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Resumen

En la presente tesis de licenciatura se reestudia el holotipo de Taniwhasaurus
antarcticus, proveniente de la Formacion Snow Hill Island (Campaniano superior) aflorante
en la Isla James Ross, noreste de la Peninsula Antartica. Taniwhasaurus es un género de
mosasaurios originalmente registrado en el Cretacico Superior de Nueva Zelanda. Una serie
de caracteristicas (como rostro premaxilar prominente, carencia de septomaxila, presencia
de contacto entre el prefrontal y postorbitofrontal, entre otras) permiten ubicar a T.
antarcticus dentro del grupo de mosasaurios tilosaurinos, junto a los generos Tylosaurus y
Kaikaifilu. En el craneo, T. antarcticus preserva en el premaxilar el rostro edéntulo, que
caracteriza a los Tylosaurinae, y presenta una serie de foramenes en el extremo anterior del
rostro, que son de mayor tamarfio que los de cualquier otro mosasaurio conocido. Imagenes
obtenidas por tomografia computada y modelado tridimensional de las estructuras internas
del hocico, revelaron que estos foramenes conforman la salida de una compleja red de
canales internos que reflejarian las profusas ramificaciones de la rama oftalmica del nervio
trigémino. Como estas ramificaciones se concentran en la parte méas anterior del premaxilar,
se postula que las mismas se habrian relacionado con una gran inervacién de la punta del
hocico, otorgando al animal una alta sensibilidad en esa zona, consistente con sus habitos
depredadores. Este sistema sensorial interno del premaxilar es reportado por vez primera en
mosasaurios en la presente tesina, y es congruente con lo hipotetizado por autores previos

basados en morfologia externa solamente.

Por otro lado, se realiz6 un detallado estudio del esqueleto axial de T. antarcticus, el
cual fuera descripto brevemente en trabajos previos. Mediante el presente analisis
descriptivo y comparativo se pudo constatar que T. antarcticus probablemente tuvo una
gran movilidad en su columna vertebral, aunque habria usado la cola como principal medio

de propulsién, tal como ha sido propuesto para los clados mas derivados de mosasaurios.



Abstract

The present degree thesis aims to re-study the holotype of Taniwhasaurus
antarcticus (upper Campanian), from the Snow Hill Island Formation that outcrops on
James Ross Island, northeast of the Antarctic Peninsula. Taniwhasaurus is a mosasaur
genus originally recorded in the Upper Cretaceous of New Zealand. A set of features (such
as prominent premaxillary rostrum, lack of septomaxilla, presence of contact between the
prefrontal and the postorbitofrontal, among others) allow T. antarcticus to be placed within
the tylosaurine mosasaur clade, alongside Tylosaurus and Kaikaifilu. In the cranium,
Taniwhasaurus has an edentulous premaxillary rostrum, a character diagnosing
Tylosaurinae, as well as a set of foramina in the anteriormost part of the rostrum which are
proportionally larger than any other known mosasaur. CT scan images and 3D
segmentation of the internal structures of the snout revealed that such external foramina are
connected inside the premaxilla through a network of internal channels corresponding to
profuse ramifications of the ophthalmic ramus of the trigeminal nerve. As these branches
are concentrated in the tip of the snout, it is here proposed that they would be related to a
great innervation in that zone, which may have constituted a highly sensitive area, probably
related with the predatory habits of this animal. Such internal sensory system on the
premaxilla is here reported for the first time for mosasaurs as a whole, and it is consistent

with previous hypotheses based on external morphology only.

Additionally, a detailed study of the axial skeleton of T. antarcticus is performed,
thus expanding previous description of this part of the skeleton. Through the descriptive
and comparative analysis, it is concluded that T. antarcticus had a great movility in its
vertebral column, but the tail generated the main propulsive movement, as it has been

proposed for more derived mosasaur clades.
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1. Introduccion

1.1) Antecedentes y objetivos

Los mosasaurios fueron reptiles escamados (Diapsida; Squamata) acuaticos que
habitaron los mares de todo el mundo durante el Cretacico, entre el Cenomaniano y el
Maastrichtiano (Polcyn et al., 1999; Jacobs et al., 2005; Fernandez y Gasparini, 2012).
Aparecen en el registro en los ultimos 30 millones de afios (Polcyn et al., 1999; Loera-
Flores, 2013), y constituyen un caso notable de radiacion adaptativa, asociada a una mayor
abundancia de mares epicontinentales (Polcyn et al., 2014). En ese lapso, se desarrollaron
formas pequefias (de un metro, como Dallasaurus, Bell y Polcyn, 2005), y formas de hasta
de 15 metros como Mosasaurus hoffmani (Lingham-Soliar, 1995). También fueron
diversos en sus dietas, tal como lo sugieren los dientes redondeados de Globidens,
interpretados para una dieta dur6faga (Gilmore, 1912; Bardet et al., 2005). Incluso se han
registrado mosasaurios en ambientes continentales (Makadi et al., 2012), mostrando la gran
plasticidad que tenia el grupo, que formo un elemento conspicuo en las faunas marinas de
todo el globo. Su desaparicion ha sido asociada con el evento de extincion masiva de fines
del Mesozoico, probablemente como consecuencia del colapso en la red tréfica marina
(Polcyn et al., 2014). Los mosasaurios se caracterizaron por poseer un cuerpo notablemente
alargado, con una columna vertebral compuesta por mas de 118 vértebras (Williston, 1898;
Russell, 1967), huesos craneanos con reduccion de suturas, miembros anteriores y
posteriores transformados en aletas y con hiperfalangia, y cambios en la densidad Osea
(Houssaye, 2012). Todas estas modificaciones han sido inferidas como adaptaciones a una

vida marina (Russell, 1967; Houssaye, 2012).

Restos de mosasaurios fueron hallados en todo el mundo, incluyendo Argentina y

Peninsula Antartica (Caldwell, 2012; Rinaldi et al., 1978; Gasparini y del Valle, 1981).



Quizés el mas relevante de los hallazgos antarticos sea el de Taniwhasaurus antarcticus ya
que el mismo esta representado por un craneo y mandibula bastante completos, como asi
también restos postcraneanos, y constituye el mosasaurio mas completo del continente
(Fernandez y Gasparini, 2012). Las caracteristicas de su craneo, particularmente del hocico,
y de sus centros vertebrales, invitan a analizarlos desde un punto de vista anatomico y

funcional.

La aplicacion de técnicas de tomografia computada en mosasaurios no ha sido aun
explorada en detalle, y los trabajos disponibles se concentran mayormente en la morfologia
del oido interno y del neurocraneo, como asi también en osteopatologias (ver, por ejemplo,
Lyons et al., 2000; Schulp et al., 2006; Yi et al., 2012; Cuthbertson et al., 2015; Grigoriev,
2016; Yi y Norell, 2018). En esta tesis se efectia un analisis detallado del hocico del
ejemplar tipo de T. antarcticus a través del uso de imagenes obtenidas por tomografia
computada, para revelar la exacta morfologia y conformacion del sistema de fordmenes y

canales internos observados y asi poder hipotetizar su posible funcion.

Por otro lado, si bien el postcraneo de los mosasaurios cuenta con algunas
descripciones valiosas, rara vez se lo ha considerado de valor para la obtencion de rasgos
filogenéticamente informativos, y se toman en consideracién mayormente los aspectos del
craneo vy los dientes (Baur, 1892; Bell, 1997; Bullard y Caldwell, 2010; Hornung y Reich,
2015; Romano et al., 2019). Especificamente, el estudio del esqueleto axial ha probado ser
atil a la hora de contrastar hipotesis filogenéticas y caracterizar distintos clados de
mosasaurios (Caldwell y Bell, 1995; Caldwell y Konishi, 2007). El esqueleto axial de
Taniwhasaurus antarcticus se encuentra lo suficientemente completo como para poder
reconocer caracteristicas diagnosticas a distintos niveles taxonomicos, por lo que resulta

una estructura importante para analizar. Adicionalmente, la morfologia vertebral permite



distinguir diferentes tendencias evolutivas y paleobioldgicas, sobre la forma de natacion de
estos animales (Lindgren et al., 2007; Lindgren et al., 2011; Konishi et al., 2012). Dado que
el postcraneo de T. antarticus ha sido descripto solo de manera preliminar (Fernandez y
Martin, 2009), y que el esqueleto axial de T. antarcticus es el mas completo para el género,
el presente trabajo también incluye una detallada descripcion del mismo de forma de
integrar la anatomia completa del ejemplar, ya que constituye un campo anatémico-

funcional poco explorado para los tilosaurinos en general.

1.2)  Antecedentes sistematicos de mosasaurios

Existe una discusion histérica en torno a la posicién filogenética que ocupan los
mosasaurios entre otros escamados, que se remonta al propio Cuvier (1808), quien los
emparentaba con los lagartos varanidos, y en tanto Cope (1869) propuso a los mosasaurios
como ancestros de las serpientes, formando el grupo Pythonomorpha. Un intenso debate se
ha dado defendiendo ambas posiciones, y esta disputa continla hasta nuestros dias (ver
DeBraga y Carroll, 1993; Caldwell, 1999; Lee et al., 1999; Rieppel y Zaher, 2000;
Dutchak, 2005; Haber y Polcyn, 2005; Conrad, 2008). Incluso los clados internos dentro de
Mosasauroidea son inestables, varian segun los distintos andlisis (ver, por ejemplo, Bell y
Polcyn, 2005; Dutchak y Caldwell, 2009; Leblanc et al., 2012). En este trabajo, se adopta la
filogenia mas reciente disponible para tilosaurinos, de Jiménez-Huidobro y Caldwell (2019)
(Fig. 1), en la que se reconocen dos grandes agrupaciones: Mosasaurinae, Gervais, 1852 y

Russellosaurina, Polcyn y Bell, 2005.
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Outgroup

Aigialosaurus

Komensaurus carrolli
Tethysaurus nopcsai
Pannoniasaurus osii
Yaguarasaurus columbianus
Russellosaurus coheni
Romeosaurus fumanensis
Angolasaurus bocagei
Ectenosaurus clidastoides
Selmasaurus johnsoni
Platecarpus planifrons
Latoplatecarpus willistoni Russe”OSau”na
Plioplatecarpus

Platecarpus tympaniticus

Taniwhasaurus oweni
Taniwhasaurus antarcticus
Tylosaurus nepaeclicus
Tylosaurus proriger
Tylosaurus bernardi
Tylosaurus pembinensis
Tylosaurus saskatchewanensis

NG

= Halisaurus platyspondylus
k— Eonatator sternbergi
Dallasaurus turneri
Clidastes liodontus
Clidastes moarevillensis
I— Clidastes propython
Prognathodon kianda
Globidens alabamaensis
Globidens dakotensis
Prognathodon overtoni .
Prognathodon rapax Mosasau Nnae
Prognathodon solvayi
Prognathodon currii
Prognathodon waiparaensis
Prognathodon saturator
Plesiotylosaurus crassidens
Eremiasaurus heterodontus
Plotosaurus bennisoni
Mosasaurus missouriensis
Mosasaurus conodon
Mosasaurus hoffmannii

il

Fig. 1. Arbol de consenso estricto para Mosasauridae (modificado de Jiménez-Huidobro y
Caldwell, 2019). Se muestran los dos clados principales y, dentro de Russellosaurina, se enmarcan
Tylosaurinae en azul, Plioplatecarpinae en amarillo, Tethysaurinae en rosa, y Yaguarasaurinae en

verde.
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Para la presente tesis resultan de particular interés los Russellosaurina (Bell, 1997;
Polcyn y Bell, 2005), diagnosticados por tener el basiesfenoides con un proceso pterigoideo
esbelto y en forma de abanico, con una extension posterior de la superficie articular; jugal
con proceso posteroventral; dientes estriados medialmente, y vértebras caudales con arcos
hemales no fusionados al centro (Caldwell y Konishi, 2007). En todos estos trabajos, se
diferencian dos subfamilias grandes dentro de Russellosaurina: Plioplatecarpinae, Dollo,

1884 y Tylosaurinae, Williston, 1897.

Los tilosaurinos fueron una subfamilia cosmopolita de mosasaurios que comprende
a los géneros Tylosaurus, Taniwhasaurus y Kaikaifilu, representados por seis, dos y una
especie, respectivamente (Jiménez-Huidobro y Caldwell, 2019). Esta subfamilia se
diagnostica a través de ocho caracteres, entre los que se cuentan: premaxilar con rostro
predental grande; barra premaxilar con una cresta dorsal; canal del nervio olfatorio no
sostenido ventralmente por ningin proceso descendente del hueso; sutura frontoparietal
recorrida por un par de crestas parietales laterales y una cresta frontal medial; prefrontal en
contacto con el postorbitofrontal; dentarios con proyeccién por delante del primer diente;
dientes con carenas serradas; y articulacion zigantral ausente en las vértebras dorsales
(Jiménez-Huidobro y Caldwell, 2019). Los tilosaurinos se registran entre el Turoniano y

fines del Maastrichtiano (Loera-Flores, 2013; Otero et al., 2017).

Los ejemplares referibles de manera confiable a Tylosaurus se restringen al
Hemisferio Norte, especialmente a América del Norte, donde se conocen ejemplares bien
preservados junto a una importante riqueza de otros grupos de mosasaurios (por ejemplo,
Williston, 1898; Russell, 1967). Un segundo género que histéricamente ha conformado
parte del clado Tylosaurinae es “Hainosaurus” (Dollo, 1885), el cual fue recientemente

reinterpretado como sindnimo junior de Tylosaurus (Lindgren, 2005; Bullard y Caldwell,
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2010; Jimenez-Huidobro y Caldwell, 2016). En 2017, Otero y colaboradores describieron a
Kaikaifilu hervei, un tilosaurino antartico que difiere de Taniwhasaurus antarcticus por
poseer denticion heterodonta y dientes facetados. Ademas, Kaikaifilu proviene de niveles
correspondientes al Maastrichtiano superior, de modo que es mas joven que
Taniwhasaurus, del Campaniano tardio. Por su condicion fragmentaria, la validez de

Kakaifilu ha sido puesta en duda por Jimenez-Huidobro y Caldwell (2019).

