2208 80 110 0,72 1,04 0,336 0,538 0 2
MGC-1148 76,2 118,3 0,64 1,14 0,384 0,64 0 2
MM-13-1312 76 112 0,68 1,2 0,375 0,739 0 2
MLG-34 85 113 0,75 1,38 0,46 0,4 0,3 3
MLG-35 81 110 0,74 1 0,37 0,475 0,358 3

47



Paleo-oologia de Uruguay: Sistematica, Palebiologia y Tafonomia de huevos fésiles

Maestria en Ciencias Bioldgicas - Opcion Zoologia

Tabla S: Bibliografia correspondiente a cada ejemplar utilizado en estudios estadisticos

Podocnemis sp.
Titanosauridae
Torvosaurus

Citipati osmolskae

Troodon formosus
Protoceratopsidovum
sincerum

Deynonichus antirrophus
Enantiornithidae
Phoenicopteriformes
Numida meleagris
MNHN-2688

MPAB-2208

MGC-1148

MM-13-1312

MLG-34

MLG-35

y filogenéticos.

Azevedo et al. 1999

Mones 1980; Chiappe et al. 1998, 2001, 2004; Zelenitsky y Therrien 2008

Araujo et al. 2013

Norell et al. 1994, 1995; Dong y Currie 1996; Clark et al. 2001; Zelenitsky y
Therrien 2008

Horner y Weishampel 1996; Varricchio et al. 1997, 2002; Zelenitsky et al.
1996; Zelenitsky y Therrien 2008

Mikhailov 1994; Mikhailov et al. 1994; Zelenitsky y Therrien 2008

Grellet-Tinner y Makovicky 2006; Zelenitsky y Therrien 2008

Grellet-Tinner y Norell 2002

Grellet-Tinner et al. 2012

Tabesietal. 2012

Batista 2012

Batista 2012

Batista 2012

Batista 2012

Batista 2012

Batista 2012
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Tabla 6: Datos de analisis EDX-SEM en ejemplares ooldgicos y muestras sedimentarias. Los datos coloreados corresponden a los utilizados para el

estudio estadistico de ACP. nd: no detectado.

Puntos EDX C (o} Na Mg Al Si P S Cl K Ca Ti Fe Cr Mn
FCDPV 2883 #1 nd 69.211 0.618 0.475 8.535 16.096 0.546 0.957 nd nd 0.464 0.188 1.223 nd nd
# 25.979 52.049 0.457 0.625 4.547 11.594 nd nd nd 0.128 0.332 0.207 3.693 nd nd
#3 10.340 59.166 0.684 0.732 5.921 19.027 nd nd 0.131 nd 0.377 0.178 1.441 nd nd
FCDPV 2884 #1 nd 52.703 0.195 nd nd 45.428 nd nd 0.082 nd nd nd nd nd nd
# 15.892 46.016 0.347 nd 0.659 34.225 nd nd 0.714 0.369 0.634 nd 0.381 nd nd
#3 4.207 48.946 0.177 nd 0.046 44.413 nd nd 0.336 nd nd nd nd nd nd
FCDPV 2888 #1 nd 49.339 nd nd nd 38.936 nd nd nd nd nd 0.351 0.130 nd nd
# nd 58.683 nd nd nd 35.198 nd nd nd nd nd nd nd nd nd
#3 nd 60.481 nd nd nd 35.486 nd nd nd nd nd nd nd nd nd
FCDPV 2882 #1 1.99 63.13 nd 0.34 4.96 28.22 nd nd nd nd 0.11 0.12 1.13 nd nd
# 4.95 61.54 nd 0.40 3.78 27.92 nd nd nd 0.18 0.21 0.15 0.87 nd nd
#3 0.62 56.74 nd nd 1.38 39.86 nd nd nd 0.19 0.14 0.13 0.95 nd nd
1.087 55.179 nd nd 0.400 38.219 nd 1.259 nd nd 0.505 nd 0.235 nd nd
nd 60.675 0.294 nd 0.244 33.892 nd nd nd nd nd nd 0.117 nd nd
nd 52.811 nd nd nd 45.044 nd nd nd nd nd nd nd nd nd
FCDPV 2886 #1 6.262 42.569 0.324 1.019 6.955 28.718 nd nd 0.320 1.519 0.665 0.472 4.867 0 nd 0,471
# nd 58.201 nd nd nd 36.225 nd nd nd nd nd nd nd nd 0.094
#3 nd 58.402 nd nd nd 35.666 nd nd nd nd nd nd nd nd nd
Muestra sedimentaria Puntos EDX
nd 64.195 0.645 nd 0.529 31.491 nd nd nd nd nd nd 0.097 nd nd
nd 62.281 0.331 nd 0.343 33.606 nd nd nd nd nd nd 0.150 nd nd
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#1
#2
#3
#1
#2
#3

Puntos EDX
#1
#2
#1 "capa superior"
#2 "capa media"
#3 "capa inferior"

#4 "cristales"
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nd 60.476  0.399 nd nd 34.926 nd nd nd nd nd nd 0.054 nd nd
nd 63.511 0.278 nd 0.107 33.067 nd nd nd nd nd nd 0.069 nd nd
nd 60.528 0.406 0.240 0.686 34.555 nd nd nd nd nd nd 0.360 nd nd
nd 61.420 0.410 0.212 0.749 33.914 nd nd nd nd nd 0.038 0.342 nd nd
nd 63.047 0.235 2.122 2.848 18.282 0.601 nd nd 0.141 10.745 0.153 0.977 0.351 nd
0.954 60.186 0.093 1.370 1.747 10.222 nd nd nd 0.113 24.070 0.132 0.784 0.330 nd
nd 60.635 0.070 1.575 2.185 15.524 0.286 nd nd 0.112 17.775 0.205 0.919 0.339 nd
nd 55.952 0.594 nd 0.249 40.010 nd nd nd nd nd nd nd nd nd
nd 63.247 0.414 0.463 1.699 30.954 nd nd nd nd nd 0.065 0.725 nd nd
nd 65.598 0.582 0.325 0.977 30.221 nd nd nd nd nd 0.045 0.869 nd nd
0.911 46.371 0.924 0903 0.317 0.526 17.699 nd nd nd 31.840 0.313 0.197 nd nd
nd 57.348 2.161 1972 0.261 0.043 17.337 nd nd nd 20.404 nd nd nd nd
5.069 52.321 nd 0.457 2.013 27.764 nd 4.665 0.461 nd 6.105 nd 1.144 nd nd
7.908 48.493 0.432 nd 0.257 31.889 nd nd 0.365 0.363 nd nd nd nd nd
0.891 57.111 nd nd 0.853 24.270 nd 6.710 nd nd 10.165 nd nd nd nd
11.453 41.833 0.777 0.678 5.255 33.820 nd 0.624 0.756 0.610 2.029 nd 2.165 nd nd
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5. PALEO-OOLOGIA SISTEMATICA -
Caracterizacion de huevos y cascaras fosiles

Considerando al huevo amniota como una entidad biolégica y a su cascara como
resultado de la biomineralizacion determinada por respuestas hormonales y genéticas
del individuo ovipositor y por consiguiente conteniendo informacion filogenética (e.g.
Arias et al. 1993; Nys et al. 1999, 2004; Grellet-Tinner 2006; Hincke et al. 2012;
Rodriguez-Navarro et al. 2015), los huevos y cascaras de huevos fosiles descritas aqui
corresponden con certeza a clados especificos de dinosaurios dentro de Saurischia.
Ademas, y de acuerdo a Grellet-Tinner (2006) y Grellet-Tinner y colaboradores (2006),
las caracteristicas oologicas y reproductivas puede ser facilmente testeables
filogenéticamente. Por esta razon, y otras presentadas en la seccion 2.2, los materiales
de estudio no se clasificaron siguiendo la metodologia clasica de la parataxonomia
oologica (i.e., “Veterovata”; sensu Mikhailov et al. 1996); por lo que se considerd
analizar a estos huevos fosiles y cascaras de huevos fosiles bajo un método cladistico en

el contexto de la biologia evolutiva de amniotas.

Algunas de las cascaras estudiadas presentan una fuerte alteracion producto de la
diagénesis, por lo que ciertas caracteristicas, como las micro-morfologicas, son dificiles
de ser apreciadas. Sin embargo, otras caracteristicas de morfologia macro permiten

asignarlas al clado Theropoda o Sauropoda dependiendo el material.

En esta tesis se describen cascaras y huevos con caracteristicas macro y micro-
morfologicas asignables al clado Sauropoda. Con menor inclusion es posible asignar
estos materiales al clado Titanosauria, debido al rango temporal (Cretacico Tardio) y al
contexto geografico (Uruguay) en donde estos fosiles fueron hallados. Ademas, al igual
que en las cascaras teropodianas, se tiene cautela en la clasificacion oolédgica, debido a
que las cascaras de capa unica formadas por cristales aciculares de calcita deja de ser un
cardcter sinapomorfico en saurépodos (Araujo et al. 2013). Sin embargo, muchas de
estas cascaras y huevos fosiles poseen otras caracteristicas macro y micro-morfologicas
que permiten identificarlas, con certeza a neosaurdpodos, y con cierta afinidad a
Titanosauria. Ademas, en las mismas unidades fosiliferas en donde se hallan estos

huevos y fragmentos de cascaras, también se hallan restos dseos perteneciente a este
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grupo (Goso Aguilar y Perea 2004; Soto et al. 2010, 2011, 2012; Apesteguia et al. 2013
en Candeiro y Avila 2013).

Por otro lado, en un estudio reciente (ver Araujo et al. 2013) enfocado en el
patrén evolutivo de huevos teropodianos, los autores sugieren que la adquisicion
evolutiva de la segunda capa estructural de la cascara (prismatica o aprismartica)
ocurrié durante la evolucion temprana del clado Tetanurae, mientras que el caracter de
capa estructural Unica es una condicion plesiomorfica en céascaras de huevos de
teropodos (Araujo et al. 2013). Respecto a esto, la presencia de dos capas estructurales
en la céscara no representa una sinapomorfia para teropodos pero podria serlo para
clados como Avetheropoda o Coelurosauria. Por este motivo, los huevos y cascaras de
huevos descritos en esta tesis, los cuales muestran caracteristicas del clado Theropoda,
podrian considerarse como Coelurosauria o incluso dentro del linaje aviano, en
Maniraptora. Sin embargo, hay que ser cautos hasta no tener una mayor precision
oologico-morfolégica en clados basales de Terépodos (es decir, Ceratosauria). Por ello,
y de acuerdo a Araujo et al. (2013) estos huevos son asignados a un clado mas inclusivo
(por ejemplo, Averostra), ya que sus caracteristicas podrian ser producto probablemente
de homoplasia (Araujo et al. 2013). Otras, debido a sus estructuras morfologicas, como
la ornamentacion, permiten asignarlos con certeza al clado de Paraves para el Cretacico

Tardio de Uruguay.

Finalmente, se describe aqui por primera vez el hallazgo de un huevo de ave

proveniente del Cuaternario uruguayo.

A continuacion se presenta la descripcion morfologica y sistematica de los
ejemplares estudiados separados por sus rangos taxondémicos y por las unidades
sedimentarias en donde se han encontrado. Por otro lado, se describe la diagnosis

enmendada de los parataxones Sphaerovum erbeni y Tacuarembovum oblongum:

Formacion Mercedes (Cretdcico tardio)

Dinosauria Owen, 1842

Sauopoda Marsh, 1878

Neosauropoda Bonaparte, 1986
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Macronaria Wilson y Sereno, 1998

Titanosauria Bonaparte y Coria, 1993

Titanosauria indet.

Especie parataxonomica: "Sphaerovum erbeni" Mones 1980

Holotipo: MNHN DP - 714 (fragmento de huevo algo menor de la mitad del total).

Paratipos: MNHN DP — 712 (ejemplar casi completo).

MNHN DP — 713 (ejemplar casi completo).

Diagnosis enmendada: Huevo esférico, de didmetro variable entre 150 y 206 mm, con
la cascara de entre 5.0 y 4.2 mm de espesor y ornamentada homogéneamente por domos
redondeados, de seccion circular e independientes (didmetro promedio de 0.63 mm de
longitud). Microestructura mono-capa compuesta por unidades de cascaras alargadas y
columnares cuya proyeccion hacia el exterior es algo sinuosa o unidades de cascara en
forma de abanicos alargados e independientes. Canales de poros verticales y rectos,
alineados y paralelos; otros poros se ramifican (en forma de “Y”) frecuentemente con

interconecciones laterales.

Horizonte y localidad: Formacion Mercedes, Cretacico Tardio. MNHN DP — 714; A°
Tala de Miguelete, Departamento de Colonia (Padron N° 3514). MNHN DP — 712;
localidad incierta a orillas del Rio Uruguay. MNHN DP — 713; Estacion Palmitas,

Departamento de Soriano.

Descripciones:

MNHN DP - 714 (Fig. 6) — Este espécimen corresponde al holotipo de
“Sphaerovum erbeni” descrito originalmente por Mones en 1980. MNHN DP — 714 fue
hallado a orillas del Arroyo Tala de Miguelete del Departamento de Colonia (Padréon N°
3514). Corresponde a un huevo casi completo de contorno esférico, cuyo didmetro es de
142 mm. El ejemplar presenta su forma y contorno 3D bien preservado y no presenta

deformacion, aunque carece parcialmente de una porcion de la cdscara debido a la
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extraccion de la misma por otros autores para estudios preliminares no publicados hasta
el momento. La superficie externa, asi como el sistema de poros, presenta una fuerte
alteracion diagenética; sin embargo, la ornamentacion es claramente distinguible, asi
como su sistema de poros. Al igual que todos los ejemplares hallados en la Formacion
Mercedes, este ejemplar presenta una fuerte silicificacion en su céscara y en su interior,
evidenciada por el crecimiento recristalizado de silice y de cristales de cuarzo
prismatico, fusionandose con la cascara, siendo dificil distinguir el limite interno de ésta
(Fig. 6A). Este patron se observa por la meteorizacion y parcial disoluciéon que posee la
cascara en ciertas zonas del huevo, principalmente sobre la ornamentacion de la misma
(Fig. 6A). La céascara tiene un espesor aproximado de 4.5 mm de longitud. En vista
radial bajo el MLP y el MEB, se distingue la presencia de una sola capa estructural,
compuesta por unidades de céscaras alargadas y columnares cuya proyeccion hacia el
exterior es algo sinuosa (Fig. 6B). Las unidades estdn separadas una de otras por
multiples canales de poros verticales y rectos, alineados y paralelos; otros poros se
ramifican (en forma de “Y”) frecuentemente con interconecciones laterales (Fig. 6B).
Estos canales se observan muy alterados, evidenciado por la presencia de
recristalizacion de minerales siliceos y de cuarzos en su interior (Fig. 6B y 6C). Por otro
lado, se observa también la disolucion diagenética de las paredes internas de los poros,
afectando asi las medidas de diametros de los canales (promedio de 0.21 mm). A pesar
de la pobre preservacion de la céscara y de sus estructuras remineralizadas —
silicificadas—, se sugiere la presencia de esferulitas en la base de la cascara, formando
un semi-circulo tipo abanico alrededor de un centro de nucleacion radial (Fig. 6C). A
partir de estas esferulitas, se observa lineas de crecimiento radial en las diferentes
unidades de cascaras (Fig. 6B). Segun la parataxonomia ooldgica, la distribucion
estructural de las unidades de céscara y su sistema de poros representa el morfotipo
Filiesferulitico de faveoloolithidos. La ornamentacion superficial de la cdscara es
homogénea en todo el huevo, compuesta por domos redondeados, de seccidn circular e
independientes (diametro promedio de 0.63 mm de longitud), patron que asemeja al

compactituberculado segin Mikhailov (1997) (Fig. 6A).

MNHN DP — 712 (Fig. 7) — Este espécimen corresponde a uno de los paratipos,
seleccionados por Mones (1980), de “Sphaerovum erbeni”. La ubicacion geografica de
este ejemplar es muy incierta. Mones (1980) explica que el mismo fue hallado en el
Departamento de Soriano, sobre el Rio Uruguay, pero sin ninguna localidad precisa. Es

un huevo fosil incompleto de contorno esférico al cudl le falta una gran porcion. Se
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estima que tendria un didmetro cercano a los 140 mm de longitud. El ejemplar presenta
su contorno 3D bien preservado y sin presencia de deformacion, aunque carece de una
gran porcion del material, probablemente resultado de la erosion e intemperismo. Este
ejemplar presenta también una fuerte silicificacion en su céscara, y en su interior. Se
observan por debajo de la céscara recristalizacion de silice en forma botroidal y
microcherts que abarca en su totalidad el interior (Fig. 7A). La presencia de estos
minerales son tipicos indicios de una extrema alteracion de silicificacion bajo
condiciones excepcionales durante su diagénesis. El patrén de ornamentacion
superficial de la céscara es afectado en ciertas zonas por la disolucion quimica también
durante la diagénesis. La cascara tiene un espesor aproximado de 4.65 mm de longitud.
En vista radial, bajo el MLP y el MEB, se observa una unica capa estructural compuesta
por unidades de cascaras alargadas y columnares cuya proyeccion hacia el exterior es
algo sinuosa, separadas entres si por canales de poros ramificados y otros
independientes (Fig. 7B). Estos canales porales se observan altamente diganetizados,
donde se encuentran rellenos de silice recristalizados. En algunas zonas de la cascara se
observa como la silice recristalizada se dispone en la base de la cascara y sobre los
domos que ornamentan la superficie de la misma. En otras zonas, el silice atraviesa las
unidades de cdscara, fragmentando asi las microestructuras (Fig. 7B). También, se
observa la disolucion diagenética de las paredes internas de los poros, afectando asi las
medidas de didmetro del canal poral (promedio de 0.20 mm). A pesar de la pobre
preservacion de la cascara y de sus estructuras silicificadas, se sugiere la presencia de
esferulitas en la base de la cascara, formando un semi-circulo alrededor de un centro de
nucleacion radial (Fig. 7C). Segtn la parataxonomia ooldgica, la distribucion estructural
de las unidades de céscara y su sistema de poros representa el morfotipo Filiesferulitico
de la oofamilia Faveoloolithidae. La ornamentacion superficial de la cascara es
homogénea en todo el huevo, compuesta por domos redondeados, de seccion circular-
rectangular-poligonal e independientes (didmetro promedio de 0.292 mm de longitud),

patron que asemeja al compactituberculado segun Mikhailov (1997) (Fig. 7A'y 7C).

