Rebbachisauridae de Laurasia

FIDEL TORCIDA FERNANDEZ-BALDOR', JOSE IGNACIO CANUDO?

RESUMEN

Rebbachisauridae es un grupo de sauropodos diplodocoideos desarrollado entre el Juradsico inferior y el
Cretacico superior. Es un linaje fantasma durante el Jurdsico, con un registro f6sil exclusivamente Cretdcico.
Los rebaquisduridos abundaron en Gondwana, mayoritariamente en América del Sur y en Africa. Hay
descritas dieciocho especies validas de rebaquisauridos, dos de ellas europeas. La reciente descripcion de
dos rebaquisauridos (Xenoposeidon y Maraapunisaurus), podria alterar nuestro conocimiento sobre el
origen y la dispersion del grupo, pero hay dudas sobre la posicion sistemdtica de estos dos taxones. El
registro de rebaquisauridos laurasiaticos consta de Demandasaurus darwini y restos aislados en las islas
britanicas. La semejanza de los especimenes britinicos con Demandasaurus podria ser resultado de un
evento de dispersion de Africa a Europa, de hecho, Demandasaurus representa una evidencia de migracion

entre esos dos continentes durante el Barremiense.
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Rebbachisauridae is a group of diplodocoid sauropods that evolved between the Lower Jurassic and Upper
Cretaceous. It is a ghost lineage during the Jurassic, with a fossil record exclusively from the Cretaceous.
Rebbachisaurids were abundant in Gondwana, primarily in South America and Africa. Eighteen valid
species of rebbachisaurids have been described, two of them European. The recent description of two
rebbachisaurids (Xenoposeidon and Maraapunisaurus) could alter our understanding about the group's
origin and dispersal, but there is some doubts about the systematic position of these two taxa. The record of
Laurasian rebbachisaurids consists of Demandasaurus darwini and isolated remains from the British Isles.
The similarity of the British specimens to Demandasaurus could be the result of a dispersal event from Africa
to Europe; in fact, Demandasaurus represents evidence of migration between those two continents during
the Barremian.
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1. LOS DINOSAURIOS DE LA TRIBU DE KEBBASH

Diplodocoidea es un clado de neosaur6podos con una distribucion pangeatica, desde el Jurasico inferior
al Cretacico superior (Fig. 1). Una radiacion de este clado en el Juridsico inferior (Xu et al., 2018) origin
Flagellicaudata (Diplodocidae + Dicraeosauridae), que incluye a los diplodocoideos relacionados mas
estrechamente con Rebbachisaurus que con Diplodocus y Dicraeosaurus (Sereno et al., 1999; Upchurch et
al., 2004). Flagellicaudata alcanzé su mayor diversidad durante el Jurdsico superior, pero sufrieron una
extincion significativa en el transito con el Cretdcico. Solo hay registro de dos flagelicaudatos en el Cretacico
inferior de América del Sur: Amargasaurusy Leinkupal (Salgado y Bonaparte, 1991; Gallina et al., 2014).

Rebbachisauridae toma el nombre del taxon Rebbachisaurus, descrito por Lavocat (1954) a partir de varios
fosiles hallados en Gara Sbaa, sureste de Marruecos; su etimologia se refiere al territorio de Ait Rebbach o
“de la gente de Rebbach”. En realidad, esta Gltima palabra parece ser una traslacion fonética al francés del
término nativo “Kebbash” o “Kebbache”, que es el nombre de una tribu seminémada de la zona (Wilson
y Allain, 2015). Por lo tanto, el nombre de Rebbachisauridae, en base al articulo de Lavocat (1954) tiene
el significado de “reptiles del territorio de la tribu de Kebbash”.

Rebbachisauridae es el grupo hermano de Flagellicaudata que, por los datos filogenéticos de los que se
dispone, tendria su primera aparicion en el Jurdsico medio (Fanti et al., 2015) o incluso un poco antes, en
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Figura 1. Arbol filogenético calibrado de Diplodocoidea y Rebbachisauridae. Modificado de Lerzo et al. (2024b).
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el Jurasico inferior, al haber restos de dicracosauridos en el Jurasico medio de Asia (Xu et al., 2018). Los
rebaquisduridos se diversificaron hacia el final del Creticico inferior, siendo los tUnicos diplodocoideos
que vivieron durante el Cretacico superior, extinguiéndose en el Turoniense (Wilson y Allain, 2015; Salgado
et al., 2022). El género Histriasaurus, del Hauteriviense superior-Barremiense inferior de Croacia, seria el
registro mas antiguo de Rebbachisauridae (Dalla Vecchia, 1998, 2005), y los mds modernos corresponden
al Cenomaniense-Turoniense de Argentina (Salgado et al., 2022; Lerzo et al., 2024a, Tabla 1). La ausencia
de registro fosil de rebaquisauridos en el Jurdsico medio y superior y el comienzo del Cretacico indica
que este clado es, por el momento, un linaje fantasma durante una parte importante de su historia, que
abarcaria aproximadamente 20 millones de afios (Wilson y Allain, 2015; Xu et al., 2018; Whitlock y Wilson
Mantilla, 2020; Salgado et al., 2022) o llegar hasta un maximo de 42 millones de anos (Lerzo et al., 2024b).

Recientemente se han descrito como posibles rebaquisauridos dos nuevos taxones en base a material muy
fragmentario o que se ha extraviado: Maraapunisaurus, del Jurdsico superior de Norteamérica, y
Xenoposeidon, del Berriasiense de las islas britanicas (Taylor, 2018; Carpenter, 2018); sobre ambos taxones
hay dudas sobre su validez, como tratamos mas adelante. Si finalmente se demuestra que estos dos taxones
son rebaquisauridos, habria que considerarlos como piezas fundamentales para tratar sobre el origen y la
paleobiogeografia del grupo.