El género Taniwhasaurus fue nominado por Hector (1874) sobre la base de
fragmentos de dos craneos, mandibulas, una aleta pectoral y vértebras aisladas, procedentes
de tres localidades distintas. Los materiales fueron encontrados en Haumuri Bluff, un
yacimiento en la costa oeste de la isla sur de Nueva Zelanda, donde afloran sedimentitas de
la Formacion Conway. Muchos de los materiales referidos por Hector (1874) se han
perdido, y otros fueron catalogados posteriormente como fragmentos indeterminados de
Mosasauridae o reasignados a la especie Mosasaurus mokoroa (Welles y Gregg, 1971), de
forma que s6lo uno de los materiales descriptos originalmente, compuesto por fragmentos
de un craneo y mandibula (ejemplar 11c. de Hector, 1874), ha sido retenido como lectotipo
(Welles y Gregg, 1971). Adicionalmente, en la misma publicacion en la que se erigio al
género Taniwhasaurus, Hector nomind también a “Leiodon haumuriensis” a partir de
fragmentos de craneos, cinco series separadas de veértebras y un grupo de costillas
encontrados en Haumuri Bluff y en la ribera del Rio Waipara, una localidad muy fosilifera
a unos 100 kilometros al suroeste. “Leiodon haumuriensis” fue reevaluado por Welles y
Gregg (1971), quienes determinaron que un unico fragmento de mandibula con dientes,
encontrado en Haumuri Bluff, quedaria como lectotipo al que denominaron “Tylosaurus
haumuriensis”, mientras que los restantes materiales se extraviaron o fueron reasignados a

Mosasauridae indet. Posteriormente, el lectotipo de “Tylosaurus haumuriensis” fue

13



reevaluado por Caldwell et al. (2005), quienes lo sinonimizaron con Taniwhasaurus oweni.
Caldwell y colaboradores (2005) sumaron material adicional compuesto de un craneo
bastante completo y tres vértebras caudales de un segundo ejemplar como paratipo. Fuera
de Nueva Zelanda, se conocen otros registros fragmentarios y dudosos de Taniwhasaurus
provenientes de Japon (Caldwell et al., 2008; Jiménez-Huidobro y Caldwell, 2019) y
Sudéfrica (interpretados como pertenecientes a Tylosaurus por Broom, 1912, y luego

reinterpretado por Jiménez-Huidobro y Caldwell, 2019 como Taniwhasaurus sp.).

Novas et al. (2002) describieron un nuevo tilosaurino, Lakumasaurus antarcticus,
sobre la base de un ejemplar incompleto que incluye gran parte del crdneo y mandibula,
numerosas vertebras que comprenden todas las regiones de la columna vertebral y restos
aislados del esqueleto apendicular. Lakumasaurus fue hallado en Caleta Santa Marta, Isla
James Ross, Peninsula Antartica (Novas et al., 2002), en rocas correspondientes al
Miembro Gamma, de la Formacion Snow Hill Island, asignadas al Campaniano superior
(Olivero et al., 1986). Mas recientemente, Martin y Fernandez (2007) reinterpretaron a
Lakumasaurus como sindnimo junior de Taniwhasaurus, y efectuaron una nueva
combinacién: Taniwhasaurus antarcticus. Este taxdn representa el mosasaurio mas antiguo
encontrado en el continente antartico. Desde su descripcion original, se han reportado
nuevos registros de T. antarcticus en la Isla Vega, en el Miembro Cabo Lamb de la
Formacion Snow Hill Island, lo cual extiende su registro estratigrafico de fines del
Campaniano hasta el Maastrichtiano (Martin et al., 2007; Fernandez y Gasparini, 2012;

Jiménez-Huidobro et al., 2017).

Con base en el registro paleontolégico conocido de Nueva Zelanda y Antartida, se
puede caracterizar al género Taniwhasaurus por tener el prefrontal interpuesto entre el

maxilar y el frontal; el prefrontal y el postorbitofrontal se superponen ampliamente por
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encima de la orbita, excluyendo al frontal de la misma; frontal con forma de escudo;
abertura nasal extendida desde el nivel del cuarto diente maxilar hasta el nivel del noveno
diente maxilar; 13 ¢ 14 dientes maxilares; 13 a 14 dientes en el dentario; rostro predental
del premaxilar con una cresta sagital; extremo anterior del dentario con un pequefio proceso
predental; extremo distal del proceso supraestapedial fuertemente desviado
lateromedialmente; y proceso infraestapedial pequefio (Caldwell et al., 2005; Jiménez-
Huidobro y Caldwell, 2019). Taniwhasaurus presenta, ademas, un proceso posteroventral
en el jugal; la barra premaxilar es casi tan ancha como el rostro, y tiene base rectangular;
superficie dorsal de los frontales con una quilla medial alta, transversalmente delgada y
bien definida; y dientes marginales que se aguzan oclusalmente, recurvados
distolingualmete, con una serie de facetas laterales y estriaciones mediales; y si los dientes

tienen carenas, estas no son aserradas (Jiménez-Huidobro y Caldwell, 2019).

En especial para Taniwhasaurus antarcticus, Ferndndez y Martin (2009) sefialaron
como caracteres diagnésticos que la sutura entre el frontal y el parietal es casi recta; hay
una extrema reduccién del proceso infraestapedial del cuadrado; el coronoides tiene forma
de L; tiene una sutura Unica entre el prefrontal y el frontal, postorbitofrontal solapado al
prefrontal por sobre la Orbita, hasta una posicién muy anterior; adicionalmente, los dientes
son transversalmente comprimidos y asimétricos con forma de D en corte transversal, con

carena posterior poco desarrollada y sin facetas de desgaste.
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1.3) Objetivos e hipotesis de trabajo

El objetivo de la presente tesis es el de describir de manera detallada aspectos poco
analizados sobre Taniwhasaurus antarticus, centrandose en la region interna del hocico y
en los elementos vertebrales del ejemplar tipo. Adicionalmente sobre la base de los estudios
anatomicos aqui realizados se efectuaran inferencias paleobioldgicas y se compararan los
rasgos estudiados con diversos mosasaurios con la finalidad de entender su distribucion

dentro del arbol filogenético de los mosasaurios. Las hipotesis de trabajo son:

H1.- La red interna de vasos interconectados presente en el hocico de Taniwhasaurus
antarcticus es consistente con un sistema neurovascular complejo relacionado con la

capacidad de captura y deteccion de presas.

H2.- La conformacion anatémica del esqueleto axial de T. antarcticus contiene

caracteres exclusivos (autapomorfias).

H3.- Las caracteristicas morfoldgicas del esqueleto axial estan vinculadas con los

movimientos natatorios del animal.
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1.4)  Marco geologico

El material en estudio proviene de la Cuenca James Ross, una cuenca de retroarco
formada al este del arco magmatico de la Peninsula Antartica (Fig. 2) en la que se
reconocen dos grandes unidades estratigraficas, el Grupo Gustav de edad Aptiano-
Coniaciano, y el Grupo Marambio, depositado entre el Santoniano y Daniano (Olivero y
Medina, 2000). La Cuenca James Ross contiene la secuencia sedimentaria marina mas
completa del Cretacico para altas latitudes del hemisferio sur (Concheyro et al., 2007). El
Grupo Marambio representa una plataforma que prograda sobre el Mar de Wedell por mas
de 100 km (Olivero et al., 2008; Olivero, 2012), y su potencia alcanza los 3000 metros
(Olivero et al., 1986). Este grupo esta conformado por fangolitas y areniscas finas
principalmente, con conglomerados y coquinas en menor medida (Olivero, 2012). Las rocas
del Grupo Marambio se formaron como consecuencia de al menos tres ciclos sedimentarios
transgresivo-regresivos, nombrados sobre la base de la fauna de amonites kosmaticeratidos
dominante en cada uno: N (por Natalites, producido entre el Santoniano y el Campaniano
temprano); NG (por Neograhamites y Gunnarites, producido entre el Campaniano tardio y
el Maastrichtiano temprano); y MG (por Maorites y Grossouvrites, del Maastrichtiano
temprano al Daniano) (Olivero y Medina, 2000; Olivero, 2012). De estos ciclos
sedimentarios, el mas interesante para el presente estudio es el segundo, porque esta
registrado en la Formacion Snow Hill Island, donde se ha hallado el holotipo de
Taniwhasaurus antarcticus. La secuencia sedimentaria del Grupo Marambio esta
compuesta por cinco formaciones: Formacion Santa Marta en la base, seguida por las
formaciones Snow Hill Island y Lépez de Bertodano, y la Formacién Sobral suprayaciendo
a esta Ultima. La Formacion Haslum Crag se encuentra limitada en la base por la Fm. Snow

Hill Island y en el techo por la Fm. Lopez de Bertodano, pero solo aflora al sureste de la
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cuenca, principalmente em el extremo sur de la Isla Marambio (Olivero et al., 2008;

Olivero, 2012).

La Formacion Snow Hill Island, de cuyos niveles procede el material aqui
analizado, se asocia con un ambiente de plataforma proximal, y representa la progradacion
de un abanico deltaico (Olivero et al., 2008). Dentro del segundo ciclo sedimentario (N) de
la Cuenca James Ross, se encuentran localizadas las sedimentitas de esta formacion, junto a
la Formacion Haslum Crag. La Formacion Snow Hill Island supera los 600 metros de
potencia y esta litol6gicamente dominada por pelitas arenosas grises pobremente litificadas,
y en menor medida pelitas oscuras y areniscas finas (Pirrie et al., 1997; Olivero, 2012). Esta
formacion aflora en la Islas Snow Hill, Marambio, Cockburn, Humps y Vega (Pirrie et al.,
1997) (Fig. 2). En esta formacion son mas comunes los fosiles de invertebrados, estando
los fésiles de vertebrados y trazas relegados a sélo algunos niveles. La datacion esta hecha
sobre la base de su fauna de amonites y su palinoflora. La Formacion Snow Hill Island se
subdivide en los miembros: Sanctuary Cliffs, Karlsen Cliffs, Cabo Lamb y Gamma

(Olivero, 2012).

El Miembro Gamma (comparable al Miembro Herbert Sound en Crame et al., 1991;
Olivero, 2012) de esta formacion se compone principalmente de bancos de areniscas finas y
medias con abundante matriz pelitica, intercalados con bancos peliticos de bajo espesor y
escasos conglomerados y areniscas conglomeradicas (Olivero et al., 1986) y coquinas de
plataforma interna. Este miembro es granodecreciente, con su parte superior dominado por
limolitas arenosas con intercalaciones peliticas (Olivero et al., 1986). En su parte mas basal
los fosiles son escasos, dominan los bivalvos y gastropodos, con amonites y trazas de
invertebrados en menor medida, como asi también restos Unicos de dinosaurios como

Antarctopelta oliveroi (Olivero et al., 1986; Salgado y Gasparini, 2006; Olivero, 2012). La
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parte superior de este miembro, compuesta por sedimentitas mas finas, contiene abundantes
fosiles del serpalido Rotularia, como asi también numerosos fésiles de amonites, entre los
que domina Gunnarites, y dientes de tiburones (Notidanodon, principalmente, Cione y
Medina, 1987). De esta seccion proviene el material tipo de Taniwhasaurus antarcticus

(Novas et al., 2002).

El Miembro Cabo Lamb, por otro lado, brindé dos ejemplares mas de T.
antarcticus, ambos juveniles, uno representado sélo por vértebras y otro por el craneo y
veértebras de un ejemplar de cerca de la mitad del tamafio del holotipo (Martin et al., 2007,
Fernandez y Gasparini, 2012). EI Miembro Cabo Lamb aflora en la Isla Vega (Fig. 2), y ha
sido interpretado como un depoésito progradante en una regresion (Olivero et al., 2008).
Este miembro consiste en una sucesion granocreciente de limolitas y areniscas. Es un
miembro muy fosilifero, abundan particularmente los amonites, entre los que el

kosmaticérido Gunnarites se destaca por su dominancia.

Cabe mencionar que en la Peninsula Antértica se han dado a conocer hallazgos de
restos de mosasaurios desde hace més de 40 afios (Rinaldi et al., 1978; Gasparini y del
Valle, 1981), sin embargo, la mayoria de ellos provienen de la Formacion Lépez de
Bertodano, la cual aflora en las islas Snow Hill, Marambio y Vega. La Formacién Lopez de
Bertodano ha brindado principalmente restos de mosasaurinos (Gonzalez-Ruiz, 2017;
Gonzéalez-Ruiz et al., 2019), pero también de plioplatecarpinos (Martin, 2006; Fernandez y
Gasparini, 2012) y del segundo tilosaurino antartico identificable a nivel especifico,

Kaikaifilu hervei (Otero et al., 2017).
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Isla Vega

Punta Obelisco

Isla James Ross

Isla Cerro Nevado
(Snow Hill Island)

Fig. 2. Mapa geogréafico de la zona de hallazgo. Los afloramientos de la Formacion Snow Hill
Island se marcan en gris, la estrella muestra el lugar del hallazgo de T. antarcticus. Modificado de
Olivero (2012) y Concheyro et al. (2007).



2. Materiales y métodos

2.1) Espécimen analizado

REPTILIA Linnaeus, 1758
SQUAMATA Oppel, 1811
MOSASAURIDAE Gervais, 1852
TYLOSAURINAE Williston, 1897
TANIWHASAURUS Hector, 1874
TANIWHASAURUS ANTARCTICUS Novas et al., 2002

Holotipo. IAA 2000-JR-FSM-1. Compuesto por un craneo casi completo con mandibula
articulada, dientes, fragmentos de costillas y una gran cantidad de vértebras aisladas.

Localidad y procedencia estratigrafica: El material se encontr6 cerca del rio Dinosaurio,
en la caleta Santa Marta, noroeste de la Isla James Ross (Lat. 63° 55 S, 57° 51° O).
Miembro Gamma de la Formacion Snow Hill Island (Grupo Marambio; Campaniano

cuspidal).

2.2) Métodos de escaneo

Se escanearon los restos de maxilares y el premaxilar del ejemplar IAA 2000-JR-
FSM-1 en un tomografo del TCbha Centro de Diagndstico Salguero (Buenos Aires). El
tomografo utilizado es un GE Brightspeed Elite 16 slice CT. Cada seccion estaba separada
por 1,25 milimetros, y el escaneo fue con 140 mAs y 120 kV. La resolucién de los datos

resultantes fue de 0,586 x 0,586 x 1,25 mm/ voxel, y sumaron 332 capas.
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2.3) Figuras y reconstrucciones

Las reconstrucciones tridimensionales fueron hechas a partir de archivos DICOM
usando el programa 3D Slicer 4.10.0 (Fig. 3) (Pieper et al., 2004). Las figuras fueron
producidas o retocadas con Adobe Photoshop 19.1.6 y Adobe Illustrator 23.0.3. Las

fotografias fueron tomadas con una camara Canon Eos Rebel T6.

2.4) Analisis anatomico

Para las interpretaciones y descripciones de las estructuras anatomicas se midié con
calibre con 0,05 mm de error y con la escala del programa 3D Slicer. La terminologia usada
para la descripcion de la columna vertebral sigue los criterios de Russell (1967). La
asignacion de las vértebras a cada regioén también sigue los criterios de Russell (1967),
mientras que la nomenclatura usada para nominar estructuras anatémicas sigue los criterios

propuestos en Wilson (1999) para dinosaurios saurisquios.
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Fig. 3. Modelo tridimensional del hocico de Taniwhasaurus (izquierda) y tomografias usadas para
confeccionarlo (derecha). Las tomografias mostradas estan en su formato original (columna

izquierda) y con los canales pintados para formar sus respectivos modelos (columna derecha).

2.5) Mediciones de las véertebras
La longitud del centro (CL) fue tomada en la cara ventral siempre que fuera posible,
desde el borde del cotilo (la superficie articular anterior) hasta el comienzo del condilo (la

superficie articular posterior), la altura (CH) fue considerada como la altura méaxima del
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condilo, y la anchura (CW) como la anchura maxima en el condilo (Fig. 4). Estos
parametros se usaron para reportar indices de longitud/anchura y de altura/anchura de los
centros. En caso de no preservarse completamente la cara ventral del centro o el condilo, se
utilizaron la longitud dorsal y la altura y anchura del cotilo articular como reemplazo
respectivamente, y en dichos casos, el indice se acomparia de un asterisco ) en la Tabla 1.
Todas las mediciones se expresan en milimetros y fueron hechas con calibre manual (error
= 0,05 mm). Para la comparacion con otros ejemplares se usaron las tablas provistas por

Caldwell y Bell (1995), Lindgren et al. (2007) y Carpenter (2017).