MNHN DP — 713 (Fig. 8) - Al igual que el ejemplar anterior, este huevo es un
paratipo del ootaxdn "Sphaerovum erbeni" Mones (1980). Este material fue hallado en
el Departamento de Soriano, proximo a Estacion Palmitas, aunque Mones no define una
ubicacion geografica mas precisa. MNHN DP — 713 es un huevo fosil esférico de gran
tamano, al cual le falta una pequefia porcion producto del trabajo de anteriores

investigadores. Su tamafio es dificil de estimar, ya que este huevo tiene la particularidad
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de presentar, a simple vista, tres ‘“cascaras” superpuestas. Teniendo en cuenta esta
caracteristica, el didmetro del ejemplar varia desde; 174 mm tomando las tres
“cascaras”, 169.34 mm tomando las dos primeras “cdscaras” y 163.47 mm si el huevo
tendria solo la “cédscara” inferior. El ejemplar presenta su contorno 3D esférico bien
preservado y sin presencia de deformacion, aunque si presenta algunas grietas producto
de fragmentaciones pre-enterramiento y su ornamentacion se encuentra algo erosionada,
producto agentes fisicos o quimicos. Al igual que casi todos los huevos estudiados en
esta tesis, este ejemplar presenta una fuerte silicificacion en su cascara y en su interior.
Se observa recristalizacion de calcedonia, silice y minerales de cuarzo formando una
fina capa por debajo de las tres “cascaras”, en algunas zonas formando “travertinos”
(Fig. 8). La presencia de estos minerales son tipicos indicios de una extrema alteracion
de silicificacion bajo condiciones excepcionales de fosilizacion. Las “cascaras” poseen
un espesor variable aproximado de 4.66 mm (cdscara superior), 5.69 mm (cascara
media) y 5.87 mm (céscara inferior) de longitud. En vista radial, bajo el MLP y el MEB,
se observa en primer lugar que la condicion multicdscara no es verdadera. Estudiando la
microestructura del material, se sugiere que la segunda céascara es la céscara verdadera
del huevo en cuestion. Mientras que las estructuras o pseudo-capas presentes por arriba
y por debajo de la cascara son recristalizaciones de cristales de silice y cuarzo que
adoptan una morfologia similar a la cascara de huevo, imitando ciertos aspectos que
confunden, por ejemplo la ornamentacion superficial del huevo (Fig. 8). Las unidades
de céascara y las estructuras micro-morfologicas tipicas de cascaras de huevos de
dinosaurios son facilmente identificables en la segunda capa de cédscara, mientras que
las otras capas, se observan bajo el MLP cristales amorfos, prismaticos y botroidales,
especialmente de silice (Fig. 8B, C y D). La céscara “verdadera” presenta una unica
capa estructural compuesta por unidades de cascaras en forma de abanicos alargados e
independientes, separadas entres si por canales de poros independientes algo sinuosos
(Fig. 8D). Estos canales porales se observan altamente diagenetizados, donde se
encuentran recristalizados y rellenos de silice. En algunas zonas la silice atraviesa las
unidades de céascara, fragmentando asi los cristales formados por la diagénesis (Fig. 8B
y C). También, se observa la disolucion diagenética de las paredes internas de los poros,
afectando asi las medidas de diametro del canal poral (promedio de 0.15 mm). A pesar
de la pobre preservacion de la cascara y de sus estructuras silicificadas, se sugiere la
presencia de esferulitas en la base de la cascara verdadera, formando un semi-circulo

alrededor de un centro de nucleacion radial (Fig. 8C y D). A partir de estas esferulitas,
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se observa lineas de crecimiento radial de las diferentes unidades de céscaras con
cristales de cuarzo y silice (Fig. 8C y D). Segun la parataxonomia oologica, la
distribucion estructural de las unidades de cascara y su sistema de poros representa el
morfotipo Tuboesferulitico de la oofamilia Megaloolithidae. La ornamentacion
superficial de la cdscara es homogénea en todo el huevo, compuesta por domos
redondeados, de seccidon circular-rectangular-poligonal e independientes (diametro
promedio de 1.03 mm de longitud), patrén que asemeja al compactituberculado segun
Mikhailov (1997), aunque esta es menos distinguible que en los otros ejemplares de "S.
erbeni". Sin embargo, se sugiere que esta ornamentacion no es la original, debido a que
la misma es resultado de artefactos diagenéticos formados por el crecimiento de

cristales depositados sobre la verdadera cascara (Fig. 8A).

Dinosauria Owen, 1842

Sauopoda Marsh, 1878

Neosauropoda Bonaparte, 1986

Macronaria Wilson y Sereno, 1998

Titanosauria Bonaparte y Coria, 1993

Titanosauria indet.

FCDPV — 2885 (Fig. 9) — Estos materiales corresponden a 32 fragmentos de
cascaras de huevos fosiles hallados en la localidad de Palmar, Departamento de Soriano.
Las mismas fueron agrupadas debido a que omparten morfologicamente las mismas
caracteristicas macro y micro; ademads todas pertenecen a una misma localidad puntual.
La superficie externa, asi como el sistema de poros, presenta una fuerte alteracion
diagenética. Sin embargo, la ornamentacion es claramente distinguible, asi como su
sistema de poros. Las cascaras tienen un espesor promedio de 2.21 mm de longitud. En
vista radial bajo el MLP y el MEB, se distingue la presencia de una unica capa
estructural, compuesta por unidades de cascaras en forma de abanicos alargados e
independientes, separadas una de otras por canales de poros independientes algo
sinuosos (Fig. 9B). Estos canales se observan altamente diagenetizados, evidenciado por

la presencia de recristalizacién de minerales siliceos en su interior (Fig. 9B y C). Por
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otro lado, se observa también la disolucion diagenética de las paredes internas de los
poros, afectando asi las medidas de diametro del canal poral (promedio de 0.079 mm).
En algunas zonas de las céscaras se observa una fuerte diagenetizacion, también por
venas de silice que atraviesan las unidades de céscara, fragmentandolas y alterando la
microestructura (Fig. 9B). A pesar de la pobre preservacion de la cascara y de sus
estructuras silicificadas, se sugiere la presencia de esferulitas en la base de la cascara,
formando un semi-circulo alrededor de un centro de nucleacion radial (Fig. 9C). Segun
la parataxonomia oologica, la distribucion estructural de las unidades de céascara y su
sistema de poros representa el morfotipo Tuboesferulitico de la oofamilia
Megaloolithidae. La ornamentacion superficial de las cdscaras estd compuesta por
domos redondeados, de seccidn circular e independientes (diametro promedio de 0.73
mm de longitud), patron que asemeja al compactituberculado segiin Mikhailov (1997)

(Fig. 9A).

FCDPV - 873 (Fig. 10) — Este material corresponde a cdscaras de huevos fosiles
hallados in situ por investigadores de la Facultad de Ciencias en la localidad de Palmitas
(Departamento de Soriano), sitio estudiado afios atrds por Faccio y colaboradores en
1990. Dichos autores procedieron al estudio morfologico de los ejemplares del sitio,
afirmando que se estaba ante la presencia de una “nidada” in sifu. El fragmento de roca
FCDPV — 873 corresponde al sitio estudiado por Faccio pero su descripcion
morfolégica para esta tesis es novedosa. Corresponde a un bloque conteniendo varios
huevos -al menos 4- parcialmente completos y que conforman una verdadera
agrupacion ooldgica; por sus caracteristicas probablemente representa parte de una
agrupacion mayor no extraida completamente. El diametro de los huevos es variable
entre cada espécimen, teniendo un promedio de 183 mm. El espesor de las céscaras
también varia; hay cdscaras que alcanzan un espesor de 6.15 mm y otras con espesores
(minimo de 1.24 mm). Se observa una fuerte alteracion diagenética (silicificacion) en
estos huevos como asi también en el sedimento que los contiene. En vista radial, bajo el
MLP, se observa dos tipos de micro-morfologias, dependiendo del espesor de la cascara
analizada. En las cdscaras gruesas con un espesor de ~6 mm, se distingue la presencia
de una unica capa estructural, compuesta por unidades de céscaras alargadas y
columnares cuya proyeccion hacia el exterior es algo sinuosa, separadas entres si por
canales de poros ramificados y otros independientes (Fig. 10B). Este morfotipo

corresponderia a Faveoloolithidae en la parataxonomia oolégica. En cambio, en
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cascaras finas (entre 1 - 2 mm de grosor), se observa también una unica capa estructural
pero compuesta por unidades de cascaras en forma de abanicos alargados e
independientes, separadas una de otras por canales de poros independientes algo
sinuosos (Fig. 10C), caracteristicas que tipifican el morfotipo Megaloolithidae. Ambos
tipos de cdscaras poseen un mismo patron de ornamentacion, domos redondeados-
rectangulares, de seccion circular e independientes, y que cada uno responde al extremo
exterior de cada unidad de cascara. Un caso similar y bien estudiado lo presentan los
huevos del sitio de nidificacion de Sanagasta en La Rioja, Argentina (Grellet-Tinner y
Fiorelli 2010; Grellet-Tinner et al. 2012), en los cuales al menos 2 familias

parataxonomicas estan presentes en la misma agrupacion y incluso en el mismo huevo.

Dinosauria Owen, 1842

Theropoda Marsh, 1881

Neotheropoda Bakker, 1986

Tetanurae Gauthier, 1986

Avetheropoda Paul, 1988

Avetheropoda indet.

FCDPV — 2886 (Fig. 11) — Estos materiales corresponden a 12 fragmentos de
cascaras de huevos fosiles hallados en la localidad de Palmar, Departamento de Soriano.
Las mismas fueron agrupadas debido a sus caracteristicas macro y micro
morfologicamente similares, y todas fueron halladas en una misma localidad puntual.
La superficie externa, asi como el sistema de poros, presenta una fuerte alteracion
diagenética. Sin embargo, la ornamentacion es claramente distinguible, asi como su
sistema de poros. El promedio del espesor de cascara es aproximadamente 1.09 mm con
ornamentacion y 0.96 mm en los valles entre las crestas de esta ornamentacion (Fig.
11A). En vista radial bajo MEB, se distingue la presencia de dos capas estructurales
prismaticas (Fig. 11C). La capa 1 o capa mamilar representa la porcién mas interna de
la cascara; esta demuestra un crecimiento hacia el exterior de su ultraestructura de

forma fibrosa y radial por cristales de calcendonia diagenetizados, y su espesor
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promedio es de 228 pum. El crecimiento original acicular de sus cristales estan
completamente obliterado, haciendo dificil distinguir las diferentes unidades de cascaras
(Fig. 11B y C). La capa 2 se observa mucho mas silicificada, y esta se presenta mas
cadtica sin un claro patron de crecimiento radial, posiblemente debido a que se perdid y
se obliterd su crecimiento prismatico original durante la diagénesis. El espesor de esta
capa tiene un promedio de 629 pum y su superficie externa es ondulada producto del tipo
de ornamentacion que presenta. Se visualizan, bajo el MLP y el MEB, canales de poros
altamente diagenetizados, evidenciado por la presencia de recristalizacion de minerales
siliceos en su interior (Fig. 11B y C). Estos poros son independientes, algunos de ellos
atraviesan la cascara de forma oblicua, y poseen un didmetro promedio de 0.05 mm)
(Fig. 11B). En algunas zonas de las céascaras se observa la fuerte diagenetizacion,
también por venas de silice que atraviesan las unidades de cascara, fragmentandolas y
alterando la microestructura (Fig. 11B). La pobre preservacion de la cdscara y de sus
estructuras silicificadas no permite reconocer estructuras esferuliticas, unidades de
cascaras ni nucleos de crecimientos pero es posible individualizar sus capas
estructurales y distinguir su condicion prismatica (Fig. 11C). La ornamentacion
superficial de la céscara estd compuesta por crestas finas y sinuosas paralelas entre si
(Fig. 11A), recordando al patron linearituberculado de la parataxonomia ooldgica (ver
Mikhailov 1997). La agrupaciéon de estas caracteristicas permiten asignar estos

materiales como Avetheropoda indet.

Dinosauria Owen, 1842

Theropoda Marsh, 1881

Neotheropoda Bakker, 1986

Averostra Paul, 2002 (sensu Ezcurra 2006)

Averostra indet.

Especie parataxonomica: "Tacuarembovum oblongum" Mones 1980

Holotipo: MGC - 1148 (huevo casi completo)
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Diagnosis enmendada: Huevo prolato elipsoidal, de 118.3 mm de longitud en el
eje mayor y 76.2 mm de longitud de didmetro maximo, con espesor de cdscara
aproximadamente 1.14 mm considerando la ornamentacion y 0.6 mm en los valles entre
las crestas de la ornamentacion. Ornamentacion superficial variable; ornamentacion
compuesta de finas crestas orientadas de forma longitudinal (zona ecuatorial), y
ornamentacion irregular, similar a una red (zona polar). Los canales de poros son
estrechos e independientes (promedio de 0.278 mm). Microestructura bi-capa
prismatica. Capa mamilar aproximadamente 1/3 del espesor de la cdscara; crecimiento
hacia el exterior y su ultraestructura fibrosa radial. Capa escuamatica aproximadamente

2/3 del espesor de la céscara con un arreglo pseudo-prismatico, de forma cadtica.

Horizonte y localidad: Formacion Mercedes, Cretacico Tardio. Departamento de

Tacuarembd, a orillas del A° Cuard. Localidad mds precisa incierta.

Descripcion:

MGC-1148 (Fig. 12) — Este espécimen corresponde al holotipo de
Tacuarembovum oblongum descrito originalmente por Mones (1980). MGC-1148 fue
hallado en una localidad incierta a orillas del Arroyo Cuaré en el Departamento de
Tacuarembd (Norte de Uruguay). Relacionado a esto, y al igual que muchos de estos
materiales, su procedencia estratigrafica es dudosa, aunque con certeza su procedencia
es de la Formacion Mercedes (ver seccion Tafonomia, Paleobiologia y Estratigrafia).
Este huevo prolato elipsoidal posee 118.3 mm de longitud en el eje mayor y 76.2 mm de
longitud de didmetro méximo. A pesar de que revela una porcion de forma parasagital
parcialmente erosionada, su contorno 3D se encuentra bien preservado, sin ningln tipo
de deformacion, y con los dos polos redondeados similares entre si (Fig. 12A). El
ejemplar posee una superficie con 932680 mm® de area total y 359250 mm’ de volumen
total (calculado por dimensiones lineales). Sobre la porcion erosionada, se observa una
fuerte recristalizacion evidenciada por su alta silicificacion y la presencia de cristales
prismaticos de calcita en su interior (Fig. 12A). La superficie externa muestra una
incipiente ornamentacion y una gran cantidad de grandes poros. La cascara presenta una
fuerte silicificacion con proyecciones de cuarzo en su interior. El espesor total de la
cascara del huevo tiene aproximadamente 1.14 mm considerando la ornamentacion y
0.6 mm en los valles entre las crestas de la ornamentacion. Bajo el MLP, en vista radial
de la cascara se observa dos capas estructurales prismaticas con diferentes espesores. La

capa mas interna (capa 1 o capa mamilar) comprende aproximadamente 1/3 del espesor
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de la cascara con un promedio de 384 pm. Esta capa muestra un crecimiento hacia el
exterior y su ultraestructura fibrosa radial se dispone por cristales diagenetizados de
calcedonia. Su crecimiento acicular original estd completamente obliterado pero permite
observar nticleos de crecimientos y esferulitas (Fig. 12B y C). La capa 2 tiene 640 pm
de promedio de espesor y con un arreglo pseudo-prismatico de cristales de calcedonia
que crecen, claramente, de forma cadtica. La ornamentacion superficial varia a lo largo
de todo el huevo. En la zona ecuatorial, la ornamentacién estd compuesta de finas
crestas orientadas de forma longitudinal, recordando al patron linearitubercular de
Mikhailov (1997), mientras en las zonas polares la ornamentacion es irregular, similar a
una red (Fig. 12A). Los canales de poros son estrechos e independientes (promedio de
0.278 mm), similar al patron tubocanaliculado (sensu parataxonomia). Estos poros estan
probablemente afectados por alteraciones diagenéticas, sobreestimando asi el didmetro
de sus canales. En uno de los polos, los poros se disponen en forma de halo. La
agrupacion de estas caracteristicas permiten asignar estos materiales como Averostra

indet.

Dinosauria Owen, 1842

Theropoda Marsh, 1881

Neotheropoda Bakker, 1986

Averostra Paul, 2002 (sensu Ezcurra 2006)

Averostra indet.

MNHN-2688 (Fig. 13) — Este espécimen corresponde a un Uinico y casi completo
huevo hallado en el Departamento de Durazno (region central de Uruguay), en un
campo cultivado cerca de la ciudad de Durazno. La localidad geografica mas precisa es
incierta debido a que este material fue encontrado hace décadas por un aficionado y
donado posteriormente al MNHN, por lo que se perdi6 parte de la informacion. MNHN-
2688 representa un huevo elipsoidal cuyo eje mayor es de 130 mm y su didmetro

maximo es de 77 mm de longitud (Fig. 13A). El ejemplar presenta una alta silicificacion
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y se encuentra relleno por un sedimento consolidado silicoclastico con una matriz
silicea entre los clastos de grava y arena. Presenta un contorno 3D bien preservado sin
ninguna deformacion, mientras que una porcion parasagital muestra erosion parcial. La
superficie externa, asi como los poros muestran una severa alteracion diagenética (Fig.
13A, C y D). Este patron se observa por la meteorizacion y parcial disolucion que posee
la céscara, claramente observable en algunos poros el diametro del canal muy
engrosado, por lo que no representan el diametro original. Sin embargo, mas alla de
estas alteraciones, la ornamentacion superficial estd presente y claramente observable,
lo que sugiere una historia tafondémica con diversos procesos de alteracion sobre el
huevo (ver seccion Tafonomia, Paleobiologia y Estratigrafia). Basado en estas
alteraciones, las medidas obtenidas del huevo y del espesor de la cdscara deberian ser
consideradas con cuidado. El promedio del espesor de cascara es aproximadamente 1.06
mm con ornamentacion y ~0.902 mm en los valles entre las crestas de esta
ornamentacion (Fig. 13C). La presencia de microcherts, una variedad de calcedonia y
agregados de epidoto son tipicos indicios de una extrema alteracion de silicificacion
bajo condiciones de diagénesis excepcionales (Fig. 13A). En vista radial, la cascara
muestra dos capas aprismaticas y cada una de ellas representan la mitad del espesor
total. La capa 1 o capa mamilar representa la porcidon maés interna de la cascara; esta
evidencia un crecimiento hacia el exterior de su ultraestructura de forma fibrosa y radial
por cristales de calcendonia diagenetizados (la calcita acicular original de sus cristales
estd completamente obliterada), y su espesor promedio es de 483 um (Fig. 13B). La
capa 2 se observa mucho mas silicificada, y esta se presenta mas caotica sin un claro
patrén de crecimiento radial, posiblemente debido a que se perdid y se obliteré su
crecimiento prismatico original durante la diagénesis. El espesor de esta capa tiene un
promedio de 624 pm y su superficie externa es ondulada producto del tipo de
ornamentacion que presenta el huevo (Fig. 13B). La ornamentacion superficial varia a
lo largo del huevo; en la zona ecuatorial, su ornamentacion estd compuesta por crestas
finas y sinuosas entre surcos orientadas de forma longitudinal al ejemplar (Fig. 13A y
C), recordando al patrén linearituberculado de la parataxonomia oologica (ver
Mikhailov 1997); en la zonas polares, las crestas adoptan una forma irregular, similar a
una red. Los poros son estrechos, independientes no ramificados, y se observan en la
superficie de la cdscara como grandes aperturas externas con un didmetro promedio de
348 um (Fig. 13C). Como se comentd anteriormente, la gran apertura externa de los

poros probablemente sea por el resultado de la diagénesis y su didmetro se encuentra
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sugestivamente sobreestimado. La agrupacion de estas caracteristicas permiten asignar

estos materiales como Averostra indet.