Hasta el momento se han descrito 21 especies de rebaquisauridos (Tabla 1). Durante el Cretacico inferior
los rebaquisauridos se distribuyen por Laurasia y Gondwana, pero en el Cretacico superior solo tienen

Taxon Localizacion|Formacién |Edad Referencia
Sidersaura marae Argentina Huincul Cenomaniense sup.- Lerzo et al., 2024a
Turoniense
Katepensaurus Argentina Bajo Barreal | Cenomaniense- Ibiricu et al., 2013, 2015
goicoecheai Turoniense
Cathartesaura Argentina Huincul Cenomaniense- Gallina y Apesteguia,
anaerobica (inferior) Turoniense 2005
Cienciargentina sanchezi | Argentina Huincul Cenomaniense Sup. Simon y Salgado, 2025
(inferior)
Limaysaurus tessonei Argentina Candeleros |Cenomaniense Calvo y Salgado, 1995
superior Cenomaniense- Gallina y Apesteguia,
y Huincul  |Turoniense 2005
inferior
Rayososaurus agrioensis | Argentina Candeleros |Cenomaniense Bonaparte, 1996, 1997;
Carballido et al., 2010.
Tlapeuasaurus Brasil Alcantara  |Cenomaniense Lindoso et al., 2019
cajapioensis

Tabla 1. Registro fosil de Rebbachisauridae: edad y localizacion geogrifica.
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Taxon Localizacion | Formacion |Edad Referencia
Nopcsaspondylus Argentina Candeleros |;Cenomaniense? Nopcsa, 1902; Calvo y
alarconensis inferior Salgado, 1995; Apesteguia,
2007.
Campananeyen Argentina Candeleros |Cenomaniense inferior |Lerzo et al., 2024b
| fragilissimus
Rebbachisaurus garasbae |Marruecos | Kem Kem Infra Cenomaniense Lavocat, 1954; Russell,
inferior 1996
Wilson y Allain, 2015
Agustinia ligabuei Argentina Lohan Cura |Albiense inferior Bonaparte, 1999,
Bellardini et al., 2022
Tataouinea hannibalis | Tinez Ain el Albiense inferior Fanti et al., 2013, 2015
Guettar
Amazonsaurus Brasil Itapecuru Aptiense-Albiense Carvalho et al., 2003
maranhensis
Comahbuesaurus Argentina Lohan Cura |Aptiense-Albiense Salgado et al., 2004;
windbauseni Carballido et al., 2012
Lavocatisaurus agrioensis | Argentina Rayoso Aptiense-Albiense Salgado et al., 2012;
Canudo et al., 2018.
Nigersaurus taqueti Niger Elrhaz Aptiense-Albiense Sereno et al., 1999, 2007
Zapalasaurus bonapartei |Argentina  |La Amarga | Barremiense superior- | Salgado er al., 2006
Aptiense inferior
Demandasaurus darwini |Espafia Castrillo de  |Barremiense superior- |Torcida Ferndndez-Baldor
la Reina Aptiense inferior et al., 2011; Torcida
Fernandez-Baldor, 2012
Histriasaurus boscarollii |Croacia Bale / Valle |Hauteriviense superior - | Dalla Vecchia, 1998, 1999,
Barremiense 2005
Xenoposeidon Inglaterra Ashdown Berriasiense inferior Taylor y Naish, 2007;
proneneukos Taylor (2018).
Maraapunisaurus EE.UU. Morrison Kimmeridgiense- Cope, 1878; Carpenter,
\fragillimus Titoniense 2018.

representacion en Gondwana (Lavocat, 1954; Bellardini et al., 2022). Este patron de distribucion geografica

parece indicar que la crisis de biodiversidad de los dinosaurios documentada en el hemisferio norte (Upchurch

et al., 2004), no se habria dado de manera significativa en los diplodocoideos de América del Sur.
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Los rebaquisauridos presentan caracteristicas conocidas en los saurépodos como son su cuadrupedia, patas
columnares, cola y cuello —no siempre- de gran longitud, y tamanos y masas elevadas. Se han recuperado
pocos craneos completos o semicompletos de rebaquisauridos (Calvo y Salgado, 1995; Sereno et al., 2007,
Canudo et al., 2018). Sus craneos presentan una gran especializacion, con huesos de una delgadez extrema
y una gran fenestra anteorbital (Sereno et al., 2007). Las propuestas filogenéticas han permitido reconocer
diversas sinapomorfias en Rebbachisauridae (Wilson, 2002; Salgado et al., 2004; Carballido et al., 2012;
Wilson y Allain, 2015; Canudo et al., 2018; Lerzo et al., 2024 a,b), Fig. 2.

1- El orbital presenta un margen ventral redondeado.

2- El proceso posterior de postorbital esta ausente.

3- El frontal esta alargado anteroposteriormente, aproximadamente el doble de su anchura.
4- Fenestra supratemporal: reducida o ausente.

5- Los dientes presentan surcos longitudinales en vista lingual.

6- Las vértebras cervicales posteriores presentan una lamina accesoria lateral bien desarrollada, que conecta
las laminas postzigodiapofisial y la espinoprezigapofisial.

7- Las vértebras dorsales presentan una lamina espinodiapofisial “festoneada”.

8- El proceso transverso de las vértebras dorsales esta inclinado dorsalmente mas de 30° respecto a la
horizontal.

9- La lamina espinodiapofisial esta dividida cerca de la postzigapofisis en las vértebras dorsales posteriores.

10- Las espinas neurales de las vértebras dorsales posteriores son cuatro veces mas alargadas que la
longitud de su centro vertebral.

11- La seccion de las espinas neurales de las vértebras dorsales posteriores y caudales anteriores tienen
forma de “pétalo”.

12- Las vértebras caudales anteriores carecen de cresta hiposfénica.

13- Las espinas neurales de las vértebras caudales anteriores presentan un borde lateral inicialmente
aplanado, pero distalmente engrosado y con un extremo globoso.

14- Las vértebras caudales medias tienen las prezigapdfisis orientadas anterodorsalmente.

15- Las vértebras caudales anteriores y medias presentan sus superficies ventral y lateral aplanadas.
16- Las vértebras caudales medias presentan centros triangulares, de base ancha.