CL

Fig. 4. Veértebra dorsal generalizada de un mosasaurio, mostrando los parametros que seran usados
en la medicién de las vértebras. Vista posterior (izquierda) y lateral izquierda (derecha).

Referencias: CH, altura del centro; CL, longitud del centro; CW, anchura del centro.

CH
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2.6) Comparaciones para el EPB

Se llevo a cabo un breve analisis de Extant Phylogenetic Bracket propuesto por
Witmer y Thomason (1995) sobre la estructura de canales internos del hocico para
Taniwhasaurus, analizando sobre la superficie del hueso la presencia o ausencia de
fordmenes que representen la salida de las supuestas terminales nerviosas. Este tipo de
estudio da un parametro de cudn probable es la presencia de una estructura blanda
propuesta en un taxon foésil, lo cual resulta necesario ya que en organismos fosiles la
preservacion de tejido blando es inusual y/o especulativa. Se basa en analizar la presencia
del tejido blando en cuestidn en los taxones actuales emparentados mas proximamente con
el taxon bajo estudio. Estos taxones actuales (o brackets) deben conformar un clado que
contenga al taxdn extinto en estudio, utlizando de esta manera el principio de parsimonia.
Se asigna un nivel de inferencia uno si ambos brackets poseen la estructura; dos si sélo uno
de los brackets la presenta y; tres si ninguno de los brackets cuenta con la estructura

propuesta.

Los especificadores seleccionados para este estudio fueron Varanus bengalensis
(Varanidae) y Lanthanotus borneensis (Lanthanotidae) como representantes de
Paleoanguimorpha, y Elgaria panamintina (Anguidae), Heloderma suspectum
(Helodermatoidea) y  Shinisaurus crocodilurus  (Shinisauria) representando a
Neoanguimorpha, de manera de cubrir los principales clados de Anguimorpha, acorde a las
conclusiones de Caldwell (2012), que ubican a los mosasaurios dentro este clado. El
material bibliografico utilizado incluyd a Bellairs, 1949 (Varanus bengalensis); Ledesma y
Scarpetta, 2018 (Elgaria paramintina); Conrad, 2004 (Shinisaurus crocodilurus); y a la
base de datos de Digimorph.org para los restantes taxones y para constatar la morfologia de

los anteriores.

25



2.7) Abreviaturas institucionales

Academy of Natural Sciences Philadelphia, Philadelphia, Pennsylvania, Estados Unidos
(ANSP); Sternberg Museum of Natural History, Hays, Kansas, Estados Unidos (FHSM); Instituto
Antartico Argentino, Villa Lynch, Buenos Aires, Argentina (IAA); Kaikoura Historical

Museum, Kaikoura, New Zealand (KHM).
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3. Descripcion

Figuras 5 - 17

3.1)  Descripcion interna e interpretacion del premaxilar

3.1.1) Descripcion

Como resultado de la tomografia computada y la posterior reconstruccion
computacional del holotipo de T. antarcticus, quedd revelada una red interna de canales
ramificados. La mayoria de estos llegan a la superficie externa mediante foramenes en la
superficie dorsolateral del premaxilar. Comparaciones con taxones actuales
filogenéticamente relacionados (Bellairs, 1949; Auen y Langebartel, 1977) indican que los
nervios que pasan por estos foramenes son derivados del nervio etmoidal (derivado a su vez
de la rama oftdlmica del trigémino; ver Asignacion) (Russell, 1967, p. 16). La
reconstruccion tridimensional también muestra los canales formados por la rama maxilar
del nervio trigémino. Ambas ramas estdn bien delimitadas una de otra y no llegan a
contactarse. En las reconstrucciones, los nervios derivados de la rama oftalmica se marcan
en rojo y los derivados de la rama maxilar en azul (Fig. 5). Estos Gltimos no muestran
ramificaciones en el premaxilar, incluso parecen llegar de forma muy difusa a este

elemento.

La estructura conformada por la rama oftdlmica del nervio trigémino (pintada de
rojo en la Fig. 5. B, D), consta de dos ramas principales subparalelas entre si que corren
longitudinalmente a lo largo del premaxilar. Estos canales se adentran en el premaxilar por
una posicion dorsal, a la altura del origen de la barra premaxilar. Al entrar en el premaxilar,
los canales tienen un didmetro de 5 mm. Una vez en el premaxilar, ocurre la primera de las
ramificaciones, que tiene un sentido directamente dorsal y no alcanza la superficie del

hueso. Toda la red de ramificaciones se mantiene en una posicion dorsal (Fig. 5. D) con
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respecto a la altura media del rostro. Las terminales inervan de manera homogénea toda la
superficie dorsolateral del premaxilar, pero nunca la cara ventral ni los alvéolos dentales. El
patrén de ramificacion no es perfectamente simétrico. Se observan unas 14 y 16 terminales
nerviosas a cada lado del premaxilar, de las cuales nueve y 11 (en el lateral derecho e
izquierdo respectivamente) alcanzan la superficie externa del hueso. Estas terminales se
disponen en tres ejes equidistantes a cada lado del premaxilar (Fig. 6. B), y tienen un

didametro de 2,5 mm.

Al nivel del rostro premaxilar los canales ramificados no se disponen en un eje
principal, sino que exhiben hasta dos ordenes de ramificacion. Ocho de los foramenes
externos se encuentran anteriores al primer diente, en el rostro edéntulo que caracteriza a
los tilosaurinos. Incluso se observa que seis de esos foramenes se emplazan al nivel de la
prominencia del rostro (“nubbin”, en Russell, 1967), la cual estd mas desarrollada en T.
antarcticus que en Taniwhasaurus oweni (Caldwell et al., 2005). De esta manera, la

mayoria de las ramificaciones se aglomera en el rostro edéntulo del hocico (Fig. 5. D).

A la altura de los dientes premaxilares los fordmenes estan acompafiados por surcos
superficiales, muy bajos y de orientacién anteroposterior, que se hacen mas cortos hacia
anterior, de modo que no se hallan presentes en el rostro (Fig. 5. A). El extremo del rostro

tiene una superficie suavemente rugosa, que podria indicar el contacto con cartilago.
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Fig. 5. Hocico de Taniwhasaurus antarcticus. Vistas dorsal (arriba) y lateral derecha (abajo) del
fosil (izquierda) y el modelo tridimensional (derecha). Las lineas de puntos representan el contacto
del premaxilar con el maxilar, en (B) y (D) los canales rojos representan ramificaciones de la rama
oftalmica del nervio trigémino y los azules ramificaciones de la rama maxilar del mismo nervio. La
escala es de 2 cm. Abreviaturas: D, diente; F, foramenes de salida; N, prominencia; O, borde

anterior de narinas S, surcos asociados.
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Fig. 6. (A) Vista anterior del rostro de Taniwhasaurus antarcticus; (B) detalle del premaxilar en
vista anterior. Las lineas amarillas representan los planos principales en los que se disponen las

ramificaciones. La escala de B es de 1 cm. Abreviaturas: D, diente; QMV, quilla media ventral.
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3.1.2) Asignacién

Comparaciones con varanidos actuales (Varanus spp., Bellairs, 1949) y otros
escamados (Anolis, Mabuya, Uromastyx; Willard, 1915; Shankland, 2001; Abdel-Kader et
al., 2011; Dakrory, 2011) indican que los canales principales (rojos) del premaxilar son
terminales de la rama nasalis medialis (nervio etmoidal medial, sensu Bellairs, 1949), la
ramificacion medial de la rama nasalis (una de las dos bifurcaciones principales, a su vez,
de la rama oftalmica profunda del nervio trigémino) (Ver Fig. 7). La rama nasalis medialis
entra en el premaxilar y se divide en las ramas premaxillaris superior y premaxillaris
inferior, y la primera de ellas llega al exterior en la parte dorsal méas anterior del premaxilar
generando los foramenes observados en Taniwhasaurus, mientras que la segunda inerva el
epitelio bucal, y su paso a través del hueso deja los foramenes premaxilares ventrales (Bahl,
1937; Bellairs, 1949). En varanos actuales, los fordmenes de salida de la rama premaxillaris
superior son solo dos (foramenes premaxilares dorsales, sensu Bahl, 1937), mientras que
los fordmenes internos de entrada de la rama nasalis medialis también son similares a los
de Taniwhasaurus, y son los Ilamados foramenes premaxilares posteriores (Bahl, 1937). En
varanos, los foramenes permiten ademas la salida de la arteria etmoidal (Bellairs, 1949),
por lo que muy probablemente también lo hicieran en Taniwhasaurus, ya que es comin que
vasos sanguineos corran paralelos a nervios (Romer, 1956). Estos nervios envian
informacion sensitiva de la piel de la punta del hocico al cerebro. Debido al patrén de
ramificacion y posicion de foramenes de entrada y salida, este estudio esta de acuerdo con
Russell (1967) al sefialar que los foramenes del premaxilar representan salidas de la rama

oftdlmica del nervio trigémino, y méas precisamente, de la rama premaxillaris superior.
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Fig. 7. Esquema en vista lateral izquierda de la cabeza de Varanus bengalensis, con las

principales ramificaciones nerviosas de la rama oftdlmica del nervio trigémino. Se muestran
los principales fordmenes de salida para dichas ramificaciones. Basado en las descripciones de
Bahl (1937) y Bellairs (1949). Abreviaturas: E, nervio etmoidal; f.ep, foramen epifanial; f.pxd,
foramen premaxilar dorsal; f.pxp, foramen premaxilar posterior; f.pxv, foramen premaxilar
ventral; GE, ganglio etmoidal; GO, ganglio oftdlmico; OP, nervio oftdlmico profundo; rf,
rama frontalis; rn, rama nasalis; rnl, rama nasalis lateralis; rnm, rama nasalis medialis; rpxi,

rama premaxillaris inferior; rpxs, rama premaxillaris superior.
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3.2)  Esqueleto axial

3.2.1) Vértebras cervicales

El axis y otras cuatro vértebras cervicales fueron identificadas con base en la presencia
de un peddnculo ventral en el centro vertebral para la articulacion con la hipapofisis, centro
vertebral de contorno subcircular en vista anterior, espina neural inclinada posteriormente y
prezigapofisis dorsalmente orientadas (Russell, 1967). A lo largo de la serie vertebral
cervical se registran cambios en las proporciones de las mismas, siendo en las vértebras
anteriores con los centros vertebrales mas anchos y cortos que en las posteriores. Como es
usual en escamados, todas las vértebras de T. antarcticus son procélicas (Romer, 1956). La
posicién de cada vértebra en la serie cervical se ha determinado por la altura y posicion de

la sinapofisis, que aumenta de tamafio hacia las vértebras mas posteriores (Russell, 1967).

El axis es la vértebra mejor preservada de la serie. Carece de la parte méas anterior de la
superficie ventral y la cara articular posterior. Su centro es robusto y anteroposteriormente
corto; en vista anterior es ligeramente deprimido dorsoventralmente, mientras que en vista
posterior es de contorno suboval, lateralmente comprimido (Fig. 9. A). La sinapofisis es
masiva y corta, y en vista lateral se ubica en la mitad de la longitud del centro vertebral
(Fig. 9. B). La sinapdfisis se encuentra orientada subhorizontalmente; en vista lateral el
mismo tiene una forma romboidal, siendo en su parte mas anterior tan alta como el centro,
y apuntando uno de sus vértices hacia posterior (Fig. 9. B). Este vértice posterior se
continla a modo de cresta, la cual alcanza la cara articular posterior de la vértebra. Esta
cresta, a la que se llamara cresta centrosinoapofiseal posterior (Figs. 8 y 9), se encuentra
presente en todos los restantes elementos vertebrales a excepcion de las caudales mas
distales. En el axis, esta cresta estad ligeramente orientada ventralmente (Fig. 9. B). La

altura maxima dorsoventral del arco neural es un 20% mayor que la del centro. La espina
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neural es de contorno subtriangular en una vista lateral y su margen posterior es vertical. En
una vista posterior la espina neural posee constriccion por encima de las postzigapofisis
para volver a engrosarse dorsalmente (Fig. 9. A). EI margen anterior de la espina neural no
estd preservado, por lo que la extension anterior no puede apreciarse. El canal neural tiene
un contorno ovoide y es mas estrecho en su parte dorsal, y proporcionalmente més alto en
la parte posterior de los arcos neurales. El margen dorsal de la espina neural termina en una
superficie subtriangular expandida y rugosa en su parte méas dorsal, que en vida estaria
posiblemente cubierta por cartilago. Una cresta accesoria (Fig. 9. B) nace en la esquina
posterodorsal de la espina neural y disminuye en altura hasta alcanzar la base de la misma,
a la altura de la postzigapofisis. S6lo la postzigapofisis izquierda estd bien preservada, esta
orientada dorsolateralmente y siendo de contorno subtriangular en seccion, con uno de los
apices dirigido dorsalmente. Desde el apice dorsal de la postzigapdfisis parte una cresta con
direccion dorsal que se atenla rapidamente a la mitad de la altura de la espina neural (Fig.
9. A, C.DZP). Desde el vértice lateral de la postzigapofisis también parte una cresta que
desciende desde el canal neural y alcanza la sinapofisis, conformando la cresta
sinapostzigapofiseal (C.SZP en Fig. 8), aunque esta Ultima estd muy poco desarrollada en
esta vértebra (Fig. 9. B). Una delgada quilla de orientacion subvertical estd presente a la
altura de las postzigapofisis, y se extiende dorsalmente hasta la mitad de la espina neural,
generando una concavidad alargada a cada lado (Fig. 9. A). Se observa un tubérculo
prominente en la superficie posteroventral del centro, el cual representa la articulacién con
la hipapofisis (intercentro), que no esté preservada. Este tubérculo (tubérculo hipapofiseal,
Figs. 8 y 9) es anteroposteriormente elongado, estd posteroventralmente orientado y es
marcadamente concavo distalmente. Esta superficie concava posee un surco medio de
orientacion transversal que divide a esta faceta en una parte anterior y otra posterior de

tamario semejante.
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Los restantes elementos cervicales preservados exhiben su mitad lateral derecha
incompletamente preservada, por la forma del centro y la orientacion y tamafio de las
sinapofisis, pertenecerian a una porcién posterior en la serie. Adicionalmente, las espinas
neurales conservan solo su base en dos elementos y la superficie ventral del centro no se ha
preservado en ninguna. Estas vértebras tienen un centro de contorno subcircular, el cual en
las vértebras cervicales mas posteriores se comprime ligeramente en sentido lateromedial,
siendo la relacion altura/anchura del centro mas posterior 6:5 (Tabla 1). La relacion de
longitud/altura es mayor a 2 en los elementos mas completos; el cétilo articular no presenta
una muesca ventral, y esta tampoco se insinda en las demas vértebras de la serie. En la
region articular los céndilos presentan un reborde externo (Fig. 9. D), y en esta serie
alcanzan la mayor convexidad de la columna. A lo largo de la serie la orientacion de las
sinapdfisis pasa de posteroventral a subhorizontal y se comprimen anteroposteriormente; la
seccion de la sinapofisis es eliptica en la vértebra mas anterior y subrectangular aguzado
ventralmente en la mas posterior (Fig 9. D). Adicionalmente, las vértebras mas posteriores
son levemente mas largas que las anteriores (ver Tabla 1). En ningln caso la extension
ventral de la sinapdfisis sobrepasa el margen ventral del centro. En las sinapdfisis la parte
mas distal es marcadamente rugosa, donde articularia con las costillas cervicales; mientras
que el margen anterior es menos rugoso y en el posterior presenta tenues estrias en las
vértebras méas posteriores. De las sinapéfisis parten tres crestas: una centrosinoapofiseal
anterior (C.CSA, Fig. 8) que parte desde el borde ventral de la sinapdfisis y se dirige
horizontalmente hasta la cara articular anterior; una centrosinoapofiseal posterior (C.CSP)
que se atenUa antes de llegar al condilo; y una cresta poco marcada que parte del extremo
dorsal anterior de la sinapofisis y llega hasta la base de la prezigapofisis (cresta
sinapoprezigapofiseal, C.SZA). Estas crestas son mas conspicuas en las vértebras mas

posteriores de la serie cervical; en el axis solo la centrosinapofiseal posterior es evidente,
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mientras una cresta sinapostzigapofiseal solo se insinda en este elemento. Los arcos
neurales de las cervicales post-axiales no se encuentran bien preservados, aunque existen
las prezigapdfisis (o al menos sus bases) en la parte mas anterior del arco. En la cervical
qgue mejor se preservan, las prezigapofisis son delgadas, su extension anterior sobrepasa
ampliamente a la del centro vertebral, tienen seccion subtriangular y su altura maxima
representa un tercio de la total del centro (Fig. 9. D). En las vértebras cervicales mas
posteriores las prezigapdfisis son de orientacion mayormente subhorizontal y el tubérculo

de la hipapdfisis decrece en tamafio.

