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1. RESUMEN

La rama de la paleontologia encargada del estudio del encéfalo y los drganos de los
sentidos se denomina paleoneurologia. En la presente Tesis, se probaron diversos
enfoques con el fin de estudiar el oido interno de los terdpodos de Argentina
(representados por neoterdpodos basales, abelisduridos, megaraptdridos vy
carcarodontosauridos) y compararlo por primera vez con diversos taxones de distintos
lugares a nivel mundial, comprendiendo el rango temporal Tridsico-Cretacico. Se describio
por primera vez el oido interno de Giganotosaurus carolinii, se re-describieron los oidos
internos de 15 taxones y se caracterizaron los grandes grupos representados en la
muestra en base a su morfologia. El canal semicircular posterior (CSP) de los terépodos
presenta un radio de curvatura menor con respecto al canal semicircular anterior (CSA)
desde el Tridsico. Se determind que el CSP, no presenta diferencias sustanciales en el
radio de curvatura entre los distintos grupos de terdpodos, independientemente de su
tamafio corporal. Esto indicaria que el CSP, desde temprano en el linaje de los terépodos,
no habria sufrido fuertes modificaciones. De este modo dicho parametro no seria un buen
estimador para realizar interpretaciones paleobiolégicas. En base a estudios previamente
realizados en mamiferos, se probd el indice AGIL para intentar determinar si el oido
interno permite diferenciar qué taxones eran mas veloces. Se determind que aquellos
taxones que presentan mayor masa corporal serian los mas lentos como G. carolinii y T.
rex, y aquellos con una menor masa corporal a estos como los abelisauridos serian mas
agiles, resultados que coinciden con los de trabajos previamente publicados y con una de
las hipdtesis de trabajo. Aun asi, no se observa que los que presentan mayor agilidad
tengan un canal semicircular anterior de mayor didmetro, la cual era una de las hipétesis
de trabajo, sino que son los animales de mayor masa corporal los que presentan canales
de mayor diametro. Otro objetivo planteado fue evaluar la “postura de alerta” de la
cabeza en los taxones estudiados, mediante el alineamiento del canal semicircular lateral
con el plano horizontal. Se pudo determinar que la inclinacién de la cabeza en los taxones
basales, como Z. rougieri, con respecto a la horizontal seria cercana a 0°, y que en los

taxones mas derivados dentro de Theropoda como los coelurosaurios, esto cambiaria
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presentando un angulo de inclinaciéon hacia abajo. Se planted evaluar la capacidad
auditiva de los terépodos analizados haciendo uso del tamafio de la lagena, cuya
correlacién ha sido probada en arcosaurios actuales. Como resultado, se observd que los
terépodos estudiados presentan su mejor frecuencia de audicién alrededor de ~1 kHz, con
limite maximo rondando los ~3 kHz, resultado que condice con los analisis previos para
otros terdpodos. Estos niveles muestran una mayor similitud con los cocodrilos que con
las aves actuales. Por ultimo, se contrastd el didmetro interno del CSA con el volumen
encefalico de cada taxon. A manera de estandarizacién, se calculé el indice entre
el didametro del CSA y el volumen encefalico (DICSA/EV), y el resultado obtenido se
contrasto con el indice AGIL. El objetivo de la siguiente comparacién fue evaluar si en los
taxones analizados existe una correlacion con aquellos terépodos que presentan un indice
de agilidad mayor. Se observa que a medida que el animal presenta un didmetro del canal
semicircular mayor, también presenta un volumen encefdlico mayor. Es decir, que los
taxones que a priori tienen un indice AGIL mayor, no tendrian un canal semicircular mayor

segln su volumen encefilico.
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2. INTRODUCCION

2.1. Los terépodos de Argentina

Los terépodos (Fig. 1) son un clado de dinosaurios que incluye a todos aquellos
dinosaurios mas cercanamente relacionados a las aves que a los sauropodomorfos
(dinosaurios de cuello largo) y ornithisquios (dinosaurios herbivoros con cadera
tetraradiada) (Gauthier, 1986). Los miembros conocidos mds antiguos del grupo son del
Tridsico Tardio bajo (ca. 231 Ma), mientras que los terédpodos no-avianos florecieron
durante el resto del Mesozoico hasta su desaparicion en el evento de extincion masiva del
Cretacico-Paledgeno (ca. 66 Ma), a partir del cual solo sobrevive actualmente el clado de
las aves, que alcanza aproximadamente unas 10000 especies (Ezcurra y Novas, 2016). La
mayoria de los terépodos no-avianos eran carnivoros, pero secundariamente algunos
grupos mas derivados fueron herbivoros, como los ornitomimosaurios y terizinosaurios
(Zanno y Makovicky 2010). Si bien se conocen varias formas basales (ej., Nesbitt et al.,,
2009), los terdpodos radiaron en dos linajes principales los cuales estdn muy bien
representados en las rocas cretacicas de Argentina: Ceratosauria y Tetanurae (Fig. 1)
(Ezcurra y Novas, 2016).

Los ceratosaurios (Fig. 1) tienen sus primeros registros desde el Jurasico Inferior. Esto
les permitié alcanzar una gran diversidad morfolégica llegando a ser los predadores
dominantes en Gondwana durante el Cretacico (Delcourt, 2018), con formas que incluyen
especies de pequefio a gran tamafo, entre los cuales se encuentra por ejemplo
Carnotaurus sastrei (Bonaparte, 1985) (Ezcurra y Novas, 2016). Algunos rasgos que
caracterizan a este grupo son un craneo robusto que muestra un incremento de su
ornamentacion (ej. una cresta nasal distintiva junto a crestas lacrimales), asi como el
acortamiento de brazos y manos (Pol y Rauhut, 2012). Los ceratosaurios presentan
también fusidon de huesos de la cadera y del pie (Tykoski y Rowe, 2004). Dentro de este
clado se encuentran a los abelisduridos (Abelisauridae) (Fig. 1), los cuales presentaban
una gran disparidad morfoldgica y diversidad taxondmica, siendo su registro casi exclusivo

del hemisferio sur (ver Tabla 1) (Novas et al., 2013). Algunos autores han propuesto que
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los abelisauridos no habrian poseido la habilidad de agarre (Agnolin y Chiarelli, 2010), por
llevar al extremo el acortamiento de sus extremidades anteriores (ej. Aucasaurus garridoi
[Coria et al. 2002]). A pesar de esto, se distinguen por tener unas extremidades
posteriores robustas. Finalmente, es caracteristico de Abelisauridae un mayor
acortamiento y ornamentacion del craneo, a diferencia de los ceratosaurios basales, con
la presencia de estructuras tipo cuerno en el techo craneano (Novas et al., 2013).

El otro gran clado dentro de los Theropoda, son los tetanuros (Fig. 1). Sus primeros
registros son conocidos del Jurasico Temprano y representan la mayor diversidad de los
dinosaurios predadores del Mesozoico y el linaje en donde se encuentran las aves
modernas. La evolucion del grupo se caracterizé por la repetida adquisicion de un gran
tamafiio corporal y, al menos, dos morfologias craneanas generalizadas que van desde un
disefio mas primitivo con mayor desarrollo del techo craneano (tipico de allosauroideos) a
formas mas elongadas con la ausencia de dicho desarrollo (tipico de megalosauroideos)
(Carrano et al., 2012). A su vez, los tetanuros parecen exhibir una serie de “olas” de
diversificacion, en donde podemos encontrar la siguiente sucesién de grupos (Fig. 1):
Megalosauridae, Piatnitzkysauridae y Metriacanthosauridae (Jurasico medio);
Allosauridae, Megalosauridae y Metriacanthosauridae (Jurdsico tardio); Spinosauridae,
Carcharodontosauridae y Neovenatoridae (Cretacico temprano y medio) (Carrano et al.,
2012). Para el Cretacico tardio encontramos, mayormente en el Hemisferio Norte,
ecosistemas dominados por tetanuros de gran tamafio como por ejemplo los
tiranosauridos (Carrano et al.,, 2012). En Argentina (ver Tabla 1), los tetanuros se
encuentran bien representados por diversos linajes, halldndose restos fésiles de
carcarodontosauridos, megaraptores y especies de pequeifio a mediano tamafio muy

cercanamente relacionadas a las aves (Ezcurra y Novas, 2016 y citas alli).



Tesis de Licenciatura Mauro Nicolas Nieto

240 230 220 210 200 190 180 170 160 150 140 130 120 110 100 90 80 70Ma
; | | | | |

Inferior Superior

ox [ k] mi[ee[va [Hdea] ae | A | cemfcofss] ca [ma
1Ma 163.5 Ma ;145 Ma 100 5Ma

Superior

J caf ™ [re
227 Ma $201.3Ma

Herrerasaurldae ”R—-\:
Eoraptor ’R_\

Eodromaeus

66 Ma

Theropoda

Daemonosaurus

Coelophysmdea \w\
D|Iophosaundae ‘w-\

Neotheropodasé{:

Ceratosauridae ' ?——\

: : : Noasauridae :

Cerato- | ° Abelisauroidéa : : i

‘sauria : : . Abelisauridae T
: ‘Piatnitzkysauridae 7&—\
- Me 'alosauridée: K ~
: : i : Spinosauridae 7*\
Metnacanthosaundae ’R"
Tetanurae : Lt - AIIosaundae"R‘ ~
Allosauroidea’] : ' : :
: : Megaraptora : :
5 T : garaplora ____ =R~

Iosauna Carcharodont r :
: - * archarodontosauria o charodontosauridae

Proceratosauridae %——\

© Averostra 4|:Megalosau-
roidea

T

Avetfferopoda : .
: Tjnannbsauroideia

: Tyrannosauridae :

Compsognathidae

~y—
T_
: . Deinocheiridae :
Ornithomimosauria | : _ - h——«
P~
-
ha
"5
iy

Coelurosauria

| : Ornithomimidae :

Alvarezsauroidea :

Maniraptoriformes _
: Therizinosauria :

| Meniegons ' Caenagnathidae '

@iraptorosauria [ : P : :
* | ¢ Oviraptoridae :

Penaraptora Dromaeosauridae :

Troodontidae
Avialae & 4
g i

Figura 1. Filogenia y distribucion estratigrafica de los diferentes clados de Theropoda
(Modificado de Hendrickx et al., 2015).
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2.2. Paleoneurologia

En las ultimas décadas debido al advenimiento tecnoldgico, el uso de las tomografias
computadas para el escaneo y estudio de diversos fésiles, ha permitido realizar trabajos
novedosos y conocer nuevos aspectos de la anatomia y diversidad morfolégica en los
dinosaurios, facilitando el estudio de fésiles de dificil preparacién o, por ejemplo, el
escaneo de huevos fésiles (ej. Balanoff et al., 2008; Schilling et al., 2013; Racicot, 2017). La
paleoneurologia es la rama de la paleontologia que mas se ha beneficiado de estas
técnicas, ya que la misma se ocupa del estudio del encéfalo y los érganos de los sentidos,
gue son estructuras blandas las cuales no se preservan (salvo en casos excepcionales en
forma de relleno natural a modo de molde, ej. Paulina Carabajal et al., 2018). Su
morfologia, en general, es poco conocida debido al dificil acceso a la cavidad
endocraneana en craneos completos o cubiertos por sedimento. Los primeros estudios
paleoneuroldgicos han sido hechos mediante el relleno “fisico” del endocraneo (ej. latex,
yeso), permitiendo tomar el molde del espacio ocupado por el encéfalo, nervios, vasos
sanguineos, entre otras estructuras (ej. Marsh, 1880; Osborn, 1916; Edinger, 1925, 1951,
1975; Rogers, 1998; Paulina Carabajal y Canale, 2010). Aun asi esta técnica presenta sus
limitaciones ya que ademas de ser una técnica invasiva que puede dafar el fdsil,
dependiendo en gran parte del preparado mecdnico del mismo. Ademdas muchas regiones
de la cavidad endocraneana pueden quedar rellenas de sedimento y asi el calco puede no
representar completamente todas las estructuras, sobre todo las zonas pequefias como
los pasajes de los nervios y vasos sanguineos. Las tomografias computadas han permitido
incrementar enormemente esta clase de estudios y, a su vez, han proveido caracteres
neurocraneanos de relevancia filogenética (ej. Coria y Currie, 2002; Rauhut, 2007; Paulina
Carabajal, 2008; Witmer y Ridgely 2008, 2009).

La tomografia computada comenzé a ser utilizada para el estudio de los terépodos
hacia fines de la década del noventa (ej., Rogers, 1998; Knoll et al., 1999) permitiendo la
“extraccion” virtual de las estructuras internas (ej. Coria y Currie, 2002; Sampson y
Witmer, 2007; Witmer y Ridgely, 2009; Paulina Carabajal, 2012; Paulina Carabajal y Currie,

2012; Paulina Carabajal y Succar, 2015). Dentro de estas reconstrucciones virtuales en tres
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dimensiones de las cavidades internas, un componente importante es el oido interno (Fig.
2). Este presenta una gran relevancia en el control neural de la locomocién, mediante la
transmisiéon de movimientos lineares y rotacionales de la cabeza, que permiten la
estabilizacidon de los ojos, la cabeza y el tronco (Georgi, 2008), asi como también de la
recepcion de las vibraciones provenientes del exterior que luego son enviadas al cerebro,
mediante impulsos nervios, para su interpretacion. En consecuencia, el conocimiento de la
anatomia de esta estructura/érgano de los sentidos (equilibrio y audicion) puede ser de

gran utilidad para analisis paleobiolégicos.