17- La hoja escapular tiene forma de raqueta o pala.

18- El extremo de la escapula estd expandido dorsoventralmente, en forma de raqueta.

19- El proceso acromial de la escdpula tiene forma de gancho.

20- La seccion transversal de la zona media de la didfisis es circular en el hdmero.
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Figura 2. Sinapomorfias de Rebbachisauridae, numeradas en referencia a la descripcion en el texto. A- Modificado de
https://www.deviantart.com/lexlothor/art/Nigersaurus-taqueti-Skull-cast-Stock-774085620. B- Modificado de Sereno et al. (2007). C, E y G- Modificado
de Torcida Fernindez-Baldor, 2012. D- Modificado de Carpenter (2018). F- Modificado de Mannion (2009). Circulo negro en G: constriccion en la rama
iliaca del isquion.

21- El ilion tiene desarrollo de neumatizacion “camerada”.
22- Fl asta del isquion es plana, girada casi 90° respecto a la expansion isquidtica proximal.

La escipula de los rebaquisdauridos es uno de los huesos mas diagnéstico de este grupo. Presenta una
gran expansion dorsoventral de la hoja escapular que comienza muy cerca del proceso acromial; la forma
general de las esciapulas del grupo, con las dos expansiones proximal y distal, es de “paleta” o “raqueta”
en vista lateral (Lavocat, 1954; Calvo y Salgado, 1995; Wilson, 2002; Upchurch et al., 2004), Fig. 2F. Mannion
(2009) propuso para caracterizar esta sinapomorfia de Rebbachisauridae: el punto mds alto en el margen
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dorsal de la hoja escapular es igual o mayor que el del margen dorsal de la ldamina proximal. Este autor
también senala el interés para andlisis filogenéticos que tendrian otros caracteres de la escipula del grupo,
uno el referido al proceso acromial, con una forma de “gancho” variable entre los taxones del grupo
(Lavocat, 1954; Calvo y Salgado, 1995; Bonaparte, 1996; Gallina y Apesteguia, 2005; Mannion, 2009).

El isquion de los rebaquisauridos posee también un aspecto caracteristico por su asta alargada y estrecha
(Fig. 2G), que proporciona una apariencia de esbeltez (Calvo y Salgado, 1995; Salgado et al., 2006; Torcida
Fernandez-Baldor et al., 2011), solo comparable a los isquiones del diplodocoideo basal Haplocanthosaurus
(Hatcher, 1903; Tschopp et al., 2015) y los flagellicaudatos como Linguwulong y Diplodocus (Hatcher, 1901; Xu
etal., 2018). Ademas, la rama iliaca de los rebaquisauridos presenta una fuerte constriccion o “cuello”, formando
parte de un margen acetabular amplio y muy céncavo (Calvo y Salgado, 1995; Salgado et al., 2006; Torcida
Fernandez-Baldor et al., 2011), (Fig. 2G, marcado con un circulo negro).

2. LOS REBAQUISAURIDOS DEL HEMISFERIO NORTE

Hasta finales del siglo XX los rebaquisduridos se habian encontrado exclusivamente en los continentes del
hemisferio sur o Gondwana, con presencia en Africa -de donde inicialmente se describi6 el taxén -
Rebbachisaurus- que da nombre al grupo-, y en América del Sur, con varios taxones que ya entonces
documentaban la importancia de Argentina en el registro de este grupo. El registro de Rebbachisauridae
comprendia un intervalo temporal desde el final del Creticico inferior al Turoniense (Cretacico superior). Sin
embargo, el descubrimiento de rebaquisauridos en sedimentos del Cretacico inferior de Europa, Histriasaurus
en Croacia (Dalla Vecchia, 1998, 1999) y Demandasaurus en Espana (Pereda Suberbiola et al., 2003; Torcida
Fernandez-Baldor et al., 2011), supuso un cambio importante en la vision general que se tenia del grupo hasta
el momento y obligd a buscar nuevas interpretaciones sobre el origen y la paleobiogeografia del grupo.

Histriasaurus boscarollii solo estd representado por una vértebra dorsal incompleta (Fig. 3A), (Dalla
Vecchia, 1998, 1999, 2005), datada en el Hauteriviense superior-Barremiense inferior de la peninsula de Istria
(Croacia). En base a su cardcter fragmentario, Upchurch et al. (2004) la consideraron nomen dubium, pero
una revision diagnéstica de Apesteguia (2007) apoy6 la validez del taxon, en base a caracteres sinapomorficos
presentes en Rebbachisauridae. Las afinidades de Histriasaurus no estin claras, pero varias propuestas
filogenéticas lo identifican como un rebaquisaurido basal, mas primitivo que Rebbachisaurus (Torcida
Fernandez-Baldor et al., 2011; Fanti et al., 2015; Wilson y Allain, 2015; Canudo et al., 2018; Bellardini et al.,
2022). Podria considerarse el taxén inequivocamente rebaquisaurido mds antiguo que se conoce.