Una Unica hipapofisis desarticulada esta preservada (Fig. 9. H-J). Dado que la mayoria
de tubérculos que articulan con estos elementos se encuentran incompletos, no se la puede
asignar a ninguna de las vértebras descriptas. Es un elemento corto y robusto de seccion
oval, en forma de cufia en una vista lateral, con una pronunciada inflexion posterior a la
mitad de su extension y suaves estriaciones longitudinales en toda su superficie. La region
de articulacion con el centro es rugosa, de contorno oval y expandida en su margen
posterior. La region central de la cara articular de la hipapofisis se encuentra mas elevada,
coincidiendo con la concavidad observada en los tubérculos hipapofiseales preservados en
algunos elementos. EI margen mas anterior tiene una leve prominencia que no llega a

conformar una cresta.
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C.SZA

COT

S C.CSA

HYP

Fig. 8. Esquema de una vértebra cervical posterior en la serie, en vista lateral derecha (arriba) y
posterior (abajo). EI sombreado en gris representa el material preservado, mientras que la linea de
puntos indica falta de preservacion. Abreviaturas: C.CSA, cresta centrosinoapofiseal anterior;
C.CSP, cresta centrosinoapofiseal posterior; CN, canal neural; CON, co6ndilo; COT, cétilo
articular; C.SZA, cresta sinapoprezigapofiseal; C.SZP, cresta sinapostzigapofiseal; HYP, tubérculo
hipapofiseal; N, espina neural; S, sinapofisis; ZA, prezigapofisis; ZP, postzigapofisis.
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HYP ’

CCSP

Fig. 9. Vértebras cervicales de IAA 2000-JR-FSM-1. Axis (A, B); vértebra de mitad de la serie (C,
D); posteriores en la serie (E, F, G); e hipapofisis (H-J). Vistas posteriores (A, C, E, G), lateral
derecho (D, F, 1) e izquierdo (B), anterior (J), y proximal (H). La escala es de 2 cm. Abreviaturas:
C.A, cresta accesoria; C.CSP, cresta centrosinoapofiseal posterior; C.DZP, cresta dorsal de la
postzigapdfisis; CN, canal neural; C.SZA, cresta sinapoprezigapofiseal; C.SZP, cresta
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sinapostzigapofiseal; HYP, tubérculo hipapofiseal; N, espina neural; Q, quilla; R, reborde del

condilo; S, sinapofisis; ZA, prezigapofisis; ZP, postzigapdfisis.

Comparaciones de vértebras cervicales

La asignacion de estas vertebras a la serie cervical fue hecha con base en la presencia de
un pedunculo hipapofiseal y a la orientacion, tamafio y forma de las sinapofisis y
prezigapdfisis (Russell, 1967). Dado el cambio gradual entre las vértebras cervicales y las
dorsales anteriores, Romer (1956) indic6 que la Gnica forma de discernir entre unas y otras
es la presencia de costillas esternales en las vértebras dorsales. Por otro lado, si bien las
hipapofisis son de mayor tamafio en la serie cervical que en otras partes de la columna
vertebral, un tamario y robustez semejantes se pueden llegar a encontrar en las primeras dos
vértebras dorsales (Mosasaurus, Plotosaurus, entre otros; Russell, 1967; Konishi et al.,
2014). Adicionalmente, el peddnculo ventral que articula con las hipapdfisis en las
vértebras cervicales puede llegar a encontrarse bien desarrollado en hasta tres vértebras por
detras de la Gltima que porte efectivamente la hipapdfisis (Russell, 1967). Si bien se han
descripto hipapdfisis en vértebras dorsales para algunos mosasaurinos (Russell, 1967;
Konishi et al., 2014), en Tylosaurus y Platecarpus las hipapofisis solo alcanzan la sexta y
séptima vértebra cervical, respectivamente. Debido a que en Taniwhasaurus antarcticus el
tubérculo de la hipapofisis es pronunciado, la asignacion a la serie cervical parece la mas

correcta.

Muchos de los caracteres descriptos para T. antarcticus son compartidos por la gran
mayoria de los mosasaurios. Entre estos rasgos se incluyen la presencia de una cresta
sinapoprezigoapofiseal (donde se insertaria el muasculo longisimus cervicocapitis; Russell,
1967, p. 74), un pedunculo para la articulacion de la hipapofisis bien desarrollado que se
hace de menor tamarfio hacia las vértebras cervicales mas posteriores y prezigapoéfisis cuya

orientacion se torna paulatinamente méas horizontal hacia las veértebras cervicales mas
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posteriores. Por otro lado, se distinguié un rasgo observado en T. antarcticus que esta
presente en los Russellosaurina: la extension ventral de las sinapéfisis que no sobrepasa el
borde ventral del propio centro (Russell, 1967; Jimenez-Huidobro y Caldwell, 2019). Por
su parte, el contorno circular del centro lo distingue de los plioplatecarpinos, como pasa en
otros tilosaurinos (Caldwell et al., 2005). Las cervicales de T. antarticus también presentan
caracteristicas solo vistas entre tilosaurinos, como lo son la ausencia de articulacion
zigantral (Jimenez-Huidobro y Caldwell, 2019), cresta sinapoprezigoapofiseal recta y de
orientacion subhorizontal, cresta centrosinoapofiseal anterior ubicada por encima del
margen ventral del centro vertebral (aunque esto se da convergentemente en otros
mosasaurios; ver Russell, 1967), y surco transversal en el pedunculo de la hipapdfisis
(Russell, 1967). Taniwhasaurus antarcticus comparte con T. oweni (KHM N99-1014,
Caldwell et al., 2005), la presencia de crestas de orientacién dorsal que parten de las
postzigapdfisis y llegan a la mitad de la altura de la espina neural. Por otro lado, muestra
caracteristicas autapomorficas desconocidas en otros mosasaurios, como: centros cervicales
transversalmente comprimidos (Tabla 1), en los que el indice CH/CW es mayor que en
cualquier otro mosasaurio (Tabla 2); centros cervicales muy largos en comparacion con su
ancho (Tabla 1), donde el indice CL/CW se encuentra entre los mayores informados para
mosasaurios, con excepcién de Halisaurus, donde la anchura extrema de sus centros
modifica este indice (Caldwell y Bell, 1995; Tabla 2); y prezigapéfisis mas pequefias y

anteriormente aguzadas que en otros mosasaurios (Russell, 1967) (Fig. 10).

La mayoria de los géneros de mosasaurios tienen centros vertebrales deprimidos
dorsoventralmente en la serie cervical, como se observa en los plioplatecarpinos
(Plioplatecarpus primaevus, Holmes, 1996; Platecarpus tympaniticus, Everhart, 2005a;
Platecarpus planifrons, Konishi y Caldwell, 2007), yaguarasaurinos (Yaguarasaurus

columbianus Paramo, 1994), y tetisaurinos (Pannoniasaurus inexpectatus, Makadi et al.,
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2012; Tethysaurinae indet. Garcia et al., 2015), siendo en estos ultimos un estado ain mas
acentuado (Tethysaurus nopcsai, Bardet et al., 2003). Esta condicion también es
caracteristica en Halisaurinos (Halisaurus sp., Caldwell y Bell, 1995; Halisaurus
platyspondylus, Holmes y Sues, 2000). En algunas especies de mosasaurinos los condilos
son, en cambio, subcirculares (Russell, 1967; Bell, 1997). Por altimo, en algunas especies
de Tylosaurus (Ty. kansaensis, Ty. bernardi) ocasionalmente se han registrado centros
dorsoventralmente deprimidos (Everhart, 2005a; Jiménez-Huidobro et al. 2016) y otros de
contorno subcircular (Ty. nepaeolicus, Ty. proriger, Russell, 1967). En varanoideos
(Varanus spp., Smith et al., 2008; Hocknull et al., 2009; Holmes et al., 2010; Villa et al.,
2018) las vértebras cervicales son dorsoventralmente deprimidas, por lo que este podria
considerarse como el estado plesiomérfico para el grupo (Fig. 10. D). En este contexto, la
morfologia descripta para Taniwhasaurus antarcticus es Unica; lamentablemente no se
conocen Vértebras cervicales postaxiales en Taniwhasaurus oweni (Hector, 1874; Caldwell

et al., 2005).

Por otro lado, la cresta sinapoprezigoapofiseal en T. antarcticus es muy baja, esta
esta representada por un reborde 6seo apenas diferenciado del arco neural y se presenta sélo
en la region cervical y dorsal anterior de la columna. Esto no ocurre en la mayoria de
taxones comparados (Mosasaurus hoffmannii, Halisaurus platyspondylus, Plioplatecarpus
primaevus, Dallasaurus turneri), en los que dicha cresta es muy alta y ancha, provocando
que en una vista anterior la vértebra se vea engrosada a la altura del canal neural (Holmes,
1996, fig. 9; Holmes y Sues, 2000, fig. 7; Bell y Polcyn, 2005, fig. 2; Street y Caldwell,
2017, fig. 17). La cresta entre la sinapdfisis y la prezigapdéfisis es mayor en otros géneros, e
incluso algunas especies como Mosasaurus hoffmani presentan una “fusion entre ambos
elementos” en lugar de una cresta propiamente dicha (Street y Caldwell, 2017). Russell

(1967) reporta que la cresta sinapoprezigapofiseal es poco pronunciada en el mosasaurino
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basal Clidastes. En Tylosaurus y Taniwhasaurus, esta cresta no esta lateralmente expandida
(Jiménez-Huidobro y Caldwell, 2016; Jiménez-Huidobro et al., 2018), mientras en
plioplatecarpinos y tetisaurinos la condicion es variable (Holmes, 1996; Bardet et al., 2003;
Konishi y Caldwell, 2007; Makadi et al., 2012; Garcia et al., 2015). Las prezigapofisis en
Taniwhasaurus antarcticus son mas comprimidas transversalmente que en otros géneros
comparados (e.g., Tylosaurus, Mosasaurus), aunque la extension de las mismas es

semejante a la de otros mosasaurios (Fig. 10).
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Fig. 10. Comparacion de vértebras cervicales. Plioplatecarpus primaevus (A), Platecarpus
tympaniticus (B), Latoplatecarpus willistoni (C), Varanus marathonensis (D), Taniwhasaurus
antarcticus (E), Tylosaurus kansaensis (F), Halisaurus platyspondylus (G), Mosasaurus hoffmani
(H), y Clidastes liodontus (). Abreviaturas: AS, superficie articular de la sinapdfisis; C.CSA, cresta
centrosinoapofiseal anterior; C.CSP, cresta centrosinoapofiseal posterior; CON, condilo articular;
COT, cdtilo articular; C.SZA, cresta sinapoprezigapofiseal; C.SZP, cresta sinapostzigapofiseal;
HYP, tubérculo hipapofiseal; N, espina neural; S, sinapofisis; ZA, prezigapdfisis; ZP,
postzigapofisis. Modificado de Holmes, 1996 (A); Konishi y Caldwell, 2011 (C); Villa et al., 2018
(D); Holmes y Suess, 2000 (G); Lingham-Soliar, 1995 (H); DeBraga y Carroll, 1993 (I); y los
ejemplares ANSP 8488 (B) y FHSM VP-2295 (F) figurados en la base de datos de
http://oceansofkansas.com/
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3.2.2) Vértebras dorsales

La serie dorsal en mosasaurios se distingue claramente de la cervical por portar costillas
que articulan con el esternén (Russell, 1967), por lo que una identificacién inequivoca no es
posible en el ejemplar, incompleto, de Taniwhasaurus. Ademas, las vértebras dorsales se
distinguen de las cervicales por su mayor tamafio, por su seccion subcircular, sus
sinapofisis proporcionalmente méas grandes, espinas neurales orientadas verticalmente, y las
zigapdfisis robustas y cortas (Russell, 1967). No obstante, la diferenciacion entre las
ultimas cervicales y las primeras dorsales es dificil de discernir, al punto de que las
hipapdfisis son muy marcadas en la serie cervical, pudiendo llegar a presentarse en las

primeras vértebras dorsales (Russell, 1967; Konishi et al., 2014).

Las vértebras dorsales de T. antarcticus carecen mayormente de los arcos neurales
preservados con excepcion de las partes mas proximales de los pedicelos, y de los procesos
transversos. Fernandez y Martin (2009) ilustran una de estas vértebras con un proceso
transverso completo, pero actualmente se ha extraviado dicho proceso (IAA 2000-JR-FSM-
1). Como sélo los centros estan completos, es dificil establecer la posicion en la serie. En
términos generales, todos los centros tienen caras articulares poco profundas y en casi todos
los casos cuentan Unicamente con la cresta centrosinoapofiseal posterior. La morfologia de
estas vértebras es muy variable, debido a que corresponden a distintas regiones dentro de la
serie vertebral dorsal, incluyendo las regiones anterior, media y posterior. Por lo tanto, los

elementos de la serie dorsal van a ser descriptos por grupos de morfologia similar.

Se agrupan tres vértebras (Fig. 11) por la seccion subcircular de sus centros, sus
cotilos articulares pronunciados y por sus diametros similares al de las vértebras cervicales.
La preservacion es muy pobre, careciendo de las partes posterior y ventral de sus centros.