MPAB-2208 (Fig. 14) — Este espécimen corresponde a un huevo completo
hallado en la regiéon oeste del Departamento de Durazno, cercano al limite del
Departamento de Rio Negro. Su precisa ubicacion geografica es incierta debido a que,
al igual que el ejemplar anterior, este espécimen fue hallado décadas atras por un
aficionado y sin un correcto registro. MPAB-2208 es un huevo elipsoidal y prolato
esferoide con un eje mayor de 110 mm y un didmetro maximo de 86 mm de longitud. El
contorno 3D del huevo se encuentra bien preservado sin ningun tipo de deformacion, y
su forma es claramente elongada con polos redondedos y similares entre si (Fig. 14A).
Este ejemplar posee 930657 mm® de 4rea total de su superficie ornamentada y 425492
mm’ de volumen total (calculado po dimensiones lineales). Al igual que los demas
ejemplares estudiados, este huevo se encuentra totalmente silicificado; ademas posee un
densa recristalizacion en su interior, inmediatamente debajo de la cascara, con una capa
calcedonitica, una segunda capa fina de cuarzo y finalmente una capa de opalo blanco
botroidal (Fig. 14A). El espesor de la céscara es de 1.04 mm con ornamentacion
(considerando a las crestas) y 0.71 mm en el valle entre las crestas. Bajo el MLP, en la
cascara se identifican dos capas estructurales aprismaticas y silicificadas, las cuales
muestran diferentes espesores. La capa inferior (capa 1 o capa mamilar) comprende 1/3
del espesor total de la cascara, con un promedio de 336 um. Esta capa evidencia un
crecimiento hacia el exterior y su ultraestructura fibrosa radial se dispone por cristales
de calcedonia; en la base desarrolla (con alteraciones) centro de nucleacion y origen de
las unidades de céscara, esferulitas y/o cristales aciculares (Fig. 14D); sin embargo,
debido a la completa obliteracion de estas estructuras, no es posible determinar las
unidades de cascaras. La capa 2 tiene un promedio de espesor de 538 um con un patron
pseudo-prsimatico de cristales de calcedonia pero claramente se muestra un crecimiento
cadtico. La ornamentacion superficial es completamente homogenea en todo el huevo, y
estd compuesta por nodos irregulares conformando un patrén irregular (similar a una
red) -ornamentacion ramotuberculada segun la parataxonomia oologica (Fig. 14C)-. Los
canales de poros son estrechos e independientes, y se asemejan al patron
tubocanaliculado (sensu parataxonomia) pero es probablemente que estas estructuras
posean alteraciones diagenéticas (Fig. 14C). Las aperturas externas de los poros poseen

un didmetro variable (249 pm en promedio), a pesar de que estas medidas se encuentran
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sobreestimados debido a la diagénesis presente en el material. La agrupacion de estas

caracteristicas permiten asignar estos materiales como Averostra indet.

MM-13-1312 (Fig. 15) — Este espécimen corresponde a un ejemplar casi
completo proveniente de la localidad de Cardona (region sur-este del Departamento de
Soriano). Es un huevo elipsoidal cuyo eje mayor es de 112 mm de longitud y didmetro
maximo de 76 mm de longitud. Su contorno 3D se encuentra muy bien preservado sin
ninguna deformacién, con una forma claramente elongada con polos redondeados y
similares entre si (Fig. 15A). Este espécimen se encuentra completamente silicificado y
tiene inmediatamente debajo de la cdscara una densa recristalizacion de calcedonia y
otros minerales de cuarzo (Fig. 15A). El espesor total de la cdascara tiene
aproximadamente 1.2 mm y 1.1 mm con y sin ornamentacion, respectivamente. En las
micrografias, se observa la presencia de dos capas estructurales prismaticas en la
cascara. La capa 1, con un promedio de 375 um de espesor, es dificil de identificar,
mostrando un crecimiento hacia el exterior y una ultraestructura fibrosa radial
compuesta por cristales diagenetizados de calcedonia. Debido a estas alteraciones
(obliteracion de estas estructuras), no se observan con claridad ntcleos de crecimiento,
esferulitas o cristales aciculares, y debido a esto no es posible determinar los limites de
las unidades de cascara (Fig. 15B). La capa 2, con un promedio de 739 pum de espesor,
presenta un arreglo pseudo-prismatico de cristales con un crecimiento caodtico, pero es
identificada por la presencia de vesiculas (Fig. 15B y C). La ornamentacion superficial
de la cascara varia a lo largo del huevo. En la zona ecuatorial, la ornamentacion se
encuentra compuesta por finas crestas que se disponen de forma longitudinal,
recordando al patron linearitubercular de Mikhailov (1997), mientras que en las zonas
polares, esta posee un patron irregular, similar a una red. Los canales de poros son
estrechos e independientes (promedio de 0.545 mm), similar al patron tubocanaliculado.
Estos poros estdn probablemente afectados por alteraciones diagenéticas,
sobreestimando asi el didmetro de sus canales. En uno de los polos, los poros se
disponen en forma de halo (Fig. 15A). La agrupacion de estas caracteristicas permiten

asignar estos materiales como Averostra indet.

Dinosauria Owen, 1842

Theropoda Marsh, 1881
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Neotheropoda Bakker, 1986

Tetanurae Gauthier, 1986

Avetheropoda Paul, 1988
Coelurosauria von Huene, 1914
Maniraptora Gauthier, 1986

Maniraptora indet.

MLG-34 (Fig. 16) — Este espécimen corresponde a un ejemplar casi completo
proveniente del A° Viboras (region nor-oeste del Departamento de Colonia). Este es un
huevo elipsoidal que presenta fracturas, dividiendo al material en fragmentos de
cascaras dislocados de su posicion original. Algunas cascaras se posicionan montadas
sobre otras. El espécimen presenta una fuerte silicificacion y relleno de un sedimento
silicoclastico consolidado con una matriz silicea entre los clastos (Fig. 16A). MLG-34
tiene un largo estimado de 113 mm y un didmetro maximo estimado de 85 mm. El
espesor de la cascara es de 1.38 y 1.2 mm aproximadamente con y sin ornamentacion,
respectivamente. Bajo el MLP y el MEB, la cascara muestra tres capas estructurales
prismaticas (Fig. 16B y D). Cada capa comprende aproximadamente 1/3 del espesor
total de la céscara. La capa 1, con un promedio de 460 um de espesor, muestra un
crecimiento hacia el exterior y una ultraestructura fibrosa radial compuesta por cristales
diagenetizados de calcedonia. Debido a estas alteraciones, no se observan con claridad
nucleos de crecimiento, esferulitas o cristales aciculares y, debido a la completa
obliteracion de estas estructuras, no es posible determinar los limites de las unidades de
cascara (Fig. 16D). Entre la capa 1 y 2 hay un contacto prismatico. La capa 2, con un
promedio de 400 um de espesor, presenta un arreglo pseudo-prismatico con cristales de
crecimiento cadtico, probablemente correspondiente a la “capa escuamatica” de
Mikhailov (1997). La capa superior a esta (capa 3) posee un menor espesor (promedio
de 300 pm) y tiene un arreglo de cristales compactos y dispuestos de forma vertical
(Fig. 16C). Esta capa corresponde a la “zona externa” de la cdscara en la parataxonomia
ooldgica. La ornamentacion superficial de la cdscara varia a lo largo del huevo. En la
zona ecuatorial, la ornamentacion esta compuesta por finas crestas longitudinales,

similar al patron linearitubercular de Mikhailov (1997), mientras que en las zonas
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polares, la ornamentacion es irregular similar a una red (Fig. 16A). Las aperturas
externas de los poros poseen diametros variables (promedio de 0.287 mm), y conforman
un sistema de poros estrechos e independientes; aparentemente con cierta preferencia
hacia las zonas polares. La agrupacion de estas caracteristicas permiten asignar estos

materiales como Maniraptora indet.

MLG-35 (Fig. 17) — Este espécimen corresponde a un ejemplar completo
proveniente de la localidad de “El Espinillo” (Departamento de Soriano). Es un huevo
ovoide cuyo eje mayor es de 110 mm y su didmetro maximo es de 81 mm. El contorno
3D del huevo se encuentra muy bien preservado sin deformacion alguna, y de forma
claramente ovoide, condicion que distingue al ejemplar de los anteriores descritos. El
espesor total de la cascara es aproximadamente de 1.0 mm. Esta se encuentra totalmente
silicificada y en su interior se observa una recristalizaicon diferencial de calcedonia y
otros minerales de cuarzo. Su ornamentacidn se encuentra parcialmente erosionada,
aunque esta alteracion no varia el espesor de la cascara del espécimen. Los andlisis de la
seccion radial de la cascara bajo el MEB y el MLP revelan que esta presenta tres capas
estructurales prismaticas (Fig. 17B y C). La capa 1, con un promedio de 370 um,
muestra un crecimiento hacia el exterior y una ultraestructura fibrosa radial compuesta
por cristales diagenetizados de calcedonia. Debido a estas alteraciones, no se observan
con claridad nucleos de crecimiento, esferulitas o cristales aciculares y, debido a la
completa obliteracion de estas estructuras, no es posible determinar los limites de las
unidades de cascara (Fig. 17B y C). En la capa 2, de mayor tamafio al anterior
(promedio de 475 um), tiene un arreglo prismatico de sus cristales. La capa 3, mas finas
que las previas capas (con un promedio de 358 pm), tiene un arreglo vertical y
compacto de los cristales. Esta capa corresponde a la “zona externa” de la cascara de la
parataxonomia oologica. La ornamentacion superficial de la céscara varia a lo largo del
huevo. En la zona ecuatorial, la ornamentacién esta compuesta por finas crestas
longitudinales, similar al patron linearitubercular de Mikhailov (1997), mientras que en
las zonas polares, la ornamentacion es irregular similar a una red. Las aperturas externas
de los poros poseen didmetros variables (promedio de 1.3 mm), y conforman un sistema
de poros estrechos e independientes. La agrupacion de estas caracteristicas permiten

asignar estos materiales como Maniraptora indet.
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Dinosauria Owen, 1842

Theropoda Marsh, 1881

Neotheropoda Bakker, 1986

Tetanurae Gauthier, 1986

Avetheropoda Paul, 1988
Coelurosauria von Huene, 1914
Maniraptora Gauthier, 1986
Paraves Sereno, 1997

Avialae Gauthier, 1986

Avialae indet.

FCDPV — 2887 (Fig. 18) — Estos materiales corresponden a 11 fragmentos de
cascaras de huevos morfologicamente similares y asociadas, hallados en la localidad de
Palmar, Departamento de Soriano. La superficie externa, asi como el sistema de poros,
presenta una fuerte alteracion diagenética, al igual que los demds ejemplares de estudio
en esta tesis. Sin embargo se distinguen ciertas estructuras de interés diagnostico. El
promedio del espesor de cascara es aproximadamente de 0.97 mm (Fig. 18A). En vista
radial bajo MEB, se distingue la presencia de tres capas estructurales aprismaticas. La
capa 1 o capa mamilar representa la porcion mas interna de la cascara; con un espesor
promedio es de 282 um, esta demuestra un crecimiento hacia el exterior de su
ultraestructura de forma fibrosa y radial por cristales diagenetizados actualmente de
calcendonia (el crecimiento original acicular de sus cristales estdin completamente
obliterados, haciendo dificil distinguir las diferentes unidades de céscaras; Fig. 18C). La
capa 2 se observa aiin mas silicificada, y esta se presenta mas caotica sin un claro patron
de crecimiento. El espesor de esta capa tiene un promedio de 328 um. La capa 3, con un
promedio de 329 um de grosor, tiene un arreglo vertical y compacto de los cristales y
corresponde a la “zona externa” de la cascara. Bajo el MLP y el MEB, se visualizan
canales de poros muy alterados por diaganesis, evidenciado por la presencia de

recristalizacion de minerales siliceos en su interior (Fig. 18B y C). Estos poros son

68



Paleo-oologia de Uruguay: Sistematica, Palebiologia y Tafonomia de huevos fésiles

Maestria en Ciencias Bioldgicas - Opcion Zoologia

independientes y poseen un didmetro de canal promedio de 0.05 mm. En algunas zonas
de las céscaras se observa la fuerte diagenetizacion, también por venas de silice que
atraviesan las unidades de céscara, fragmentandolas y alterando la microestructura (Fig.
18B). La pobre preservacion de la cascara y de sus estructuras silicificadas no permite
reconocer estructuras esferuliticas, unidades de céscaras ni niicleos de crecimientos pero
es posible individualizar sus capas estructurales y distinguir su condicion aprismatica
(Fig. 18C). La ornamentacion superficial de la céscara es microscopica - lisa al tacto
(Fig. 18B) caracteristica que junto a la presencia de tres capas estructuras sub-

horizontales permiten ubicar a estos ejemplares dentro del clado de Paraves.

- Formacion Queguay (Cretacico Tardio)

Dinosauria Owen, 1842

Sauropoda Marsh, 1878

Neosauropoda Bonaparte, 1986

Macronaria Wilson y Sereno, 1998

Titanosauria Bonaparte y Coria, 1993

Titanosauria indet.

FCDPV — 2882 y FCDPV — 2888 (Fig. 19) - Estos materiales corresponden a 20
cascaras de huevos fosiles hallados en la localidad de Piedras Coloradas, Departamento
de Soriano. Las mismas fueron agrupadas debido a que se asimilan morfologicamente
en sus caracteristicas macro y micro, y a que todas pertenecen a una misma localidad
puntual. La superficie externa, asi como el sistema de poros, presenta una fuerte
alteracion diagenética. Debido a esto, la ornamentacion es dificil de distinguir. Las
cascaras tienen un espesor promedio de 5.05 mm de longitud. En vista radial bajo el
MLP y el MEB, se distingue la presencia de una tnica capa estructural, compuesta por

unidades de céscaras alargadas y columnares cuya proyeccion hacia el exterior es algo
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sinuosa, separadas una de otras por canales de poros ramificados y otros independientes
(Fig. 19B). En algunas zonas de las cdscaras se observa la fuerte diagenetizacion en las
microestructuras, y a simple vista se observa un agregado amorfo de cristales,
aumentando asi el espesor de la cascara. La pobre preservacion de la cascara y de sus
estructuras silicificadas, no permiten visualizar esferulitas, nicleos de radiacién ni
unidades de cascaras (Fig. 19A y B). Segun la parataxonomia oologica, la distribucion
estructural de las unidades de céscara permiten relacionarlos a Faveoloolithidae. La
ornamentacion superficial de las cdscaras estd compuesta por domos redondeados, de
seccion circular e independientes muy erosionados (didmetro promedio de 0.37 mm de
longitud), patrén que asemeja al compactituberculado segiin Mikhailov (1997) (Fig.
19B). La agrupacion de estas caracteristicas permiten asignar estos materiales como
Titanosauria indet.

FCDPV — 2883 (Fig. 20) — Este material corresponde a un fragmento de cascara
de huevo f6sil hallado en la localidad de Trinidad, Departamento de Flores. La misma
tiene la particularidad, junto al ejemplar FCDPV — 2884, de ser blanquecinas, al igual a
los sedimentos calcareos de la Fm. Queguay, en donde se encontraron. Este color, asi
como su textura, sugieren que este material sufridé una historia diagenética diferente a la
vista en ejemplares hallados en la Fm. Mercedes o Fm. Guichén (Para mayor detalle ver
Tafonomia y Estratigrafia). Sin embargo, la ornamentacion es claramente distinguible,
asi como su sistema de poros. Las cascara tienen un espesor de 2.19 mm de longitud. En
vista radial bajo el MEB, se distingue la presencia de una Unica capa estructural,
compuesta por unidades de céscaras en forma de abanicos alargados e independientes,
separadas una de otras por canales de poros independientes (Fig. 20B y C). En algunas
zonas de las céscaras se observa recristalizacion de silice, impidiendo la visualizacion
de ciertas micro-estructuras (Fig. 20C). A pesar de la pobre preservacion de la cascara y
de sus estructuras, se sugiere, por un lado, la presencia de esferulitas en la base de la
cascara, formando un semi-circulo alrededor de un centro de nucleacion radial, y por
otro lado, la indivicualizaciéon de cada una de las unidades de cascaras (Fig. 20B).
Segun la parataxonomia ooldgica, la distribucion estructural de las unidades de cascara
y su sistema de poros representa el morfotipo Tuboesferulitico de la oofamilia
Megaloolithidae. La ornamentacion superficial de las cascaras estd compuesta por
domos redondeados, de seccion circular e independientes (didmetro promedio de 0.73

mm de longitud), patréon que asemeja al compactituberculado segiin Mikhailov (1997)
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(Fig. 20A). La agrupacion de estas caracteristicas permiten asignar estos materiales
como Titanosauria indet.