La situacion geografica actual (Croacia) en Europa del yacimiento de procedencia de Histriasaurus sugeria,
en un primer momento, ampliar la distribucion geografica del grupo a Laurasia. Sin embargo, Histriasaurus
se localiza en la plataforma carbonatada Apulica, perteneciente a la microplaca de Adria, de origen
gondwinico, que se separd de Africa experimentando un proceso de deriva hacia el norte (Polcyn et al.,
1999; Hay et al., 1999; Bosellini, 2002; Geerbrant y Rage, 2000), por lo que Histriasaurus es un taxon
gondwinico (Torcida Ferniandez-Baldor et al., 2011), aunque se haya encontrado en rocas situadas
actualmente en Croacia.
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Figura 3. Rebaquisduridos de Europa. A- Histriasaurus, modificado de https://en.wikipedia.org/wiki/Histriasaurus#/media/File:Histriasaurus_vertebra.png.
B- Demandasaurus, silueta corporal con los principales huesos hallados; tomado de Torcida Ferniandez-Baldor, 2012. C, D, E y F- Dentarios de
diplodocoideos en vista dorsal, tomados de Torcida Ferndndez-Baldor, 2012; C- Diplodocus; D- Nigersaurus; E- Demandasaurus (reconstruccion); F-
Individuo juvenil de Diplodocus. G- Dientes de rebaquisduridos indet. de la Isla de Wight; modificado de Naish y Martill (2001). H, Ty J- Rebbachisauridae
indet., procedentes de la Isla de Wigth, modificados de Larkin et al. (2019); H- escapula; I- vértebra caudal; J- de izquierda a derecha: vértebra dorsal,
vértebra caudal y escdpula.
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Demandasaurus darwini es el primer taxén laurasiatico descrito de Rebbachisauridae (Pereda et al., 2003;
Torcida Fernandez-Baldor et al., 2011). Procede del yacimiento Tenadas de los Vallejos II, cercano a Ahedo
de la Sierra (Burgos), en capas de la Fm. Castrillo de la Reina, Barremiense superior-Aptiense inferior
(Clemente y Pérez-Arlucea, 1993; Martin-Closas y Alonso Millan, 1998). Como resultado de prospecciones
y tres campanas de excavaciones (afos 2002-2004) se recuperd un esqueleto parcial de este taxén, que
comprende huesos craneales, dientes, vértebras y costillas cervicales, vértebras y costillas dorsales, vértebras
caudales y arcos hemales, los dos isquiones y el fémur izquierdo (Fig. 3B).

Varios analisis filogenéticos caracterizan a Demandasaurus como Nigersaurinae (Whitlock, 2011; Torcida
Fernandez-Baldor, 2012; Carballido et al., 2012; Ibiricu et al., 2015; Lerzo et al., 2024b), con dos
sinapomorfias: lamina epipofisial-prezigapofisial en vértebras cervicales; espinas neurales caudales con un
proceso lateral triangular (Whitlock, 2011). Otras propuestas establecen un clado mas inclusivo,
Rebbachisaurinae, que integraria a Demandasaurus con Katepensaurus, Nigersaurus, Tatouinea y
Rebbachisaurus (Wilson y Allain, 2015; Fanti et al., 2015; Canudo et al., 2018; Bellardini et al., 2022), con
un caracter sinapomorfico: fosa profunda centroprezigapofisial en las vértebras dorsales medias y
posteriores (Canudo et al., 2018).

La caracterizacion de Demandasaurus como taxon se basa en nueve autapomorfias (Torcida Fernandez-
Baldor et al., 2011), y se apoya también en un conjunto de 54 sinapomorfias diagnosticadas en el andlisis
filogenético de Torcida Ferndndez-Baldor (2012). Ademds, Demandasaurus posee algunos caracteres
craneales que lo diferencian del resto de diplodocoideos, incluidos rebaquisauridos: la posesion de un
dentario con contorno anterior en forma de “U”, a diferencia de la forma rectangular de los diplodocoideos;
pocos dientes dispuestos en la rama alveolar o anterior y en la parte anterior de la rama mandibular o lateral
(Fig. 3, C,D,E,F). Whitlock et al. (2010) describen el dentario de un individuo juvenil de Diplodocus, cuyo
contorno anterior tiene forma de “U” y sus dientes se disponen en el extremo anterior y en la rama
mandibular, caracteres semejantes a los de Demandasaurus (Fig. 3F). Lo mismo ocurre en individuos juveniles
de Nigersaurus (J.L. Carballido com. pers., 2010), por lo que este cardcter en los individuos adultos de
Demandasaurus se puede haber mantenido por un proceso pedomorfico (Torcida Fernandez-Baldor, 2012).
Asimismo, Demandasaurus comparte con Nigersaurus (Sereno 'y Wilson, 2005) la falta de un reborde saliente
en la parte anteroventral del dentario, a modo de “menton”, estructura que si presentan los diplodocoideos.

De la isla de Wight (Inglaterra) proceden varios f6siles atribuidos a rebaquisauridos, todos ellos de la Fm.
Wessex, Barremiense (Cretacico inferior). La primera referencia se reduce a una ilustracion de tres dientes
(Fig. 3G) que Naish y Martill (2001, Lamina 36, Figs. 1-3) identifican como saurépodos indeterminados.
Posteriormente Sereno y Wilson (2005) sefialan su gran semejanza con los dientes de Nigersaurus y los
refieren a Rebbachisauridae; finalmente Upchurch et al. (2011) los identifican como Rebbachisauridae
indet., en base a sus coronas esbeltas de tipo “lapiz”, de seccion subcircular y faceta doble de desgaste
con un angulo alto respecto al eje apicobasal de la corona.

Mannion (2009) y Mannion et al. (2011) describen en otras localidades de la isla de Wight (Inglaterra),
nuevos restos vertebrales y apendiculares de rebaquisauridos. Los fésiles se localizan en Brighstone Bay,
dentro de la Fm Wessex, Barremiense (Cretdcico inferior). Mannion (2009) describe MIWG 6544, una
escapula derecha que no conserva gran parte de la ldmina proximal y parte del extremo distal (Fig. 3H);
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posee caracteres descritos en Rebbachisauridae, como la gran expansion dorsoventral de la hoja escapular

y el proceso acromial con forma de “gancho”. Esta escapula presenta una gran similitud con Nigersaurus,

del que le diferenciaria una menor expansion ventral del extremo distal (Mannion, 2009). Posteriormente

Mannion et al. (2011) estudiaron una vértebra caudal anterior, identificada como MIWG 5384, de la que se

conserva la parte superior del centro vertebral y el arco neural completo (Fig. 3D). Esta vértebra comparte

varios caracteres con las vértebras caudales de Demandasaurus (Mannion et al., 2011; Torcida Fernandez-
Baldor, 2012):

Lamina CPRL (centroprezigapofisial) bifurcada y dejando una somera fosa debajo de cada
prezigapofisis; la rama medial de cada CPRL se une a su contraria, formando una protuberancia.
Mannion et al. (2011) sefialan este cardcter como una posible sinapomorfia para MIWG 6544 y
Demandasaurus.