Las sinapofisis se originan por encima de la linea media de los cuerpos; son procesos
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robustos, bien expandidos lateralmente, y orientados dorsalmente formando un angulo de
15° con respecto a la horizontal, y unos 30° hacia posterior (Fig. 11. B y E). La cara
articular de la sinapofisis es rugosa y de contorno subtriangular con un apice apuntando
ventralmente, mientras la base de la sinapdfisis es mas bien de contorno subrectangular
debido al desarrollo de la cresta centrosinoapofiseal anterior (Fig. 11. C). Esta cara articular
estd expandida, de manera que es equivalente al diametro del cotilo articular (Fig. 11. E).
La cresta sinapoprezigapofiseal se encuentra presente, pero atenuada y méas redondeada que
en la serie cervical (Fig. 11. D), mientras que la sinapostzigapofiseal estd menos
desarrollada y no aparece en ninguna vértebra posterior a éstas (Fig. 11. C). El canal neural
varia su contono de subtriangular a subcircular. Las prezigapofisis son pequefias y dirigidas
laterodorsalmente, formando un angulo bajo con respecto a la linea horizontal. Las bases
preservadas de las espinas neurales indican que estas habrian sido de orientacion
mayormente subvertical. La longitud anteroposterior de la espina neural es similar a la del
cuerpo vertebral. La asignacion de estas vértebras a una region en la columna es dificil
debido a la preservacion. La morfologia y tamafio de estos elementos es comparable a los
elementos de la serie cervical, sin embargo, se asignan estos centros a la posicion mas
anterior dentro de la serie dorsal. Esta asignacion se basa en la orientacion y longitud
reducida de las prezigapdfisis y a que las sinapéfisis estan horizontalmente orientadas y son
mas robustas, cuando se las compara con las de las vértebras cervicales. Excepto en el
ultimo elemento, este grupo de vértebras dorsales posee una atenuada cresta

sinapoprezigoapofiseal, que no esta presente en veértebras posteriores.
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C.CSA

B
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C.SZA
F
CN

Fig. 11. Vértebras dorsales mas anteriores. Vistas lateral izquierda (A), dorsal (B), lateral derecha
(C, D), y anterior (E, F). La escala es de 2 cm. Abreviaturas: C.CSA, cresta centrosinoapofiseal

anterior; CN, canal neural; COT, cétilo articular; C.SZA, cresta sinapoprezigapoflseal; C.SZP,
cresta sinapostzigapofiseal; N, espina neural; S, sinapdfisis; ZA, prezigapdfisis; ZP,

postzigapofisis.
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Dos vértebras asignadas a una posicion anterior en la serie dorsal, inmediatamente
posteriores al primer grupo descripto, se caracterizan por sus centros de gran tamafio
(Tabla 1, bajo las posiciones relativas 8 y 9), y de seccion subcircular (Fig. 12. C). Los
centros vertebrales tienen su altura minima por detras de las sinapofisis (Fig. 12. C). Las
superficies articulares son mas bajas en estos elementos que en todos los anteriores. Las
sinapdfisis estan ubicadas ligeramente por debajo de la mitad de la altura del cuerpo, son
dorsoventralmente deprimidas, y muestran una leve orientacion ventral de su eje mayor.
Ademas, las sinapdfisis se encuentran ubicadas en el margen anterior del centro en una
vista lateral. La cresta centrosinoapofiseal posterior esta bien desarrollada en ambas
vértebras (Fig. 12. C). Se asignan vértebras a una region anterior en la serie dorsal debido a
que sus sinapdfisis son robustas y estan orientadas horizontalmente (al menos la parte
preservada de las mismas), lo cual se relaciona a costillas més grandes, y porque sus
centros conservan un contorno subcircular en vista anterior, como lo tienen los elementos

anteriores en la columna.
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AN

BCN

C.CsP

CON

Fig. 12. Vértebras dorsales anteriores. En vistas anterior (A), ventral (B), lateral derecha (C), y
dorsal (D). Abreviaturas: AN, base de arcos neurales; BCN, base del canal neural; C.CSP, cresta

centrosinoapofiseal posterior; CON, céndilo articular; S, sinapdfisis. Escala de 2 cm.

Cuatro vértebras dorsales medias (Fig. 13) se caracterizan por poseer cuerpos de
gran tamafio y seccién romboidal, siendo transversalmente expandidos y con la mitad
ventral ligeramente mayor a la dorsal. Ademéas, la relacion de longitud
anteroposterior/altura dorsoventral de los mismos es mayor en comparacion con las demas

vértebras (Tabla 1, bajo las posiciones relativas 10 a 13). En vista lateral, a nivel del borde
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posterior de las sinapdfisis, se da la menor altura del centro vertebral, expandiéndose a
partir de este punto de forma gradual, tanto ventral como dorsalmente, de forma que la cara
articular anterior es mayor que la posterior (Fig. 13. A y B). Las superficies articulares
tienen una convexidad similar a la del grupo anterior. Sélo las bases de las sinapofisis estan
preservadas; estas se ubican en una posicion alta dentro del cuerpo vertebral, siendo
dorsoventralmente deprimidas (relacion de longitud /altura de 5:2), orientadas
horizontalmente, y representando su extension anteroposterior 3/4 del longitud total del
cuerpo vertebral. Las sinapdfisis también estdn desplazadas hacia el margen anterior del
centro, superponiéndose a este y resultando en que los laterales del cétilo articular estén
mas desarrollados anteriormente, lo que resulta en que la superficie articular no sea
subcircular en contorno (ver Fig. 13. Ay C). La extension anterior de las sinapofisis genera
que la cresta centrosinoapofiseal anterior sea muy corta pero también muy robusta. Por otro
lado, la cresta centrosinoapofiseal posterior esta presente, pero es muy leve (Fig. 13. A).
Las bases de los arcos neurales ocupan el 60% de la longitud dorsal del cuerpo vertebral y
estan desplazadas anteriormente (Fig. 13. D). Se asigna este grupo a una regién media entre
las dorsales por su semejanza con el grupo anterior, su gran porte y por sus sinapofisis mas
achatadas, parecidas a las de las vértebras pigales, que indican una articulacion a costillas

mas pequefias.
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C.CSP

Fig. 13. Vértebras dorsales medias. Vistas lateral derecha (A, B), dorsal (D), ventral (C), y posterior
(E, F). Escala de 2 cm. Abreviaturas: AN, base del arco neural; BCN, base del canal neural;

C.CSA, cresta centrosinoapofiseal anterior; C.CSP, cresta centrosinoapofiseal posterior; CON,

condilo articular; C.V, cresta ventral; S, sinapofisis. Escala de 2 cm.
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Dos vértebras de posicion posterior en la serie dorsal (Fig. 14. D-F) tienen una
longitud similar a las del grupo anterior, pero son mucho mas deprimidas
dorsoventralmente y lateralmente, siendo la relacion longitud / altura 2:1. Estas vértebras
Ilegan a ser las mas bajas de todo el esqueleto axial (posicion 13 y 14 de Tabla 1). En una
vista posterior, el cuerpo tiene forma hexagonal, lateromedialmente expandida (Fig. 14. E).
Como en grupos de vértebras anteriores, el cuerpo es deprimido dorsoventralmente por
detrés de la sinapofisis (Fig. 14. F). Las superficies articulares en este grupo son bajas en
una vista lateral, pero pronunciadas en una vista dorsal (Fig. 14 D y F), por lo tanto, la
convexidad en el plano horizontal es muy alta (al grado de las vértebras cervicales), lo cual
indica un movimiento lateral pronunciado entre los elementos de este grupo (Buchholtz,
2001). Las sinapofisis se ubican por encima de la mitad del cuerpo vertebral, son de
orientacion subhorizontal y estan superpuestas al cotilo articular (Fig. 14. D). Debido a la
altura reducida de estos elementos y sus sinapofisis pequefias y achatadas, se asigna estas
vértebras a una region posterior en la serie dorsal, aunque la determinacion definitiva se
deberia hacer a partir de las costillas, que son cortas en esa zona (Russell, 1967). Ademas,
en la region mas posterior de la serie dorsal, los centros cambian su forma y tamafio,
tendiendo mas a la morfologia de la region pigal (Russell, 1967), e incluyendo a elementos
vertebrales relativamente pequefios como los aqui descriptos. Adicionalmente, en esa
region las vértebras tienen sinapéfisis pequefias, que habrian articulado con costillas

flotantes (Williston, 1898).

Finalmente, hay dos vértebras de gran porte (Fig. 14. A-C) que se distinguen de las
restantes por tener la cara ventral plana (Fig. 14. C). Estos elementos se asignan a la region
mas posterior dentro de la serie dorsal. Las sinapéfisis (de las cuales solo se preserva la
base) tienen una seccion eliptica con una relacion de longitud / altura de 2:1 (Fig. 14. A).

En vista dorsal las sinapo6fisis se ubican hacia la mitad de la longitud del centro vertebral, y
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no estan adelantadas como en otras vértebras. Esto resulta en que el cétilo articular tenga
una profundidad semejante a lo largo de todo el margen. Adicionalmente, las sinapofisis
estan orientadas ligeramente ventralmente (en un angulo de 15° aproximadamente) (Fig. 14.
C). En una de estas vertebras hay cuatro foramenes nutricios en la cara ventral. La cara
ventral de los centros posee dos crestas paralelas longitudinales que también estan presentes
en las vértebras pigales (Fig. 14. B). La asignacion de estas vertebras a la region mas
posterior de la serie dorsal es debido a la semejanza que guardan con la regién caudal
proximal, donde la superficie ventral es también plana. Sin embargo, a diferencia de las
vértebras caudales proximales, este grupo aun conserva un contorno mas equidimensional,

por lo que probablemente sefialen la transicidn entre ambas partes de la columna vertebral.
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Fig. 14. Vértebras dorsales posteriores. En vistas lateral derecha (A, F), posterior (C, E), y ventral
(B, D). C es un corte en seccion transversal que el material ya presentaba al ser colectado.
Abreviaturas: AN, base de arcos neurales; C.CSP, cresta centrosinapofiseal posterior; CON,
condilo articular; COT, cétilo articular; CP, crestas paralelas; FN, foramen nutricio; S, sinapdfisis.

Escala de 2 cm.
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Comparaciones de vértebras dorsales

La serie vertebral dorsal de T. antarcticus es mas plesiomorfica en numerosos
rasgos cuando se la compara con la de otros mosasaurios. Las vértebras dorsales mas
anteriores de la serie conservan una seccion circular, mientras en otros mosasaurios
analizados (como Mosasaurus, Plioplatecarpus, Latoplatecarpus, o Tylosaurus), son mas
elipticas en seccidn, con el eje mayor orientado transversalmente (Holmes, 1996; Lindgren
y Siverson, 2002; Konishi y Caldwell, 2011; Garcia et al., 2015; Street y Caldwell, 2017).
Al igual que en otros tilosaurinos (Ty. saskatchewanensis, Jiménez-Huidobro et al., 2018)
las vértebras méas anteriores no tienen muy marcada la cresta sinapoprezigapofiseal, la cual
si se presenta muy marcada en otros mosasaurios (como Halisaurus o Mosasaurus, Holmes
y Sues, 2000; Street y Caldwell, 2017). Esta cresta es pequefia cuando es comparada con
los mosasaurios ya mencionados (incluyendo Tylosaurus), tanto en la serie dorsal como la
cervical. La cresta centrosinoapofiseal anterior esta presente en las vértebras dorsales
anteriores y no se ve en ellas un decrecimiento de tamafio. Esta condicion distingue al
ejemplar en estudio de los mosasaurinos, entre los que solo Clidastes tiene esta cresta
desarrollada en todas las vértebras dorsales (Russell, 1967), mientras que en Mosasaurus y
Plotosaurus, por ejemplo, desaparece en las primeras vértebras de la serie (Russell, 1967,
p78; Lindgren et al., 2007). En Tylosaurus la cresta centrosinoapofiseal anterior se presenta
en todas las vértebras dorsales anteriores, lo cual coincide con lo observado en
Taniwhasaurus (Russell, 1967, p78). Las vértebras dorsales medias tienen una forma
rombica y ventralmente desarrollan una cresta longitudinal pronunciada, como ocurre por

ejemplo en Plioplatecarpus (Holmes, 1996).
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3.2.3) Vértebras caudales

Se reconocieron 28 vértebras de la serie caudal, que representan las distintas zonas en
las que se divide la cola de los mosasaurios. En todos los casos se encuentran los cuerpos
vertebrales y solo las bases de los arcos neurales, los procesos transversos y los arcos
hemales. EI material de T. antarcticus es el mas completo en términos del esqueleto axial
para el género Taniwhasaurus, aunque se desconoce el nimero definitivo de caudales. La
serie caudal en Tylosaurus tiene alrededor de cien veértebras (95-116, Russell, 1967), por lo
que se podria esperar un nimero similar para Taniwhasaurus. Los condilos articulares del

centro son muy poco profundos en toda la serie.

Las vertebras pigales (Fig. 15) se distinguen a primera vista de las dorsales
posteriores por no portar costillas (Bullard y Caldwell, 2010), un rasgo que no puede
observarse en el material disponible de T. antarcticus. Sin embargo, la forma y altura de las
sinapdfisis/procesos transversos de estas vértebras son tipicos de la sub-serie pigal. Las
vértebras de esta zona se distinguen de las restantes vértebras caudales por tener procesos
transversos, pero no facetas para la articulacion de arcos hemales, los cuales aparecen mas
atras en la serie (Russell, 1967). Las seis vértebras asignadas a esta zona tienen una forma
de diamante invertido, donde la cara ventral es plana. Las caras ventrolaterales son cortas y
divergen levemente en sentido dorsal hasta alcanzar la base de los procesos transversos. Las
caras dorsolaterales son extensas y convergen dorsalmente en un punto medio. (Fig. 15. D).
La superficie ventral esta delimitada por dos crestas subparalelas longitudinales bajas (Fig.
15. C). En las vértebras pigales los procesos transversos estan desplazados anteriormente,
generando una cresta centrosinoapofiseal anterior muy marcada (Fig. 15. B). La cresta

centrosinoapofiseal posterior, por otro lado, es poco prominente. L0oS procesos transversos



se ubican a la altura del tercio inferior de la vértebra, su base es eliptica con el eje mayor
orientado anteroposteriormente y una ligera orientacion ventral (Fig. 15. C, D). Los
cuerpos vertebrales son muy macizos y tan altos como largos; los condilos articulares

tienen baja convexidad.

A

C.CSP et

Fig. 15. Vértebras pigales. Vistas lateral derecha (A), lateral izquierda (B), ventral (C), y posterior
(D, E). D es un corte en seccion transversal que el material ya presentaba al ser colectado.
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Abreviaturas: AN, base de arco neural; C.CSA, cresta centrosinoapofiseal anterior; C.CSP, cresta

centrosinoapofiseal posterior; C.P, crestas paralelas; PT, proceso transverso. Escala de 2 cm.