FCDPV — 2884 (Fig. 21) — Este material corresponde a un fragmento de cascara
de huevo fosil hallado proximo a la localidad de Guichon, Departamento de Paysandu.
Este ejemplar, al igual que al FCDPV — 2883, presenta un color blanquecino, similar al
presente en sedimentos calcareos de la Fm. Queguay, en donde se encontraron (Fig.
21A). La ornamentacion es claramente distinguible, asi como su sistema de poros. La
cascara tienen un espesor de 5.52 mm de longitud. En vista radial bajo el MLP y el
MEB, se distingue la presencia de una sola capa estructural, compuesta por unidades de
cascaras alargadas y columnares cuya proyeccion hacia el exterior es algo sinuosa,
separadas una de otras por canales de poros ramificados (algunos en forma de “Y”) y
otros independientes (Fig. 21B y C). Por otro lado, se observa la disolucion diagenética
de las paredes internas de los poros, afectando asi las medidas de didmetro del canal
poral (promedio de 0.06 mm). A pesar de la pobre preservacion de la cascara y de sus
estructuras (se observan estructuras siliceas amorfas entre las unidades de cascaras), se
sugiere la presencia de esferulitas en la base de la cascara, formando un semi-circulo
alrededor de un centro de nucleacion radial (Fig. 21B). A partir de estas esferulitas, se
observa lineas de crecimiento radial de las diferentes unidades de céscaras (Fig. 21B).
Seglin la parataxonomia oologica, la distribucion estructural de las unidades de cascara
y su sistema de poros representa el morfotipo Filiesferulitico de Faveoloolithidae. La
ornamentacion superficial de la cdscara estd compuesta por domos redondeados, de
seccion circular-rectangular e independientes (diametro promedio de 0.79 mm de
longitud), patréon que asemeja al compactituberculado segiin Mikhailov (1997) (Fig.
21A). La agrupacion de estas caracteristicas permiten asignar estos materiales como

Titanosauria indet.

- Formacion Dolores (Pleistoceno Tardio)

Dinosauria Owen, 1842

Theropoda Marsh, 1881

Neotheropoda Bakker, 1986
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Avialae Gauthier, 1986
Neornithes Gadow, 1893
Palaeognathae Pycraft, 1900
Tinamidae Gray, 1840

Tinamidae gen. et sp. indet.

CPDS - S/N (Fig. 22) - Este espécimen corresponde a un ejemplar completo
proveniente de la localidad de “El Cafio” (Departamento de Colonia). Es un huevo
elipsoide cuyo eje mayor es de 73 mm y su diametro maximo es de 48 mm,
aproximadamente. El contorno 3D del huevo presenta una leve compresion lateral. El
espesor total de la céscara es aproximadamente de 0.91 mm. Esta se encuentra
diagenetizada. En la superficie del huevo se visualiza la presencia de carbonato, mineral
frecuente en esta unidad pleistocénica. Los andlisis de la seccion radial de la céscara
bajo el MEB y el MLP revelan que ésta presenta tres capas estructurales aprismaticas
(Fig. 22A). La capa 1 o mamilar, con un promedio de 209.5 pm, muestra un crecimiento
hacia el exterior y una ultraestructura fibrosa radial. Nucleos de crecimiento, esferulitas
o cristales aciculares, son dificiles de obervar debido a la completa obliteracion de estas
estructuras, y no es posible determinar los limites de las unidades de céscara (Fig. 22B).
En la capa 2, de mayor tamano (promedio de 704 pum), tiene un arreglo prismatico de
sus cristales, de crecimiento mas cadtico y con presencia de vesiculas (Fig. 22B). La
capa 3, mas fina que las capas previas (con un promedio de 176.6 um), posee un arreglo
vertical y compacto de sus cristales. Esta Gltima capa corresponde a la “zona externa”
de la céscara de la parataxonomia oologica. En las microestructuras de las capas sub-
horizontales se visualizan crecimientos de cristales carbondticos, producto de su
recristalizacion durante la diagénesis. La ornamentacion superficial es lisa, tipica de
huevos avianos. Las aperturas externas de los poros poseen didmetros variables
(promedio de 100 pm), y conforman un sistema de poros estrechos y en forma de “Y”,
debido a que sus aperturas hacia la superficie se encuentran de manera dicotémica (Fig.
22A). La agrupacion de estas caracteristicas permiten asignar estos materiales como

Tinamidae indet.
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6. DISCUSION SISTEMATICA

Existen cuatro maneras de asignar con certeza cascaras y huevos fosiles a un clado
amniota: 1) huevo dentro del productor (e.g. Zlenitzky 2006; Wang et al. 2015), donde
el huevo es hallado dentro del oviducto de su productor parental; 2) parental
empollando (e.g. Norell et al. 1995), donde el huevo o nido es hallado junto a su
productor parental el cual se encuentra en posicion de vida e incubando; 3) embriones in
ovo (e.g. Norell ef al. 1994; Chiappe et al. 2001; Clark et al. 2001; Grellet-Tinner 2012;
Reisz et al. 2012), donde se hallan fosiles de embriones dentro del huevo; 4) inferencias
filogenéticas del huevo y su cascara (e.g. Buffetaut et al. 2005, Grellet-Tinner 2006,
Reisz et al. 2012, Marzola et al. 2014), donde se comparan arboles filogenéticos
basados en caracteres oologicos por un lado, y caracteres osteologicos de sus posibles
productores amniotas. En esta seccion de la tesis, se discute acerca de la asociacion
sistematica de los huevos estudiados a un clado de amniota determinado, basado en

analisis filogenéticos y en la descripcion morfoldgica de los especimenes.

Cabe destacar que se necesitan estudios mas detallados que puedan testear las
hipotesis presentadas en este manuscrito. Por ejemplo, las observaciones de
catodoluminiscencia son de gran importancia para corroborar o refutar la presencia de

ciertas microestructuras, las cuales son diagndsticas (Grellet-Tinner 2006).

6.1. Descripcion morfoldgica y sistematica

En base a sus caracteristicas macro y micromorfologicas, se agrupan a los

especimenes estudiados en 11 morfotipos y se separan seglin su asignacion taxondmica:

- Titanosauria

Muchos de los ejemplares estudiados en esta tesis corresponden a fragmentos de
cascaras fosiles. Esto implica que mucha informaciéon de indole macro-morfologica,

como lo es el contorno y dimensiones del huevo, es faltante. Sin embargo, es posible
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realizar estimaciones e interpretaciones debido a que todavia presentan caracteristicas
micro-moroflogicas diagndsticas al momento de la clasificacion. Es asi que la micro-
morfologia presente en las cascaras y huevos fosiles asignados como Titanosauria,
permite separarlos en dos morfotipos caracteristicos. Por un lado, los ejemplares
FCDPV - 873, FCDPV — 2882, FCDPV — 2884, FCDPV — 2888, MNHN DP - 712y
MNHN DP - 714 (Morfotipo I) se caracterizan por poseer una ultraestructura
Faveoloolitida, segun la parataxonomia ooldgica. En esta morfologia, las unidades de
cascaras se disponen de forma columnar y muestran ramificaciones 'y
entrecruzamientos, cuyo crecimiento —a partir del centro de nucleacion de las
esferulitas— hacia el exterior es algo sinuoso. Entre las unidades se desarrolla un sistema
de canales de poros complejos, ramificados y algunos con forma de “Y” (Fig. 8D). Por
otro lado, los ejemplares FCDPV — 873, FCDPV - 2883, FCDPV — 2885 y MNHN
DP — 713 (Morfotipo II) possen una ultraestructura del tipo Megaloolithidae, segun la
parataxonomia ooldgica. Su morfologia consta de unidades de cascaras independientes
cuya forma se asemejan a un abanico. Crecen desde el centro de nucleacion de las
esferulitas de forma rectilinea hacia el exterior, y se separan una de otra por canales de
poros simples e independientes, y algunos ramificados. Ambos morfotipos presentan
una ornamentacion similar en la superficie de la céscara: nodos independientes algo
redondeado y de seccion circular, en algunos casos presentan una forma mas alargada

(ovalada) de sus nodos superficiales.

"Sphaerovum erbeni" descrito por Mones en 1980 se encuentra representado por
un holotipo (MNHN DP - 714) y dos paratipos (MNHN DP — 712 y MNHN DP -
713). Este ootaxon, como antes se habia comentado, fue descrito originalmente solo por
su macromorfologia. En esta tesis se presenta una descripcion extensa de estos
especimenes. De la descripcion morfologica se desprende que el conjunto de materiales
que conforman el tipo de este ootaxdn difiere en su micro-morfologia, representado por
dos oofamilias. Esto implica que, permaneciendo en la linea de la parataxonomia
ooldgica, se deberia separar al ejemplar MNHN DP — 713 del conjunto tipo, ya que
presenta una zona ultraestructural diferente al holotipo, y asi evitar la condicion Nomen
dubium del ootaxdn. Existen casos de restos oologicos hallados con similares
caracteristicas a "S. erbeni" y que fueron asignados a Faveoololithidae, pero carecen de
un estudio detallado para afirmar feacientemente que corresponden a este ootaxon (e.g.
Ford y Gancio 1988; Faccio et al. 1990, 1993; Faccio 1994; Faccio y Montafia 1994;
Manera de Bianco 1996; Mones 1997; Casadio et al. 2002; de Valais et al. 2003;
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Veroslavsky et al. 2004; Verde y Soto 2005; Simon 2006; Tauber 2007; Alonso-Zarza
et al. 2011). Por otro lado, Sander y colaboradores (2008) sugieren que "S. erbeni"
corresponde a la oofamilia Megaloolithidae, sin haber prestado cautela en la descripcion
del material tipo. Se sugiere, por ende, una revision de todos los materiales asignados en
su momento a este ootaxon, y uniformizar a los mismos dentro de un sistema de
clasificacidon concreto y estable.

Ambas micromorfologias se encuentran asociadas a huevos de neosaurdpodos,
sugerentemente a titanosaurios (Mones 1980; Powel 1987; Mikhailov et al. 1996; Auca
Mahuida - Chiappe et al. 1998; Garcia et al. 2015 y Sanagasta — Fiorelli et al. 2012;
Hechenleitner et al. 2016). Por esto se sugiere que todas estas cascaras y huevos con los
morfotipos descriptos anteriormente fueron producidos por titanosaurios, a pesar de que
difieren en su micro-morfologia, ya que ambas zonas ultraestructurales se asocian a este
clado de saur6épodo (e.g. Chiappe et al. 1998, 2000, 2004; Grellet-Tinner y Zaher 2007,
Grellet-Tinner et al. 2012). Esto redunda en lo saludable de descartar y dispensar de un
sistema de clasificacion paralelo —parataxondmico— durante el estudio de huevos fosiles,
sabiendo que la morfologia de céscaras y huevos fosiles responden genéticamente a un
taxon especifico, y que puede ser corroborador durante su descripcion, comparacion y

estudio filogenético.

Finalmente, la asociacion ooldgica descrita originalmente por Faccio (1994) y
Faccio & Montana (1994) presenta cascaras de ambos morfotipos. La disparidad
parataxonomica presente en este material, representada por la variacion morfologica y
estructural de las cdscaras de un mismo huevo, podria ser resultados de multiples
causas. Si entendemos que cada morfotipo responde a diferentes especies ovipositoras,
podriamos estar frente a un caso de cria parasitaria, donde diferentes especies oviponen
huevos aprovechando la estructura de nidificacion de otra especie, comportamiento que
puede observarse en algunas especies de patos (Anatidae — e.g. Bucephala sp o
Heteronetta atricapilla; Andersson y Eriksson 1982), en aves indigo y viudas
(Viduidae; Payne 2010) o cuculidos (Sorenson y Payne 2001, 2002). Incluso muchas
especies de aves poseen comportamientos de nidificacion complejos que resultan en
multiples beneficios bioldgicos para las especies actuantes (Fontaine y Martin 2006,
Lima 2009; Parejo y Avilés 2010). Por otro lado, podemos estar frente a un sitio de
nidificacion, en donde se observa la multiple ocurrencia de dinosaurios nidificando en la
misma area (Faccio y Montafia 1994). Esta hipotesis es evidenciada en otras localidades

de América del Sur, como en el Cretacico Tardio de Rio Negro (Argentina), Bajo de
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Santa Rosa (Salgado et al. 2007; Coria et al. 2010). Sin embargo, en FCDPV — 873 no
se observan evidencias de comportamientos de crianza parasitaria o nidificacion y/o
crianza comunal, debido a que es mas probable que los diferentes morfotipos oologicos
pertenezcan a una misma especie de sauropodo (caso similar al presentado Grellet-
Tinner y Fiorelli 2010; Grellet-Tinner et al. 2012 para el sitio de nidificacion de
Sanagasta, La Rioja, Argentina), ya que estas se enceuntran en una misma agrupacion

oologica o “nidada”.

La presencia de embriones in ovo es la manera mas certera de asignar
taxonémicamente huevos y céascaras fosiles (Grellet-Tinner y Chiappe 2004; Grellet-
Tinner et al. 2006, 2011), sin embargo es dificil obtener evidencias diagndsticas de
restos 0seos de embriones de dinosaurios, siendo muy pocos los casos hasta ahora
reportados (Norell et al. 1994, 2001; Chiappe et al. 1998; Schweitzer et al. 2002;
Varricchio et al. 2002; Buffetaut et al. 2005; Reisz et al. 2005, 2010; Balanoff et al.
2008; Weishampel et al. 2008; Grellet-Tinner et al. 2011). Por eso se utilizan otros
indicadores para la identificacion huevo-productor, como se explica a comienzos del
presente capitulo. Debido a esto, es posible generar una asociacion directa entre
determinadas estructuras morfologicas y comportamentales de anidacion y
reproduccion, y morfologias de cdscaras y huevos con taxas naturales (Grellet-Tinner et
al. 2006). Ninguno de los huevos y cascaras fosiles descritas en esta tesis poseen restos
de embriones in ovo, hecho no registrado hasta el momento para Uruguay, lo que
dificulta la asociacion directa de estos materiales oologicos con algin taxa en particular.
Asi, y en concordancia con Grellet-Tinner y Fiorelli (2010), la asociacién taxonémica
huevo-taxén parental se basa so6lo en comparaciones con materiales similares
combinados con materiales in situ.

La zonacidon microestructural, asi como la condicion de mono-capa y su
ornamentacion nodular en la superficie de la cascara, en los materiales oolégicos de los
morfotipos I y II, permiten identificar dos oofamilias: Megloolithidae y
Faveoololithidae. Estas morfologias son comparables con huevos y cascaras registrados
en otras localidades de América del Sur (e.g. Manera de Bianco 1996; Casadio et al.
2002; Grellet-Tinner et al. 2004, 2006; Simon 2006; Salgado et al. 2007, 2009; Grellet-
Tinner y Fiorelli 2010; Hechenleitner et al. 2016) y en los paises asidticos de China,
Mongolia y Corea del Sur (e.g. Zhao y Ding 1976; Mikhailov et al. 1994; Huh y
Zelenitsky 2002; Paik et al. 2004; Zhang 2010). Vale destacar que recientes hallazgos

descartan a la condicidn mono-capa sumado a la presencia de cristales aciculares de
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calcita como sinapomorfia en huevos de saurdpodos, registrado y presente en clados de
teropodos basales (Araujo et al. 2013). Sin embargo, estas micro-caracteristicas, en
conjunto a otras de indole comportamental (por ejemplo, la oviposicion “en masa”
registrada para huevos de dinosaurios saurdpodos -Grellet-Tinner et al. 2012-, y
presente en FCDPV — 873), indican un linaje parental dentro de los grandes saurisquios
no teropodos, sugiriendo un linaje parental en dinosaurios saurépodos. Una busqueda
mas detallada, asi como las evidencias resultantes por los analisis cladisticos realizados
aqui en esta tesis (Ver seccion Analisis Filogenéticos), permiten identificar a todos estos
materiales dentro del linaje Titanosauria, debido a que este clado saurépoda es el tnico
presente hasta finales del Cretacico Tardio (Campaniano-Maastrichtiano);
conjuntamente, las unidades portadoras de estos ejemplares oologicos se encuentran

acotadas a este rango temporal (Fig. 23).

- Avetheropoda

El Morfotipo III lo intengran las cascaras del conjunto FCDPV — 2887. Estas se
diferencian de los demas ejemplares de huevos y céscaras fosiles teropodianas, debido a
que presentan pocas caracteristicas morfologicas identificables que permitan ahondar
con mayor detalle en su asignacion taxonémica. Esto se debe a que presentan fuertes
alteraciones diagenéticas (Fig. 11B y C), principalmente sobre la micro-morfologia y la
ultraestructura. Sin embargo, la presencia de dos capas estructurales, asi como la
ornamentacion linearitubercular (sensu parataxonomia) en la superficie externa de la
cascara, posibilitan registrar a estos materiales como Avetheropoda no Maniraptores (de

acuerdo con lo presentado por Araujo et al. 2013).

- Averostra - Maniraptora

En los especimenes MM-13-1312, MGC-1148 y MNHN-2688 (Morfotipo 1V),
bajo el MLP como en las micrografias, se observan dos capas estructurales, las cuales
representan al menos dos zonas ultraestructurales. La capa 1 o capa mamilar en el
sistema paratxondmico es la capa mas interna de la exosferita, la cual posee una forma
relativamente conica en contacto con la membrana testacea del huevo y esta representa
cada unidad de cdscara, principalmente distinguible en esta clase de huevos. En la capa
2 o capa continua/escuamatica por Mikhailov (1997), se caracteriza como un area

histoestructural homogénea y en ella no se distinguen unidades de céscaras.
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MPAB-2208 (Morfotipo V) posee las mismas micro-caracteristicas que los
especimenes del Morfotipo IV, pero su morfologia externa es algo diferente. Este
ejemplar es un huevo prolato elipsoidal con tendencia a una forma esférica (comparado
con los otros huevos teropodianos estudiados), y tiene una ornamentacion homogénea a
lo largo de la superficie de la cascara. Esta ornamentacion recuerda a la

ramotuberculada de la clasificacion parataxonémica (arreglo de nodos como una red).

Los ejemplares MLG-34 y MLG-35 (Morfotipo VI) se distinguen de los demas
materiales porque, por un lado, exhiben un area ultraestructural donde los cristales se
arreglan de forma vertical y empaquetada, la capa 3. Esta capa es caracteristica de
cascaras y huevos de terépodos avianos. Por otro lado, la capa 1 y 2 de estos ejemplares
se observan bajo el MLP y en las micrografias. Estos especimenes poseen tres capas.
Vale decir que no existe hasta el momento otro grupo de amniotas con esta zonacidon
ultraestructural (mds de una capa estructural), sinapomorfia exclusiva de terépodos
derivados (Chiappe y Vargas, 2003; Grellet-Tinner, 2006; Grellet-Tinner et al., 2006;
Grellet-Tinner et al., 2010). Sin embargo, estudios recientes en huevos de
megalosauridos determinaron que la presencia de una unica capa estructural seria un
caracter compartido por teropodos basales no aveterépodos (Araujo et al. 2013). La
ornamentacion y contorno de los ejemplares estudiados aqui poseen caracteristicas
tipicas de huevos teropodos basales, por lo que podriamos estar frente a huevos
correspondientes a posibles especimenes que muestra caracteristicas transicionales,
entre terdpodos no-avianos y avianos. Seguramente estos ejemplares corresponden a
huevos de aveteropodos no avianos pero muy relacionados evolutivamente con la linea

aviana (Maniraptora, Gauthier, 1986).