® Presencia de una cresta hiposfenal o hiposfeno laminar.

® Liminas diapofisiales prominentes.

® Procesos transversos con cavidades neumadticas profundas y que contienen varias ldminas en su interior.

® Margen lateral de la espina neural formada por la lamina SPDL (espinodiapofisial).

® Presencia de un proceso subtriangular en los margenes laterales del extremo superior de la espina

neural.

Por otra parte, Mannion et a/. (2011) apuntan algunos caracteres que diferenciarian las vértebras caudales

anteriores de MIWG 6544 y Demandasaurus, que discutimos a continuacion:

® La orientacion de la espina neural es dorsal y ligeramente posterior en MIWG 6544, mientras que en

Demandasaurus seria marcadamente posterodorsal. Sin embargo, en las vértebras caudales anteriores
de Demandasaurus hay orientaciones diversas, segiin su posicion en la serie (Torcida Fernandez-
Baldor, 2012): dorsal con cambio a orientacion posterior en la mitad superior de la espina neural en las
dos vértebras caudales 1* y 2%; de las vértebras 3* y 5* no se conserva el arco neural; en las vértebras 4*
y 6* marcadamente posterodorsal; en la vértebra 7%, 8* ligeramente posterior en la primera mitad de la
espina neural, pasando a dorsal en la mitad superior. En resumen, la orientacion de la espina neural
varia a lo largo de la serie vertebral caudal. MIWG 6544 es una vértebra incompleta de la que se
desconoce su localizacion exacta en la serie vertebral; no consideramos que sea muy fiable realizar una
comparacion de un cardcter entre dos especimenes sin disponer de un contexto anatémico general.

® En MIWG 6544 la SPDL se expande hacia lateral en la base de la espina neural para formar el borde
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dorsal del proceso transverso, mientras que en Demandasaurus la SPDL se expandiria en la mitad de
la espina neural. En las vértebras caudales mas anteriores de Demandasaurus la SPDL se expande en
una zona relativamente alejada del centro vertebral, pero en las vértebras caudales 5* y 6* se presenta
en una zona mads inferior, al nivel de las postzigapofisis, o incluso por debajo en la caudal ;7 /8%
(Torcida Fernandez-Baldor, 2012). Una vez mas, falta informacion sobre la anatomia de la serie caudal
de MIWG 6544 para poder establecer diferencias fiables con Demandasaurus respecto a la morfologia
de la lamina SPDL.
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® En MIWG 6544, la SPOL-f (fosa espinopostzigapofisial) se divide por una cresta muy leve, que hacia
la mitad de la espina neural conecta las ldminas SPOL y SPDL, y que no estaria presente en
Demandasaurus. En la vértebra caudal anterior MDS-RVIL, 603 de Demandasaurus, la SPOL-f también
se subdivide por una ldmina que puede interpretarse como una SPOL lateral que a su vez se conecta
con otra lamina inferior a ella, quizds homodloga a SPDL. En otras vértebras caudales anteriores de
Demandasaurus la lamina lateral, SPDL, recibe crestas que se sitian en la SPOL-f, desde la estructura
postespinal (Torcida Fernandez-Baldor, 2012). En Cathartesaura se puede observar una corta lamina
que se origina en la limina lateral (SPOL lat. + SPDL) de la espina neural y se dirige hacia la lamina
preespinal (Gallina y Apesteguia, 2005, Fig. 3A). En resumen, la presencia de laminillas o crestas
secundarias poco marcadas pueden aparecer en las espinas neurales de rebaquisduridos como
resultado del desarrollo de la neumaticidad, pero su valor diagnéstico quizas no sea significativo
(Mannion et al., 2011).

Las semejanzas entre las vértebras caudales de Demandasaurus y MIWG 6544 son varias, algunas se
consideran Unicas para los dos especimenes, y las diferencias entre ambos son poco diagnosticas. De
nuestro andlisis podemos deducir que MIWG 6544 podria atribuirse a Demandasaurus sp., una propuesta
mas parsimoniosa que la conclusion de Mannion et al. (2011) sobre la potencial identidad del f6sil inglés
como un nuevo taxoén de Rebbachisauridae, que se basaria en un solo e incompleto elemento anatomico.

En Inglaterra hay un mayor registro de rebaquisduridos, en colecciones privadas, que ha sido documentado
por Larkin et al. (2019). El material procede de la Fm Wessex (Barremiense) de la isla de Wight, por lo que
son de la misma edad que los fosiles estudiados por Mannion (2009) y Mannion et al. (2011). Larkin et al.
(2019) citan y documentan graficamente vértebras cervicales, dorsales y caudales, huesos pectorales y
pélvicos, apendiculares y costillas de Rebbachisauridae indet., (Fig. 3]) con caracteres semejantes a
nigersaurinos o rebaquisaurinos (Whitlock, 2011; Wilson y Allain, 2015).

Otros autores han descrito posibles rebaquisauridos en Laurasia, de validez dudosa. Taylor y Naish (2007)
describen NHMUK R2095, una vértebra dorsal posterior de la que solo se conserva parte del centro
vertebral y la parte basal del arco neural. La proponen como el holotipo de la nueva especie Xenoposeidon
proneneucos (Fig. 4A). La vértebra procede de la Fm Ashdown, Berriasiense-Valanginiense del sur de
Inglaterra. Posteriormente, Taylor (2018) reinterpreta el f6sil como un rebaquisaurido por sus semejanzas
con R. garasbae, basandose fundamentalmente en el trabajo de Wilson y Allain (2015): disposicion de
laminas vertebrales en la cara lateral de la zona inferior del arco neural formando una “M” al haber
interseccion de la lamina CPRL lateral con la ACPL, y de las laminas CPOL con PCDL, asi como un punto
de arranque comun de la CPRL lateral con la CPOL (Taylor, 2018, Figs. 4, 0B); parapofisis situada en un
nivel dorsal a las prezigapofisis. Xenoposeidon posee cinco autapomorfias, dos de ellas muy llamativas en
contraste con el resto de saurépodos: arco neural con una marcada inclinacion anterodorsal desde el borde
posterior de la cara articular posterior; el arco neural ocupa toda la superficie dorsal del centro vertebral
(Taylor, 2018, Fig. 3). Por otra parte, los dos taxones difieren en mas caracteres: Rebbachisaurus posee un
centro vertebral con margen ventral muy céncavo, la cara articular posterior tiene un borde saliente muy
marcado y la forma del contorno de esta cara es diferente al de Xenoposeidon. La posicion de la parapofisis
dorsal a las prezigapofisis también se da en Nigersaurus y Demandasurus (Sereno et al., 2007; Torcida