2.3. Oido interno

El oido de los tetrapodos es una estructura que puede ser dividida en dos sectores:
medio e interno. En mamiferos, y algunos reptiles, este se puede subdividir en tres
secciones externo, medio e interno (Braun, 1988). El oido externo esta formado por el
meato auditivo externo (ej. mamiferos) y es el encargado de la captacién de las
vibraciones externas. Este las conduce hacia el oido medio, el cual se encuentra
conformado por el timpano, la columela en tetrdpodos no mamiferos y por tres
huesecillos en los mamiferos (martillo, yunque y estribo), actuando como un dispositivo
de transmisidn de las ondas sonoras hacia el oido interno mediante la ventana oval.
Finalmente el oido interno (Fig. 2) es una estructura muy conservativa a lo largo de los
todos los grupos de vertebrados gnatostomados (Georgi, 2008). Se encuentra alojado en
la parte posterior del neurocraneo, mas precisamente dentro de los huesos que forman la
capsula ética, el prodtico, el opistdtico y epidtico, generando asi un correlato éseo (David
et al., 2010). Se trata de una estructura que puede ser considerada como dos drganos, los
cuales cumplen funciones distintas, por lo que es llamado 6rgano estato-acustico (Urroz,
1991). La parte superior, el sistema de canales semicirculares y el vestibulo (Fig. 2), es la
encargada del balance y el equilibrio. La seccidén inferior, la lagena (= cdclea en mamiferos)
(Fig. 2), es la parte auditiva del oido. El sistema vestibular detecta los movimientos

lineares de la cabeza y mantiene la estabilidad visual y postural, a su vez el sistema de
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canales semicirculares es responsable de registrar los movimientos rotacionales de la
cabeza (Rabbitt et al., 2004).

El sistema de canales semicirculares consiste de tres pares de canales circulares
funcionales que retienen relaciones angulares especificas entre ellos y con los planos de
referencia de la cabeza (David et al., 2010) (Fig. 2). Este sistema bdsicamente funciona con
dos grupos de tres ductos semicirculares interconectados que se encuentran llenos de
endolinfa, un fluido con densidad similar al agua. Cada uno de estos ductos se origina en la
ampula de un lado y termina en el tronco comun o el utriculo del otro lado. Cada ampula
se encuentra rellena por la clipula que es una estructura gelatinosa rodeada de tejido
conectivo (Rabbit et al., 2004).

La seccién ventral del oido interno es la lagena, (Fig. 2) la cual aloja en su interior a
la a la macula lagenar, ocupando un tercio del largo total, en su vértice inferior y a la
membrana basilar, que posee unas células sensitivas (papilas basilares) que son los
receptores auditivos. Las vibraciones provenientes desde el exterior mediante el oido
externo y medio activan las papilas basilares. Estas se encuentran conectadas con el
nervio auditivo y traducen esta sefial como impulsos eléctricos que se envian al cerebro,
donde se traduce en sonidos que el animal puede comprender (Guzman, 2010). En los
dinosaurios y en la mayoria de los arcosaurios vivientes es una estructura simple y tubular
gue se proyecta ventralmente, a diferencia de los mamiferos, en los cuales esta se

encuentra alargada y enrollada sobre si misma y se la llama céclea.

10
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CSA e __

f CSP
| Canales
Semicirculares

CSL
VO

Lagena

L

Figura 2. Esquema de oido interno generalizado (Modificado de Knoll et al. 2012).
Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular Posterior; CSL,
Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun; L, Lagena; VO, Ventana Oval.
2.4. Antecedentes en Argentina

Los primeros oidos internos de dinosaurios estudiados en Argentina, corresponden
a dos saurdépodos titanosaurios del Cretdcico de Patagonia, a partir de moldes realizados
en latex (Paulina Carabajal y Salgado, 2007; Paulina Carabajal et al., 2008).
Posteriormente, con la mejora tecnolédgica y la posibilidad de acceder a tomégrafos
médicos se pudo realizar el estudio de varias especies mas de saurdpodos (Paulina
Carabajal, 2012; Paulina Carabajal et al., 2014) y de 5 especies de terépodos (ver Tabla 1)
representando 4 clados diferentes registrados en un amplio rango temporal que va del
Tridsico Superior al Cretacico Superior (Paulina Carabajal y Succar, 2015; Paulina Carabajal
et al., 2015a,b; Paulina Carabajal y Currie, 2017; Paulina Carabajal y Filippi, 2018; Paulina
Carabajal et al., en prensa; Paulina Carabajal y Nieto, en prensa). Estos estudios, sin
embargo, estuvieron siempre enfocados en la anatomia encefdlica y hasta la fecha no se
ha realizado un analisis comparativo de la variacién morfolégica del oido interno de los

teropodos sudamericanos, ni una interpretaciéon integral de las implicancias
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paleobiolégicas. Mdas aun, en los pocos estudios estadisticos realizados en base a la
morfologia del oido interno de dinosaurios (particularmente de los canales semicirculares
y en relacién al tamafio corporal) los terédpodos argentinos no han sido incluidos en la
muestra (ej. Georgi et al., 2013) debido a la reciente publicacién de los mismos.

La importancia del estudio de la morfologia del oido interno radica en que permite
inferir el comportamiento del animal, pudiendo determinar cémo es su fisiologia y como
influye esta en el equilibrio, las frecuencias de audicidn, la postura de la cabeza, entre
otras (Hullar, 2006; Georgi, 2008; Witmer et al 2008; Witmer y Ridgely, 2009; David et al.,
2010). A su vez, en diferentes trabajos sobre primates y otros grupos de mamiferos, se ha
observado que existe una correlacion entre el radio de curvatura de los canales
semicirculares con la agilidad locomotora. Aquellos animales que presentan canales mas
grandes respecto a su tamafio corporal son mas agiles, mientras que aquellos mas lentos

tienen canales mas pequefios con respecto a su tamafo corporal (Spoor, 2007).

2.5. Objetivos

2.5.1. Objetivo general

Caracterizar la morfologia del oido interno de los distintos clados de terépodos de
Argentina y analizar la variabilidad morfolégica presente con un enfoque evolutivo y
paleobioldgico.

2.5.2. Objetivos especificos

a) Analizar la variabilidad morfoldgica del oido interno de los dinosaurios
terdpodos de la Argentina (Zupaysaurus rougieri [Arcucci y Coria, 2003], Aucasaurus
garridoi [Coria, Chiappe y Dingus, 2002], Viavenator exxoni [Filippi et al., 2016],
Giganotosaurus carolinii [Coria y Salgado, 1995] y Murusraptor barrosaensis [Coria 'y
Currie, 2016]), mediante su descripcidon y comparacidn con otros terépodos estudiados

alrededor del mundo.

b) Caracterizar la morfologia y las posibles adaptaciones paleobioldgicas de los
grupos principales (Neotheropoda basal, Abelisauridae, Carcharodontosauridae,

Tyrannosauridae y Therizinosauria).
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c) Analizar la relacién entre tamafio del canal semicircular anterior y volumen de la

cavidad endocraneana de los distintos clados de terépodos estudiados.

d) Confrontar la morfologia del oido interno de los terépodos estudiados con sus

posibles habitos de vida y realizar inferencias paleoecoldgicas preliminares.

2.6. Hipotesis de trabajo

En la presente Tesis de Licenciatura se pondran a prueba las siguientes hipdtesis:

1) El mayor radio de curvatura del canal semicircular anterior es un indicador de
agilidad/velocidad del animal.

2) Los terépodos mas agiles presentaran un canal semicircular anterior mayor en
relacion al volumen encefalico.

3) El grado de agilidad es dependiente del tamafio corporal.

4) Los distintos clados de terépodos presentan patrones morfoldgicos
caracteristicos en su oido interno.

5) Los distintos grupos de terdpodos muestran relativas diferencias en la posicion
de la cabeza, aunque mostrando escasas variaciones internas dentro de los clados mas

pequefios (Abelisauridae, en este caso).
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3. MATERIALES Y METODOS

Abreviaturas institucionales

PULR, Paleontologia, Universidad Nacional de La Rioja, La Rioja, Argentina; MCF, Museo
Carmen Funes, Plaza Huincul, Argentina; MAU, Museo Municipal Argentino Urquiza,
Rincén de los Sauces, Argentina; MUCPv-CH, Museo de la Universidad Nacional del
Comahue, coleccién del Museo Ernesto Bachmann, Villa El Chocén, Argentina; ZU, Lufeng
World Dinosaur Valley Park, Yunnan, China; IVPP, Institute of Vertebrate Paleontology and
Paleoanthropology, Chinese Academy of Sciences, Beijing, China; UMNH, University of
Utah Museum of Natural History, Salt Lake City, Utah, Estados Unidos; AZMNH, Arizona
Museum of Natural History, Mesa, Estados Unidos; IGM, Geological Institute of the
Mongolian Academy of Sciences, Ulaan Bataar, Mongolia; AMNH, American Museum of
Natural History, New York City, Estados Unidos; TMP, Royal Tyrrell Museum of

Palaeontology, Drumheller, Canada.

3. 1. Materiales estudiados

El estudio del oido interno de terépodos analizados en esta tesis se basa en
reconstrucciones digitales tridimensionales, algunas de ellas realizadas por el Tesista y
otras tomadas de la literatura. Para la obtencidén de estas reconstrucciones digitales se
utilizaron tomografias computadas, tanto de alta resolucion (microCT) asi como de
resolucién “médica” (tomdgrafos hospitalarios). En esta Tesis se analizé un total de 16
taxones de dinosaurios terdpodos (Archosauria; Dinosauria; Theropoda), representantes
de 10 familias y de un rango temporal que abarca todo el Mesozoico (Tabla 1). Para
obtener esta muestra de oidos internos en 3D, el Tesista utilizd cinco tomografias de los
siguientes terépodos de Argentina (las cuales fueron provistas por uno de los directores
(APC)) y tres modelos tridimensionales en archivo .STL del oido interno de tres especies
del hemisferio norte, los cuales fueron gentilmente provistos por el Dr. L. Witmer

(Universidad de Ohio, https://people.ohio.edu/witmerl/lab.htm):
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a- Taxones estudiados en primera mano (oidos internos re-reconstruidos en base

a CT):

Taxones argentinos

e Zupaysaurus rougieri (PULR 076) (Paulina Carabajal et al.,, 2015, en

prensa) del Tridsico Superior de La Rioja;

e Abelisauridae:

O

Aucasaurus garridoi (MCF-PVPH 236) (Paulina Carabajal vy
Succar, 2015) del Cretacico Superior de Patagonia;
Viavenator exxoni (MAU-Pv-LI-530) (Paulina Carabajal y Filippi,

2018) del Cretécico Superior de Patagonia;

e Giganotosaurus carolinii (MUCPv-CH 1) (Paulina Carabajal et al. 2015-

estudio preliminar; Paulina Carabajal y Nieto, en prensa) del Cretacico

Superior de Patagonia;

e Murusraptor barrosaensis (MCF-PVPH 411) (Paulina Carabajal y Currie,

2017) del Cretdcico Superior de Patagonia.

Taxones no argentinos:

O

Sinosaurus triassicus (ZUTO01) (Xing et al., 2014) del Jurasico
Superior de China.
Sinraptor dongi (IVPP V 10600) (Paulina Carabajal y Currie, 2012)
del Jurdsico Superior de China.
Daspletosaurus sp. (TMP 2001.36.01) (Paulina Carabajal et al.
2018- estudio preliminar).
Reconstrucciones en 3D en formato .STL:
= Allosaurus fragilis (UMNH VP 18050) del Jurasico
Superior de Norteamérica.
=  Tyrannosaurus rex (AMNH FR 5029) del Cretacico
Superior de Norteamérica.
= Struthiomimus altus (AMNH FR 5355) del Cretacico

Superior de Norteamérica.
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b- Taxones estudiados a partir de la bibliografia (ilustraciones publicadas):

e Los therizinosaurios:

o Erlikosaurus andrewsi (IGM 100/111) (Lautenschlager et al.,

2012).

o Falcarius utahensis (UMNH VP 15000) (Lautenschlager et al.,

2012).

o Nothronychus mckinleyi (AZMNH-2117)) (Lautenschlager et al.,

2012).

e El abelisdurido africano Majungasaurus crenatissimus (FMNH PR 2100)

y Ceratosaurus nasicornis (MWC 1.1) (Sampson y Witmer, 2007), un

ceratosaurio basal (Carrano y Sampson, 2008).

Tabla 1. Lista de taxones y materiales estudiados.

Edad Taxon Espécimen Grupo Fuente Procedencia | Oido interno
Tridsico Zupaysaurus rougieri PULR 076 Neotheropoda basal CT (APC) Argentina Derecho
Sinosaurus triassicus ZuT01 Dilophosauridae CT (APC) China Derecho
Sinraptor dongi IVPP 10600 Metriacanthosauridae CT (APC) China -
isi UMNH VP
Jurasico Allosaurus fragilis 18050 Allosauridae STL (L. Witmer) EEUU lzquierdo
Cerat'o sau{'us MWC1.1 Ceratosauridae S.ampson Y EEUU Izquierdo
nasicornis Witmer, 2007
MCF-PVPH
Aucasaurus garridoi 236 Abelisauridae CT (APC) Argentina Derecho
Viavenator exxoni MALSJ;:)V'LI- Abelisauridae CT (APC) Argentina lzquierdo
Majungasaurus FMNH PR . . CT —Sampsony .
crenatinissimus 2100 Abelisauridae Witmer, 2007 Madagascar lzquierdo
Cretacico
Glganoto.s au rus MUCPv-CH Carcharodontosauridae CT (APC) Argentina lzquierdo
carolinii 1
Murusraptor MCF-PVPH . .
barrosaensis a11 Megaraptora CT (APC) Argentina lzquierdo
AMNH FR
Tyrannosaurus rex 5029 Tyrannosauridae STL (L. Witmer) EEUU lzquierdo
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Daspletosaurus sp. 5 00-2%:. 01 Tyrannosauridae CT (APC) Canada lzquierdo

Struthiomimus altus A“gg:SFR Ornithomimidae STL (L. Witmer) EEUU Derecho

Falcarius utahensis UMNH VP Therizinosauria EEUU Derecho
15000

EZZ‘:::;:.JS 1 OI g /“1/'1 1 Therizinosauridae La::zr;fcz:glfzger Mongolia Derecho

No’:,lll;:;:l);cyl;us AZZI\1/I1I\|7H- Therizinosauridae EEUU lzquierdo

Referencias: CT, tomografia computada original; STL, archivo de reconstruccién 3D; APC,
Ariana Paulina Carabajal.