La region intermedia (Fig. 16) de las caudales esta representada por 11 centros
completos de tamafio y forma semejantes a las vértebras pigales, que reducen su tamafio
gradualmente hacia los elementos mas posteriores. Las vértebras mas anteriores de la serie
conservan la forma de diamante invertido de las pigales (Fig. 16. F), pero se distinguen por
la presencia de facetas hemales. En los elementos mas posteriores de la serie caudal
intermedia la cara ventral de los cuerpos es mas redondeada y se pierden las crestas
paralelas longitudinales que separan las caras ventrolaterales de la cara ventral. Los centros
de los elementos més posteriores son mas bajos dorsoventralmente y sus caras articulares
tienden a ser sub-circulares y mas profundamente excavadas. Posteriormente, en la serie
caudal intermedia, las bases de los procesos transversos se tornan paulatinamente mas
pequefias y redondeadas, y se ubican hacia la mitad de la longitud total del cuerpo vertebral
(Fig. 16. C). Estos procesos estan lateroventralmente orientados en las vértebras
intermedias mas anteriores, y se orientan posteroventralmente en las Ultimas intermedias
(Fig. 16. D). Asimismo, los centros vertebrales se acortan gradualmente hacia los
elementos mas posteriores de la serie. Las facetas hemales parten en las vértebras mas
anteriores desde las crestas ventrales, en una posicion posterior muy cercana al céndilo
articular; son de seccién ligeramente oval, cuyo eje mayor es en sentido anteroposterior, y
de corta extension. Ademads, estas facetas (H, en Fig. 16 B) estan orientadas
ventrolateralmente y son redondeadas en la superficie que articula con los arcos hemales. A
lo largo de la serie, estas facetas migran de una posicion posterior a una mas central en el

cuerpo y son de mayor tamafio y extension.
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CON

Fig. 16. Vértebras caudales intermedias. Vistas dorsal (A), ventral (B), anterior (C), lateral derecha
(D), y posterior (E, F). Abreviaturas: AN, base de arco neural; CON, condilo articular; H,

hemapofisis; PT; proceso transverso. Escala de 2cm.
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Las vértebras caudales terminales (Fig. 17) poseen arcos hemales, pero carecen de
procesos transversos. Esta region esta representada por 11 cuerpos enteros y multiples
fragmentos. Estas  vértebras presentan el cuerpo fuertemente comprimido
anteroposteriormente, de forma que la relacion altura/ longitud en las mas anteriores de este
grupo es de 3:2. Las mas anteriores de estas vértebras son de seccion subcircular, mientras
que hacia atras en la serie el cuerpo se comprime transversalmente (Fig. 17. D, F). En estas
vertebras se ve un reborde alrededor del céndilo articular, que sobresale del cuerpo
ligeramente en sentido lateral (Fig. 17. E). Las facetas hemales son de contorno subcircular
y relativamente amplias, con un didmetro casi equivalente a la longitud del cuerpo vertebral
(Fig. 17. A). Estas facetas son marcadamente concavas, sobresalen ventrolateralmente del
cuerpo, y presentan su porcion anterior mas prominente que la posterior, indicando que los
arcos hemales estaban fuertemente orientados posteriormente (Fig. 17. B). Las vértebras
mas anteriores de esta serie en vista lateral presentan una prominencia baja y redondeada

ubicada por sobre la mitad del cuerpo vertebral (Fig. 17. B).

59



Fig. 17. Vértebras caudales terminales en vista ventral (A), lateral izquierda (B), dorsal (C),
posterior (D, F) y lateral derecha (E). Abreviaturas: AN, base del arco neural; CN, base del canal

neural; CON, condilo articular; H, hemapofisis; P, prominencia. Escala de 2cm.
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Comparaciones de vértebras caudales

Las vértebras pigales tienen la superficie articular de forma vagamente triangular,
como en el resto de los tilosaurinos, mientras que el hecho de ser ligeramente mas anchas
que altas es una caracteristica que comparte T. antarcticus con Tylosaurus bernardi y
Tylosaurus saskatchewanensis pero no con Tylosaurus proriger o Tylosaurus pembinensis
(Lindgren, 2005; Jiménez Huidobro y Caldwell, 2019). Por otro lado, la altura dorsoventral
de los procesos transversos es comparable a la exhibida por Tylosaurus ivoensis,
Tylosaurus proriger y Tylosaurus pembinensis, pero no Tylosaurus bernardi, donde son
mucho mas deprimidos dorsoventralmente (Lindgren, 2005). La superficie ventral de las
vértebras pigales es plana en Tylosaurus saskatchewanensis. Las crestas bajas pero bien
definidas de la superficie ventral no estan descriptas en otros mosasaurios, pero parecen
estar insinuadas en Tylosaurus (Lindgren y Siverson, 2002; Lindgren, 2005). Es posible
que estas crestas, bien desarrolladas, puedan ser consideradas como un rasgo unico de T.

antarcticus.

En las vértebras que portan los arcos hemales, estos estan articulados al cuerpo, pero
no fusionados, un estado considerado sinapomorfico en ruselosaurinos (Russell, 1967;
Garcia et al., 2015). Las vértebras caudales intermedias mas anteriores tienen un contorno

subtriangular, un rasgo tipico de los para tilosaurinos (Lindgren y Siverson, 2002).

Las vértebras caudales terminales son las mas conservadoras de la serie. Tienen una
forma similar a la descripta por Caldwell et al. (2005) para T. oweni: sus caras articulares
en vista anterior son de contorno eliptico con el eje mayor orientado en sentido
dorsoventral, anteroposteriormente comprimidas y con los arcos hemales no fusionados a
las hemapofisis. A lo largo de toda la serie caudal, los ruselosaurinos exhiben poca

variacion en la conformacién de los elementos vertebrales. Los cambios ocurren
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principalmente en la orientacion de las espinas neurales y el numero total dentro de cada
serie. Lamentablemente, la preservacion de T. antarcticus no permite analizar cambios a lo

largo de la serie caudal.
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Tabla 1.

. . . Altura Anchura
Posicion o . Longitud  Longitud . 0 Altura T T Anchura o o cpiew cwicH
relativa dorsal ventral ) condilo . condilo
articular articular
1 CE 43,2 41,3 0,00 1,05 0,96
2 CE 73,5 41,1 1,79 0,00
3 CE 87,5 42,1 37,9 2,31 1,11 0,90
4 CE 80,4 84,3 44,2 40,5 37,3 33,3 2,53 1,22 0,82
5 D? 39,9 459 - 0,87 1,15
6 D? 42,2 47,3 - 0,89 1,12
7 D? 41,2 - - 0,00
8 D (A) 82,4 79,9 57,3 59,4 - - 0,00
9 D (A) 60,2 63,2 - 0,95 1,05
10 D (M) 55,4 74,9 - 0,74 1,35
11 D (M) 82,6 82 53,6 52,5 68 1,21 0,77 1,30
12 D (M) 79,9 79,3 48,7 42,8 63,2 1,25 0,68 1,48
13 D (M) 84 53,5 71,8 1,17 0,75 1,34
14 D (P) 82,1 75,4 37,6 37,6 50,3 1,50 0,75 1,34
15 D (P) 79,1 75,9 38,3 - -
16 D (P) 71,3 76,3 76 0,94 0,00
17 D (P) 69,3 - -
18 C (P) 62,1 62,6 67,9 - - 0,00
19 C(P) 60,2 61,8 63,4 72,8 0,85 0,87 1,15
20 C (P) - -
21 C (P) 71 0,00 0,00
22 C P) 59,6 72,5 70,5 0,85 0,00
23 C (P) 61,2 66,3 69,5 0,88 0,95 1,05
24 c® 56 58 63,5 69,2 0,84 0,92 1,09
25 c® 56,6 64 0,88 0,00
26 c® 58,7 60,5 60,6 68,8 0,88 0,88 1,14
27 C(l) - -
28 c() 56,6 66,4 68,66 0,82 0,97 1,03
29 c() 61,2 55 65,7 64,1 68,6 0,80 0,93 1,07
30 c() 56,3 65,1 67,1 0,84 0,97 1,03
31 c() 54,3 66,8 67,4 0,80 0,99 1,01
32 C (I) 53 - -
33 c() 59,2 - -
34 C(l) 56,6 55,2 - -
35 c® 51,3 59,1 0,87 -
36 C(T) 63,6 - - 0,00
37 Cc (T 35,6 58,9 61,6 0,58 0,96 1,05
38 C(T) 37,5 35,5 - -
39 C(T) 35,2 - -
40 C(T) 33,3 33,4 55,9 55 0,61 1,02 0,98
41 C (T) 35,9 - -
42 C(T) - -
43 C(T) 30,9 29,8 51,9 42,6 0,70 1,22 0,82
44 C(T) 29,6 29,6 48,8 47 0,63 1,04 0,96
45 C(T) 431 0,00 0,00
46 Cc(T) 27,9 27,8 45,1 45,3 40,1 0,69 1,13 0,89
47 C(T) 23,9 43,2 33,8 33,9 0,71 1,27 0,78




Tabla 1. Medidas de los cuerpos vertebrales de Taniwhasaurus antarcticus. Se informa la posicion
relativa entre las vértebras, sin que este niumero represente la posicion real en la columna o serie
dentro de ésta. Ademas, se reporta la serie a la que se asigna cada elemento, siendo CE, cervical; D,
dorsal y C, caudal. Entre las dorsales, se distinguen vértebras anteriores (A), medias (M), y
posteriores (P); y entre las caudales se distinguen pigales (P); intermedias (I); y terminales (T). Las
casillas vacias sefialan que no se pudieron tomar las medidas, mientras las amarillas representan
mediciones proximas a los pardmetros indicados en Materiales y métodos. Los indices con
asterisco (*) indican valores no considerados mediante las férmulas originales (longitud ventral /
anchura del céndilo = CL/CW. altura del céndilo / anchura del condilo = CH/CW) debido a la baja
preservacion del material, por lo que se utilizaron la longitud dorsal, la altura del c6tilo articular o la

anchura del cétilo articular para reemplazar estos datos. Las medidas son expresadas en milimetros.
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Tabla 2.

Posicidén en

Especimen I serie CL CH cw CH/CW CL/CW

Varanus bengalensis

(unnumbered RM) 3 10,9 2,3 >1 0,44

Varanus salvator

(unnumbered RM) 3 31,6 7,2 14,8 0,49

Megalania prisca (MCZ 1061) 3a6 71,8 22,9 42,3 0,54 1,70

Halisaurus platyspondyius

(YPM 444) 304 64,0 21,2 35,7 0,59 1,79

H. platyspondylus 304 134,4 35,3 62,2 0,57

(YPM 412) 607 116,5 54,4 79,4 0,69 1,47

H. platyspondylus 3 41,5 12,9 26,9 0,48 1,54

(USNMNH 442450) 4 44,0 14,0 29,0 0,48 1,52
5 44,2 15,0 26,5 0,57 1,67
6 44,0 16,0 27,5 0,58 1,60
7 43,2 16,8 28,7 0,59 1,51

Halisaurus sternbergi 3 48,0 11,3 24,5 0,46 1,96

(PR 195) 4 51,6 11,7 25,0 0,47
5 53,2 12,9 25,5 0,51
6 53,7 13,4 25,3 0,53
7 49,3 14,6 26,6 0,55 1,85
8 53,0 15,0 26,7 0,56 1,99

Peruvian Halisaurus (MCZ

2607) 3 96,8 31,0 55,2 0,56 1,75

Moanasaurus

mangahouangae 3 92,8 34,0 66,6 0,51 1,39

Platecarpus tympaniticus 3 47,0 24,0 34,0 0,71 1,38

(YPM 24903) 4 49,0 27,0 34,0 0,79 1,44
6 51,0 30,0 37,0 0,81 1,38
7 53,0 30,0 39,5 0,76 1,34

P. tympaniticus 2 41,0 23,1 32,2 0,72 1,27

(AMNH 1559) 3 44,3 25,6 35,2 0,73 1,26
4 42,0 25,0 33,5 0,75 1,25
5 44,7 26,7 33,2 0,80 1,35
6 44,0 27,0 36,9 0,73 1,19
7 49,5 26,3 38,5 0,68 1,29

Plioplatecarpus primaevus 2 47,0 22,0 29,5 0,75 1,59

(NMC 11035) 3 46,0 22,0 31,0 0,71 1,48
4 49,5 26,8 34,0 0,79 1,46
5 47,0 23,0 30,0 0,77 1,57
6 48,0 27,0 32,0 0,84 1,50
7 50,0 26,5 35,0 0,76 1,43
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Tabla 2. (continuacion)

Posicidén en

Especimen I serie CL CH cw CH/CW CL/CW
Tylosaurus nepaeolicus 3 42,0 23,5 31,5 0,75 1,33
(YPM 40766) 5 42,0 25,0 31,5 0,79 1,33

6 41,5 27,5 32,7 0,84 1,27
7 42,0 28,5 34,5 0,83 1,22
Tylosaurus proriger 3 43,5 37,5 38,3 0,98 1,14
(YPM 1268) (juvenil) 4 44,0 36,0 39,2 0,92 1,12
5 45,0 37,0 40,2 0,92 1,12
6 45,4 37,0 40,0 0,93 1,14
7 48,0 36,7 42,5 0,86 1,13
T. proriger 304 61,0 43,5 48,5 0,90 1,26
(YPM 40791) 5 61,0 44,0 49,0 0,90 1,24
6 62,0 45,0 47,0 0,96 1,32
7 64,0 43,0 51,5 0,83 1,24
T. proriger 2 74,9 51,1 53,7 0,95 1,39
(GSM- 1) (subadulto) 3 83,4 55,1 53,9 1,02 1,55
4 78,0 48,9 59,7 0,82 1,31
5 80,6 51,8 58,8 0,88 1,37
6 81,2 54,6 61,9 0,88 1,31
7 83,4 53,1 65,2 0,81 1,28
T. proriger 1? 106,4 61,7 55,3 1,12 1,92
(RM3253) ? 97,4 52,7 67,7 0,78 1,44
? 89,6 61,9 58,6 1,06 1,53
? 93,0 64,9 62,8 1,03 1,48
T. proriger 27 47,4 26,6 33,2 0,80 1,43
(RMMS5610) (juvenil) ? 41,0 26,7 32,9 0,81 1,24
? 40,2 26,5 34,4 0,77 1,17
? 39,3 27,3 33,5 0,81 1,17
T. proriger 1 68,6 44,9 45,3 0,99 1,51
(ALAM PV1993.0001.0001) 2 64,1 49,7 50,4 0,99 1,27
3 67,7 48,2 51,0 0,95 1,33
4 67,3 50,0 51,3 0,97 1,31
5 67,8 48,5 50,4 0,96 1,34
6 68,0 48,5 55,0 0,88 1,24
7 72,0 46,4 55,7 0,83 1,29
Taniwhasaurus antarcticus 304 - 44,5 39,0 1,14 -
405 83,0 40,3 33,0 1,22
506 87,0 42,1 39,5 1,07
Clidastes propython 3 47,0 24,0 26,5 0,91 1,77
(AMNH 1513) 5 47,0 25,0 27,0 0,93 1,74
6 44,0 25,5 26,0 0,98 1,69
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Tabla 2. (continuacion)

Posicidén en

Especimen I serie CL CH cw CH/CW CL/CW

Clidastes propython 3 35,0 17,5 21,5 0,81 1,63
(USNMNH 3778) 5 31,3 18,4 21,0 0,88 1,49