FELIX PEREZ-LORENTE (COORD.) 203



FIDEL TORCIDA FERNANDEZ-BALDOR, JOSE IGNACIO CANUDO

Figura 4. Comparacion entre algunas laminas dseas en las vértebras dorsales de Xenoposeidon y Demandasaurus. A- Xenoposeidon, modificado de
Taylor (2018). B- MDS-RVII,798: vértebra dorsal de Demandasaurus. C- MDS-RVII,242: vértebra dorsal de Demandasaurus. B y C en vista lateral
derecha revertida. Laminas remarcadas en negro y rojo: ACPL , Centroparapofisial anterior; CPOL, Centropostzigapofisial; CPRL, Centroprezigapofisial;
PCDL, Centrodiapofisial posterior. Circulo de rayas discontinuas en azul: zona donde se cruzarian las laminas ACPL y CPRL; interrogantes: posible CPRL
o bifurcacion basal de la ACPL.

Ferndndez-Baldor et al., 2011) y las ldminas CPRL lateral y ACPL también podrian cruzarse en las vértebras
dorsales conservadas de Demandasaurus, o bien podria interpretarse que la lamina ACPL estd bifurcada
en su parte ventral (Fig. 4 B,C). Quizas hasta ahora no se haya descrito y discutido la topologia de las
laminas vertebrales de saurépodos considerando la posibilidad de interseccion de dos laminas, pero si se
han elaborado otras interpretaciones como bifurcacion de una sola ldmina o unién de dos laminas en una
sola (Torcida Fernandez-Baldor, 2012).

Taylor y Naish (2007) identificaron Xenoposeidon como un neosauropodo, Upchurch et al. (2011) propusieron
que seria un sonfospondilio basal, y Mannion et al. (2013) lo consideran como un macronario basal. Estas
atribuciones dispares son el reflejo de la anatomia tan singular de la vértebra dorsal que es el holotipo de
Xenoposeidon, y que dificulta su clasificacion dentro de los grupos de sauropodos conocidos. D Emic (2012)
argumento que este taxon carecia de caracteres diagnosticos, sugiriendo que era nomen dubium. Taylor (2018)
lo considera valido, pero no realiza un nuevo andlisis filogenético de Xenoposeidon en el que se integre la nueva
interpretacion de la topologia de ldminas vertebrales, Todas estas consideraciones recalcan las dificultades para
conseguir una buena identificacion de NHMUK R2095, principalmente por el caracter fragmentario de fosil que
es el holotipo de Xenoposeidon, y por la ausencia de mas hallazgos semejantes en el registro de rebaquisauridos,
lo que nos obliga a ser prudentes con su caracterizacion como un rebaquisaurido.
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Figura 5. AMNH FR 5777, vértebra dorsal de Maarapinasaurus, comparada con las de otros saurépodos, en vista posterior. A- Reconstruccion de la
vértebra AMNH FR 5777, modificado de Carpenter (2018). B- Saltasaurus, modificado de Salgado (2003). C- Camarasaurus supremus, modificado de
Wedel y Taylor (2013). D- Haplocanthosaurus sp., modificado de Boisvert et al. (2024). E- Rebbachisaurus garasbae, modificado de Carpenter (2018).
F- Demandasaurus. Cuadrado verde: apariencia festoneada de la SPDL. Elipse roja: aspecto en vista posterior de cdmaras neumadticas (fosa
centropostzigapofisial) entre el canal neural y las postzigapofisis.

AMNH FR 5777 es parte de una vértebra dorsal, compuesta de un arco neural incompleto conservado
desde su base, dorsal al canal neural, hasta al menos la mitad de la espina neural, procedente de la Fm.
Morrison de Colorado (EEUU), de edad Jurasico superior, Fig. 5A. El f6sil, de un gran tamano, sirvié para
definir la especie Ampbhicoelias fragillimus (Cope, 1878) y fue objeto de algunas publicaciones en las que
se figuré solo una vista posterior, antes de que se perdiera o se descompusiera por problemas de
conservacion (Carpenter, 2000). Recientemente, Carpenter (2018) ha revisado la informacién disponible
de AMNH FR 577, recopilando datos referidos a su descubrimiento, estado de conservacion y depésito en
el American Museum de Nueva York. En su trabajo describe la anatomia del {6sil para realizar una
reconstruccion hipotética que basa fundamentalmente en el parecido que, segliin su argumentacion, existe
entre AMNH FR 577 y los rebaquisdauridos. Este autor propone como un nuevo género de Rebbachisauridae,
Maraapunisaurus fragillimus para AMNH FR 577. Como caracteres diagnosticos de Rebbachisauridae,
Carpenter (2018) indica el desarrollo de la ldmina SPDL “festoneada” y la posesién de una espina neural
neumadtica. Asimismo, Carpenter (2018) interpreta distintas estructuras dibujadas por Cope (1878) como
laminas, fosas, fordmenes y cdmaras neumdticas que se asemejarian a las que poseen varios
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rebaquisauridos, fundamentalmente Rebbachisaurus, Katepensaurus, Comahuesaurus, Histriasaurus y
Demandasaurus.