3.2. Reconstruccion tridimensional del oido interno

La reconstruccidn digital en 3D se hizo utilizando el programa Materialise Mimics

18.0, utilizando tomografias computadas. A su vez, se utilizd una tabla y lapiz digital

Wacom, que permite realizar las reconstrucciones de forma mas precisa. EIl método

consiste en “dibujar” en una capa de determinado color, cada una de las “rodajas”

generadas por la tomografia (Fig. 3) (ya sea en corte coronal (frontal), sagital o

transversal) que afecten la estructura a ser reconstruida. Una vez concluida esta etapa, el

programa genera un volumen que puede ser girado en cualquier direccion. Luego se

utilizan las herramientas de medicién incluidas en el programa Mimics como la medicién

de distancias en 3D y la medicién de angulos en 3D.

Las imagenes finales de la presente Tesis fueron realizadas y modificadas en Adobe

Photoshop CS5.
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Figura 3. A. Reconstruccion de tomografia computada (CT) del oido interno derecho de
Aucasaurus garridoi en vista coronal. B. Demarcacion del oido interno derecho de
Aucasaurus garridoi en vista coronal. C. Oido interno derecho de Aucasaurus garridoi en
vista coronal demarcado mediante Materialise Mimics 18.0 con una capa de color
celeste “dibujada”.

3.3. Medidas de los canales semicirculares
Para el analisis de la morfologia del oido interno se tomaron las siguientes medidas
y/o se calcularon las siguientes relaciones (Fig. 4):
e Diametro (interno) del canal semicircular
e Radio de curvatura del canal semicircular
e Diametro del tubo
e Angulo formado entre los canales semicirculares anterior y posterior en vista
dorsal
e Llargodelalagena
Para tomar las medidas de los canales semicirculares anterior (CSA) y posterior
(CSP) en el modelo 3D, se orientd el canal semicircular lateral (CSL) en el plano horizontal
(Fig. 4); para obtener medidas del CSL se orientd el CSA horizontalmente (Schmelzle et al.,
2007; Spoor et al., 2007).
La altura de los canales semicirculares se define como la mayor distancia del arco
desde el vestibulo y, el ancho es perpendicular a la altura, independientemente de la
orientacion del canal en el craneo (Spoor y Zoonneveld, 1998). Se midio el largo del arco

desde el borde interno de los canales hacia el vestibulo en la zona donde la longitud es
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mayor y el ancho del arco serd tomado perpendicularmente a esta medida (Fig. 4)
(Schmelzle et al., 2007).
El radio de curvatura (R) es calculado usando la siguiente ecuacion (0,5 [l+a]/2)

donde I=largo del canal y a=ancho del canal (Spoor y Zoonneveld, 1998).

f\ngulo entre CSA y CSP

S

Largo s Diametro Interno =Largo del canal (I}
da'a del Canal
Lagena

@ss» Ancho del canal (a)

Ventana Oval
s Diametro del Tubo

Figura 4. Esquema generalizado del oido interno izquierdo de un dinosaurio donde se
indican en distintos colores las mediciones tomadas en el presente trabajo. Vistas
lateral, posterior y dorsal, respectivamente (Modificado de Knoll et al., 2012).

A partir de los datos previamente recolectados, se realizaron una serie de
estimaciones paleobiolégicas acerca del comportamiento y capacidades motrices o

sensoriales de los animales.

3.3.1. Célculo de agilidad

El indice de agilidad (AGIL), es utilizado en mamiferos (Silcox et al. 2009) y se testea
aqui por primera vez para dinosaurios. El mismo se calcula con las siguientes férmulas:

e RCSA: log;o AGIL= 0,850-0,153 (logig M) + 0,706 (log1o RCSA)

e RCSP: logyo AGIL= 0,881-0,151 (logio M) + 0,667 (log.o RCSP)

e RCSL: logio AGIL= 0,959-0,167 (logio M) + 0,854 (log;o RCSL)

e RCS: logip AGIL=0,948-0,188 (logio M) + 0,962 (logio RCS)
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Donde M= masa corporal en gramos; RCSA, RCSP, RCSL: radio del canal semicircular
anterior, posterior y lateral respectivamente; RCS: promedio del radio de los canales
semicirculares.

Para cada espécimen (ver Tabla 1) se obtuvieron 4 valores de AGIL, uno para cada
canal semicircular y uno que se calculé tomando el promedio de los radios de curvatura de
los tres canales semicirculares. Este ultimo es el que se utiliza como valor de agilidad del
taxon. Ejemplos de resultados en estas estimaciones han sido publicados en taxones de
primates fésiles por Silcox et al. (2009), y en osos fésiles por Arnaudo (2017). Este indice
aun no ha sido puesto a prueba en reptiles y, debe recordarse que los resultados
obtenidos en la presente tesis son una aproximacién y su conclusién final debe ser
cuidadosamente analizada como indicativa de las capacidades generales del animal
estudiado.

Las estimaciones de los tamafos corporales (MC) de cada individuo fueron
realizadas haciendo uso de ecuaciones publicadas en otros estudios. La ecuacién utilizada
en el presente estudio es aquella realizada por Christiansen y Farifia (2004) utilizando el
largo del fémur como estimador. En el caso de que dicho elemento se encontrase ausente
en el ejemplar se aplicé la estimacion publicada por Therrien (2007), donde la estimacién
de tamafio corporal se realiza en base al largo del crdneo. A continuacidn se detallan las
ecuaciones utilizadas:

e logl0 MC = -6.288 +/- 0.500 + 3.222 +/- 0.181 * log10 FL, (Christiansen y Farifia,

2004) FL = largo del fémur.

e MC=1.00419 * 10(3.6022*log (SL)+3.4426), (Therrien, 2007) SL = largo del crdneo,

en ausencia del fémur.

3.3.2. Orientacion de la cabeza

Para determinar el dngulo de inclinacion de la cabeza, se orientd el canal
semicircular lateral paralelo al plano horizontal correspondiente a la llamada “postura de
alerta” (Taylor et al., 2009). Una vez orientados los canales semicirculares laterales, se

procedié a medir el angulo de inclinacién que presenta el craneo, desde la articulacién de
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la mandibula hasta el borde anterior del premaxilar (a lo largo de la hilera dentaria). Esta
metodologia ha sido cuestionada por Marugan-Lobdn et al. (2013) debido a resultados
poco usuales como en Nigersaurus (Sereno et al. 2007). A su vez se observa, sobretodo en
mamiferos, que la variacidn entre el canal semicircular lateral izquierdo y el derecho se
desvian de la coplanaridad por mas de 2092 (Berlin et al., 2013). Para esto, en mamiferos se
ha utilizado la llamada linea de Reid, la cual estimaria de mejor manera la inclinacién de la
cabeza (Arnaudo, 2017). Sin embargo, esta metodologia utiliza una linea recta trazada
desde el borde inferior de la érbita al centro de la apertura del meato auditivo externo. En
reptiles, y mds precisamente en dinosaurios, no se cuenta con una medida exacta de la
ubicacién del limite lateral del oido medio, a su vez que en la mayoria de los casos la
preservacidn para determinar esta posible ubicacidn no es buena o en muchos casos, nula.

Andlisis posteriores con otras herramientas (Procrustes) demostraron que para los
terépodos analizados la variacién estimada en el angulo es muy pequefia con respecto a la
estimada por medio de los canales semicirculares. Esta metodologia es usualmente
utilizada en trabajos de paleontologia (ej., Rogers, 1998; Sampson y Witmer, 2007; Sereno
et al., 2007; Witmer y Ridgely, 2009; Witmer et al., 2008), y en base a esto, en el presente

estudio se tomara como una buena aproximacion la orientacion paralela al plano del CSL.

3.3.3. Diametro interno CSA vs. Volumen Encefalico

Por ultimo, se tested el diametro interno del CSA contra el volumen encefalico de
cada taxdn. A manera de estandarizacion, se calculé el indice entre didmetro del CSA y el
volumen encefalico (DICSA/EV). Este Gltimo resultado se contrasto con el indice AGIL. Esta
comparacion se realizé para evaluar si en los taxones analizados existe una correlacién
con aquellos terépodos que presentan un indice de agilidad mayor (Observacion

personal).

3.4. Medidas de la lagena
El largo de la lagena fue medido, en aquellos casos que fue posible, desde el

margen ventral de la ventana oval hasta el extremo distal de la misma (Fig. 4). Con esta

21



Tesis de Licenciatura Mauro Nicolas Nieto

medicion, y segun lo establecido en Gleich et al. (2005), se estimo el largo de las papilas
basilares como dos tercios del largo total de la lagena, debido a que el resto del espacio es
ocupado por la macula lagenar. A partir de las siguientes férmulas, calculadas con datos
en diversas especies de aves vivientes (Gleich et al.,, 2005), se establecid la mejor
frecuencia de audicion (kHz) y el limite de audicidn de alta frecuencia (kHz):
-y =2,2582x-0,1016, para la mejor frecuencia de audicién a partir de la masa
corporal;
-y =5,7705e-0,25x, para la mejor frecuencia de audiciéon a partir del largo de las
papilas basilares;
-y =1,8436x+1,0426, para el limite de audicidén de alta frecuencia en funcion de

la mejor frecuencia de audicién;
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4. RESULTADOS Y DISCUSION

4.1. Metodologia descriptiva

Como se menciond anteriormente (ver Introduccion), tanto el oido interno
derecho como el izquierdo se encuentran alojados en el interior del craneo, mas
precisamente en las capsulas éticas. Puede ser dividido en dos secciones principales con
distinta funcién: una superior y otra inferior (Fig. 2).

La seccidén superior se encuentra formada por tres canales semicirculares, dos
verticales y uno horizontal, las dmpulas en donde estos ultimos se originan, el tronco
comun, y el vestibulo (David et al., 2010). Los canales verticales, de acuerdo a su
orientacién, se definen como canal semicircular anterior y posterior (CSA y CSP,
respectivamente). El canal semicircular horizontal se define aqui como canal semicircular
lateral (CSL), segin Witmer y Ridgely (2009). Los CSA y CSP confluyen en una estructura
llamada tronco comun (TC). A su vez, en vista dorsal, estos dos canales conforman un
angulo variable en los distintos taxones. La regién inferior esta formada principalmente
por la lagena (L), la cual se encuentra mayormente elongada dorsoventralmente y es la
que se encarga de la audiciéon. La lagena contacta con el oido medio mediante la ventana
oval (Braun, 1988).

A continuacion se describen las reconstrucciones tridimensionales del espacio
(laberinto 6seo) ocupado por las partes blandas no preservadas del oido interno. Se
considera que estas reconstrucciones representan en un alto porcentaje el

tamafio/volumen real de las mismas (Georgi, 2008).

4.1.1. Descripciones
Dinosauria Owen, 1842
Saurischia Seeley, 1887
Theropoda Marsh, 1881
Neotheropoda basal Bakker 1986
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4.1.1.1. Zupaysaurus rougieri Arcucci y Coria, 2003

Debido a la calidad de contraste de las tomografias computadas realizadas a este
ejemplar (Paulina Carabajal et al., en revisidn) solo pudo ser reconstruido parcialmente el
oido interno derecho de Zupaysaurus (Fig. 5A-D). Este tiene 13,8 mm de largo
dorsoventral, sin contar con la porcion de la lagena que no fue posible reconstruir, y 17,9
mm de largo anteroposterior en la porcion mas ancha de los canales semicirculares (Fig.
5A). El didametro de los tubos de cada uno de los canales semicirculares es de 2,3 mm para
el CSA, 2 mm para el CSP y 2,8 mm para el CSL. El tronco comun de 2,6 mm. A su vez el
canal semicircular anterior tiene un diametro interno de 11,1 mm, el canal semicircular
posterior de 10,7 mm vy el canal semicircular lateral de 10,9 mm. Los tres canales
semicirculares son de forma sub-ovalada, siendo el eje mayor aproximadamente un tercio
mas grande que el eje menor. El canal semicircular anterior es mas alto que el posterior y
se eleva sobre el tronco comun. El angulo formando por el CSA y el CSP es de 85° en vista

dorsal (Fig. 5D).

A

CSP D CSA

CSL CSL

Figura 5. Oido interno derecho de Zupaysaurus rougieri (Después de Paulina Carabajal,
Ezcurra y Novas, en revision) en vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D),
respectivamente. Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular
Posterior; CSL, Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun. Escala 1 cm.

Dilophosauridae Charig y Milner, 1990
4.1.1.2. Sinosaurus triassicus Young, 1948
El oido interno (Fig. 6A-D) de este taxén fue previamente descripto por Xing et al.
(2014). No fue posible observar la lagena debido al poco contraste de las tomografias
computadas. El oido interno reconstruido presenta un largo dorsoventral de 26,3 mm y un

largo anteroposterior maximo de 24,6 mm anteroposteriormente. Los didmetros internos
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de los canales semicirculares son 19,9 mm para el CSA, 10,6 mm para el CSP, y 13,4 mm
para el CSL. Los canales semicirculares presentan forma sub-ovalada a ovalada, donde en
el CSA y el CSL el eje mayor llega a ser casi el doble del eje menor. Los canales
semicirculares son delgados, con un diametro del tubo que varia de 2,2 mm hasta 3,0 mm.
El tronco comun tiene un ancho de 3,1 mm y se encuentra curvado posteriormente (Fig.
6A). El CSA junto con el CSP forma un angulo de aproximadamente 90°, en vista dorsal

(Fig. 6D).