6 31,7 19,7 24,0 0,82 1,32
Clidastes liodontus 3 32,0 16,0 19,5 0,82 1,64
(USNMNH 11647) 7 32,4 18,0 20,0 0,90 1,62
Mosasaurus maximus 3 90,0 59,0 61,5 0,96 1,46
(TMM 313 -1) 4 90,0 60,0 66,9 0,90 1,35

5 90,0 60,8 66,1 0,92 1,36

7 91,0 63,0 66,6 0,95 1,37
Mosasaurus sp. 3 69,0 56,5 59,0 0,96 1,17
(DMNH 7910) 4 68,0 57,0 58,7 0,97 1,16

5 68,5 56,5 58,0 0,97 1,18

6 67,0 58,0 59,0 0,98 1,14
Mosasaurus aff. conodon 5 67,0 43,3 47,0 0,92 1,43
(YPM 1573) 60 71,5 48,0 49,3 0,97 1,45
Mosasaurus missouriensis 3 80,0 43,0 51,0 0,84 1,57
(KU 1034) 5 86,0 49,0 57,0 0,86 1,51
Mosasaurus conodon 3 86,5 51,5 56,5 0,91 1,53
(AMNH 1380) 4 89,5 49,0 56,0 0,88 1,60

5 90,0 53,0 60,0 0,88 1,50

6 89,0 55,0 61,0 0,90 1,46

7 87,0 56,0 62,0 0,90 1,40
Prognathodon rapax 3 74,0 50,0 55,0 0,91 1,35
(UCBMP 126280) 4 73,0 50,0 58,0 0,86 1,26
Plotosaurus bennisoni 5 36,5 26,0 29,5 0,88 1,24
(UCBMP 32778) 6 36,8 26,5 30,5 0,87 1,21
Globidens alabamensis 50 47,5 29,3 31,1 0,94 1,53
(ALAM 985.17) 7 49,0 28,5 32,1 0,89 1,53
Plesiotylosaurus crassidens 405 72,0 46,0 47,0 0,98 1,53
(UCBMP 126715) 6?7 68,0 37,5 43,5 0,86 1,56
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Tabla 2. Comparacién de vértebras cervicales entre distintos mosasaurios y varanidos actuales.
Los datos fueron tomados principalmente de Lindgren et al. (2007) y Carpenter (2017). En rojo se
marcan indices de altura del centro sobre anchura del centro (CH/CW) mayores a 1. Dichos valores
se concentran en tilosaurinos y en el especimen en estudio alcanzan valores que no son observados
en otros mosasaurios. Los valores marcados en verde informan un indice de longitud del centro
sobre anchura del centro (CL/CW) mayores a 2. Estos valores se concentran en el outgroup, en

Halisaurus y en T. antarcticus. Las medidas se expresan en milimetros.

Abreviaturas institucionales usadas en Tabla 2: Alabama Museum of Natural History,
Tuscaloosa, Alabama, Estados Unidos (ALAM PV); American Museum of Natural History, New
York, Estados Unidos (AMNH); Dallas Museum of Natural History, Dallas, Texas, Estados Unidos
(DMNH); Georgia Southern University Museum, Statesboro, Georgia, Estados Unidos (GSM);
Museum of Natural History, Lawrence, Kansas, Estados Unidos (KU); Museum of Comparative
Zoology, Cambridge, Massachusetts, Estados Unidos (MCZ); Canadian Museum of Nature,
Ottawa, Canada (NMC); Field Museum of Natural History, Chicago, Illinois, Estados Unidos (PR);
Redpath Museum, McGill University, Montreal, Canadd (RM); Red Mountain Museum,
Birmingham, Alabama, Estados Unidos (RMM); Texas Memorial Museum, Austin, Texas, Estados
Unidos (TMM); Museum of Paleontology University of Califomia, Berkeley, California, Estados
Unidos (UCBMP); United States National Museum of Natural History, Washington D. C., Estados

Unidos (USNMNH); Yale Peabody Museum, New Heaven, Connecticut, Estados Unidos (YPM).
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4. Discusion

4.1)  Elsistema neurovascular rostral de Taniwhasaurus antarcticus.

En publicaciones recientes (Kear, 2005; O’Gorman y Gasparini, 2013; Foffa et al.,
2014; Otero et al., 2018; Lomax et al., 2019) se han dado a conocer varios reptiles marinos
fosiles con modificaciones en el rostro similares, funcionalmente, a la inferirda para
Taniwhasaurus antarcticus, todas ellas indicando la existencia de estructuras
neurovasculares sensitivas. Esta inferencia es apoyada por observaciones de estructuras
analogas en diversos animales actuales, donde hay Organos mecanoreceptores o
electroreceptores asociados al rostro, y en todos los casos estan inervados por las ramas
oftdlmica y/o maxilar del nervio trigémino. Estos organos incluyen a los receptores
infrarrojos de serpientes (Schroeder y Loop, 1976; Newman y Hartline, 1982; Moon, 2011),
los DPR en cocodrilos (Dome Pressure Receptors, segin Soares, 2002; Leitch y Catania,
2012), a las vibrisas de los mamiferos (Benoit et al., 2016), y los 6rganos mecanoreceptores
y electroreceptores de los ornitorrincos (Pettigrew, 1999). Si bien es la primera vez que se
reportan estas estructuras para mosasaurios, caracteristicas analogas parecidas han sido
descriptas en ictiosaurios (Lomax et al., 2019) y plesiosaurios (O"Gorman y Gasparini,
2013; Foffa et al.,, 2014; Otero et al., 2018). Ademas, la presencia de foramenes
neurovasculares puede estar indicando estas estructuras en sauropterigios mas basales
(Klein, 2009) y diversos mesoeucrocodilios (Soares, 2002; Larsson y Sues, 2007; Young et
al., 2012; Foffa y Young, 2014; Young et al., 2014), sin ser necesariamente, en el caso de
éstos ultimos, homologas a los DPR de los cocodrilos modernos (George y Holliday, 2013).
Incluso algunos dinosaurios terrestres cuentan con una red de canales internos similares a

los encontrados en Taniwhasaurus antarcticus (Ibrahim et al., 2014; Barker et al., 2017;
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Cau et al., 2017; Carr et al., 2017). En todos los casos citados, la comparacion es netamente

funcional, ya que en todos se presentan marcadas diferencias anatémicas.

Cuando la red de canales internos de Taniwhasaurus antarcticus es comparada con
los DPR de los eusuquios modernos (Fig. 18. A, D), es posible corroborar que estos ultimos
tienen muchos méas foramenes neurovasculares de salida en la superficie del maxilar y
premaxilar, y consecuentemente sus ramificaciones son mucho mas profusas. En
cocodrilos, los DPR (0 1SOs, por el nombre integumentary sensory organ, Brazaitis, 1987,
nombre que algunos autores prefieren ante DPR por ser neutro en términos de
funcionamiento) craneales son inervados por las ramas maxilar y mandibular del nervio
trigémino (Fig. 18. D), mientras que en Taniwhasaurus antarcticus es la rama oftalmica de
este nervio la que produce los fordmenes neurovasculares observados, siendo esta la
diferencia anatdmica mas importante entre estos taxones. Ademas, los DPR se encuentran
en cocodrilos también en el postcraneo (Leitch y Catania, 2012). La disposicién también
varia con la observada en T. antarcticus, ya que los DPR conforman una estructura de

panal, tendiendo a un arreglo hexagonal (Soares, 2002).

La estructura neurovascular interna de Taniwhasaurus difiere de la analizada en el
plesiosaurio Pliosaurus (Foffa et al., 2014): a) por carecer Taniwhasaurus de terminales
dirigidas ventralmente que alcanzan los alvéolos dentales; b) porque en Taniwhasaurus los
surcos que acompafan a los foramenes son mucho menos desarrollados que en Pliosaurus;
c) porque en Taniwhasaurus los foramenes se presentan en menor cantidad y estan
agrupados en un area relativamente mas pequefia, mientras que el Pliosaurus se extienden
hasta cubrir toda la superficie de los premaxilares; y d) porque en Taniwhasaurus los
nervios que inervan estas estructuras estan mucho mas préximos entre si debido a que solo

la rama oftalmica del nervio trigémino esta involucrada, mientras en Pliosaurus kevani dos
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ramas del trigémino conforman la estructura neurovascular, la oftalmica y la maxilar (Foffa
et al.,, 2014) (Fig. 18. C). En Sulcusuchus erraini, un plesiosaurio elasmosaurido, un
arreglo denso de foramenes vasculares se dispone cubriendo la superficie de un surco
lateral (O’Gorman Yy Gasparini, 2013), como se observa también en muchos ictiosaurios
(Lomax et al., 2019), lo cual diferencia las redes neurovasculares de estos reptiles de la
analizada en Taniwhasaurus. Por ultimo, el plesiosaurio aristonectino Aristonectes
quiriquinensis también posee fordmenes neurovasculares concentrados en el hocico, aunque
en este se encuentran en los dentarios (Otero et al., 2018). Dichos foramenes difieren de los
de T. antarcticus por su disposicion labial, sus ramificaciones simples directas del nervio, y
porque son ramificaciones de la rama mandibular del nervio trigémino, en lo que parece un
estado realzado del patron presente en muchos escamados (Soares, 2002), siendo un tercer

tipo de estructura sensitiva especializada en el hocico de plesiosaurios (Otero et al., 2018).

Estructuras semejantes estan presentes ocasionalmente en algunos dinosaurios. Por
ejemplo, en Spinosaurus se observa una vasta red de canales que inervan la parte anterior
del premaxilar y a la que se le ha inferido una funcion muy similar a los DPR de cocodrilos;
incluso este sistema fue tratado como uno de los indicadores del habito subacuatico que se
supone ahora para este terépodo (Dal Sasso et al., 2009; lbrahim et al.,, 2014). En
comparacion, la red de canales en Spinosaurus tiene un mayor nimero de terminales que
Taniwhasaurus, pero internamente es menos compleja y ramificada, de forma que se
encuentran solo dos canales mediales principales (que dada su posicion central en el hocico
parecen desprenderse de la rama oftalmica del nervio trigémino). Estos dos canales llegan
al borde anterior del premaxilar y en su recorrido pocas ramificaciones simples se
desprenden lateral y dorsalmente, mientras que en Taniwhasaurus hay hasta tres drdenes de
ramificacidn y no se reconoce un nervio de mayor jerarquia en el extremo del hocico. Las

estructuras sensitivas de Halzkaraptor, un pequefio teropodo paraviano, son en ese sentido
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mas semejantes a los de Taniwhasaurus, pero en contraposicion sus terminales estan
orientadas parcialmente en sentido ventral y llegan a contactar la region palatal (Cau et al.,
2017). En ese pequefio teropodo, la presencia de la red neurovascular también ha servido
para fundamentar, junto a otras caracteristicas, un habito de vida semiacuético (Cau et al.,
2017). Sin embargo, esta propuesta se ha visto cuestionada por el hallazgo de estructuras
semejantes en teropodos claramente terrestres como el tiranosaurio Daspletosaurus (Carr et
al., 2017). Si bien Daspletosaurus no fue sometido a un escaneo digital, se puede observar
en toda la parte anterior de su hocico una serie de fordmenes de disposicion parecida a la de
los cocodrilos modernos, y que han sido interpretados como fordmenes de salida para
proyecciones del nervio trigémino (Carr et al., 2017). Este estado parece repetirse en otro
daspletosaurini, el recientemente publicado Thanatotheristes degrootorum (Voris et al.,
2020), también basado solo en morfologia externa. Asimismo, en el alosauroideo
Neovenator, se observa una red interna bastante compleja, donde hay nervios de varios
ordenes y no todas las terminales alcanzan la superficie del hueso; ademas, estos nervios
subordinados son muy sinuosos y se ramifican hasta tres veces (Barker et al., 2017). En
Neovenator ambas ramas del trigémino, la oftdlmica y la maxilar, inervan sus estructuras
sensitivas y para ellas se supone una funcion de discriminacion durante la alimentacion,
pero es igualmente posible una funcion termosensitiva (principalmente involucrada en el
contacto con huevos y crias) o incluso una funcién de comunicacion intraespecifica (Barker
et al., 2017), lo cual ha sido también parcialmente sugerido para cocodrilos (Leitch y
Catania, 2012). A diferencia de Taniwhasaurus, algunas de las terminales nerviosas de
Neovenator alcanzan los alvéolos dentales y se ramifican en esa zona; en cambio, la
superficie dorsal del premaxilar tiene una baja densidad de foramenes. A partir de estas

evidencias, es claro que no se puede generalizar a la hora de encontrar estos foramenes en
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organismos fosiles, ya que una misma morfologia podria, 0 no, correlacionarse a una Unica

funcion.

Si bien esta es la primera vez que se describen estos foramenes en mosasaurios,
muchos géneros distribuidos en las tres grandes subfamilias presentan un patron de
perforaciones semejante en el premaxilar (Platecarpus, Plioplatecarpus, Tylosaurus,
Mosasaurus, Clidastes, Russellosaurus, Halisaurus, entre otros; Russell, 1967; Everhart,
2005b; Polcyn y Bell, 2005; Polcyn y Lamb, 2012; Street y Caldwell, 2017), por lo que la
intrincada red sensorial propuesta para T. antarcticus parece estar ampliamente distribuida
entre los mosasaurios. Sin embargo, los tilosaurinos parecen exhibir una mayor cantidad y
tamafo de fordmenes rostrales (Ligham-Soliar, 1992, 1995; Cadlwell et al., 2005; Jimenez-
Huidobro et al., 2016). Taniwhasaurus antarcticus parece tener foramenes particularmente
grandes cuando se compara incluso con otros Tylosaurinae (Baur, 1892; Russell, 1967,
Ligham-Soliar, 1992, 1995; Cadlwell et al., 2005; Caldwell y Diedrich, 2005; Konishi et
al., 2012; Jimenez-Huidobro et al., 2016) siendo en T. antarcticus de un didmetro 50%
mayor que los vistos en otros tilosaurinos (Lingham-Soliar, 1992, fig.3 y 4; Everhart,
2005b, fig. 8; Jimenez-Huidobro et al., 2016, fig. 4). Dada la posicion de estos foramenes y
el desarrollo que tienen en los tilosaurinos, seria interesante analizar si existe una
correlacion entre el rostro premaxilar de este grupo y una estructura sensitiva de mayor

eficiencia dentro de los mosasaurios.

La estructura rostral de T. antarcticus fue comparada con taxones actuales para analizar
el nivel de inferencia de esta estructura blanda mediante el método de EPB propuesto por
Witmer y Thomason (1995). Este analisis se baso en localizar una ramificacion profusa de
la rama premaxillaris superior en la punta del hocico en los taxones mencionados en la

seccién Materiales y métodos, mediante el correlato osteoldgico, es decir, la serie de

73



fordmenes y canales internos. En ninguno de los géneros comparados se encontré alguna
estructura similar a la aqui descripta, por lo que el nivel de inferencia propuesto en este
estudio es de tercer nivel sensu Witmer y Thomason (1995). Sin embargo, hay evidentes
limitaciones de este método para estructuras que se dan de novo dentro de un clado, y por
ello las comparaciones con taxones alejados filogenéticamente pero proximos en sentido

adaptativo podrian ser méas fidedignas en este sentido (Lindgren et al., 2011).