Muchos de los huevos completos estudiados aqui poseen un contorno elongado
con dos polos simétricos y redondeados, excepto MLG-35. Este ejemplar tiene un polo
menos redondeado, lo que lo hace el tnico huevo fosil estudiado con forma oval,
caracter tipicamente aviano (Fig. 17A). Esta caracteristica se interpreta como resultado
de la presencia de una pequefia camara aérea (proto cédmara o cdmara aérea
completamente desarrollada), estructura que se dispone en el polo mas ancho y permite
un mejor intercambio gaseoso entre el embrion y el exterior del huevo, especialmente
durante el periodo de oviposicion (Norell er al. 1995; Clark et al. 1999; Grellet-Tinner
et al. 2006). Esta particularidad se encuentra ausente en huevos simétricos de

crocodyliformes (Iverson y Evert 1995; Grellet-Tinner y Chiappe 2004), ornitisquios
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(Mikhailov 1990), sauropodos (Grellet-Tinner et al. 2004, 2006) y en teropodos no
maniraptores (Grellet-Tinner ef al. 2006).

La ornamentacion linearituberculada presente en los huevos estudiados se
caracteriza por crestas paralelas sub-horizontales, las cuales forman lineas
longitudinales a lo largo del huevo. En los valles de estas crestas se disponen las
aperturas de los canales porales y que en conjunto representan el sistema respiratorio del
huevo. Este tipo de ornamentacion facilita la circulacion de aire a lo largo del huevo
hacia el polo més ancho e indirectamente confirma la presencia de una cdmara o proto-
camara aérea en este tipo de huevo (Sabath 1991). Por lo tanto, se sugiere la presencia
de esta estructura aérea, o al menos una proto-cdmara aérea, en todos los especimenes
completos de huevos teropodianos, debido a que presentan todas estas caracteristicas.
Todos los ejemplares presentan una alta concentracion de canales porales en sus polos,
en algunos casos formando una especie de halo. Esta condicion sugiere la presencia de
una proto-cdmara aérea, como lo sugieren algunos autores (e.g. Grellet-Tinner et al.

20006).

Cuando se comparan estos materiales con huevos de teropodos, ciertamente
identificables por evidencias directas y concretas (e.g. embridn in ovo, huevo y parental
asociado), no se observan coincidencias. 7. formosus (Varricchio et al. 2002) y C.
osmolskae (Norell et al. 1994, 2001) difieren en la morfologia y tamafio de sus dos
capas estructurales de cascara con los especimenes estudiados aqui, y ademas difieren
de MLG-34 y MLG-35 debido a su condicion de triple capa estructural. La condicion
prismatica de MM-13-1312, MGC-1148, MLG-34 y MLG-35 se encuentra
evidenciada también en troodontidos (Varricchio et al. 2002) y aves neognathas

(Grellet-Tinner 2000; Grellet-Tinner y Chiappe 2004).

En Sudamérica, como se explicd anteriormente, es pobre el registro de huevos y
cascaras fosiles de terépodos, pero cabe destacar que los especimenes estudiados aqui
poseen similaridad en su macromorfologia (tamafio, contorno, ornamentacion y espesor
de cascara) con los huevos fosiles hallados en Brasil, de la Formacion Uberaba
(Cretacico Tardio). Estos autores definen a estos materiales a la oofamilia
parataxonomica elongatoolithidae, aunque no esclarecen aspectos de su
micromorfologia. Por lo que, no se puede asegurar con certeza si los huevos fosiles de
teropodos hallados en Uruguay corresponden a los mismos ootaxones que los hallados

en Brasil (Kellner e al. 1998; Kellner y Campos 2000).
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Los huevos del morfotipo V se encuentran mas relacionados cercanamente al
clado aviano que los demas especimenes, pero las macro- y micro-morfologias incluyen

a todos los especimenes en el grupo Averostra.

- Avialae

Los ejemplares reunidos bajo el niimero de coleccion FCDPV — 2886 fueron
descritos en esta tesis e incluidos en el clado Avialae. En ellas se observan una serie de
evidencias que permiten asociar dichas cascaras a este rango taxondémico. En primer
lugar, estos materiales presentan tres capas estructurales aprismadticas, condicion
diagnostica que permite asociarlas a los teropodos avianos. Por otro lado, las mismas
presentan una superficie ausente de ornamentacion, lisa al tacto, caracteristica presente
en aves actuales (Schweitzer et al. 2002; Grellet-Tinner et al. 2006). Esta macro-
morfologia, en conjunto con la condicion de triple capa, permite asignar a estos
materiales dentro del clado Paraves (Sereno 1997). Este clado se encuentra conformado
por varios subclados, pero principalmente por dos importantes grupos de terépodos
avianos: i) Deinonychosauria y ii) Avialae (Gauthier 1986; Xu et al. 2002; Zhang et al.
2008). En el caso de Deinonychosauria, este grupo se encuentra representado por
troodontidos y dromaeosduridos en el registro paleo-oolégico. Sus huevos se
caracterizan, entre otros caracteres, por la condicion triple-capa prismatica en Troodon
formosus (Varricchio et al. 2002; Grellet-Tinner et al. 2006) y doble-capa aprismatica
en Deinonychus antirrophus (Grellet-Tinner y Makovicky 2006). Sin embargo, FCDPV
— 2886 se describe como triple-capa pero aprismatica. Lo que permite determinar con
mayor certeza a estos materiales al clado Avialae, siendo este el primer hallazgo de
cascaras de huevos estrictamente avianos para el Mezosoico de Uruguay. Por sus
caracteristicas generales y el rango temporal podemos sugerir que estos huevos
pertenecian a Enantiornithes, ya que poseen caracteristicas comparables con huevos
descriptos para este grupo de aves Cretacicas (Schweitzer et al. 2002; Grellet-Tinner et

al. 2006; Fernandez et al. 2013; Varricchio y Barta 2015; Varricchio et al. 2015).

El registro fosil mesozoico de aves es muy extenso en todo el mundo
(Brocklehurst ef al. 2012). Ademas, han habido importantes descubrimientos de huevos
fosiles de aves incluyendo registros de Gobipteryx y posibles neognathos de Mongolia
(Elzanowiski 1981; Mikhailov 1991, 1997; Grellet-Tinner y Norell 2002; Varricchio y
Barta 2015), Ornitothoraces de la Patagonia Argentina (Schweitzer ef al. 2002; Grellet-
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Tonner et al. 2006; Fernandez et al. 2013) y Brasil (Marsola et al. 2014),
Enanthiornithes de China (Zhou y Zhang 2004) y teropodos avianos de Espafia (Lopez-
Martinez y Vicens 2012). La pobre preservacion de las céscaras estudiadas, de sus
estructuras silicificadas y de la ausencia de estructuras macromorfologicas debido a su
condicion fragmentaria, imposibilitan ahondar mas en su rango taxonémico, y por ende,

definir comparaciones con otros registros fosiles.

- Palaeognathae, Tinamidae

Se presenta en la tesis el primer hallazgo de un huevo fosil del Cenozoico, el
ejemplar CPDS —S/N Este fue encontrado en la Fm. Dolores, Pleistoceno Tardio (Fig.
4). Este huevo fosil carece de ornamentacidon, posee canales de poros estrechos,
independientes (algunos en forma de “Y”) y presenta un contorno enlongado. En las
micrografias y bajo el MLP, se observan tres capas estructurales bien delimitadas e
identificables, por lo que le confiere su condicidon aprismatica. A pesar de que la
mayoria de las especies de aves actuales poseen una “fina capa cuticular” (Houde 1988),
la cual cubre la superficie externa del huevo luego de la oviposicion y durante las etapas
temprana de la incubacion (Deeming y Ferguson 1991), en este ejemplar no se ha
podido identificar. Esto puede ser debido a que esta estructura es de composicion
enteramente organica, por lo que su potencial de fosilizacion es bajo, y para que esta se
preserve deberia haber estado bajo condiciones especiales. Estructuras “blandas” en
huevos fosiles han sido registradas méas de una vez en sedimentos cuya preservacion lo
permita (e.g. Zelenitsky et al. 2002; Grellet-Tinner 2005; Grellet-Tinner y Dike 2005).
La capa 1 o mamilar, aunque se nota algo fragmentada, tiene aproximadamente un
espesor de 209.5 um; la capa 2 o escuamadtica tiene aproximadamente un espesor de 704
um; y la capa 3 o externa tiene un espesor aproximado de 176.6 um. Esto implica que la
capa 2 es mayor en tamafio que las restantes. Todas estas caracteristicas permiten
asignar a este ejemplar como un huevo fosil de ave. Especialmente, la condicion
aprismatica de sus capas estructurales, poros en forma de “Y” y la presencia de una capa

2 de mayor tamafio a las restantes, resultan diagndsticas de huevos de aves palacognatos

(Grellet-Tinner y Dike 2005; Grellet-Tinner et al. 2006).

Teniendo en cuenta esta premisa sistematica, y la ubicacidn geografica y
estratigrafica del material, se sugiere la siguiente hipotesis: la especie ovipositora del

huevo fosil en cuestion existe en la actualidad, ya que se entiende que la diversidad de
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aves en el Pleistoceno Tardio no ha variado en gran medida hasta la actualidad en la
region Neotropical del Rio de la Plata. Los palacognatos estan representados en la
actualidad por mas de 50 especies, divididos en dos grupos -tinamues y ratites-, por lo
que se sugiere que el mismo corresponde a un huevo f6sil de un tindmido, debido a su
forma (tindmidos actuales-huevos elipticos), a las dimensiones que esta presenta
(huevos de ratites son mas grandes) y a que presenta un indice de elongacion similar a

huevos actuales de tinamidos (1.50 aprox.).

6.2. Andlisis filogenéticos

En general, en analisis cladisticos de huevos y caracteres reproductivos se
producen arboles menos robustos que aquellas filogenias resultantes de caracteres
Oseos. Esto se debe a que existen menos caracteres considerados en ejemplares de
huevos fosiles que de los 6seos (e.g. Zelenitsky y Therrien 2008). Muchos de los clados
de arboles derivados de caracteres oologicos, se encuentran débilmente soportados; en
algunos casos se observa el colapso de nodos, generando politomias, luego de haber
generado el consenso por parsimonia (Varricchio y Jackson 2004, Garcia et al. 2006,
Grellet-Tinner y Mackovicky 2006, Zelenitsky y Therrien 2008). Ademas, la relacion de
grupos hermanos (e.g. clado: Deinonychus-Cittipatti osmolskae; Grellet-Tinner y
Mackovicky 2006) y politomias (e.g. teropodos basales con hadrosaurios y
titanosaurios) en filogenias de huevos difiere obviamente del generado por caracteres
6seos. Sin embargo, como se comentd anteriormente, los andlisis filogenéticos sobre
materiales oologicos permiten develar aspectos evolutivos y comportamentales de sus
productores, y sobre todo como este componente bioldgico —el huevo— evoluciona en el
clado amniota. Por esto, los estudios filogenéticos utilizando caracteres dseos, oologicos
y reproductivos permiten obtener informaciéon, con mayor certeza, acerca de la

evolucion de clados fosiles y actuales.

Los constantes trabajos de recientes hallazgos de huevos fosiles con asociacion
directa a un taxon natural permiten descubrir e identificar caracteristicas oologicas
diagnoésticas a un clado amniota particular. Debido a esto, se puede reconstruir, junto a
los estudios en la morfologia dsea, la linea evolutiva del clado aminota, y como en esta
evoluciona el huevo. Es asi que se diferencian caracteres ooldgicos ancestrales y

derivados en un mismo clado. A modo de ejemplo, el clado Theropoda es caracterizado
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por huevos de microestructura compleja, unidades de cascaras originados a partir de un
nucleo adyacente a la membrana testacea, y que de este crecen cristales de calcita de
forma radial; formacion de al menos dos capas estructurales (en Avetheropoda, Araujo
et al. 2013); ornamentacion linearitubercular o ramotubercular (segin la parataxonomia
oologica) y la ausencia de ornamentacion en huevos de grupos tipicamente avianos (e.g.

Chiappe y Vargas 2003).

En este trabajo, se observan politomias y relaciones filogenéticas diferentes a las
observadas en arboles de caracteres Oseos, asi como nodos con bajo soporte en arboles
consenso de parsimonia. Sin embargo, se observan datos interesantes durante la
evolucion del huevo en Theropoda y con esto, las implicancias de los huevos fosiles

uruguayos estudiados aqui.

El consenso estricto de los cuatro arboles mas parsimoniosos fueron obtenidos a
partir de un analisis filogenético por enumeracion implicita con peso implicito (K =
3000), cuyo score es 26, y enraizado por Podocnemis sp. como grupo externo. En el
arbol consenso resultante se observa una clara monofilia en el clado Theropoda,
incluyendo a los ejemplares uruguayos del Cretacico Tardio. Esto corrobora la presencia
de huevos de terépodos para el territorio uruguayo. Se verifica, basado en estudios
morfologicos y filogenéticos, que estos especimenes corresponden a productores
averostres o incluso maniraptores. Por otro lado, se observa un claro grupo monofilético
de ootaxones y taxones avianos (Numida meleagris, Phoenicopteriformes,
Enantiornithidae). Para los especimenes MLG-34 y MLG-35, ejemplares asignados en
el andlisis morfologico a huevos de terépodos transicionales entre no avianos y avianos
(Maniraptora), se colocan en la filogenia cercano a grupos avianos. Esto es debido a que
estos especimenes poseen caracteristicas compartidas entre ambos grupos. Estas
evidencias soportan la hipotesis de que los restos oolégicos son de gran importancia
para dilucidar aspectos evolutivos del origen de las aves en la linea teropodiana y
permiten posicionar a estos ejemplares dentro de esta linea evolutiva con rasgos

importantes a estudiar (Fig. 24).

Comparando estos resultados con arboles de consenso basados en caracteres 0seos
(e.g. Grellet-Tinner y Mackoviky 2006, Brusatte et al. 2014), se observa en primer
término la clara monofilia de Maniraptora (Fig. 24). En ella se discriminan a los
ejemplares de huevos fosiles uruguayos y apoyan las evidencias morofoldgicas a la

asignacion de estos materiales como huevos de Averostra, e incluso Maniraptora. Por
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otro lado, se distingue a las Aves como grupo monofilético, y como grupo hermano
relacionado a Troodon formosus. Esta evidencia coincide con filogenias basadas en
materiales 0seos, convirtiendo a los troodontidos junto a los dromeosauridos
(Deinonychosauria; sensu Xu et al. 2002), como grupos hermanos del clado Avialae. En
segundo plano, figuran los especimenes MLG-34 y MLG-35 como grupo cercano
filogenéticamente a los teropodos avianos. No se tiene certeza directa a que especie de
teropodo pertenecen estos ejemplares, pero si es posible identificar que debido a sus
caracteristicas (morfologias mixtas entre teropodos no avianos y avianos, ver
Descripcion morfolégica y sistematica) corresponden a especies transitorias en la linea
aviana dentro de clado Maniraptora. Por otro lado, se observan politomias de nodos no
resueltos dentro del mismo clado. Estos resultados son esperados debido al débil soporte
que poseen los andlisis cladisticos basados en caracteres ooldgicos (Varricchio y
Jackson 2004, Garcia et al. 2006, Grellet-Tinner y Mackovicky 2006, Zelenitsky y
Therrien 2008). Torvosaurus, como terépodo basal es separado del resto de los
ejemplares de Theropoda debido a que presentan muchas diferencias, principalmente
debido a que los huevos de este taxdn poseen una microestructura unica, compuesta por
una unica capa estructural (Araujo ef al. 2013). Por lo que se advierte que la condicion
doble-capa estructural en Theropoda, no es sinapomorfica, sino que representa una
condicion propia de Avetheropoda (Allosauroidea + Coelurosauroidea; Paul 1988),

como por ejemplo en Lourinhanosaurus y maniraptoriformes (Araujo et al. 2013).

Como se habia comentado anteriormente, resulta redundante y artificial utilizar un
sistema de clasificacion paralelo cuando corresponde considerar a los huevos como
entidades biologicas, que responden al propio pool génico de cada especie, y por ende
conteniendo informacion filogenética pudiendo ser testeado y asignarlos a determinados

amniotas productores.
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6.3. Figuras

Referencias de figuras: uc — unidad de cascara; si — cristales de silice; no — nicleo
organico; esf — esferulita; cp — canal porales; ap — apertura poral; Ic — lineas de
crecimientos; rc — recristalizacion; cac — carbonato de calcio, m — mamelones de
ornamentacion de céscara; cl — capa 1 o mamilar; c2 — capa 2 o escuamatica; ¢3 — capa
3 o externa; csl — “falsa cascara” inferior; cs2 — “falsa cascara” media; cs3 - “falsa

cascara” superior; cfl — cascara faveoloolithidae; cml — cascara megaloolithidae
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Fig. 6: Fotografias del huevo fosil MNHN DP 714 (A), ldminas delgadas (B y C) y

micrografias (D).
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Fig. 7: Fotografias del huevo fosil MNHN DP 712 (A), laminas delgadas (B) y

micrografias (C).
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Fig. 8: Fotografias del huevo fosil MNHN DP 713 (A), ldminas delgadas (B y C) y

micrografias (C).
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Fig. 9: Fotografias de cascaras fosil FCDPV 2885 (A), laminas delgadas (B y C) y

micrografia (C).
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Fig. 10: Fotografias de FCDPV 873 (A) y laminas delgadas (B y C).
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Fig. 11: Ftografias de cascaras fosil de FCDPV 2886 (A), laminas delgadas (B y C) y

micrografias (C).
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Fig. 12: Fotografias de huevo foail MGC 1148 (A), laminas delgadas (B) y micrografia
(©).
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Fig. 13: Fotografias de huevo fosil MNHN 2688 (A), laminas delgadas (B) y
micrografias (C y D).
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Fig. 14: Fotografias de huevo fosil MPAB 2208 (A, B y C) y laminas delgada (D).

94



Paleo-oologia de Uruguay: Sistematica, Palebiologia y Tafonomia de huevos fésiles

Maestria en Ciencias Bioldgicas - Opcion Zoologia

200 pm 200 pm
] |

Fig. 15: Fotografia de huevo f6sil MM 13 1312 (A) y micrografias (B y C).
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Fig. 16: Fotografia de huevo fésil MLG 34 (A), laminas delgadas (B y C) y
micrografias (D y E).
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Fig. 17: Fotografia de huevo fosil MLG 35 (A), lamina delgada (B) y micrografia (C).