\ CSA
Csp

CSP. \

CSL
CSL

Figura 6. Oido interno derecho de Sinosaurus triassicus (Después de Xing et al. 2014) en
vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D), respectivamente. Referencias:
CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular Posterior; CSL, Canal
Semicircular Lateral; TC, Tronco Comuin; L, Lagena. Escala 1 cm.

Ceratosauria Marsh, 1884
Ceratosauridae Marsh, 1884
4.1.1.3 Ceratosaurus nasicornis Marsh, 1884

La reconstruccién del oido interno de Ceratosaurus nasicornis, fue realizada por
Sampson y Witmer (2007). En el presente trabajo se re-describe la morfologia y se toman
medidas correspondientes a partir de las ilustraciones del mencionado trabajo. El oido
interno de Ceratosaurus (Fig. 7A-D) presenta dorsoventralmente 38,5 mm de largo y
anteroposteriormente 23,7 mm de largo maximo al nivel de los canales semicirculares. El
CSA es de forma ovalada siendo su eje mayor el doble que el eje menor, el CSP y el CSL
presentan una morfologia sub-ovalada con el eje mayor aproximadamente un tercio mas
grande que el eje menor. Los canales semicirculares tienen un didmetro interno de 16, 5
mm, 12,4 mm y 9,3 mm para el CSA, el CSP y el CSL respectivamente. El CSA y el CSP

confluyen en el tronco comun, donde el CSA se encuentra dorsal (o se proyecta
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dorsalmente) al CSP (Fig. 7A). El didmetro del tubo de los canales varia entre 1,8 mmy 2,5
mm. El tronco comun es robusto, presentando 3,5 mm de diametro (Fig. 7A). En vista
dorsal el CSA y el CSP forman un angulo de 85° (Fig. 7D).

La lagena se encuentra completa y es de forma cdnica, siendo ventralmente

elongada (con un largo de 8,8 mm), por debajo de la ventana oval (Fig. 7A-C).

A

o

Figura 7. Oido interno izquierdo de Ceratosaurus nasicornis (Modificado de Sampson y
Witmer, 2007) en vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D),
respectivamente. Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular
Posterior; CSL, Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun; L, Lagena; VO, Ventana
Oval. Escala 1 cm.

Abelisauroidea Bonaparte y Novas, 1985
4.1.1.4. Majungasaurus crenatissimus Depéret, 1896

El oido interno de Majungasaurus fue descripto por Sampson y Witmer (2007) y
aqui se re-describe en base a las ilustraciones del trabajo mencionado (Fig. 8A-D). El oido
interno de M. crenatissimus esta incompleto ya que solo se observa el comienzo de la
lagena, por debajo de la ventana oval, debido a que su extremo distal se encuentra
danado. Por lo tanto el oido interno tiene 30,3 mm de largo dorsoventral, con un largo
anteroposterior maximo de 22,6 mm a la altura de los canales semicirculares. Los canales
semicirculares presentan una morfologia de sub-ovalada a ovalada, donde el CSA y el CSP
tienen un eje mayor del doble de largo que el eje menor. El CSL presenta un eje mayor
aproximadamente un tercio mas grande que el eje menor. El didmetro interno de los

canales semicirculares varia entre 17,4 mm y 13,2 mm, siendo el mayor el CSA, y el CSP
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mas grande que el CSL. El diametro del tubo de los canales semicirculares varia entre 1,7

mm y 2,4 mm. El CSA y el CSP forman un angulo de 85° en vista dorsal (Fig. 8D).

CSA A

Figura 8. Oido interno izquierdo de Majungasaurus crenatissimus (Modificado de
Sampson y Witmer, 2007) en vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D),
respectivamente. Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular
Posterior; CSL, Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun; L, Lagena; VO; Ventana
Oval. Escalas 1 cm.

4.1.1.5. Aucasaurus garridoi Coria, Chiappe y Dingus, 2002

El oido interno de Aucasaurus (Fig. 9A-D) estd incompleto ya que la lagena no pudo
ser reconstruida debido a la mala preservacion del fésil en esa regidn del crdneo (Paulina
Carabajal y Succar, 2015). En consecuencia, el oido interno mide aproximadamente 21,7
mm dorsoventralmente, y con 22,5 mm anteroposteriormente. El CSA es mas alto que el
CSP y que el tronco comun. El CSA presenta una forma ovalada con el eje mayor siendo
mas del doble de largo que el eje menor. El CSP es de forma sub-ovalada con un eje mayor
un tercio mas largo que el eje menor. El CSL es ovalado con el eje mayor el doble que el
eje menor. El didmetro interno de cada canal semicircular es aproximadamente de 16,5
mm, 10,8 mm y 8,5 mm para el CSA, el CSP y el CSL, respectivamente. El didametro del tubo
de los canales semicirculares varia entre 1,5 mm y 2,6 mm, siendo el CSP el mas robusto
de todos (Fig. 9C). El didmetro del tronco comun es mayor que cualquiera de los canales
semicirculares, con 3,9 mm de ancho. El angulo formado por los canales CSA y CSP es de

93° aproximadamente, en vista dorsal (Fig. 9D).
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Figura 9. Oido interno derecho de Aucasaurus garridoi (Después de Paulina Carabajal y
Succar, 2015) en vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D),
respectivamente. Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular
Posterior; CSL, Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun; L, Lagena. Escalas 1 cm.

4.1.1.6 Viavenator exxoni Filippi et al., 2016

El oido de Viavenator (Fig. 10A-D) se encuentra completo y esta siendo re-
descripto en base a las reconstrucciones tridimensionales obtenidas de las tomografias
computadas correspondientes. Este tiene un largo aproximado de 37,5 mm
dorsoventralmente y de 24,8 mm anteroposteriormente. El CSA es mas grande que el CSP,
y este a su vez es mayor al CSL. Los canales semicirculares presentan una forma ovalada
para el CSA y el CSL, con el eje mayor el doble de largo que el eje menor. El CSP es de
morfologia sub-ovalada con el eje mayor un tercio mas largo que el eje menor (Fig. 10B-
D). Tienen un diametro interno de 20 mm, 12,7 mmy 10,8 mm para el CSA, el CSP y el CSL,
respectivamente. El tronco comun es mas robusto (tiene mayor didmetro) que los canales
semicirculares, con un didmetro de 3 mm para el tronco y un didametro del tubo que varia
entre 1,9 mm a 2,2 mm para los canales semicirculares, siendo el CSL el de mayor
didmetro de estos tres. Los CSA y CSP forman, en vista dorsal, un dngulo de 85° (Fig. 10D).

Presenta, por debajo de la ventana oval, una lagena corta y cénica, de 4,13 mm de

largo (Fig. 10A-C).
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Figura 10. Oido interno izquierdo de Viavenator exxoni (Después de Paulina Carabajal y
Filippi, 2018) en vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D), respectivamente.
Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular Posterior; CSL,
Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun; L, Lagena; VO, Ventana Oval. Escalas 1
cm.

Tetanurae Gauthier, 1986
Allosauroidea Marsh, 1878
Metriacanthosauridae Paul, 1988
4.1.1.7. Sinraptor dongi Currie y Zhao, 1994

La reconstruccion completa del oido interno (Fig. 11) de Sinraptor no fue posible
debido en parte al mal estado de preservacidn del fésil en esa regién, como también al
bajo contraste de las tomografias computadas. Se reconstruyeron segmentos de los
canales semicirculares que permitieron inferir el tamafio de este oido interno. Este tiene
largo dorsoventral de 16 mm (sin la lagena), como el ancho anteroposterior, de 19 mm.
Presenta un diametro del tubo de de los canales de 1,8 mm aproximadamente, y el tronco
comun siendo mas ancho que estos con 2,3 mm aproximadamente. A su vez el CSA y CSP

en vista dorsal, presentan un angulo de 65° (Paulina Carabajal y Currie, 2012).
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Figura 11. A. Vista lateral izquierda de la reconstruccion tridimensional del endocraneo
de Sinraptor dongi con la reconstruccion parcial del oido interno izquierdo. B. Vista
dorsal de la reconstruccion tridimensional del endocraneo de Sinraptor dongi, con la
vista dorsal de las reconstrucciones parciales de los oidos internos derecho e izquierdo
(Modificado de Paulina Carabajal y Currie 2012). Escala 2 cm.
Allosauridae Marsh, 1879
4.1.1.8. Allosaurus fragilis Marsh, 1877

El oido interno de Allosaurus fragilis, fue descripto por primera vez por Rogers

(1998). El oido interno de este taxdn fue figurado posteriormente en la contribucién de

Witmer y Ridgely (2009) que se encuentra focalizada en la descripcién del molde

endocraneano, la neumaticidad craneana y oido interno de Tyrannosaurus rex. En la
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presente tesis la descripcidn se realizd a partir del modelo tridimensional en formato .STL
provisto por uno de los autores del trabajo mencionado anteriormente (L. Witmer,
Universidad de Ohio).

El oido interno de Allosaurus fragilis (Fig. 12A-D) estd completo, mide
aproximadamente 43,9 mm dorsoventralmente y presenta un ancho maximo de 24,7 mm
a la altura de los canales semicirculares. El CSA tiene forma triangular con su eje mayor
siendo mas del doble de largo que el eje menor. El CSP presenta una forma triangular pero
con el eje mayor un tercio mas grande que el eje menor. Al contrario, el CSL presenta
forma ovalada con el eje mayor siendo el doble de largo que el eje menor. Como es
observado por Rogers (1998) y Witmer y Ridgely (2009), el CSL tiene en su contacto con el
CSA una forma de “gancho”, es decir que se curva abruptamente (Fig. 12D). El CSA es el de
mayor didametro interno con 24,9 mm, siendo el CSL el de menor tamafio con 11,1 mm. El
CSP tiene un diametro interno de 16,2 mm. El didametro del tubo de los canales varia
entre 2 mm y 2,7 mm siendo el CSL el de mayor didmetro. El tronco comun presenta un
didmetro similar al de los canales semicirculares, presentando un ancho maximo de 2,7
mm (Fig. 12A). El CSA y el CSP forman un angulo de 85° entre si en vista dorsal (Fig. 12D).

La lagena se proyecta ventralmente por debajo de la ventana oval, y tiene un largo

de 8,5 mm aproximadamente (Fig. 12A-C).

CSA

Figura 12. Oido interno izquierdo de Allosaurus fragilis (Después de Witmer y Ridgely,
2009) en vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D), respectivamente.
Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular Posterior; CSL,
Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun; L, Lagena; VO, Ventana Oval. Escala 1 cm.
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Carcharodontosauridae Stromer, 1931
4.1.1.9. Giganotosaurus carolinii Coria y Salgado, 1995

El oido interno de Giganotosaurus carolinii (Fig. 13A-D) fue descrito en detalle por
primera vez para esta Tesis de Licenciatura (Paulina Carabajal y Nieto, en revisién). El oido
interno se encuentra dafiado a la altura de la ventana oval, ya que presenta una fractura
en el neurocrdneo, pero probablemente esté completo. Mide aproximadamente 48,5 mm
dorsoventralmente (esta medida no incluye el espacio generado por la fractura) y 32,5
mm anteroposteriormente a la altura de los canales semicirculares. EI CSA es
aproximadamente de forma triangular, con el eje mayor mas del doble de largo que el eje
menor, y a su vez se extiende dorsalmente sobre el nivel del CSP con el eje mas largo
orientado dorsoventralmente (Fig. 13A). EI CSP también es de forma triangular con el eje
mayor el doble de largo que el eje menor, y orientado mediolateralmente. El CSL es
ovalado con el eje mayor casi el doble de largo que el eje meno, y orientado
anteroposteriormente (Fig. 13D). El CSA es mas grande que el CSP, y el CSL es mas
pequefio que los otros dos (Fig. 13A). El didmetro interno de cada canal es
aproximadamente 24,2 mm, 18,2 mm y 14,7 mm para el CSA, CSP y CSL respectivamente.
El diametro de los tubos de los canales semicirculares varia entre 2,6 mm y 4,6 mm, con el
CSA siendo el mas robusto. El tronco comin es mas robusto que cualquiera de los canales
y mide 5,4 mm de diametro (Fig. 13A). El angulo formado por los canales anterior y
posterior es aproximadamente 90° en vista dorsal (Fig. 13D).