Se pueden sugerir diversas funciones especificas para estas estructuras en
Taniwhasaurus. Los DPR en cocodrilos tienen, entre otras, una funcion de discriminacién
de presas una vez atrapadas (Leitch y Catania, 2012). En Taniwhasaurus las terminales
nerviosas estan localizadas en la punta del hocico y no cubren la superficie interna de las
encias, como si pasa en cocodrilos, por lo cual dicha funcion es poco probable. Bajo el agua
los DPR tienen un alcance mucho mas reducido, pero se mantienen como detectores muy
sensibles ante el roce de peces u otros animales. En algunos delfines, un &rea bien
vascularizada en el hocico se corresponde con foliculos altamente electrosensitivos que les
permite encontrar peces enterrados (Wilkens y Hofmann, 2008), un habito que O’Gorman y
Gasparini (2013) han inferido igualmente para Sulcusuchus erraini, un plesiosaurio
policotilido. A pesar de que ninguna de estas son estructuras homologas, y de que tienen
ciertas diferencias en la estructura —las remarcadas méas arriba—, se puede proponer una
funcionalidad semejante para Taniwhasaurus antarcticus. Asimismo, puede inferirse una
funcién de deteccion de presas sumergidas y a distancia, algo similar a lo que se da en los
ornitorrincos o en elasmobranquios, mediante las ampulas de Lorenzini (Agalides, 1969;
Manger y Pettigrew, 1995). En los ornitorrincos, los electroreceptores del hocico detectan
inmediatamente la direccion del estimulo, y orientan la cabeza en direccion al origen del

campo eléctrico como reflejo (Manger y Pettigrew, 1995). Por supuesto, estas propuestas
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son especulativas hasta que se hagan estudios en otros mosasaurios y comparaciones a nivel

histologico con los taxones actuales mencionados que portan una estructura comparable.

Para concluir, debido a la similitud morfoldgica de este sistema con lo visto en los
taxones actuales extintos citados (como cocodrilos, plesiosaurios e ictiosaurios), la posicion
de las supuestas terminales nerviosas y la estructura hallada en taxones actuales
relacionados (por ejemplo, Varanus o Uromastyx), se puede proponer que la red interna de
vasos interconectados presente en el hocico de Taniwhasaurus antarcticus se
corresponderia a un sistema neurovascular complejo relacionado con la capacidad de
captura y deteccion de presas, corroborando asi la segunda hipétesis de trabajo de este

estudio.
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Fig. 18. Comparacion entre hocicos de un cocodrilo moderno (A, D), Taniwhasaurus antarcticus
(B, E), y Pliosaurus kevani (C). Las terminales de la rama maxilar y la oftalmica estan figuradas en
azul y rojo respectivamente. En C, el violeta representa una estructura conformada por ambas
ramas. En E, las lineas punteadas representan los limites del craneo, las areas grises representan el

material preservado y la gris clara la porcion escaneada. Abreviaturas: GT, ganglio trigémino; N,
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aberturas nariales. Modificado de Cau et al., 2017 (A), Foffa et al., 2014 (C), y Leitch y Catania,
2012 (D).

4.2)  El esqueleto axial de Taniwhasaurus antarcticus. Implicancias sistematicas.

El esqueleto axial de Taniwhasaurus antarcticus permitio reconocer caracteristicas
diagnosticas a distintos niveles taxondmicos. Entre estos, se pueden contar la gran
compresion anteroposterior de las vértebras caudales terminales propia de mosasaurios, el
contorno triangular del cuerpo de las vértebras caudales anteriores propias de un
tilosaurino, o los arcos hemales no fusionados al cuerpo vertebral y la ausencia de
articulacion zigantral, caracteristicas tipicas en ruselosaurinos (Russell, 1967; Etheridge,
1967). Asimismo, este ejemplar cuenta con caracteristicas unicas al menos a nivel
especifico, ya que la otra especie del género, Taniwhasaurus oweni, cuenta con escaso
material del esqueleto axial (Hector, 1874; Caldwell et al., 2005). Estas caracteristicas
particulares ocurren principalmente en la serie cervical, donde se distinguen prezigapofisis
poco desarrolladas, una compresion transversal de los centros vertebrales inusual en
mosasaurios en general, y cuerpos vertebrales anteroposteriormente largos, ademas de un
pobre desarrollo de la cresta sinapoprezigapofiseal tanto en esta serie como en la dorsal
(Fig. 10). Esto confirma, en parte, la primera hipétesis de trabajo propuesta, que indicaba
que sobre la base de la conformacion anatdmica del esqueleto axial de T. antarcticus se
pueden proponer nuevas autapomorfias para este taxon. Las caracteristicas observadas en el
esqueleto axial de Taniwhasaurus pueden tener un efecto directo en la articulacion entre los

elementos 6seos, el patron de insercién muscular, asi como en la movilidad de la columna.

En cuanto a la compresion lateral de los cuerpos de la serie cervical, este ejemplar
posee proporciones unicas (Tabla 2). En la mayoria de mosasaurios las vértebras estan
dorsoventralmente deprimidas y hasta son de seccion subcircular en el caso de otros

tilosaurinos (Caldwell et al., 2005), careciendo de marcada compresion transversal. En
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aigialosaurios, las vertebras cervicales se encuentran deprimidas dorsoventralmente, por lo
que este se toma como un estado primitivo en mosasaurios, y que persiste en algunos
ruselosaurinos (De Braga y Carroll, 1993; Holmes y Suess, 2000). Recientemente, un
estudio sobre Tylosaurus (Carpenter, 2017) refiridé proporciones parecidas a las de la serie
cervical de Taniwhasaurus, indicando una paulatina elongacion y compresion transversal
de las vértebras cervicales dentro del clado. Sin embargo, en Taniwhasaurus dicha
elongacion es ain mayor, por lo que podria considerarse una condicion apomorfica dentro
del clado. La compresién dorsoventral de los cuerpos vertebrales cervicales de otros
mosasaurios ha sido relacionada a una movilidad lateral reducida (Lingham-Soliar, 1992;
Lindgren et al., 2007). Lo observado en Taniwhasaurus podria indicar que este, por el

contrario, poseeria una mayor movilidad lateral del cuello.

En suma, en esta contribucion se han logrado identificar los distintos sectores de la
columna vertebral, de manera que el reconocimiento de elementos aislados pueda ser mas
sencillo en futuras investigaciones. Las vértebras de la region cervical son reconocibles por
la presencia del tubérculo hipapofiseal y la seccion ovoide a subcircular de los centros; las
vértebras de la region dorsal por la seccién circular de los centros y la base de las
sinapofisis bien desarrolladas; las vértebras de la region caudal pigal se reconocen por la
cara ventral plana de los centros, la seccion subhexagonal a subtriangular y las bases de
procesos transversos bajas y alargadas anteroposteriormente; las vértebras de la region
caudal intermedia se reconocen por la seccion subtriangular a subcircular del centro y la
retencion de hemapofisis y procesos transversos; y finalmente la region caudal terminal por
sus Vvértebras anteroposteriormente acortadas con centros de seccion subcircular, y

hemapéfisis muy desarrolladas.
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4.3) El esqueleto axial de Taniwhasaurus antarcticus. Inferencias paleobiologicas y

biomecanicas.

En general, los mosasaurios tienen zigapofisis mas reducidas y verticalizadas que sus
parientes mas cercanos, los aigialosaurios, lo que ha llevado a postular que en mosasaurios
el grupo de musculos longissimus esta reducido a costa de un mayor desarrollo del grupo
illiocostallis (Russell, 1967; De Braga y Carroll, 1993). Esto es debido a que las zigap&fisis
marcan la separacion entre estos dos grupos de musculos, y por lo tanto el longissimus en
mosasaurios tendria al menos una reduccion en el volumen muscular en comparacion con
otros escamados, incluyendo los varanos (Russell, 1967; De Braga y Carroll, 1993).
Consecuentemente, el pobre desarrollo de las prezigapdfisis en T. antarcticus indicaria que
esta musculatura se encontraba aun menos desarrollada que en otros mosasaurios. En las
prezigapofisis de las vértebras cervicales particularmente, se insertan y originan los
masculos longissimus cervicis (Russell, 1967; Tsuihiji, 2007), y se originan los muasculos
semispinalis cervicis y “longissimus cervico-capitis (pars articulo-parietalis)” (siguiendo a
Tsuihiji, 2005), todos pertenecientes a la serie epaxial. Ademas, en la superficie lateral de la
cresta sinapoprezigapofiseal se insertan musculos del grupo longissimus cervicocapitis
(Russell, 1967; Tsuihiji, 2007). Los musculos del grupo longissimus producen en parte la
flexion lateral del cuerpo en los reptiles (Schilling y Carrier, 2010). En Taniwhasaurus el
poco desarrollo de prezigapofisis y de la cresta sinapoprezigapofiseal indica que la
superficie de sujecion de los musculos nombrados seria consecuentemente menor que en
otros mosasaurios, asi como la fuerza producida por parte de estos musculos. Si estas
inferencias son correctas, Taniwhasaurus antarcticus tendria una alta capacidad de
movimiento lateral del cuello, aunque los musculos que se anclan alli no tendrian

demasiada fuerza. En el mismo sentido, las prezigapofisis reducidas indicarian que las
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vertebras cervicales tenian una conexion mas laxa entre si, por presentar una reducida
superficie de articulacién entre ellas. Para Tylosaurus Carpenter (2017) concluyé que la
movilidad del cuello no habria sido demasiado pronunciada debido a la presencia de
espinas neurales recumbentes (inclinadas hacia atrds) que unen mas estrechamente una
veértebra con otra mediante ligamentos y musculatura axial. Si bien no se encontraron
vértebras con espinas neurales completas en Taniwhasaurus, los valores de compresion
lateral de los centros indican que, aunque pudo tener cierta restriccion al movimiento lateral

debido a las espinas, este era mas pronunciado de todas formas.

El analisis de las vértebras dorsales y caudales es mas complejo debido a la pobre
preservacion del material, que no conserva procesos transversos ni espinas neurales.
Estudios anatdmicos importantes se han llevado adelante a partir de las vértebras caudales
(Lindgren et al., 2007; Carpenter, 2017), dando una gran importancia a las espinas neurales
y hemales, por lo que sus conclusiones no pueden aplicarse facilmente a Taniwhasaurus.
La longitud de los centros vertebrales fue utilizada por Lindren et al. (2007) para inferir la
presencia de una discutida aleta caudal en mosasaurios, midiendo la diferencia entre la
longitud en la cara dorsal y la longitud en la cara ventral, llegando a la conclusion que una
leve forma acufiada de los centros representa a gran escala un cambio en la orientacion de
la columna. ElI material de Taniwhasaurus antarcticus no estd lo suficientemente
preservado para observar esta condicion. El coeficiente de longitud /altura y de
anchura/altura de las vértebras caudales de T. antarcticus sigue un patrén muy parecido al
encontrado tanto en Plotosaurus como en Tylosaurus (Lindgren et al., 2007; Carpenter,
2017), donde la robustez de las vértebras es tomada como parametro para cuantificar la
rigidez de la columna en distintas zonas. Por otro lado, algunas de las regiones caudales
propuestas por Lindgren (2007) si pueden distinguirse, como lo es el caso de las vértebras

pigales de seccion transversal amplia y alta, anteroposteriormente cortas, y con baja
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curvatura de la articulacion principal. Estas fueron interpretadas por Lindgren como una
zona de soporte para lo que él llama “unidad de desplazamiento principal”, que tendria una
gran flexibilidad. La “unidad de desplazamiento principal” estd conformada por vértebras
de morfologia muy semejante entre si, y estd representada en Taniwhasaurus sélo por
vertebras caudales intermedias. Esto lo distingue de Plotosaurus, donde tanto las vértebras
pigales posteriores como las intermedias estdn involucradas en la misma “unidad de
desplazamiento principal”. Finalmente, las vértebras caudales terminales serian el soporte
de la aleta caudal y, como en Plotosaurus, estas tienen seccion subcircular en la region
anterior y cambian a una forma ovoide lateralmente comprimidas posteriormente. El
material no permite, sin embargo, evaluar si existe 0 no la tendencia al aumento en el
nimero de vértebras caudales pigales a costa de caudales intermedias, como se ve en

mosasaurinos derivados (Lindgren et al., 2007; Lindgren et al., 2011).

Se ha estipulado que los ruselosaurinos, tenian un esqueleto axial plesiomorfico dentro
de los mosasaurios (Lingham-Soliar, 1992) y consecuentemente el nado de estos seria
menos desarrollado, mientras dentro de los mosasaurinos se alcanzaria el nado méas veloz
con formas que tienden a la condicion de nado carangiforme, es decir, formas en donde la
cola es la principal fuente de propulsion, mientras la parte mas anterior del cuerpo mantiene
un movimiento restringido (Lindgren et al., 2007). Sin embargo, mas recientemente, se han
citado para Tylosaurus evidencias de un nado poderoso y veloz, debido especialmente a la
regionalizacion de las vértebras caudales, aunque no tan marcada como en los
mosasaurinos mas derivados (Carpenter, 2017). En los citados analisis se ha concluido que
las dimensiones relativas de las vértebras dorsales y caudales (particularmente su indice de
CL/CW menor a 1) y la sectorizacion de la cola en Plotosaurus y Tylosaurus es similar a lo
hallado en cetaceos modernos, y que por lo tanto estos también tendrian una forma de nado

carangiforme (Lindgren et al., 2007; Carpenter, 2017). Las mediciones relativas de los
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centros vertebrales y su similitud morfologica con el filogenéticamente cercano Tylosaurus,
parecen estar indicando que en Taniwhasaurus antarcticus la cola también tendria un rol

muy importante en el desplazamiento, sustentando dicha hipotesis.

Sin embargo, la region cervical de la columna de Taniwhasaurus muestra un rango de
movimiento inusual en un nado carangiforme, tal vez mas amplio que en cualquier otro
mosasaurio debido no solo a la compresion lateral de los centros vertebrales de esta zona,
sino ademas a la longitud de los mismos (Buchholtz y Schur, 2004). Sobre la base de esta
evidencia, se puede concluir que en Taniwhasaurus antarcticus, si bien toda la columna
tendria una alta movilidad, la cola seria la principal fuente de propulsion, apoyando la
tendencia a formas mas carangiformes, situando a Taniwhasaurus en un punto intermedio
entre formas basales anguiliformes y derivadas carangiformes. Esto se encuentra en
concordancia con la posicion filogenética de este taxon (Jiménez-Huidobro y Caldwell,

2019).

Para concluir, reconocer la regionalizacion de la cola como elemento propulsor
principal resulta ser muy interesante a la hora de evaluar la capacidad de nado de
Taniwhasaurus y, sumandolo a los géneros de mosasaurios ya descriptos en la bibliografia,
del clado en general. De esta manera, se puede elucidar, por ejemplo, que en ambas
subfamilias de mosasaurios (ruselosaurinos y mosasaurinos), no sélo se dan
independientemente formas profundamente adaptadas al medio acuatico (Bell y Polcyn,
2005; Polcyn y Bell, 2005; Dutchak y Caldwell, 2006; Lindgren et al., 2011; Palci et al.,

2013), sino también adaptaciones a una forma de nado eficaz.
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