97



Paleo-oologia de Uruguay: Sistematica, Palebiologia y Tafonomia de huevos fésiles

Maestria en Ciencias Bioldgicas - Opcion Zoologia

Fig. 18: Fotografia de cascaras fosil de FCDPV 2887 (A), lamina delgada (B) y
micrografias (B y C).
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Fig. 19: Fotografia de cascaras fosiles de FCDPV 2882 y 2888 (A), laminas delgada y
micrografias (B y C).
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Fig. 20: Fotografia de cascara fosil FCDPV 2883 (A) y micrografias (B y C).
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Fig. 21: Fotografia de cascara fosil FCDPV 2884 (A), laminas delgadas (B)
micrografias (C y D).
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Fig. 22: Fotografia de huevo fo6sil CPDS — S/N (A), lamina delgada y micrografia (B).
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Fig. 23: Relaciones filogenéticas de Neosauropoda mostrando los posibles grupos

parentales (rectangulo rojo) de los huevos fosiles de titanosaurias de Uruguay (tomado y

modificado de Fiorelli 2012). 1: Neosauropoda. 2: Diplodoicoidea. 3: Diplodocimorpha.

4: Rebbachisauridae. 5: Flagelicaudata. 6: Macronaria. 7: Camarasauromorpha. 8:

Titanosauriformes. 9: Somphospondyli. 10: Titanosauria. 11: Lithostrotia.
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Fig. 24 (pagina anterior): Cladograma obtenido del andlisis filogenético sobre huevos fosiles de teropodos de Uruguay, en comparacién con otros
materiales oologicos de la region y el mundo. a: huevo esférico. b: huevo elipsoidal. c: huevo ovoide. d: ornamentaciéon nodular. e: ornamentacion
linearitubercular. f: ornamentacién homgénea. g: cristales aciculares como bloques en micro-estructura de la cascara. h: cristales aciculares en capa 1
perpendicular a cristales de capa 2. i: capa 3 o externa con cristales verticales. j: proto-célula aérea. k: canal de poro tubular. I: capa 1 mas ancha que
capa 2. m: nido aéreo. n: nido bajo sustrato. o: arreglo en anillo de nido. p: arreglo circular de nido. q: arreglo en masa/aleatorio de huevos en nido. r:
un oviducto funcional. s: dos capas aprismaticas. t: ornamentacion superficial. e”: ausencia de ornamentacion linearitubercular. i: ausencia de capa 3

o externa con cristales verticales. j’:

(Tomado y modificado de Grellet-Tinner et al. 2006; Zelenitzky y Therrien 2008).

ausencia de proto-célula aérea. s”: dos a tres capas prismaticas. t: ausencia de ornamentacion superficial.
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7. ESTADISTICA

7.1. La estadistica como herramienta para la clasificacion

- Analisis de correspondencia

El estudio resuelve que los primeros dos ejes son los que explican la mayor parte

de la variabilidad de la muestra (casi el 80% de la misma) (Tabla 7).

Al eje I, que explica el 48.76% de la variabilidad total, aporta en sentido positivo
Titanosauria (por parte de los taxones analizados), Ornamentacion nodular (On),
Ornamentacion homogénea (Oh), Cristales aciculares formando bloques estructurales
de cascaras (Ca) (por parte de las variables); y en sentido negativo solo por las
variables Contorno (Cont), Presencia de camara aérea (P/Ca) y Patron de nidificacion
(Nido). Al eje 11, que explica el 21.55% de la variabilidad total, aporta en sentido
positivo Cittipati osmolskae, Protoceraptosidovum sincerum, Deynonichus antirrophus,
MNHN-2688, MPAB-2208 (por parte de los taxones analizados), Ornamentacion
linearitubercluar (Ol), Cristales aciculares en capa 1 orientados a 90° con los cristales
de la capa 2 (CayCo), Forma del canal poral (Cp) y la Presencia de dos capas
aprismaticas (24Ac) (por parte de las variables); y en sentido negativo Troodon
formosus, Enantionithidae, Numida meleagris, Phoenicopteriforme (por parte de los
taxones analizados), Presencia de capa 3 con arreglo vertical de sus cristales (C3),
Capa 1 mayor a capa 2 (LI"L2), Comportamiento de incubacion (Ci), Numero de
oviductos funcionales (Of), Presencia de 2 o 3 capas prismaticas (203Pc) y Ausencia de
ornamentacion superficial (Os) (por parte de las variables) (Tabla 8). Este resultado es
representado en el grafico (Fig. 25), donde se relacionan ejes I y II, y se observa una

gran diferenciacion de los grupos preestablecidos.

Por otro lado, el Relay Plot resultante del analisis (Fig. 26) indica que hay una
serie de variables que no aportarian mucho en la diferenciacion de los diferentes
materiales en estudio. Es asi que, se seleccionan solo aquellas variables que aportan con
altos valores y actlian en mas especimenes, y se vuelve a correr el andlisis (Tabla 9). La
resolucion de este nuevo estudio indica que al eje I, que explica el 40.62% de la
variabilidad total, aporta en sentido positivo Cittipati osmoloskae, Protoceraptosidovum

sincerum, Deynonichus antirrophus, MNHN-2688, MPAB-2208 (por parte de los
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ootaxones), y Presencia de camara aérea (por parte de las variables); y en sentido
negativo Torvosaurus, Enantiornithidae, Phoenicopteriformes, Numida meleagris,
MGC-1148, MM-13-1312, MLG-34, MLG-35 (por parte de los taxones),
Comportamiento de incubacion y Numero de oviductos funcionales (por parte de las
variables). Al eje II, que explica el 22.82% de la variabilidad total, aporta en sentido
positivo solo Podocnemis sp. por parte de los taxones analizados y Forma del canal
poral por parte de las variables; y en sentido negativo solo por la variable Cristales
aciculares formando bloques estructurales de cascaras y Titanosauria por parte de los
taxones analizados. El nuevo Relay Plot indica que las variables seleccionadas
(Comportamiento de incubacion, Numero de oviductos funcionales, Presencia de
camara aérea, Cristales aciculares formando bloques estructurales de cascaras, Forma
del canal poral, Contorno, Cristales aciculares en capa 1 orientados a 90° con los
cristales de la capa 2 y Patron de nidificacion) aportan de muy buena manera en la
variabilidad a gran parte de los huevos fosiles en estudio (Tabla 10). En la grafica
resultante del andlisis (Fig. 27), la cual relaciona los primeros dos ejes, se observa una

diferenciacion de los grupos preestablecidos.

En el primer andlisis (Fig. 25) se observan a los ejemplares uruguayos estudiados
(huevos fosiles completos asignados al grupo Averostra) aglomerados dentro del
conjunto de huevos fosiles de terépodos, y a su vez estos se separan de los grupos
exclusivamente avianos (Enantionithidae, Phoenicopteriformes y Numida meleagris) y
del grupo externo seleccionado (7itanosauria y Podocnemis sp.). Este ltimo se dispone
alejado de los demds ejemplares estudiados. Este andlisis sugiere la inclusion de los
ejemplares fosiles uruguayos al clado Theropoda. En cuanto a los ejemplares MLG-34 y
MLG-35 se observan muy cercanos al grupo de aves, corroborando asi la relacion
evolutiva en la linea aviana que estos ejemplares uruguayos poseen dentro del clado

Theropoda, sugerido también por las evidencias morfologicas.

En base al ultimo andlisis (Fig. 27) se destaca que todos los huevos fosiles,
incluyendo a los exclusivamente avianos, son diferenciados y agrupados en un conjunto.
Este conjunto facilmente se puede explicar debido a la presencia de caracteristicas
tipicamente teropodianas (e.g. Cristales aciculares formando bloques estructurales de
cascaras, Forma del canal poral, Contorno, Cristales aciculares en capa 1 orientados a

90° con los cristales de la capa 2).
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- Analisis de similaridad (Jaccard vy Ochiai)

A partir del andlisis de similaridad del modo Q, se obtuvieron dos dendrogramas

en base a dos indices de similaridad (Jaccard y Ochiai) (Figs. 28 y 29).

El dendrograma resultante del analisis por indice de Jaccard fue realizado con un
Boostrap de 999, y posee un coeficiente de correlacion cofenético alto (0.9559) (Fig.
28). En el mismo se observan agrupaciones por similaridad en base a las variables
analizadas. Se destaca, en primer lugar, la separacion de Podocnemis del resto de los
ejemplares, con un indice de sustentacion de 100 (los demas ootaxones son agrupados
bajo un IS de 83). Esto es de esperarse, ya que este ejemplar corresponde a un huevo de
testudino, grupo filogenéticamente lejano al resto del espacio muestral (huevos de
dinosaurios). En segundo lugar, se observa un grupo altamente sustentado (IS 71) que
agrupa a los huevos de terdpodos, y los separa de Titanosauria. Torvosaurus se
individualiza de los demas taxones teropodianos (con un IS de 60). Esto es explicable
debido a que este ejemplar corresponde a una especie de tetanuro no Avetheropoda,
cuyas caracteristicas permiten individualizarlo y colocarlo en una posicién basal dentro
del grupo Theroépoda, no solamente por sus caracteristicas osteologicas, sino también
por las ooldgicas. El resto de la muestra de teropodos, inclusive a los ejemplares
uruguayos, corresponde a terdpodos derivados, algunos incluso relacionados
cercanamente a las aves. Finalmente, se destaca la agrupacion de los huevos avianos
(Enantionithidae, Phoenicopteriformes y Numida meleagris) muy soportado (IS 77)
dentro de un grupo mas grande de huevos de terdpodos. Esto apoya, a través de las
caracteristicas oologicas, la teoria de que las aves son dinosaurios teropodos derivados.
En cuanto a los ejemplares uruguayos, se resuelve con un buen soporte (IS 55) la
agrupacion de MLG-34 y MLG-35. Estos ejemplares se desprenden del resto de los
especimenes uruguayos por poseer caracteristicas compartidas con morfotipos avianos y
no avianos. Sin embargo, este andlisis no indica una proximidad directa con el grupo
aviano, mas que pertenecer a un grupo hermano, junto a 7Troodon formosus, MM-13-

1312y MGC-1148 (IS 43).

El dendrograma resultante del analisis por indice de Ochiai fue realizado con un
Boostrap de 999, y posee un coeficiente de correlacion cofenético alto (0.9678) (Fig.

29). En este andlisis se observa el mismo resultado al obtenido con el indice de Jaccard.
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- Analisis de modelo de escalamiento no métrico (NMDS)

Complementariamente al andlisis de similaridad, se relazé un andlisis por
modelo de escalamiento no métrico, utilizando los indices de Jaccard y Ochiai. Se
centralizé en los resultados obtenidos en el segundo andlisis realizado, luego de haber
aumentado el nimero de dimensiones en el escalamiento (2D a 3D), y sabiendo que esto
permitid disminuir el valor de Stress del modelo. Los diagramas de Sheppard indican
una relacion dispersa de puntos, aunque con unos valores de Stress buenos segun
Kruskal (1964) (0.05999 para Jaccard; 0.05688 para Ochiai) (Figs. 30 y 31). Las
graficas correspondientes para el andlisis por medio de los indices de Jaccard y Ochia,
del modo Q, demuestran una clara diferenciacion de los grupos preestablecidos,

principalmente con el indice de Ochiai (Figs. 32 y 33).

Con respecto a estos resultados, se destaca la clara diferenciacion de los grupos,
permitiendo observar la relacion cercana que poseen los ejemplares uruguayos con otros
ejemplares de teropodos. A su vez, este grupo guarda una relacion mas cercana al grupo
de aves que al grupo externo. Esta afirmacion apoya la relacion de las aves con grupos
de terépodos extintos, y como fueron sus patrones evolutivos. Se aprecia la separacion
abrupta de Podocnemis sp. del resto del espacio muestreal en el andlisis por Jaccard,
debido a su lejana relacion filogenética con los dinosaurios. En este mismo andlisis, se
observa una cercana relacion de los ejemplares MLG-34 y MLG-35 con aquellos
ejemplares avianos, como se verifica en observaciones morfologicas, analisis

sistematicos y otros analisis estadisticos.

- Anadlisis de componentes principales (ACP)

En primer lugar, el Jolie Cut Off'y el diagrama de broken stick indican que el CP
1, que explica el 49.85% de la variabilidad total, aporta en sentido positivo Titanosauria
vy Torvosaurus, y en sentido negativo Eneantiornithidae, Phoenicopteriforme y Numida
meleagris. E1 CP 2, que explica el 25.01% de la variabilidad total, aporta en sentido
positivo Cittipati osmolskae, Troodon formosus, MNHN-2688, MGC-1148, MM-13-
1312, y en sentido negativo solo Podocnemis sp. El CP3, que explica el 16.38% de la
variabilidad total, aporta en sentido positivo MLG-34 y MLG-35 (Fig. 34). En el grafico
de la figura 35, donde se relacionan el componente 1 con el componente 2, se observa

un claro diferenciamiento de los tres grupos predefinidos [Zeropodos no avianos
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(incluye a los ejemplares uruguayos); Aves, Grupo externo]. En el diagrama de valores
de coeficientes “PCA loadings” se observa que el mayor aporte a la explicacion de los
datos los dan las variables Capa 1 (0,8683) y Capa 2 (0,8389) para el CP1, y las
variables Longitud (0.5094) y Capa 2 (0.504) (Fig. 36).

En segundo lugar, para tener un mejor ordenamiento de los datos, se
transformaron los datos originales a logaritmo neperiano (Tabla 11). Se corrid
nuevamente el andlisis, y el mismo resulté en que los CP 1, CP 2 y CP3 siguen
explicando toda la variabilidad de la muestra (mas del 92% de la misma), observado en
el Jolie Cut Off y el diagrama del brocken stick (Fig. 37). E1 CP 1, que explica el
46.42% de la variabilidad total, aporta en sentido positivo Titanosauria y Torvosaurus,
y en sentido negativo Deynonichus antirrophus, Enantionithidae, Phoenicopteriforme y
Numida meleagris. E1 CP 2, que explica el 29.88% de la variabilidad total, aporta en
sentido positivo Cittipati osmolskae, Troodon formosus, Protoceratopsidovum
sincerum, MNHN-2688, MPAB-2208, MGC-1148 y MM-13-1312 y en sentido negativo
Podocnemis sp. E1 CP 3, que explica el 15.96% de la variabilidad total, aporta en
sentido positivo MLG-34 y MLG-35. En el grafico, donde se relacionan el componente 1
con el componente 2, se observa una separacion de los datos en cuestion, diferenciando
asi a cada uno de los grupos preestabilizados, al igual que el andlisis anterior. La
diferencia radica en que en este nuevo andlisis, los grupos resultantes se ven mas
distanciados entre si. Sin embargo, en ambos estudios ACP se visualiza la inclusion de
los ejemplares uruguayos estudiados al grupo de huevos de terdépodos, verificando asi
una vez mas su correcta asignacion por otros métodos, y sin la necesidad de generar un
sistema de clasificacion paralelo —parataxonémico— (Fig. 38). En el diagrama de valores
de correlacion de “PCA loadings” se observa que el mayor aporte a la explicacion de los
datos los dan, esta vez, las variables Numero de capas sub-horizontales (0,8601) y Capa
2 (0.8543) para el CP1; y las variables Longitud (0.8226) y Capa 2 (0.7145) para el CP
2. En el diagrama de correlaciones de “PCA loadings” se observa la correlacion de cada

variables a los ejes (Fig. 39).

Basdndonos principalmente en el segundo analisis, podemos diferenciar con
fiabilidad la separacion de tres grupos; i) Teropodos no avianos; ii) Aves; iii) Grupo
externo. Se denota la inclusion de los ejemplares uruguayos en el grupo de teropodos,
definidos principalmente por su forma y tamafio, asi como por sus capas estructurales
sub-horizontales. Por otro lado, se observa la alejada posicion de Torvosaurus dentro de

este mismo grupo. Como se menciond anteriormente, esto se debe a que dicho taxon
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corresponde a un tetanuro basal con caracteristicas micro-morfolégicas ancestrales
(capa estructural Unica en su cascara), caracter plesiomorfico para Theropoda (Araujo et
al. 2013). Otro punto a destacar, es que el andlisis resulta en un grupo externo disperso,
como lo comprueba la misma grafica. Esto es de esperar debido a que el grupo lo
componen huevos de grupos de amniotas filogenéticamente no emparentados

directamente (Testudinata y Sauropoda).

- Analisis discriminante

En este andlisis se observa y verifica la hipotesis pre-establecida por evidencias
morfologicas y filogenética en esta tesis y en otros trabajos previos, en donde separa

certeramente los diferentes grupos (Teropodos no avianos, Aves y Grupo externo) (Fig.

40).

7.2. Estadistica tafonomica

La matriz disefiada a partir de los datos obtenidos durante el analisis de SEM-
EDX fueron sometidos a un analisis de componentes principales (ACP). Para gran parte
de las muestras estudiadas, ya sean céscaras fosiles como muestras sedimentarias de
diferentes localidades, fueron encontrados diferentes proporciones de C, Si, Ca, Na, Mg,
Mn, Ti, Al, Fe, O, P, S, Cl, Ky Cr (Tabla 6). El ACP result6 de la eleccion de la matriz
de varianza-covarianza, debido a que los datos analizados presentan la misma unidad
del porcentaje de peso atomico de cada elemento presente en la muestra analizada. E1
Jolie Cut Off y el diagrama de broken stick indican que el CP 1, que explica el 57.89%
de la variabilidad total, aporta en sentido positivo FCDPV2883#1, FCDPV2883#3,
Oss#l, Qss#2 y QOss#3, y en sentido negativo FCDPV2884#1, FCDPV2884#3,
FCDPV2888#1, FCDPV2888#2, FCDPV2888#3, FCDPV2882#3, FCDPV2885#1,
FCDPV2885#3, FCDPV2886#2, FCDPV2886#3, Opc#3, Qtf#2 y Mps#l. E1 CP 2, que
explica el 26.19% de la variabilidad total, aporta en sentido positivo FCDPV2883#2,
FCDPV2884#2 y FCDPV2886#1, y en sentido negativo FCDPV2885#2, Opc#l,
Opc#2, OQtf#tl, Qtf#3, Mps#2 y Mps#3. E1 CP3, que explica el 12.51% de la variabilidad
total, aporta en sentido positivo FCDPV2882#1 y FCDPV2882#2 (Fig. 41). En el

grafico de la figura 42, donde se relacionan el componente 1 con el componente 2, se
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observa un claro diferenciamiento de aquellos materiales en donde fueron alterados
diagenéticamente principalmente por minerales de carbonato y silicatos. En el diagrama
de valores de coeficientes “PCA loadings” se observa que el mayor aporte a la
explicacion de los datos los dan las variables Si (0,9951), Mg (0,7893) y Ca (0,6774)
para el CP1, y las variables C (0,8767), O (0,8226) y CI (0,6524) para el CP2. En el
diagrama de correlaciones de “PCA loadings” se observa la correlacion de cada variable

a los ejes (Fig. 43).