Como se menciona anteriormente, el oido interno se encuentra dafiado a la altura
de la ventana oval (Fig. 13A-C), pero la lagena probablemente estd completa y mide 14
mm de largo, es simple y cdnica, orientada anteroventralmente con el apice distal
levemente ensanchado (Fig. 13A-C), caracteristica que comparte con C. saharicus (Paulina

Carabajal et al., 2015 — estudio preliminar, Paulina Carabajal y Nieto, en revision).
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Figura 13. Oido interno izquierdo de Giganotosaurus carolinii en vista lateral (A),
anterior (B), posterior (C) y dorsal (D), respectivamente. Referencias: CSA, Canal
Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular Posterior; CSL, Canal Semicircular Lateral;
TC, Tronco Comun; L, Lagena; VO, Ventana Oval. Escala 1 cm.
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Megaraptora Benson, Carrano y Brusatte, 2010
4.1.1.10. Murusraptor barrosaensis Coria y Currie, 2016

El oido interno de Murusraptor fue originalmente descripto en el trabajo de
Paulina Carabajal y Currie (2017). En la presente Tesis se realizé una re-descripcion de este
mismo basado en las reconstrucciones tridimensionales a partir de las tomografias
computadas, aportando datos de medicién. El oido interno (Fig. 14A-D) estd completo
tiene 37,3 mm de largo y 22,9 mm de ancho maximo al nivel de los canales semicirculares.
El CSA es mas grande que el CSP, y a su vez este es mayor que el CSL. Los canales
semicirculares presentan una forma de sub-ovalada a ovalada, donde el CSA tiene un eje
mayor aproximadamente un tercio mas grande que el eje menor. El CSP y el CSL son
ovalados con el eje mayor del doble de largo que el eje menor. Presentan un didmetro
interno de 17,5 mm, 13,4 mm y 9,8 mm respectivamente. A su vez, el didmetro del tubo
de los canales varia entre 1,7 mm y 2,7 mm, siendo el CSA el de mayor didmetro. El CSA
es mas alto que el CSP y el tronco comun, y este ultimo es delgado presentando 2,1 mm
de didmetro. El CSA y el CSP forman un angulo de 80° en vista dorsal (Fig. 14D).

La lagena se encuentra proyectada ventralmente (Fig. 14A-C), por debajo de la

ventana oval con un largo aproximado de 10 mm.
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Figura 14. Oido interno izquierdo de Murusraptor barrosaensis (Modificado de Paulina
Carabajal y Currie, 2017) en vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D),
respectivamente. Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular
Posterior; CSL, Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun; L, Lagena; VO, Ventana
Oval. Escala 1 cm.

Coelurosauria Huene, 1914
Tyrannosauroidea Osborn, 1906
4.1.1.11. Tyrannosaurus rex Osborn, 1905

El oido interno de este ejemplar de Tyrannosaurus (Fig. 15A-D) fue descrito por
Witmer y Ridgely (2009). Aqui se re-describe basado en reconstruccidn tridimensional en
formato STL. El oido interno esta completo tiene 43,2 mm de largo dorsoventral y 25 mm
de largo anteroposteriormente. Los canales semicirculares presentan una morfologia de
sub-ovalada a sub-circular, con el eje mayor siendo mas largo que el eje menor. Estos
tienen un didmetro interno de 24,8 mm para el CSA, 15,1 mm para el CSP y 14 mm para el
CSL. Los canales semicirculares son delgados y tienen un didmetro de tubo que varia entre
1,7 mm a 1,9 mm, siendo el CSL el mayor. El tronco comun tiene un didmetro de tubo de
1,8 mm, similar a los canales semicirculares. El CSA conforma con el CSP un dngulo de 87°,
en vista dorsal (Fig. 15D).

La lagena fue reconstruida completamente, y presenta una posicion ventral con
14,4 mm de largo (Fig. 15A-C), siendo una de las de mayor longitud registrada para los

terépodos de esta muestra.
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Figura 15. Oido interno izquierdo de Tyrannosaurus rex (Después de Witmer y Ridgely,
2009) en vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D), respectivamente.
Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular Posterior; CSL,
Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun; L, Lagena; VO, Ventana Oval. Escala 1 cm.

4.1.1.12. Daspletosaurus sp. Russell, 1970

El oido interno de Daspletosaurus sp. (Fig. 16A-D) fue descripto brevemente en un
trabajo preliminar de Paulina Carabajal et al. (2018). Aqui se realiza una descripcion mas
exhaustiva del mismo. El oido interno esta completo mide aproximadamente 28,4 mm
dorsoventralmente y 20,8 mm anteroposteriormente, presentando una forma triangular
en vista lateral (Fig. 16A). EI CSA es de mayor tamafio que el CSP y este, a su vez, es mayor
que el CSL. EI CSA es mas alto que el CSP y que el tronco comun. Presenta una forma sub-
triangular al igual que el CSP, con el eje mayor siendo mas largo que el eje menor. El CSL, a
diferencia de los CSA y CSP, es de forma ovalada. El diametro interno de cada canal es
aproximadamente de 13 mm, 9 mm y 7,3 mm respectivamente. El didmetro del tubo de
los canales semicirculares varia entre 1,2 mm y 1,4 mm. El tronco comun también
presenta un didmetro similar de aproximadamente 1,3 mm. El angulo formado por los CSA
y CSP es de 83° aproximadamente en vista dorsal (Fig. 16D).

La lagena es de forma cdnica, delgada y relativamente corta comparada con T. rex

y mide aproximadamente 7,8 mm de largo, por debajo de la ventana oval (Fig. 16A-C).
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Figura 16. Oido interno izquierdo de Daspletosaurus sp. (Después de Paulina Carabajal
et al., 2018) en vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D), respectivamente.
Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular Posterior; CSL,
Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun; L, Lagena; VO, Ventana Oval. Escala 1 cm.

Therizinosauria Russell, 1997
4.1.1.13. Falcarius utahensis Kirkland et al., 2005

La reconstruccion del oido interno de Falcarius utahensis, fue realizada por
Lautenschlager et al. (2012). En el presente trabajo se re-describe la morfologia y se
toman medidas correspondientes a partir de las ilustraciones del mencionado trabajo. El
oido interno de Falcarius (Fig. 17A-D) estd completo tiene un largo dorsoventral de 31,2
mm y 16,4 mm de largo anteroposterior. Los tres canales semicirculares tienen una
morfologia ovalada, siendo el eje mayor del doble de largo que el eje menor (Fig. 17A-D),
el CSA se extiende dorsalmente sobre el tronco comun generando que este se tuerza
levemente hacia posterior. Los canales semicirculares tienen un diametro interno de 13,3
mm, 9 mm y 8,3 mm para el CSA, el CSP y el CSL, respectivamente. El didmetro de los
tubos de los canales semicirculares varia entre 1,5 mmy 1,15 mm, siendo el CSP el mayor.
El tronco comun tiene mayor didametro que los canales semicirculares con 1,9 mm. El
angulo formado por el CSA y el CSP es de 80°, aproximadamente, en vista dorsal (Fig.
17D).

Por debajo de la ventana oval se extiende la lagena ventralmente, de forma cdnica

con un largo de 11 mm (Fig. 17A-C).
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Figura 17. Oido interno derecho de Falcarius utahensis (Modificado de Lautenschlager et
al., 2012) en vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D), respectivamente.
Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular Posterior; CSL,
Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun; L, Lagena; VO, Ventana Oval. Escalas 1
cm.

4.1.1.14. Erlikosaurus andrewsi Perle, 1981

La reconstruccién del oido interno de Erlikosaurus andrewsi, fue realizada por
Lautenschlager et al. (2012). En el presente trabajo se re-describe la morfologia y se
toman medidas correspondientes a partir de las ilustraciones del mencionado trabajo.
Erlikosaurus presenta un oido interno completo relativamente pequefio (Fig. 18A-D), el
cual tiene 28,7 mm de largo y 15,4 mm de ancho maximo al nivel de los canales
semicirculares. Los tres canales semicirculares presentan una forma de circular a sub-
circular con el eje mayor siendo solo un poco mas grande que el eje menor (Fig. 18B-D). El
diametro interno de los canales semicirculares es de 10,2 mm para el CSA, 8,7 mm para el
CSP y el 6,8 mm para el CSL. A su vez, el canal semicircular anterior se proyecta
dorsalmente y asciende por encima del tronco comun (Fig. 18A). El didmetro de los tubos
de los canales semicirculares varia entre 1,4 mm y 1,7 mm. El tronco comun tiene un
diametro de tubo similar con 1,6 mm. El CSA forma con el CSP un angulo de 82°, en vista
dorsal (Fig. 18D).

La lagena de Erlikosaurus se extiende ventromedialmente desde la ventana oval,

siendo elongada y de forma cdénica, teniendo 12,3 mm de largo (Fig. 18A-C).
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Figura 18. Oido interno derecho de Erlikosaurus andrewsi (Modificado de
Lautenschlager et al., 2012) en vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D),
respectivamente. Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular
Posterior; CSL, Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun; L, Lagena; VO, Ventana
Oval. Escalas 1 cm.
4.1.1.15. Nothronychus mckinleyi Kirkland y Wolfe, 2001

La reconstruccién del oido interno de Nothronychus mckinleyi, fue realizada por
Lautenschlager et al. (2012). En el presente trabajo se re-describe la morfologia y se
toman medidas correspondientes a partir de las ilustraciones del mencionado trabajo. El
oido interno de Nothronychus esta completo. Presenta un oido interno (Fig. 19A-D) con
33,2 mm de largo en sentido dorsoventral y 17,9 mm de ancho en sentido
anteroposterior, a la altura de los canales semicircular (Fig. 19A). Los canales
semicirculares presentan una morfologia sub-circular, siendo el posterior el mas circular
presentando un eje mayor levemente mayor al eje menor (Fig. 19B-D). Los canales
semicirculares tienen un didmetro interno que es de 14 mm para el CSA, 10,4 mm para el
CSP y 9 mm para el CSL, respectivamente. El didmetro de los tubos de los canales
semicirculares varia entre 1,3 mm y 1,6 mm. El tronco comun tiene un didmetro de tubo
similar con 1,5 mm. Los CSA y CSP forman un dngulo de 85°, en vista dorsal (Fig.19D).

La lagena es elongada y de forma cdnica, con un largo de 10,7 mm, por debajo de

la ventana oval (Fig. 19A-C).
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Figura 19. Oido interno derecho de Nothronychus mckinleyi (Modificado de
Lautenschlager et al., 2012) en vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D),
respectivamente. Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular
Posterior; CSL, Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun; L, Lagena; VO, Ventana
Oval. Escalas 1 cm.

Ornithomimosauria Barsbold, 1976
4.1.1.16. Struthiomimus altus Osborn, 1917

El Unico representante de los ornitomimosaurios en la muestra bajo estudio
es Struthiomimus altus. Si bien fue descripto por Witmer y Ridgely (2009), se trata de una
descripcién escueta, por lo que aqui se procede a su detallar su morfologia:
El oido interno de Struthiomimus (Fig. 20A-D) esta completo, es pequefio en comparacién
a los demas taxones estudiados aqui, teniendo un largo dorsoventral de 20 mm y un
ancho anteroposterior de 12,3 mm. Los canales semicirculares poseen una morfologia
subcircular, tanto para el CSP como el CSL (Fig. 20C-D). En cambio el CSA presenta una
forma mas eliptica con su eje mayor del doble de largo que su eje menor (Fig. 20B). Los
canales semicirculares tienen un diametro interno de 12,5 mm, 7,8 mm y 5,3 mm para los
CSA, CSP y CSL, respectivamente. Los tubos tienen un didmetro variable entre 0,9 mm y
1,2 mm. El tronco comun tiene un didametro de tubo similar con 1,15 mm. Los canales
semicirculares anterior y posterior conforman un adngulo de 70° aproximadamente, en
vista dorsal (Fig. 20D).

La lagena es corta y robusta, teniendo un largo de 3,8 mm por debajo de la

ventana oval (Fig. 20A-C).
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Figura 20. Oido interno izquierdo de Struthiomimus altus (Después de Witmer y Ridgely,
2009) en vista lateral (A), anterior (B), posterior (C) y dorsal (D), respectivamente.
Referencias: CSA, Canal Semicircular Anterior; CSP, Canal Semicircular Posterior; CSL,
Canal Semicircular Lateral; TC, Tronco Comun; L, Lagena; VO, Ventana Oval. Escala 1 cm.

4.1.2. Caracterizacion morfoldgica del oido interno de los diferentes clados estudiados
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Figura 21. Cladograma simplificado que presenta los taxones y sus respectivos oidos

internos. La clasificacion filogenética sigue los resultados de los analisis cladisticos de
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Carrano y Sampson (2008), Carrano et al. (2012), Filippi et al. (2016), Coria y Currie

(2016) y Zanno (2010). Los oidos internos no se encuentran a escala.

4.1.2.1. Neoterdpodos basales

El oido interno de los neoterépodos basales de la muestra, Zupaysaurus rougieri y
Sinosaurus triassicus, presenta la morfologia tipica observada en los diferentes terépodos
de la muestra. Con una forma triangular en vista lateral, cuenta con canales semicirculares
de sub-ovalados en Z. rougieri a ovalados en S. triassicus, con su eje mayor mucho mas
largo que su eje menor. El CSA en Z rougieri es uno de los de menor tamafio de la
muestra, superado solo por uno de los terizinosaurios (E. andrewsi). El CSA es el canal
semicircular de mayor tamafio en ambos taxones. Lo que distingue a S. triassicus de Z
rougieri es la torsion presente en su tronco comun dorso-posteriormente. El angulo entre
el CSA y el CSP varia entre 85° y 90°, semejante a los demas taxones.

Desafortunadamente para ninguno de los taxones pudo ser reconstruida la lagena,
por lo que no fue posible realizar inferencias en cuanto a la audicion en estos taxones mas

basales.

4.1.2.2. Abelisauroidea

El oido interno de los abelisduridos no pareciera distinguirse por ninguna
caracteristica en particular, mostrando la morfologia usualmente observada en terépodos
con una forma relativamente triangular en vista lateral, canales delgados y donde el CSA
se encuentra dorsal al CSP (Witmer y Ridgely, 2009). Los tres taxones estudiados
presentan oidos internos semejantes entre si, con dimensiones similares siendo el mas
largo el de Viavenator exxoni, a pesar de que Majungasaurus crenatissimus sea el de
mayor masa corporal (~1800 kg). V. exxoni presenta el mayor didmetro interno para el
CSA, sin embargo, Majungasaurus crenatissimus es quien presenta mayor didmetro
interno tanto para el CSP como para el CSL. Se observa que en los tres casos que siempre
el CSA es mayor que el CSP y este ultimo es mayor al CSL. La morfologia general de los

canales semicirculares es de sub-ovalada a ovalada. El didmetro de los tubos de los
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canales semicirculares varia entre 1,5 mm y 2,6 mm, y el diametro del tronco comun de
los tres taxones varia de 2,3 mm a 3,9 mm, siendo el de Aucasaurus garridoi el de mayor
diametro. El angulo formado por el CSA y el CSP en vista dorsal varia entre 85° y 93°
aproximadamente siendo A. garridoi el que presenta el angulo mayor. En V. exxoni puede
distinguirse que el CSA en su unién con el CSP, supera la linea de este ultimo generando
una curvatura hacia adentro, algo solo observable en este taxén.