Algunas de sus interpretaciones anatomicas pueden ser discutibles, como la identificacion de la limina
SPDL festoneada; esa limina estd muy incompleta en Maraapunisaurus, de modo que la reconstruccion
que hace de ella Carpenter (2018) es especulativa. En ese sentido, puede compararse con otras vértebras
dorsales de saur6podos, en los que el perfil de esa lamina, si solo la vemos parcialmente, puede parecerse
mucho al de la SPDL festoneada de los rebaquisauridos (Fig 5 B,C,D). Otro caracter interpretado por
Carpenter (2018) es la existencia de camaras neumdticas que en vista posterior se disponen
dorsolateralmente a donde se localizaria el canal neural (fosa centroposzigapofisial, Wilson 2011), y que
poseen Rebbachisaurus y Demandasaurus (Fig. 5 E,F), (pero no Comahuesaurus, en contra de lo que
afirma Carpenter, 2018), en los que dichas cdmaras tienen una profundidad considerable, algo que no se
aprecia y resulta dificil de deducir del dibujo de Cope (1878). Ademas, este ultimo autor afirma que esa
zona estd seriamente danada en el fosil AMNH FR 577.

Este ejemplo debe considerarse en el debate sobre si un estudio como el realizado por Carpenter (2018)
sobre una ilustracion incompleta de un fosil que actualmente no puede localizarse ni observar directamente
en €l sus caracteres anatomicos, puede proporcionar conclusiones bien fundamentadas. De hecho, las
consecuencias de considerar Maraapunisaurus como un rebaquisdurido, suponen plantearse una
modificacion importante de lo que hasta hoy conocemos de Rebbachisauridae. Si fuera el ejemplar mas
antiguo que conociéramos de este clado, reforzaria la hipétesis de la division en el Jurdsico medio de
Diplodocoidea en Flagellicaudata y Rebbachisauridae (Sereno et al., 2007; Wilson y Allain, 2015) y un
posible origen del clado en el Jurdsico inferior (Xu et al., 2018). Pero también tendria implicaciones
paleobiogeogrificas, pues Carpenter (2018) sugiere un origen del clado en América del norte -de donde
es originario Maraapunisaurus- con emigracion posterior a Europa, seguido del paso a Africa y llegada
finalmente a América del sur. Esto cuestiona las hipdtesis actuales que proponen un origen en América
del sur para extenderse posteriormente a Africa y Europa (Torcida Fernindez-Baldor et al., 2011; Fanti et
al., 2015). Un tipo de afirmacion de tal impacto deberfa estar fundamentada en evidencias mds solidas;
como en el propio estudio se reconoce (Carpenter, 2018), la Recomendacion 73B del ICZN
(https://code.iczn.org/?frame=1) sugiere designar holotipos a partir de especimenes estudiados por el autor,
y no los que se puedan conocer a partir de descripciones o ilustraciones de la literatura cientifica. En este
tipo de casos, la imposibilidad de refutar, falsar o reproducir las hipétesis que se desarrollan sin posibilidad
de una corroboracion experimental, al no disponer del fosil objeto de andlisis, es un motivo para plantear
dudas razonables sobre las conclusiones de dichos estudios.

3. PALEOBIOGEOGRAFIA: LOS EMIGRANTES DEL CRETACICO

Los rebaquisauridos son un grupo de dinosaurios con una anatomia bien diferenciada, lo que facilita su
identificacién sin ambigtiedades. Esta precision sistemdtica los hace muy utiles en el reconocimiento de
las relaciones paleobiogeogrificas durante el Cretacico entre las diferentes masas terrestres. Los
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rebaquisauridos se diversificaron en la parte final del Cretacico inferior y en la parte baja del Creticico
superior, intervalo con un registro fosil abundante (Calvo y Salgado 1995; Salgado et al., 2004; Gallina y
Apesteguia 2005; Sereno et al. 2007; Carballido et al., 2010; Wilson y Allain, 2015; Bellardini et al., 2022).
Rebbachisauridae tiene un claro registro foésil en Gondwana a partir del Hauteriviense superior, con
presencia en Africa y Sudamérica (Dalla Vecchia, 1998; Salgado et al., 2006) (Fig. 6). Esta distribucion
geogrifica ha servido para demostrar la conexion terrestre entre Africa y Sudamérica durante el Cretdcico
inferior, que se mantendria hasta la apertura definitiva del Atlantico Sur, al final del Cretacico inferior.

El registro abundante de taxones de este clado en Gondwana, junto a su ausencia hasta finales del siglo
XX en Laurasia, favorecio la interpretacion de estos sauropodos como gondwdnicos. Sin embargo, debe
considerarse como hipdtesis mas sélida la de un origen pangeitico de Rebbachisauridae, pues son
diplodocoideos mas basales que Diplodocus (Calvo y Salgado, 1995; Sereno et al., 2007), procedente del
Jurasico superior de Norteamérica. Sereno et al. (2007), Whitlock (2011), Torcida Fernandez-Baldor (2012)
y Fanti et al. (2015) desarrollan andlisis filogenéticos que documentan una radiacion del clado desde el
Berriasiense o Valanginiense al Barremiense, es decir, posterior a la radiacioén de su grupo hermano
Flagellicaudata en el Jurasico medio (Sereno et al., 1999, 2007; Whitlock, 2011). Estos trabajos sugieren
que los rebaquisauridos aparecerian cuando no se habia producido la diferenciacién entre Laurasia y
Gondwana, aunque no tenemos evidencias definitivas en el registro fosil de tal hecho, pero no puede
descartarse que los representantes basales de ese clado se hallen en el futuro en sedimentos jurdsicos de
cualquiera de las tierras emergidas (Canudo y Salgado, 2003).