De este analisis estadistico se desprende una serie de resultados tafondmicos que
permiten discernir diferentes aspectos de la historia diagenética de los materiales
estudiados, los cudles se explicaran con mayor detalle en la seccion Tafonomia,

Paleobiologia y Estratigrafia.
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7.3. Tablas y figuras

Tabla 7: Esquema representativo de la variabilidad de la muestra (en porcentaje) por

cada eje, en el Analisis de Correspondencia.

Axis Eiguenvalue | % del total
1 0,462093 48,768
2 0,204246 21,555
3 0,0723122 7,6316
4 0,0646154 6,8193
5 0,0474479 5,0075
6 0,0300692 3,1734
7 0,0231645 2,4447
8 0,0156567 1,6524
9 0,0144221 1,5221
10 0,00877925 | 0,92653
11 0,00334953 0,3535
12 0,00085532 | 0,090267
13 0,00052546 | 0,055455
14 1,30E-18 1,38E-16
15 0 0

113



Paleo-oologia de Uruguay: Sistematica, Palebiologia y Tafonomia de huevos fésiles

Maestria en Ciencias Bioldgicas - Opcion Zoologia

Tabla 8: Esquema en donde se diferencia el porcentaje explicable de la variabilidad

total en cada eje. En amarillo se resaltan los valores que explican la mayor variabilidad

de cada variable.

Axis 1 Axis 2 Axis 3

Podocnemis_sp. -0,22722 0,44374 0,53082
Titanosauria 4,271 -0,35733 -0,098453
Torvosaurus 0,01324 0,20447 -0,30898
Citipati_osmolskae -0,11845 0,61342 0,097088
Troodon_formosus -0,19632 -0,20087 -0,015735
Protoceratopsidovum_sincerum -0,12737 0,56765 0,078457
Deynonichus_antirrophus -0,080556 0,48059 0,31323
Enantiornithidae -0,17009 -0,44357 0,0036398

Phoenicopteriformes -0,18682 -0,6334 0,2766

Numida_meleagris -0,18682 -0,6334 0,2766
MNHN-2688 _ -0,065175 0,58895 0,21732
MPAB-2208_ 0,46381 0,5897 0,32238
MGC-1148 _ -0,13351 0,091551 -0,36979
MM-13-1312_ -0,13351 0,091551 -0,36979

MLG-34_ -0,15714 -0,098871 -0,3761
MLG-35_ -0,16474 -0,082027 | -0,33773

Cont -0,16478 0,040625 0,014488

On 6,283 -0,79067 -0,36612

ol -0,069116 0,63096 -0,43267

Oh 3,2662 0,26929 0,31853
Ca 0,29692 0,11482 -0,072207

CayCo -0,14221 0,15851 0,033234

C3 -0,25468 -0,83697 -0,11677

P/Ca -0,20632 -0,018377 -0,20605

Cp -0,15446 0,20054 0,14274

L1AL2 -0,27483 -1,4015 1,0286

Ci -0,16625 -0,51802 0,10408
Nido -0,14118 0,070372 | -0,023992

Of 0,25236 -0,34329 0,067722

2Ac 0,021258 1,2569 0,76493

203Pc -0,24437 -0,52802 -0,42408

Os -0,27217 -1,0573 0,50305

Total 7 19 6
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Fig. 25: Grafico en donde se relacionan los ejes 1 y 2 (los ejes que explican la mayor variabilidad de la muestra) del analisis de
correspondencia, y se representan la diferenciacion de los tres grupos pre-establecidos, incluyendo a los huevos de estudio uruguayos

dentro del grupo teropodiano. Grupo externo (rojo), Theropoda (azul), Avialae (verde), huevos teropodos de Uruguay en estudio
(violeta).
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Fig. 26: Relay Plot del primer andlisis de correspondencia, en donde se observa el aporte de cada variable a la diferenciacion de los taxas en estudio.
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Tabla 9: Variables con mayor aporte son seleccionados (amarillo), y se descartan aquellas que no aportan (rojo), para un segundo
andlisis de correspondencia. Se muestran los diferentes indices Relay para cada taxa y como cada uno de ellos es explicado por cada

uno de los variables.

Relay indx Cont Cp | CayCo | Nido Of Ca

Podocnemis_sp. 0 0 6,25 0 0 0 0
Titanosauria 2 0 0 0 0 6,25 |6,6667
Torvosaurus 0,7988 6,25 0 0 8,6538 6,25 |6,6667
Citipati_osmolskae 0,53069 9,375 (7,2917|7,6923 | 4,3269 0 6,6667
Troodon_formosus 0,22531 9,375 (7,2917|7,6923 | 8,6538 0 6,6667
Protoceratopsidovum_sincerum| 0,5048 9,375 (7,2917|7,6923 | 8,6538 0 6,6667
Deynonichus_antirrophus 0,62612 4,6875| 6,25 |7,6923| 6,25 6,25 |6,6667
Enantiornithidae 0,35359 9,375 (7,2917|7,6923 | 8,6538 14,583 | 6,6667
Phoenicopteriformes 0,27626 9,375 (7,2917|7,6923 | 8,6538 14,583 | 6,6667
Numida_meleagris 0,27626 9,375 (7,2917|7,6923 | 8,6538 14,583 | 6,6667
MNHN-2688_ 0,65957 4,6875 |7,2917 | 7,6923 | 6,25 6,25 |6,6667
MPAB-2208 _ 1,2097 4,6875 |7,2917 | 7,6923 | 6,25 6,25 |6,6667
MGC-1148 _ 0,48606 4,6875 |7,2917 | 7,6923 | 6,25 6,25 |6,6667
MM-13-1312_ 0,48606 4,6875 |7,2917 | 7,6923 | 6,25 6,25 |6,6667
MLG-34_ 0,40525 4,6875 |7,2917 | 7,6923 | 6,25 6,25 |6,6667
MLG-35_ 0,37566 9,375 |7,2917|7,6923| 6,25 6,25 |6,6667
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Tabla 10: Esquema representativo del segundo andlisis de correspondencia, en donde
se muestra la variabilidad de la muestra por cada eje. En amarillo se pintan las celdas

que explican con un mayor valor de variabilidad.

Axis 1 Axis 2
Podocnemis_sp. 0,57549 1,9563
Titanosauria -0,42674 -1,2791
Torvosaurus -0,30054 -0,22825
Citipati_osmolskae 0,51961 0,016066
Troodon_formosus -0,039164 0,21359
Protoceratopsidovum_sincerum 0,43893 0,0099188
Deynonichus_antirrophus 0,44865 -0,13991
Enantiornithidae -0,3397 0,0027757
Phoenicopteriformes -0,3397 0,0027757
Numida_meleagris -0,3397 0,0027757
MNHN-2688 _ 0,4843 -0,19255
MPAB-2208_ 0,4843 -0,19255
MGC-1148 _ -0,19431 0,11587
MM-13-1312_ -0,19431 0,11587
MLG-34_ -0,19431 0,11587
MLG-35_ -0,17316 0,12397
Cont -0,014835 0,046257
Ca -0,031203 -0,32967
CayCo -0,15096 0,13231
Cp 0,20389 0,5194
Ci -0,55486 -0,027493
Nido -0,044589 -0,0087908
Of -0,43115 -0,36285
P/Ca 1,3412 -0,3759
Total 16 4
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Fig. 27: Grafico resultante del segundo andlisis de correspondencia en donde se representan la posicion de cada taxa estudiado en la relacion de los

ejes 1 y 2 (explicables de la mayor variabilidad de la muestra). Grupo externo (rojo), Theropoda (azul), Avialae (verde), huevos teropodos de

Uruguay en estudio (violeta).
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Fig. 28: Dendrograma de similaridades (indice de Jaccard) entre los taxas de estudio en base a sus caracteristicas (modo Q).
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Fig. 29: Dendrograma de similaridades (indice de Ochiai) entre los taxas de estudio en base a sus caracteristicas (modo Q).
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Fig. 30: Diagrama de Sheppard (3D — modo Q), cuyo valor de stress por indice de
Jaccard es de 0.5999.
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Fig. 31: Diagrama de Sheppard (3D — modo Q), cuyo valor de stress por indice de
Ochiai es de 0.5688.
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Fig. 32: Grafico de puntos de NMDS por indice de Jaccard. En el mismo se observa la diferenciacion de los grupos pre-establecidos,
con la esperable agrupacion de huevos de terépodos de Uruguay con los otros ejemplares del mismo rango taxonémico. Grupo externo

(rojo), Theropoda (azul), Avialae (verde), huevos teropodos de Uruguay en estudio (violeta).

123



Paleo-oologia de Uruguay: Sistematica, Palebiologia y Tafonomia de huevos fdsiles

Coordinate 2

0,124

0,06 -

0,00

-0,06

-0,12

-0,184

-0,24

-0,30

-0.36+

Maestria en Ciencias Bioldgicas - Opcion Zoologia

.............................................................................................................................................................................

01 0.2
Coardinate 1

Avialae (verde), huevos teropodos de Uruguay en estudio

124

Fig. 33: Grafico de puntos de NMDS por indice de Ochiai. En el mismo se observa la diferenciacion de los grupos pre-establecidos.

Detalle de la cercania que comparten los taxas MLG-34 y MLG-35 con los taxas avianos. Grupo externo (rojo), Theropoda (azul),

(violeta).
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Axis 1 Axis 2 Axis 3
Podocnemis_sp. 1,7851 -2,5568 -1,6203
Titanosauriforme 5,9213 -0,070276 0,89209
Torvosaurus 2,1369 -0,83021 -1,2266
Citipati_osmolskae -0,85559 1,5201 -0,4775
Troodon_formosus -0,85113 2,5777 -0,10841
Protoceratopsidovum_sincerum -0,31375 1,2211 -0,59331
Deynonichus_antirrophus -0,69334 0,46473 -0,58976
Enantiornithidae -2,5446 -2,0378 -0,34343
Phoenicopteriformes -2,2416 -1,1321 -0,008188
Numida_meleagris -1,6793 -1,4439 -0,33413
MNHN-2688 _ 0,055636 1,1367 -0,22339
MPAB-2208_ 0,12955 0,48371 -0,21878
MGC-1148 _ 0,02323 1,0044 -0,18982
MM-13-1312_ -0,011214 1,0451 -0,13706
MLG-34_ -0,071377 -0,58873 2,5271
MLG-35_ -0,7898 -0,79375 2,6514
Total 5 6 2

0 1 T T T T
0 1 2 3 4 5 6 7 8
Component

el eteccestoPicssccscsscsetoscccscscsalescssssessssshacssssssnes

Fig. 34: Esquema representativo del ACP, en donde se muestra la variabilidad de la
muestra por cada eje. En amarillo se pintan las celdas que explican con un mayor valor
de variabilidad (arriba), y Jolie cut off y broken stick del mismo andlisis (abajo), en

donde se observa que el 90% de la variabilidad de la muestra la explican los CP1, 2 y 3.
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Fig. 35: Grafico del ACP, en donde se relacionan los CP1 y CP2. Grupo externo (rojo), Theropoda (azul), Avialae (verde), huevos teropodos

de Uruguay en estudio (violeta).
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Fig. 36: Diagrama de valores de Correlacion en CP1 (arriba) y CP2 (abajo).
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Tabla 11: Esquema representativo de la transformacion de la matriz cuantitativa a logaritmo neperiano.

Indice de
elongacion

Capa 2 o Capa

Diametro max. Maximo espesor de  Capa1 o Capa Continua/esponjosa Capa 3 o Capa Numero de capas

(mm) Longitud (mm) D\L cascara (mm) Mamilar (mm) (mm) Externa (mm) sub-horizontales

3,784189634 3,784189634 0,693147181 0,727548607 0,727548607 0 0 0,693147181

Podocnemis sp.
5,303304908 5,303304908 0,693147181 1,022450928 1,022450928 0 0 0,693147181

Titanosauriforme
? ? ? 0,78845736 0,78845736 0 0 0,693147181

Torvosaurus
4,110873864 4,795790546 0,405465108 0,667829373 0,223143551 0,559615788 0 1,098612289

Citipati osmolskae
4,262679877 5,081404365 0,364643114 0,693147181 0,104360015 0,636576829 0 1,098612289

Troodon formosus
Protoceratopsidovu | 3,931825633 4,795790546 0,350656872 0,78845736 0,405465108 0,405465108 0 1,098612289

m sincerum
Deynonichus | 4,262679877 ? ? 0,470003629 0,285178942 0,512823626 0 1,098612289

antirrophus
2,827313622 3,277144733 0,482426149 0,153579088 0,405465108 0,300104592 0,139761942 1,386294361

Enantiornithidae
3,433987204 3,828641396 0,506817602 0,385262401 0,285178942 0,431782416 0,113328685 1,386294361

Phoenicopteriformes
3,688879454 3,982667845 0,553885113 0,292669614 ? ? ? 1,386294361

Numida meleagris
4,356708827 4,875197323 0,463734016 0,722705983 0,394067063 0,484892242 0 1,098612289

MNHN-2688
4,394449155 4,709530201 0,542324291 0,712949808 0,289680075 0,430482871 0 1,098612289

MPAB-2208
4,346399457 4,781641329 0,494696242 0,760805829 0,324977857 0,494696242 0 1,098612289

MGC-1148
4,343805422 4,727387819 0,518793793 0,78845736 0,318453731 0,553310235 0 1,098612289

MM-13-1312
4,454347296 4,736198448 0,559615788 0,867100488 0,378436436 0,336472237 0,262364264 1,386294361

MLG-34
4,406719247 4,709530201 0,553885113 0,693147181 0,31481074 0,38865799 0,306013029 1,386294361

MLG-35
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Axis 1 Axis 2 Axis 3
Podocnemis_sp. 2,0922 -2,8955 -0,7752
Titanosauriforme 5,021 -0,42037 0,63656
Torvosaurus 2,3842 -1,2109 -0,95911
Citipati_osmolskae -0,73024 1,5005 -0,76585
Troodon_formosus -0,89604 2,4351 -0,73506
Protoceratopsidovum_sincerum -0,21702 1,1417 -0,92934
Deynonichus_antirrophus -0,60818 0,43905 -0,54689
Enantiornithidae -3,1541 -2,8667 -0,3916
Phoenicopteriformes -2,323 -1,1902 0,11388
Numida_meleagris -1,6433 -1,4374 -0,078192
MNHN-2688 0,19628 1,1572 -0,37341
MPAB-2208 0,26664 0,71774 -0,12203
MGC-1148 _ 0,16762 1,1076 -0,26646
MM-13-1312_ 0,15376 1,1348 -0,19132
MLG-34 -0,020146 0,25101 2,6201
MLG-35_ -0,68967 0,13629 2,764
Total 5 7 2
X
g
S
]

Component

Fig. 37: Esquema representativo del segundo ACP, en donde se muestra la variabilidad
de la muestra por cada eje. En amarillo se pintan las celdas que explican con un mayor
valor de variabilidad (arriba), y Jolie cut off y broken stick del mismo analisis (abajo),
en donde se observa que el 90% de la variabilidad de la muestra la explican los CP1, 2 y
3.
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Fig. 38: Grafico del ACP, en donde se relacionan los CP1 y CP2. Grupo externo (rojo), Theropoda (azul), Avialae (verde), huevos teropodos

de Uruguay en estudio (violeta).
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Fig. 39: Diagrama de valores de Correlacion en CP1 (arriba) y CP2 (abajo) del segundo
ACP.
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N N N . Troodon_for| 70,37 1 1
1,6 Protoceratop| 53,138 1 1
Deynonichus| 53,82 1 1
1,4 : : S Enantiornithid -60, 761 2 pd
N N N . Phoenicoptel| -48,563 2 2
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3,0greeee- LRECEPIETEER IEXTRETY eRREELTE TR TETD LEEETETY RERTE R LETETTD .
: : : . . . . . . Score Group Classif.
274 : : : : : : : : : Enantiornithic42 907 i1 1
’ : : : : : : : : : Phoenicopte| 23,824 1 1
Numida_meleg 30,156 1 b
2,49 MNHN-2632 |-32 514 2 2
: : : : : : : : : MPAB-2208 |-33237 2 2
2,14 : : : : : : : : : MGC-1148_ |-34,676 2 2
------- ------ --:-------:---------------?-------:.---------------t-------‘ MM_13_13‘12_24I|:|59 2 2
1,84 : : : : : : : : : MLG-34 |-40782 |2 2
. . . . . . . . . MLG-35, 22,994 2 2
1,5
1,2+ Percent correctly classified: 100
0,9 .
0,6
0,3
0,0 t t t