La reconstruccién completa de la lagena fue solo posible en V. exxoni, siendo esta
de 4,13 mm de largo aproximadamente, en M. crenatissimus solo se preserva la seccién
mas proximal. Por ultimo, en comparacion con Ceratosaurus nasicornis que representa el
grupo hermano de los abelisduridos (Carrano y Sampson, 2008), tampoco presentan
diferencias sustanciales pero este ultimo parece tener una lagena mas larga por lo que

tendria una mejor capacidad auditiva para la captacion de bajas frecuencias.

Allosauroidea

El oido interno de los Allosauroidea mantiene la morfologia usualmente observada
en terépodos, pero se caracteriza por ser presentar una marcada forma triangular en vista
lateral, como se observa en Allosaurus fragilis (Fig. 12A-D) y Giganotosaurus carolinii (Fig.
13A-D)

4.1.2.3. Allosauridae

El oido interno de Allosaurus fragilis presenta un gran tamafo absoluto,
comparable al de otro terépodo de gran tamaifio como es Giganotosaurus carolinii.
Presenta una forma fuertemente triangular en vista lateral del oido debido a que el CSA se
curva ventralmente de manera abrupta en su contacto con el CSP. Los canales
semicirculares son subtriangulares. Lo mismo puede observarse en el oido interno de
Carcharodontosaurus saharicus (Larsson, 2001) y Giganotosaurus carolinii. Allosaurus se
caracteriza por tener un CSL que se curva abruptamente en forma de “gancho” (Fig. 12D)
(Rogers, 1998; Witmer y Ridgely, 2009). Por ultimo, en comparacién con C. saharicus y G.

carolinii, la lagena de A. fragilis es mas delgada en didmetro.
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4.1.2.4. Carcharodontosauridae

Los canales semicirculares de Giganotosaurus carolinii son en general mucho mas
robustos que los de Carcharodontosaurus saharicus, con excepciéon del CSP que es mucho
mas delgado. El CSA es mas alto y de forma mas triangular en G. carolinii que en C.
saharicus. EI CSP también presenta una forma triangular en ambos taxones. El radio de
curvatura del CSA es mayor en G. carolinii que en C. saharicus pero es similar en tamafio al
allosauroideo A. fragilis, y relativamente un poco mas grande a lo observado en los
abelisauridos en general, posiblemente debido al tamafio corporal.

El extremo distal levemente expandido de la lagena, caracteristica compartida por
C. saharicus y G. carolinii, parece ser caracteristico del clado ya que no se observa en
ningun otro terépodo estudiado hasta la fecha. Esta caracteristica podria estar relacionada
a un intento de aumentar la superficie de tejido epitelial sensitivo, que aumentaria

también el rango de audicién en estos taxones (Paulina Carabajal y Nieto, en revisién).

4.1.2.5. Tyrannosauroidea

El oido interno de los tiranosauridos tiene una morfologia triangular en vista lateral
similar a la observada en los distintos terépodos de la muestra. Se caracteriza por
presentar un CSA rostralmente expandido, lo cual le da una morfologia mas circular a este
ultimo, que la observada para los taxones no coelurosaurios de la muestra. Los oidos
internos de Tyrannosaurus rex y Daspletosaurus sp. no presentan una gran variacion,
teniendo una morfologia muy similar, pero donde se observa que el segundo es de menor
tamafio, posiblemente debido a que Daspletosaurus sp. sea un juvenil (Paulina Carabajal,
comunicacion personal), lo que influye también en los radios de curvatura calculados (ver
Tabla 2). Se observa que los canales semicirculares de T. rex son mas circulares en vista
lateral (Fig. 14A-D). Si bien la morfologia del oido interno no difiere demasiado entre los
tiranosauridos aqui muestreados, Daspletosaurus sp. presenta una mayor similitud con el
tiranosaurido Gorgosaurus libratus (Albertosaurinae) que con el oido de Tyrannosaurus
rex (Paulina Carabajal et al., 2018). Daspletosaurus sp. cuenta con una lagena

relativamente mds corta en relacion al largo total del oido y de forma cénica mientras que
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la de Tyrannosaurus es mas larga, recta y delgada en comparaciéon (Witmer y Ridgely,

2009).

4.1.2.6. Therizinosauria

El oido interno de mayor tamarno de los tres taxones terizinosaurios estudiados, es
el de Nothronychus mckinleyi, mientras que el de Erlikosaurus andrewsi es el mas
pequeiio, esto puede verse influenciado debido a la mayor masa corporal de N. mckinleyi
(ver Tabla 2). El didmetro interno de los canales semicirculares varia entre 6,8 mm y 14
mm, con los de N. mckinleyi siendo los mas de mayor didmetro y los de E. andrewsi los de
menor didmetro. Los canales semicirculares tienen una morfologia que va desde circular a
ovalada, como es mds caracteristico entre los coelurosaurios (Witmer y Ridgely, 2009). Los
tres taxones estudiados presentan angulos entre el CSA y el CSP muy similares, variando
entre 80° y 85°.

Los oidos internos de E. andrewsi y N. mckinleyi son mas similares entre si que con
Falcarius utahensis. Ambos presentan una morfologia mas circular en sus canales
semicirculares. A diferencia de estos ultimos, el canal semicircular anterior de F. utahensis
se encuentra expandido dorsalmente por encima del nivel el tronco comun, por lo que le
da una apariencia mas triangular al oido en vista lateral. Los canales semicirculares de los
tres taxones presentan tamafios similares entre si pero los radios de curvatura difieren.

A pesar de mantener la forma general caracteristica de Theropoda, en los
therizinosaurios el CSA se distingue por no ser mucho mas alto que el CSP, a diferencia de
lo observado por ejemplo en tiranosauridos o allosauroideos, por lo que podria ser una
caracteristica derivada dentro de este clado.

La lagena es de desarrollo similar para los tres taxones siendo la de E. andrewsi la

mas larga con 12,3 mm aproximadamente.

4.1.2.7. Consideraciones finales
La estructura del oido interno en terépodos es muy conservativa, donde se observa

gue siempre el CSA es mayor y se encuentra por encima del CSP. A lo largo de toda esta
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muestra puede observarse que los taxones mas basales (ej., Sinosaurus triassicus,
Allosaurus fragilis, Giganotosaurus carolinii) parecen presentar una morfologia mas
triangular tanto de sus oidos internos (parte vestibular) en vista lateral, como de los
canales semicirculares en forma individual. Mientras que en los taxones mas derivados, es
decir los coelurosaurios (Tyrannosaurus, Daspletosaurus, therizinosaurios, Struthiomimus),
la morfologia general de los canales es mucho mas circular. Esto ultimo estd en
concordancia con la morfologia que presenta el oido interno en las aves actuales, con
canales semicirculares mayormente redondeados (Witmer et al. 2008). Por lo que, esta
morfologia tipicamente aviana podria representar una sinapomorfia mas profunda dentro
de los terépodos como ya se ha reportado en numerosas ocasiones (Makovicky y Zanno,
2011).

Tanto Allosaurus como Giganotosaurus tienen radios de curvatura mayores a los
observados en los abelisauridos, aunque no son mayores a los de los tiranosauridos (ver
Tabla 2). Estos ultimos serian los terépodos que mayor sensibilidad presentarian a los
movimientos laterales de la cabeza (Sampson y Witmer, 2007), seguidos por los
allosauroideos, los abelisauridos y por ultimo los terizinosaurios, que presentan radios de

curvatura mucho mas pequefios.

4.2. Calculo de indices e Inferencias Paleobioldgicas

4.2.1. Masa Corporal vs Radios de Curvatura de los Canales Semicirculares

Se realizd la comparacion entre la masa corporal de cada taxdn bajo estudio contra
el radio de curvatura promedio obtenido para cada uno de los taxones (ver Tabla 2). Se
observa que en la mayoria de los taxones, el radio de curvatura del canal semicircular
anterior (RC CSA) es el mayor observado. Los especimenes que presentan mayor radio de
curvatura promedio son A. fragilis, G. carolinii y T. rex, siendo este ultimo el de mayor RC
CSPr (7,17 mm). Por el contrario, los de menores radios de curvatura son aquellos que
también presentan menor masa corporal como son Z. rougieri, E. andrewsi, F. utahensis y

S. altus (siendo E. andrewsi el menor con un RC CSPr de 3,467 mm). Como era esperable,
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aquellos taxones que presentan una mayor masa corporal también presentan valores
mayores en sus radios de curvatura.

Pudo determinarse, a su vez, que el CSP no presenta diferencias sustanciales en el
radio de curvatura entre los distintos grupos de terdpodos (ver Tabla 2),
independientemente de su tamano corporal. Esto es importante porque responde a la
pregunta de si en aquellos dinosaurios con un CSA sub-igual en tamaiio al CSP (ej.
Zupaysaurus: Paulina Carabajal et al, en prensa; tiranosauridos: Paulina Carabajal 2012),
esto se debia a una reduccion del CSA o a un aumento del CSP. El presente andlisis
indicaria que el radio de curvatura del CSP se habria fijado desde temprano en el linaje de
los terépodos y no habria sufrido fuertes modificaciones. De este modo dicho parametro
no seria un buen estimador para realizar interpretaciones paleobiolédgicas (Nieto et al.
2018), a diferencia del CSA.

Se observa que los terdopodos mas basales (ej. Z. rougieri) tienen radios de
curvatura en general mds pequeiios. Luego hay una tendencia al aumento de tamano del
radio de curvatura en diversos grupos de neoterdpodos a lo largo del Mesozoico como por
ejemplo los allosauroideos (Allosaurus y Giganotosaurus), abelisduridos (Aucasaurus,
Viavenator y Majungasaurus) o tiranosauridos (Tyrannosaurus), al igual que en la masa
corporal, y que por ultimo entre los coelurosaurios mas derivados, como son los
terizinosaurios, hay una reduccién tanto del radio de curvatura, similar a lo observado en

terépodos basales (e]. Z. rougieri), como en su masa corporal.

Tabla 2 - Datos utilizados en la correlacion entre la masa corporal y los radios de
curvatura.

Taxon MC RCCSA | RCCSP | RCCSL | RCCSPr
Zupaysaurus rougieri “156,75 | 4,57 4,09 4,20 4,287
Sinosaurus triassicus “589,51 7,52 4,69 4,58 5,597
Sinraptor dongi A1700 *4,5 +- +- +-
Allosaurus fragilis 71620 8,92 6,7 4,06 6,560
Ceratosaurus nasicornis “511,81 6,03 4,87 3,82 4,907
Aucasaurus garridoi n866,21 5,62 4,48 3,18 4,427
Viavenator exxoni A866 7,9 5,21 4,07 5,707
Majungasaurus crenatissimus A1833 6,67 5,75 5,77 6,063
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Giganotosaurus carolinii A7532 8,81 6,91 5,77 7,163
Murusraptor barrosaensis A1521 7,5 5,08 3,76 5,447
Tyrannosaurus rex 76300 9,65 6,3 5,56 7,17
Daspletosaurus sp. - 5,03 3,7 3,03 3,987
Erlikosaurus andrewsi n173,7 4,03 3,5 2,87 3,467
Falcarius utahensis N127,7 4,34 5,16 3,12 4,207
Nothronychus mckinleyi A598,6 5,26 4,39 3,75 4,467
Struthiomimus altus A175 4,97 3,22 2,22 3,470

Referencias: MC, Masa corporal en kg; RC CSA, Radio de curvatura del canal semicircular
anterior en mm; RC CSP, Radio de curvatura del canal semicircular posterior en mm; RC
CSL, Radio de curvatura del canal semicircular lateral en mm; RC CSPr, Promedio del
radio de curvatura de los canales semicirculares en mm; *: Dato estimado; +: No pudo
calcularse el dato; *Masa corporal calculada a partir del largo del fémur (Christiansen y
Farifa, 2004); “Masa corporal calculada a partir del largo del craneo (Therrien, 2007)
Tanto la masa corporal como el radio de curvatura presentan un cierto grado de
correlaciéon, donde se puede observar que al aumentar la masa corporal aumenta el radio
de curvatura promedio de los canales semicirculares (Fig. 22). Esto estaria indicando que
ningun grupo presenta radios de curvatura mayores a los esperados, segin su masa
corporal. En la figura 22, no se observa un claro agrupamiento de los taxones segun su
radio de curvatura promedio (RCPr), sino que este pareciera encontrarse agrupado en tres
sectores en base a la masa corporal de los taxones, por un lado los de menor masa
corporal (Zupaysaurus, Falcarius, Erlikosaurus), los de masa corporal intermedia
(Ceratosaurus, Aucasaurus, Viavenator, Majungasaurus, Sinosaurus, Allosaurus,

Murusraptor, Nothronychus), y los de mayor masa corporal (Giganotosaurus vy

Tyrannosaurus).
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Figura 22 — Masa Corporal versus Promedio del Radio de Curvatura de los Canales
Semicirculares

4.2.2. indice AGIL

El indice de agilidad (AGIL), fue calculado utilizando las formulas previamente
descriptas en la seccidn Materiales y Métodos. En la Tabla 3 se muestra los indices de
agilidad promedio calculados, donde se observa que el taxdn con mayor indice es
Erlikosaurus andrewsi (0,278) seguido cercanamente por Struthiomimus altus (0,277). Los
taxones con menor indice son Giganotosaurus carolinii y Tyrannosaurus rex, con 0,068 y
0,070 respectivamente. Los abelisauridos, uno de los grupos mas representados en la
muestra, presentan valores entre 0,104 y 0,162, siendo este numero bastante mayor que
por ejemplo T. rex, un coelurosaurio derivado. Al comparar animales de masa corporal
semejante, por ejemplo Allosaurus (~1600 kg) y Majungasaurus (~1800 kg), se observa
gue presentan indices similares (0,099 y 0,102 respectivamente) por lo que seria
independiente del clado al cual perteneceria el taxdn.

En distintas contribuciones recientes (ej. Spoor et al., 2007; Silcox et al., 2009) el

indice (AGIL) ha sido aplicado con éxito, obteniendo buenos resultados en su prediccion
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de la agilidad en primates extintos (Silcox et al., 2009). Sin embargo, algunas publicaciones
posteriores han sido criticas de su uso debido al posible error que se arrastra al calcular la
masa corporal a través de diversas fuentes (ej. Macrini et al., 2010). En la presente tesis se
buscé obtener la masa corporal siempre de la misma fuente, pero debido a lo
fragmentario del registro fésil, no fue posible en todos los casos. Ademas, al tratarse de
un indice establecido para el estudio de mamiferos, el rango de masas corporales aqui
utilizadas sobrepasan con un amplio margen las masas corporales de los mamiferos con
los que fuera estimado el indice. Aun asi, por lo visto aqui y en la seccién anterior, el
indice de Agilidad parece estar fuertemente influenciado por la masa corporal (ver Figura
22) y se observa que aquellos taxones con mayor masa corporal presentan un indice AGIL
bajo, es decir, que serian los menos agiles (ej. G. caroliniiy T. rex).

A lo largo de los afios, en diversos trabajos se ha buscado establecer cudl seria la
velocidad que podrian alcanzar estos grandes terdpodos, como por ejemplo
Tyrannosaurus rex (ej. Bakker, 1986; Paul, 1998; Paul 2008; Sellers y Manning, 2007,
Sellers et al., 2017), todos llegando a resultados dispares, donde en algunos este taxén era
un gran velocista (hasta 20 m/s) (Paul, 1998) mientras que en otros los resultados son mas
conservadores (entre 5 m/s y 15 m/s) (Sellers y Manning, 2007). A pesar de que
Tyrannosaurus presenta miembros largos y graciles, tipicos de Theropoda (Christiansen,
1998), esto no seria suficiente para que alcance grandes velocidades debido a la gran
masa corporal que habria presentado, generando un fuerte impedimento (Sellers et al.,
2017). Lo mismo puede ser aplicado, por ejemplo a los grandes carcarodontosduridos
gondwanicos como Giganotosaurus. Sumado a esto, la gran especializacién craneana y el
aumento en la fuerza de la mordida (Bates y Falkingham, 2012), que indicarian un
aumento en el consumo de distintas presas sobre todo de gran porte, no seria
incompatible con la disminucién de la velocidad a lo largo de la ontogenia, debido a que
presumiblemente los grandes saurdpodos de varias toneladas de peso, también habrian
sufrido restricciones musculoesqueletales similares a las de T. rex (Sellers y Manning
2007). Por lo que la obtencion de un bajo indice AGIL estaria en concordancia con estos

resultados para Tyrannosaurus rex y Giganotosaurus carolinii.
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Por otro lado, los abelisauridos, grupo de terépodos carnivoros muy importantes
del Creticico de Gondwana, eran considerados en un principio como un grupo de
animales relativamente lentos (Persons y Currie, 2011). Estas inferencias eran basadas en
restos como los de Majungasaurus, donde se observa que este taxdn presenta un largo
total fémur-tibia mas corto en relacidén a los demas terépodos de similar tamafio (Carrano,
2007). Posteriormente con el descubrimiento de las formas sudamericanas como C. sastrei
y A. garridoi que presentan miembros posteriores mas elongados y graciles, se sugiridé que
serian formas relativamente agiles (Bonaparte et al.,, 1990; Mazzetta et al., 1998). En
trabajos mas recientes y con la modelacidon de la musculatura en Carnotaurus (Persons y
Currie, 2011), se observd que la inclinacidon dorsal de los procesos transversales de las
vertebras caudales habrian propiciado el aumento de la musculatura del fémur,
generando un incremento de la habilidad cursorial y posibilitando que tuviera la potencia
necesaria para correr y emboscar repentinamente. Sin embargo, esto habria conllevado a
un aumento en la rigidez de la cola imposibilitando los cambios rapidos de direccion
(Persons y Currie, 2011). Con toda esta evidencia y el resultado preliminar aqui obtenido
sobre el indice de agilidad, podria pensarse que los abelisduridos habrian sido animales
agiles, lo que les habria permitido ser altamente exitosos en su competencia con los
carcarodontosauridos de Gondwana (Delcourt, 2018).

Con respecto a los demds taxones de la muestra, poco se ha hecho en cuanto a
determinar las velocidades que estos habrian alcanzado. La mayoria de los trabajos, como
se vio mas arriba, se focalizan en grandes terépodos como T. rex. Christiansen (1998)
realizd un estudio donde compara el radio de los miembros posteriores de varios
terépodos (ej. Allosaurus fragilis, Sinraptor dongi, Struthiomimus altus, Tyrannosaurus rex,
entre otros) con el de mamiferos actuales, para determinar qué velocidad podrian
alcanzar. A pesar de obtener buenos resultados estimados para los mamiferos, para los
teropodos parecen ser muy desmedidos (alcanzando, por ejemplo, entre 49 y 88 km/h
para Struthiomimus altus segin que férmula se utilice), debido a que dentro de las
consideraciones, no se establecen las estimaciones y limitaciones que el tejido blando y la

masa corporal podrian generar (Sellers y Manning, 2007; Sellers et al., 2017). A pesar de
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esto puede establecerse, a partir de las caracteristicas anatdmicas presente en los huesos,
gue los animales mas pequenos, serian potencialmente mucho mas veloces que las
formas grandes como Tyrannosaurus (Christiansen, 1998; Hutchinson, 2004). Esto ultimo,
coincidiria con los resultados preliminares de esta tesis, donde los animales que presentan
una menor masa corporal tienen un indice AGIL mayor a aquellos que poseen mas masa
corporal (Tabla 2 y 3, Fig. 22), sin embargo son necesarios mas estudios biomecdanicos en
el tema y que amplie la muestra de trabajo a mayor cantidad de terédpodos, para asi poder

realizar mejores estimaciones.

Tabla 3 - indices de Agilidad promedio obtenidos en funcién del promedio del radio de
curvatura de los canales semicirculares y la masa corporal (gr).

Taxdn indice de Agilidad Promedio
Zupaysaurus rougieri 0,221
Sinosaurus triassicus 0,139
Sinraptor dongi -
Allosaurus fragilis 0,099
Ceratosaurus nasicornis 0,162
Aucasaurus garridoi 0,162
Viavenator exxoni 0,127
Majungasaurus crenatissimus 0,104
Giganotosaurus carolinii 0,068
Murusraptor barrosaensis 0,120
Tyrannosaurus rex 0,070
Daspletosaurus sp. -
Erlikosaurus andrewsi 0,278
Falcarius utahensis 0,244
Nothronychus mckinleyi 0,172
Struthiomimus altus 0,277

4.2.3. Audicién

A través de las férmulas previamente establecidas en el trabajo de Gleich et al.
(2005), se obtuvo la mejor frecuencia de audicion (kHz) y el limite de audicién de alta
frecuencia estimadas tanto por el largo de la lagena medido, como por la masa corporal
(ver Tabla 4). A continuacidén, se modificaron los graficos publicados por Gleich et al., 2005

(figs. 2 y 3), agregando los datos de los distintos taxones de Theropoda obtenidos aqui.
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Tabla 4 — Datos del largo de la lagena y del largo de las papilas basilares para el calculo
de la mejor frecuencia de audicién y el limite de alta frecuencia de audicién para cada
taxdn, basados en el largo de las papilas basilares y en la masa corporal.

Taxon LL (mm) | LPB (mm) | MFA LPB (kHz) | LAF LPB (kHz) | MFA MC (kHz) | LAF MC (kHz)
Zupaysaurus rougieri - R - - 1,4 3,5
Sinosaurus triassicus - - - - 1,2 3,2
Sinraptor dongi - - - - 1,1 3,0
Allosaurus fragilis 8,5 5,67 1,40 3,62 1,1 3,0
Ceratosaurus nasicornis 8,8 5,87 1,33 3,50 1,2 3,3
Aucasaurus garridoi - - - - 1,1 3,1
Viavenator exxoni 4,13 2,75 2,90 6,39 1,1 3,1
Majungasaurus crenatissimus - - - - 1,1 3,0
Giganotosaurus carolinii 14 9,33 0,56 2,07 0,9 2,7
Murusraptor barrosaensis 10 6,67 1,09 3,05 1,1 3,0
Tyrannosaurus rex 14,4 9,6 0,52 2,01 0,9 2,8
Daspletosaurus sp. 7,8 5,2 1,57 3,94 1,0 2,9
Erlikosaurus andrewsi 12,3 8,2 0,74 2,41 1,3 3,5
Falcarius utahensis 11 7,33 0,92 2,74 1,4 3,6
Nothronychus mckinleyi 10,7 7,13 0,97 2,83 1,2 3,2
Struthiomimus altus 3,8 2,53 3,06 6,69 1,3 3,5

Referencias: LL, Largo de la Lagena; LPB, Largo de las Papilas Basilares; MFA LPB, Mejor
Frecuencia de Audicion obtenido con el Largo de las Papilas Basilares; LAF LPB, Limite de
Alta Frecuencia de audicion obtenido con la Mejor Frecuencia de Audicion en funcién
del Largo de las Papilas Basilares; MFA MC, Mejor Frecuencia de Audicion obtenido con
la Masa Corporal (kg); Limite de Alta Frecuencia obtenido con la Mejor Frecuencia de
Audicion en funcion de la Masa Corporal (kg).
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Figura 23. a. Mejor Frecuencia de Audicién en funcion de la Masa Corporal. a” Recuadro con un
aumento de la seccion de los taxones de este trabajo b. Frecuencia de Mejor Audicion en
funcidn del Largo de las Papilas Basilares (Modificado de Gleich et al., 2005).
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Figura 24. Limite de Alta Frecuencia de Audicién en Funcién de la Frecuencia de Mejor
Audicion (Modificado de Gleich et al., 2005).

Se observa que tanto para la masa corporal como para el largo de la lagena, y por
lo tanto de las papilas basilares, los distintos grupos de terépodos presentan una mejor
frecuencia de audicion rondando ~1 kHz (Fig. 23 a y b), con un limite de alta frecuencia
alrededor de los 3 kHz (Fig. 24). A pesar de analizar distintos taxones de diferentes grupos

en la muestra de estudio, que incluyen por primera vez formas sudamericanas, se observa
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que todos ellos presentan una audicién relativamente homogénea (~1 kHz — 3 kHz). Estos
resultados condicen con lo obtenido tanto por Gleich et al. (2005) como por Walsh et al.
(2009). Desde un punto de vista tedrico, es esperable que escuchar en un rango de altas
frecuencias seria ventajoso, sobre todo para cuestiones comportamentales (Gleich et al.,
2005), sin embargo por los resultados en los trabajos mencionados y en el presente,
pareciera que extender el rango de audicidon de alta frecuencia no habria sufrido una
importante presidon evolutiva (Gleich et al.,, 2005). Gleich et al. (2005) estudiaron
diferentes tipos de aves actuales, las cuales presentan unos rangos de mejor audicion en
general mayores, alrededor de 3 kHz y con limites cercanos a 6 kHz. En cuanto al otro
grupo de arcosaurios filogenéticamente emparentado a los dinosaurios con
representantes actuales, los cocodrilos, presentan muchas similitudes en cuanto a la
estructura del oido interno con las aves (Vergne et al.,, 2009 y citas alli). En distintos
trabajos se ha intentado establecer la capacidad auditiva de este grupo tan caracteristico.
En el aligdtor americano (Alligator mississippiensis) la mejor sensibilidad se encuentra
entre los 0.8 kHz y 1,5 kHz (Higgs et al., 2002). El caiman de anteojos (Caiman crocodilus)
presenta valores similares, y tanto este como A. mississippiensis parecen presentar una
buena audicion entre 150 Hz y 2,5 kHz, con un optimé préximo a 1 kHz (Vergne et al.,
2009), teniendo a su vez similitudes a lo obtenido para el emu (Gleich et al., 2004; 2005).
Por lo que, los grandes grupos de terépodos presentarian mayores semejanzas con los
cocodrilos, que las aves en general. Este resultado es interesante ya que al tener una
mejor audicion en bajas frecuencias, posiblemente los sonidos que produzcan en sus
comunicaciones vocales serian acorde a esto Ultimo, como se observa en cocodrilos y aves
actuales (Vergne et al., 2009; Higgs et al., 2002; Walsh et al. 2009 y citas alli). En
consecuencia, este resultado iria en contra de la creencia popular de que los animales
producirian grandes vociferaciones (> 4 kHz) para comunicarse entre si.