40 30 20 10 0 10 20 30 40
Discriminant
Fig. 40 (pagina actual y anterior): Graficos resultantes de un analisis discrimante de
Grupo externo-Theropoda (arriba), Theropoda-Avialae (medio) y Avialae-Theropoda
uruguayos. De los mismos se desprende la verificacion de la hipodtesis pre-establecida;

el diferenciamiento entre los diferentes grupos de estudio.
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Axis 1 Axis 2 Axis 3
FCDPV2883#1 15,761 -7,5602 8,7061
FCDPV2883#2 20,374 22,594 8,0788
FCDPV2883#3 12,588 6,2372 6,1448
FCDPV2884#1 -14,902 1,3625 -3,9118
FCDPV2884#2 -3,2283 17,739 -1,5211
FCDPV2884#3 -14,022 6,9548 -4,3877
FCDPV2888#1 -9,8546 4,0873 -4,8357
FCDPV2888#2 -4,6509 -2,1465 0,25861
FCDPV2888#3 -4,5369 -3,4042 1,122
FCDPV2882#1 3,5456 -2,9386 4,5781
FCDPV2882#2 3,878 0,11488 4,4466
FCDPV2882#3 -8,7701 -0,48081 -0,94406
FCDPV2885#1 -7,5947 0,8203 -1,8316
FCDPV2885#2 -3,0505 -3,4122 1,4511
FCDPV2885#3 -14,542 1,3098 -3,8171
FCDPV2886#1 0,33585 14,635 -4,5224
FCDPV2886#2 -5,6558 -1,8756 -0,1017
FCDPV2886#3 -5,1214 -1,9809 0,063936
Qpc#l -0,17187 -5,6747 3,5374
Qpc#2 -2,4542 -4,4922 2,3023
Qpc#3 -4,039 -3,3616 1,1949
Qtf#1 -1,7627 -5,3336 2,9394
Qtf#2 -3,5843 -3,2954 1,3674
Qtf#3 -2,8293 -3,8685 1,8972
Qss#l 15,502 -5,3635 -3,6757
Qss#?2 26,728 -4,2363 -14,509
Qss#3 19,817 -4,5896 -10,175
Mps#1 -9,4198 -0,53288 -1,6128
Mps#2 0,31325 -4,8431 3,2983
Mps#3 1,3467 -6,4636 4,4589
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Fig. 41 (pagina anterior): Esquema representativo del ACP realizado sobre datos
tafonémicos (EDX-SEM), en donde se muestra la variabilidad de la muestra por cada
eje. En amarillo se pintan las celdas que explican con un mayor valor de variabilidad
(arriba), y Jolie cut off y broken stick del mismo andlisis (abajo), en donde se observa

que el 90% de la variabilidad de la muestra la explican los CP1, 2 y 3.
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Fig. 42: Grafico resultante del ACP realizado sobre datos tafonémicos. Ejemplares FCDPV 2883 (rojo), FCDPV 2884 (azul), FCDPV 2888 (verde
oscuro), FCDPV 2882 (violeta), FCDPV 2885 (verde claro), FCDPV 2886 (celeste) y muestras sedimentarias Qpc/Fm. Queguay-Piedras Coloradas
(amarillo), Qtf/Fm. Queguay-Trinidad (gris), Qss/Fm. Queguay-Sauce Solo (azul claro) y Mps/Fm. Mercedes-Palmitas (bordd) analizadas.
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Fig. 43: Diagrama de valores de Correlacion en CP1 (arriba) y CP2 (abajo) del segundo
ACP.
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S. TAFONOMIA, PALEOBIOLOGIA Y
ESTRATIGRAFIA

Las cascaras rigidas de huevos amniotas se caracterizan por tener una
composicion mayoritaria de carbonato de calcio en su facie inorganica. El carbonato de
calcio puede presentarse en forma de calcita, como en las cascaras de huevos de
cocodrilos, aves, dinosaurios, pterosaurios y geckos, o en forma de aragonita, presente
en cascaras de huevos de algunas tortugas. A lo largo de toda la historia tafonémica de
un huevo o cascara fosil, se sustituye o recristaliza este mineral de acuerdo a las
condiciones fisico-quimicas del medio. Todos los ejemplares mesozoicos estudiados
aqui presentan una alta sustitucion y recristalizacion por minerales de silice, asi como lo
evidencian los analisis morfolégicos (estructuras oologicas silicificadas, ej.: fig. 16),
como los SEM-EDX aplicados sobre los materiales (Tabla 6). Esta condicion
diagenética es congruente con los procesos epigenéticos de silicificacion que sufrieron
la Formacion Mercedes y la Formacion Queguay (Goso Aguilar y Perea 2004). Por ello,
es posible asignar con certeza a los ejemplares de dudosa procedencia estratigrafica
(MNHN DP — 712, MNHN DP - 713, MNHN-2688, MPAB-2208, MGC-1148, MM-
13-1312, MLG-34 y ML-35) a estas unidades sedimentarias, debido a que los procesos
de silicificacion se encuentran presentes, no solo en el sedimento, sino también en los
fosiles. Por otro lado, FCDPV — 2883 y FCDPV — 2884, como lo demuestran los
estudios estadisticos sobre datos EDX, presentan valores de silice mas bajos y valores
apreciables de carbonato de calcio (representados por los elementos de C y Ca) (Tabla
6). Esta informacion representa una historia diagenética totalmente diferente a la
presentada en otros materiales oologicos de la Formacion Mercedes. En esta ocasion, las
cascaras recristalizan minerales carbondticos producto de un medio calcretizado,
caracteristico de la Formacion Queguay. Sin embargo, se destaca la presencia de altos
valores de silice, ya que como se mencion6 anteriormente, esta unidad sedimentaria
también presenta rasgos epigenéticos de silicificacion, representadas en la actualidad

por cherts y silcretas (Goso Aguilar y Perea 2004).

Del Analisis de Componentes Principales (ACP) sobre datos de EDX en cascaras
de huevos fosiles y sedimentos de las formaciones Mercedes y Queguay, es posible

discernir varios aspectos de la tafonomia de estos especimenes. Por un lado, como se
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puede observar en la grafica de ACP (Fig. 42) se discriminan los grupos de cascaras
analizados, principalmente por su contenido de Si y C. Esto implica, por un lado, que
ciertas cascaras, como FCDPV-2883 y FCDPV-2884, se encuentren discriminadas en
el componente 2 esencialmente por C, y se relacionen cercanamente a los sedimentos
provenientes de la Formacion Queuguay (e.g. Qss). Estas ultimas céscaras, a simple
vista, presentan una coloracion blancuzca, sugerente de una recristalizacion de
carbonato del medio, y se diferencian de aquellas halladas en sedimentos de la
Formacién Mercedes, con una coloracion y aspecto vitrificado, producto de su alta
silicificacion. Cabe destacar que ciertas céascaras (FCDPV-2882 y FCDPV-2888)
halladas en la Formacion Queguay poseen este ultimo aspecto, y en el ACP son
agrupadas con cdascaras halladas en la Formacion Mercedes, debido a que presentan
altos valores de silice. Estos materiales pueden ser retrabajo de la Formacién Mercedes.
Por otro lado, las cascaras halladas y analizadas de la Formacién Mercedes (FCDPV-
2885 y FCDPV-2886) son agrupadas junto a los sedimentos provenientes de esta
unidad, debido a su alto contenido de Si, elemento que explica la discriminacion en el
componente 1. Estas no presentan rasgos de elementos originales de su céscara
(Carbonato de Calcio), lo que implica que durante su historia diagenética los fenomenos
epigenéticos de silicificacion que afectaron a esta unidad provocaron grandes
alteraciones diagenéticas en las cascaras y huevos fosiles, al punto se sustituir por
completo su composicion original. En estas céascaras es dificil observar ciertas
estructuras micro-morfologicas, las cudles presentan un alto valor diagnostico, y por lo
tanto es compleja una asignacion taxondmica precisa de ciertos ejemplares. De estos
estudios se observa también la presencia de elementos como Mg, Na, P, S (minerales de
sulfuros) y Cl, K, Ti, Cr, Mn (probablemente de minerales de 6xidos). Esta herramienta
estadistica es muy usada en la paleontologia, siendo novedosa la idea de asignar con
certeza los niveles estratigraficos de ciertos ejemplares en base a sus alteraciones

diagenéticas, cuya procedencia es incierta.

Los huevos completos de Averostra y Titanosauria son los que presentan con
mayor claridad los efectos de las alteraciones diagenéticas. Estos evidencian un
aumento exagerado del didmetro de los canales porales, producto de la disolucion
quimica (Grellet-Tinner et al. 2010), y en algunos casos se observan cristales de silice
sustituyendo al material original (ej.: fig. 16). Ademads, su micromorfologia se encuentra
muy diagenizada, en algunos casos imposibilitando la observacion de estructuras de

importancia diagnostica (esferulitas, centro de nucleacion, limites de unidades de
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cascaras, etc). Este proceso es reflejado también en la macro-morfologia de muchos
ejemplares, ya que muestran agregados de capas de calcedonia y minerales de cuarzo
(ej.: Fig. 7). En cuanto a su historia de pre-enterramiento, se puede identificar que los
huevos completos sufrieron poco o nulo transporte, en comparacion a los restos 6sesos
hallados en la Formacion Mercedes. Ademas, se conoce que las cascaras poseen una
alta resistencia a agentes erosivos (Tokaryk y Storer 1991), permitiendo asi identificar
la ornamentacion superficial de muchos materiales estudiados. Los especimenes
MNHN-2688 y MGC-1148 preservan gran parte de sus céscaras, faltando una seccion
de morfologia plana y longitudinal (Fig. 13 y 15). Este tipo de preservacion puede ser
explicado por varias hipotesis. En primer lugar, el material pudo haber estado expuesto
a agentes erosivos fisicos y/o quimicos, precisamente sobre el sector ausente del huevo.
Por otro lado, el sustrato donde se conformé el nido pudo presentar altos valores de
acidez (pH<7). Esta causa, en conjunto con rapidos cambios de temperatura, podrian
alterar la configuracion rigida de la cascara, haciéndola mas flexible, lo que disminuiria
su potencial de fosilizacion (Clayburn et al. 2004). También, la estructura aplanada
longitudinal puede ser evidencia del comportamiento de nidificacion y del arreglo de
puesta, patron de nidificacion observado en nidos atribuibles a teropodos (e.g. Norell et
al. 1995). Finalmente, estos huevos podrian haber eclosionados. La zona de céascara
faltable podria ser la apertura por donde el embrion eclosiond, aunque esta hipotesis no
puede ser comprobada con la informacion actual. La cédscara de MLLG-34 se encuentra
fracturada en varios fragmentos, los cuales se encuentran algo dislocados de su posicidon
original. Este patron de fracturas sugiere que el huevo fue expuesto a diversas fuerzas
compresivas y expansivas luego del enterramiento y litificacion de la matriz

sedimentaria (ver Mueller-Towe et al. 2002; Fig. 17).

CPDS S/N presenta valores altos de Ca, C y O (Tabla 6) lo que implica que el
material estudiado, junto a su descripcion morfolégica, presenta parte de su material
original (Carbonato de Calcio) bien preservado y en algunas zonas meutras
recristalizacion de la calcita. Este ejemplar cuaternario se diferencia de los demas
especimenes ooldgicos, ya que estos ultimos presentan altos valores de Si producto de
un proceso epigenético que afectd las unidades portadoras, Formacion Mercedes y

Formacioén Queguay.

El ejemplar MNHN DP-713 (paratipo de "S. erbeni") representa un caso
interesante en lo que refiere a las alteraciones tafondmicas presentes. Este espécimen

fue descrito por Mones (1980) como un huevo patologico, el cudl muestra una sucesion
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de tres cascaras. El huevo es considerado por este autor como “multicascara” producto
de una deficiencia hormonal de la hembra ovipositora (Mones 1980). Esta condicion
patologica es descrita en otros ejemplares en Uruguay por Faccio (1994b) (de tres a
cuatro cascaras). Dicho autor lo define como “ovum in ovo”, resultante por factores
estresantes que sufre la hembra ovipositora y provocan la retencion del huevo en el
oviducto conduciendo a una repetitiva formacion de la cascara (Sturkie 1965; Erben et
al. 1979; Hirsch 1989; Grellet-Tinner et al. 2010). Segin Grellet-Tinner y
colaboradores (2010) esta condicion patologica es mas compleja de determinar que la
simple observacidon macroscopica del material. Segin estos autores, la presencia de
varias cascaras no necesariamente es producto de una patologia, sino que pueden
deberse a alteraciones diagenéticas. Para esto, es de gran importancia tratar al material
con herramientas que permiten observar y describir su micro-morfologia (distribucion y
estructura de las unidades de céscaras), por ejemplo, catodoluminiscencia, MLP y MEB.
Luego de un andlisis exahustivo de la micro-morfologia de MNHN DP-713, se sugiere
que el mismo posee una condicion “multicdscara” debido a efectos diagenéticos. De las
tres “cdscaras” observables, la que se posiciona en el medio es la céscara real, mientras
que las otras dos, las posicionadas sobre y por debajo de esta, representan a artefactos
diagenéticos (Fig. 8). Esto se determina porque la cascara original presenta unidades
bien delimitadas, con lineas de crecimientos, nucleos y esferulitas. En ella también se
observan efectos diagenéticos producto de la silicificacion. Las “pseudo-cascaras”
observables por debajo y encima de la original muestran una cristalizacion amorfa, y en
algunas zonas de forma botroidal, de cristales de silice de manera analoga al material
oologico de Entre Rios, Argentina (ver Grellet-Tinner et al. 2012). Esta estructura
cristalografica se diferencia de las zonas ultraestructurales de la céscara original, pero a
nivel macroscdpico ésta continua su configuracion, copiando la ornamentacion original
de la cascara sobre su superficie externa. La presencia de esta ornamentacion, junto a la
morfologia macrosocopica de varias cédscaras, genera la confusion por una condicion

patologica (Fig. 8).

Los ejemplares oologicos completos (MLG-34, MLG-35 y CPDS S/N)
sometidos a estudios bajo tomografia computarizada no presentan restos embrionarios
en su interior. Esto sugiere que no fueron preservados, o bien estos ejemplares

corresponden a huevos no fecundados.

La gran mayoria de los materiales estudiados en esta tesis corresponden a huevos

y cascaras hallados en el registro estratigrafico de forma aislada. La excepcion es
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FCDPYV 873 el cual corresponde a huevos y céscaras en un bloque de arenisca de la
Formacion Mercedes, proveniente del sitio estudiado y descrito preliminarmente en
Faccio et al. 1990, 1993, Faccio 1994, Faccio y Montana 1994. Cémo se explicd
anteriormente, dichos autores obvian estudios de indole paleobiologico in situ sobre la
nidada y su sitio de nidificacion. Debido a todo esto, aspectos importantes del
comportamiento reproductivo y de oviposicion del amniota productor, son dificiles de
determinar y describir. Sin embargo, se sugiere en esta tesis que durante el Cretacico
Tardio, el territorio uruguayo, principalmente sobre el litoral del Rio Uruguay donde se
registran los hallazgos de huevos fosiles (departamentos de Colonia, Soriano, Flores,
Durazno, Rio Negro y Paysandl), albergaba grandes éareas reproductivas y sitios de
nidificaciénes de titanosaurios. Esto se explica por la abundancia de hallazgos de
acumulaciones de huevos y cascaras de dinosaurios saurépodos y muy separados
espacialmente en el Oeste Uruguayo. Este comportamiento de nidificacion en
sauropodos es descrito en actuales regiones aridas de Argentina (ej., Auca Mahuida —
Chiappe et al. 1998; Garcia et al. 2015 y Sanagasta — Fiorelli et al. 2012; Hechenleitner
et al. 2016), donde los hallazgos se dan en afloramientos poco erosionados y
pobremente vegetados, a diferencia de nuestro pais, donde la vegetacion y la
edafizacion es recurrente y dificulta el estudio in situ de las agrupaciones de huevos y

cascaras fosiles.

Actualmente, la especie de tindmido que habria ovipuesto el ejemplar CPDS —
S/N se distribuye por todo el neotrdpico, y es comin encontrarlo en casi todos los
habitats, desde bosques tropicales a campos abiertos (Cabot 2016). Sin embargo, la
Formacioén Dolores donde fue hallado el material ooldégico, muestra caracteristicas de
depdsitos de ambiente continetal-fluvial, asociados a un clima frio y arido a semi-arido,
sugerido por su paleobiodiversidad y sus dataciones radiométricas (Martinez y Ubilla
2004; Ubilla y Martinez 2016). Por ello, se sugiere que este taxon corresponderia a una

biodiversidad tipica de ambientes de campos de pastizales abiertos.
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9. CONCLUSIONES

En la tesis presentada se notifican y caracterizan en profundidad los materiales
oologicos (huevos y cascaras fosiles) registrados para el Cretacico Tardio (Fm.
Mercedes y Fm. Queguay) y el Cuaternario (Fm. Dolores) de Uruguay. En particular se
realizan sus descricpiones morfolégicas, sistematicas, tafondmicas y paleobiologicas.
Luego de un andlisis exahustivo de los materiales en cuestion, desde varios puntos de

vista, se concluye que:

- Los huevos y cascaras fosiles evidencian una alta biodiversidad en Uruguay, no
registrada por los restos dseos, ya que estos son escasos o ausentes en las mismas
unidades sedimentarias.

- En el registro fosilifero oologico de Uruguay se reportan dos grandes clados de
dinosaurios: saur6podos y teropodos.

- Los restos oologicos de saurdépodos pertenecerian a Titanosauria. Sus huevos y
cascaras se caracterizan por tener la siguiente morfologia daignostica: contorno del
huevo esférico, ornamentacion nodular de la superficie de la cascara, condicién mono-
capa formada por unidades constituidas por cristales aciculares rombohérdicos de
calcita, canales porales individuales y ramificados, en ocaciones con forma de “Y”.

- Teniendo en cuenta el sistema de clasificacion parataxondmico, se registran para
Uruguay por primera vez dos oofamilias: Megaloolithidae y Faveoloolithidae.

- Megaloolithidae y Faveoloolithidae corresponden a un mismo clado de
Saurépoda: Titanosauria. Ambos morfotipos se encuentran presentes en una misma
asociacion oologica e incluso en un mismo huevo en Uruguay, y evidenciado en La
Rioja, por lo que el sistema de clasificacion parataxonémico pierde validez.

- La microestructura de estas cascaras de huevos revela aspectos importantes
sobre patrones de nidificacion de sus productores. Aqui se sugiere que el actual
territorio del Oeste de Uruguay, durante el Cretacico Tardio, albergaba grandes y
extensos sitios de nidificacion y colonias de reproduccion de titanosaurios.

- En base a estudios morfologicos y filogenéticos, se determina la presencia de
dinosaurios pertenecientes al clado Averostra, Maniraptora y Avialae para el Cretacico
Tardio de Uruguay. Estos huevos y céascaras fosiles se caracterizan por tener la siguiente

diagnosis ooldgica: contorno del huevo elongado u oblongo, ornamentacion lineal de la
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superficie de la cdscara en huevos averostra, y ausente en huevos avianos, condicion bi-
capa (Averostra) y tri-capa (Avialae), canales porales individuales.

- Se reporta en esta tesis el primer hallazgo de un un huevo f6sil para el
Cuaternario de Uruguay. El mismo es asignado al clado Tinamidae
(Notopalaeognathae).

- Los materiales ooldgicos provenientes de unidades del Cretdcico Tardio de
Uruguay presentan una historia diagenética particular (alta silicificacion), producto de
procesos epigenéticos que las mismas unidades sufrieron. Sin embargo, las cascaras
registradas en la Formacion Queguay muestran alteraciones carbonaticas.

- La paleobiologia y la historia tafonomica, junto con las caracteristicas
geoldgicas permiten determinar aspectos paleoambientales de las unidades portadoras
de huevos, y facilita las asignacion estratigrafica para aquellos materiales oologicos
cuya procedencia es incierta.

- La presencia de cascaras de dinosaurios para la Formaciéon Queguay permite

apoyar la hipdtesis sobre la edad Cretacica Tardio para dicha unidad.
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