El caso en particular a analizar es tanto el de Struthiomimus (violeta) (Fig. 23. by
24) como el de Viavenator (amarillo) (Fig. 23. b y 24), los cuales presentan valores mas
altos (~3 kHz) al ser calculados con el largo de las papilas basilares que los esperados por

la masa corporal. Esto puede deberse a que el largo de las papilas basilares tiene una
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relacion inversa, es decir a mayor largo/mejor audicion en rangos de bajas frecuencias, y
estos dos ejemplares son los que menor largo de la lagena presentan.

Por ultimo, en diferentes mamiferos y aves actuales se observa que aquellos que
presentan una lagena larga (vueltas de la cdclea en mamiferos) tienen mayor complejidad
en las comunicaciones vocales y viven agregaciones sociales mds grandes (Walsh et al.,
2009 vy citas alli). Por lo que puede postularse, con cierto resguardo, que los taxones
extintos de la presente muestra con una lagena mayor, como los tiranosauridos, habrian
vivido en agregaciones sociales mds grandes y habrian desarrollado una mayor
complejidad en las comunicaciones vocales. Aun asi, es necesario extender la muestra de
estudio en prdoximos andlisis para resultados mas confiables desde el punto de vista

estadistico.

4.2.4. Orientacion de la cabeza

En la Figura 25 se observa un cladograma simplificado con las relaciones de los
taxones estudiados en el presente trabajo. Junto con este se indica el grado de inclinacidn
medido para la postura de “alerta” en cada espécimen (Ver Materiales y Métodos).
Suponiendo que la postura de “alerta” es la manera de optimizar los sistemas sensoriales,
es logico pensar que serian similares a las posturas que maximizan el campo de visidén
binocular (Witmer et al., 2003; Stevens, 2006). Al igual que lo observado por Sampson y
Witmer (2007) y Rogers (1998, 1999), Majungasaurus y Allosaurus, respectivamente,
presentan una postura practicamente horizontal. A su vez esta postura observada en
Allosaurus, coincide con la obtenida en Stevens (2006), donde para una mayor vision
binocular el craneo deberia poseer una inclinacién cercana a 0°. Sampson y Witmer (2007)
proponen que esta postura en Majungasaurus permitiria elevar las rugosidades lacrimales
de modo que se minimiza la obstruccién en el campo de visién binocular. Un caso a
destacar es el que se puede observar en Aucasaurus, el cual pareceria presentar una gran
inclinacion (~ 8°) de su cabeza apuntando hacia arriba (Fig. 26). Sin embargo, esto puede
tomarse como un “falso positivo”, debido a las caracteristicas de los ceratosaurios y en

particular en los grupos menos inclusivos como lo son los abelisduridos. Los abelisauridos
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presentan una gran modificacidon craneana, donde sus crdneos suelen ser mas cortos y
altos que los de otros terépodos (Carrano y Sampson, 2008), y sobre todo en un grupo en
particular, Brachyrostra (Canale et al., 2008) el cual se distingue por tener maxilares y
premaxilares cortos y elevados. Esta modificacién particular produce que el borde mas
anterior del premaxilar termine en una posicion mas dorsal que el borde ventral de la
hilera dentaria maxilar, caracteristica que se observa claramente en taxones como
Carnotaurus y Skorpiovenator (Fig. 26). En el trabajo de Paulina Carabajal y Succar (2015),
se toma en cuenta el techo craneano de A. garridoi y se estima que presenta un bajo
grado de inclinacidon, similar a lo obtenido en Sampson y Witmer (2007) con
Majungasaurus y Ceratosaurus. Es recomendable tener en cuenta estas cuestiones
anatdmicas del craneo al realizar este tipo de mediciones, al menos en los abelisauridos.
En consecuencia, en la presente tesis se recomienda usar el angulo inclinacion desde la
articulacion de la mandibula hasta los dientes maxilares medios (ultimos 5/6 dientes
maxilares) para hacer este tipo de estimaciones en abelisduridos con el fin de evitar
resultados espurios.

Entre los grupos de coelurosaurios observamos una mayor inclinacidon hacia abajo
(es decir, valores negativos y mayores en modulo), donde Struthiomimus es el que mayor
angulo presenta. Esto permite obtener un mayor campo de visiéon binocular, siendo
comparable por ejemplo en Tyrannosaurus al de un halcon (Stevens, 2006). Esto se debe
también a una serie de modificaciones en el craneo, incluyendo la depresidon de los
frontales y nasales en comparacion a las orbitas, el angostamiento del rostro, el
ensanchamiento del sector postorbital y el aumento en la separacién interorbital (Stevens,
2006). Todo este tipo de especializaciones se observa claramente en el clado, y en especial

en los terdopodos mds cercanamente emparentados a las aves.
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Figura 25. Cladograma simplificado que presenta los taxones y sus respectivos angulos
de inclinacion del craneo. Referencias: 1, Averostra; 2, Ceratosauria; 3, Abelisauroidea;
4, Tetanurae; 5, Allosauroidea; 6; Allosauria; 7, Coelurosauria; 8, Tyrannosauroidea; 9,
Maniraptoriformes; 10, Therizinosauria. La clasificacion filogenética sigue los resultados
de los andlisis cladisticos de Carrano y Sampson (2008), Carrano et al. (2012), Filippi et
al. (2016), Coria y Currie (2016) y Zanno (2010).

Figura 26. Orientacion de la cabeza en distintos abelisauridos Brachyrostra. Craneos de
Aucasaurus garridoi (Modificado de Hartman, 2011), Carnotaurus sastrei (Modificado de
Bonaparte et al., 1990) y Skorpiovenator bustingorryi (Modificado de Canale et al.,
2008), de izquierda a derecha respectivamente. Los craneos no se encuentran a escala.
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4.2.5. Diametro interno del Canal Semicircular Anterior versus Volumen
Encefalico

Se utilizd el volumen encefdlico de cada taxdn (en base a la bibliografia y de las
reconstrucciones 3D) (ver Tabla 5). Con los datos previamente obtenidos del indice AGIL y
del didametro interno del canal semicircular anterior, se intentd determinar si aquellos
taxones que presentan un indice AGIL mas alto, presentan un canal semicircular anterior
mayor con respecto a su volumen cerebral. A su vez se probd esta correlacién para
intentar establecer si el didmetro interno se encuentra determinado por el tamafio

corporal del animal.

Tabla 5 - Datos utilizados para establecer si existe o no una correlacién entre el diametro
del canal semicircular anterior y el volumen encefalico. Se agrego también el largo de los
hemisferios cerebrales.

Taxon DI CSA | LHC (mm) | EV (ml) | DI CSA/EV
Zupaysaurus rougieri 11,1 36,7 27,85 0,398
Sinosaurus triassicus 19,9 - - -
Sinraptor dongi *9,7 45 95 0,102
Allosaurus fragilis 24,9 63 178,5 0,139
Ceratosaurus nasicornis 16,5 32,9 - -
Aucasaurus garridoi 16,5 46,7 47,5 0,347
Viavenator exxoni 20 44,5 141,6 0,141
Majungasaurus crenatissimus | 17,4 50,4 106,4 0,163
Giganotosaurus carolinii 24,2 64,4 421,2 0,057
Murusraptor barrosaensis 17,5 44,3 148,2 0,118
Tyrannosaurus rex 24,8 62,6 414,2 0,059
Daspletosaurus sp. 13,1 - - -
Erlikosaurus andrewsi 10,2 30,1 34,118 0,298
Falcarius utahensis 13,3 - - i
Nothronychus mckinleyi 14 - - _
Struthiomimus altus 12,5 30,5 - -

Referencias: DI CSA, Diametro interno canal semicircular anterior; LHC, Largo
hemisferios cerebrales; EV, Volumen Encefalico. *: Dato estimado.

Primero se graficé el diametro interno del canal semicircular anterior contra el

volumen encefdlico (Fig. 27). Luego, para intentar estandarizar los valores, se graficé el
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indice AGIL, previamente obtenido contra el indice obtenido entre el didmetro del canal
semicircular anterior (DI CSA) sobre el volumen encefilico (EV) (Fig. 28).

Se observa que hay una correlacion entre el DICSA y el EV, donde a medida que el
animal presenta un didmetro del canal semicircular mayor, también presenta un volumen
encefalico mayor. Al contrastar el indice DICSA/EV con el indice AGIL, esta relacion se
mantiene. Es decir, que los taxones que a priori tienen un indice AGIL mayor, no tendrian

un canal semicircular mayor a lo esperado seguln su volumen encefalico.
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Figura 27. Diametro interno del canal semicircular anterior (mm) versus el volumen

encefalico (ml).

59



Tesis de Licenciatura Mauro Nicolas Nieto

045 -
04 - .
0,35 -
03 -
0,25 -
02 -
0,15 -
01 -
0,05 - \ 4

DICSA/EV

y =1,4936x - 0,0156
R*=0,7056

O T T T T T T T T T T T T T 1

0,000 0,025 0,050 0,075 0,100 0,125 0,150 0,175 0,200 0,225 0,250 0,275 0,300 0,325 0,350
Indice AGIL

. Neotheropoda basal Ceratosauria . Metriacanthosauridae Allosauridae - Carcharodontosauridae
. Megaraptora . Tyrannosauroidea . Ornithomimosauria . Therizinosauria
Figura 28. indice AGIL obtenido para cada taxén versus el didmetro interno del canal

semicircular anterior (DI CSA) sobre el volumen encefalico (EV) (=DICSA/EV).

Por ultimo, se tomd el largo de los hemisferios cerebrales (ver Tabla 5), siempre
que fue posible, para intentar comparar dos medidas lineales que pudieran llegar a diferir
con respecto a lo obtenido anteriormente con el volumen encefalico.

A pesar de esto, se obtuvo un resultado similar (Fig. 29) donde a medida que
aumenta el tamafo del canal semicircular anterior el largo de los hemisferios cerebrales
es mayor. Por lo que no pareceria haber taxones que tengan un canal semicircular mas

grande de lo esperado segun el indice AGIL previamente obtenido.
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Figura 29. Diametro interno del canal semicircular anterior versus largo de los

hemisferios cerebrales.
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5. CONCLUSIONES

En base a los resultados obtenidos en relacidn a las descripciones del oido interno

de los diversos taxones y los diversos analisis realizados en esta Tesis, se plantean las

siguientes conclusiones:

Se describe por primera vez, el oido interno del carcarodontosaurido
Giganotosaurus carolinii.

La estructura del oido interno de los distintos terépodos es altamente conservativa
a lo largo de toda la muestra bajo estudio, estableciéndose temprano desde el
Tridsico, una morfologia general que presenta siempre un CSA de mayor tamafo a
los demds canales. En los therizinosaurios, el CSA sigue siendo mayor al CSP pero
esta diferencia ya no es tan grande como se observa en los otros clados.

Se observa que los allosauroideos tienen morfologia triangular fuertemente
marcada en vista lateral.

Tanto en tiranosauridos como en therizinosaurios se observa una tendencia a que
los canales sean mas redondeados que los taxones mas basales de la muestra,
morfologia tipicamente aviana que podria representar una sinapomorfia mas
profunda dentro de los terépodos.

Pudo determinarse que el CSP no presenta diferencias sustanciales en el radio de
curvatura entre los distintos grupos de terépodos, independientemente de su
tamafio corporal. El presente andlisis indicaria que el radio de curvatura del CSP se
habria fijado desde temprano en el linaje de los terépodos y no habria sufrido
fuertes modificaciones. De este modo dicho pardmetro no seria un buen estimador
para realizar interpretaciones paleobioldgicas.

Tanto la masa corporal como el radio de curvatura presentan un cierto grado de
correlacién, donde se puede observar que al aumentar la masa corporal aumenta
el radio de curvatura promedio de los canales semicirculares. Esto estaria
indicando que ningun grupo presenta radios de curvatura mayores a los esperados,

segulin su masa corporal.
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e A partir de los resultados obtenidos con el indice de agilidad en terépodos, se
concluye que éste estaria fuertemente influenciado por el tamafno corporal, por lo
que el mayor radio de curvatura no seria un buen parametro para realizar
inferencias. Aquellos terépodos con mayor masa corporal serian los menos agiles,
y los de menor masa corporal los mas agiles. Estos uUltimos resultados coincidirian
con lo obtenido mediante estudios biomecanicos. De todas formas, mayores
trabajos en la materia son requeridos.

e La relacion tamafio de la lagena y de la masa corporal sugiere que los distintos
grupos de terdpodos habrian tenido un mejor rango de audicion cercano a 1 kHz,
con un limite maximo de aproximadamente 3 kHz. Estos valores condicen con los
obtenidos para cocodrilos actuales y podria indicar que las comunicaciones vocales
gue realizaban se encontraban en rangos similares.

e Se determind que el grado de inclinacion en neoterdépodos basales, como Z
rougieri, con respecto a la horizontal seria cercana a 0°, y que se produciria un
cambio en un nodo cercano a Coelurosauria (T. rex, S. altus, F. utahensis, etc.),
presentando un dngulo de inclinacién hacia abajo. Se remarca el caso en particular
de los abelisauridos, los cuales presentan caracteristicas particulares en sus
craneos, pudiendo generar resultados no del todo confiables. Se recomienda
tomar recaudos a la hora de la medicién de la orientacidn de la cabeza en este
grupo, tomando como referencia los 5/6 ultimos dientes maxilares.

e Hay una correlacion entre el CSA y el volumen encefdlico, donde a medida que el
animal presenta un didmetro del canal semicircular mayor, también presenta un
volumen encefdlico mayor. Es decir, que los taxones que a priori tienen un indice
AGIL mayor, no tendrian un canal semicircular mayor al esperado segin su
volumen encefalico.

e Se observa que a medida que aumenta el tamafo del CSA el largo de los
hemisferios cerebrales es mayor. Por lo que no pareceria haber taxones que
tengan un canal semicircular mds grande de lo esperado segun el indice AGIL

previamente obtenido.
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