En Sudamérica hay un registro amplio de Rebbachisauridae, con presencia desde el Cretdcico inferior hasta
la parte inferior-media del Cretdcico superior (Calvo y Salgado, 1995; Gallina y Apesteguia, 2005; Salgado
et al., 2006; Apesteguia, 2007; Ibiricu et al., 2013; Lerzo et al., 2024b). El rebaquisdurido de mayor
antigiedad de Sudamérica es Zapalasasurus (Salgado et al., 2006), del Barremiense-Aptiense de Neuquén
(Argentina). La mayor diversidad de taxones de esta familia se han encontrado en el Aptiense-
Cenomaniense (Bonaparte, 1996; Bellardini ef al., 2022). En el norte de Africa también se ha documentado
una diversificacion alta del grupo en el mismo periodo que Sudamérica (Lavocat, 1954, Sereno et al., 2007,
Fanti et al. 2013).

En Laurasia, el registro de Rebbachisauridae abarca desde el Barremiense al Aptiense. Solo se ha descrito
Demandasaurus, en el Barremiense superior -Aptiense de Espana. La aparente ausencia de representantes
de este grupo en Laurasia durante la parte alta del Cretdcico inferior podria ser explicada por procesos de
extincion regional (Canudo y Salgado, 2003). Sin embargo, el mayor interés de los rebaquisauridos
laurasiaticos reside en la informacion que aportan sobre sus movimientos de dispersion y direcciones de
la misma. El ejemplo de Demandasaurus es muy ilustrativo en este debate, al ser un proceso de dispersion
de Gondwana a Laurasia. El registro ibérico de saur6podos de finales del Jurdsico y taxones diferentes:
Aragosaurus, Turiasaurus, Galvesaurus, Tastavinsaurus, Soriatitan, Europatitan, Garumbatitan (Sanz et
al., 1987; Barco et al., 2005; Royo-Torres et al., 2006; Canudo et al., 2008; Torcida Fernandez-Baldor et al.,
2017; Royo-Torres et al., 2017, Mocho et al., 2023). Sin embargo, ninguno de estos taxones se incluye en
Rebbachisauridae, por tanto, representantes de este clado no parece que estuvieran presentes en Iberia
hasta el Barremiense final.
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Figura 6. Distribucion paleobiogeografica de Rebbachisauridae. A- Taxones del Hauteriviense-Aptiense inferior: H-Histriasaurus; D- Demandasaurus;
Z- Zapalasaurus. B- Taxones del Aptiense-Albiense: Az- Amazonsaurus; Co- Comabuesaurus, Lv- Lavocatisaurus; N- Nigersaurus; Ag- Agustinia; T-
Tataouinea. C- Taxones del Cenomaniense- Turoniense: Cy- Campananeyen; No- Nopcsaspondylus, 1t- Itapeuasaurus; Ry- Rayososaurus; Ly-
Limaysaurus, Ct- Cathartesaura; K- Katepensaurus; S- Sidersaura. Mapas paleogeograficos tomados de Ron Blakey (http://jan.ucc.nau.edu/"rcb7/).
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Demandasaurus tiene una relacion filogenética estrecha con tres taxones gondwanicos, Rebbachisaurus,
Nigersaurus 'y Tataouinea (Whitlock, 2011; Torcida Fernandez-Baldor, 2012; Carballido et al., 2012; Ibiricu et
al., 2015; Wilson y Allain, 2015; Fanti et al., 2015). Los cuatro taxones se agrupan en Nigersaurinae /
Rebbachisaurinae, lo que refuerza la hipétesis de un origen africano de Demandasaurus o de sus ancestros
cercanos. Llegarian a Iberia por un proceso de dispersion, lo que habria sido posible con la existencia de un
puente intercontinental entre Africa y Europa durante el Creticico inferior (Pereda Suberbiola et al., 2003). La
vicarianza serfa otro proceso que podria explicar la presencia de Demandasaurus en Laurasia, pero es
descartable porque se habrian generado taxones con diferencias anatomicas muy marcadas; ademas, los
rebaquisduridos hallados en Inglaterra (Mannion, 2009, Mannion et al., 2011; Larkin et al., 2019) son de edad
Barremiense, por lo que un evento de dispersion de esa edad desde Africa es una explicacién mis
parsimoniosa para esta distribucion paleobiogeogrifica. Por dltimo, esta hipdtesis es acorde con las edades de
Demandasaurus y Nigersaurus, la ausencia de rebaquisduridos en Laurasia en edades anteriores y la presencia
repentina de los rebaquisauridos europeos en el Barremiense (Torcida Fernandez-Baldor, 2012).

Pereda Suberbiola et al. (2003) y Torcida Fernandez-Baldor et al. (2011) proponen que el episodio de
dispersion del norte de Africa a Europa ocurriria por la existencia de un puente intercontinental — que
asocian a la “ruta Apulica”- entre ambos continentes en el Creticico temprano, que permitiria la dispersion
a partir del Barremiense (Fig. 7). Durante el Cretacico temprano, la parte del Tetis situada entre el océano
Atlantico central y el océano Indico formaba una cuenca estrecha y sinuosa; esta regiéon de “Tetis
mediterraneo” estuvo sometida a una deformacion geologica intensa que ocasioné intervalos continuados
de distension (7ifting) y colisiones, supeditados a la rotacion de la placa africana y al proceso de apertura
del océano Atlantico (Dercourt et al., 1986; 2000; Stampfli y Hochard, 2009). Como resultado de esta
actividad geotectonica, se desprendieron fragmentos de la corteza africana como microcontinentes o
microplacas que se desplazaron hacia el norte y colisionaron con Laurasia; asimismo, englobado en un
proceso de formacion de corteza ocednica, se originaron arcos volcanicos o plataformas someras en varias
zonas del Tetis mediterraneo (Skelton et al., 2003). Uno de estos fragmentos fue la microplaca de Apulia,
que se estructuraba como una plataforma carbonatada unida directamente a la “espuela cirenaica” de Africa
en el Jurdsico y en el Cretacico inferior (Bosellini, 2002; Stampfli y Hochard, 2009). Apulia se separé de
Africa al final del Creticico inferior (Bosellini, 2002), pero antes de esa separacion fisica, se producirian
intercambios periddicos de fauna de dinosaurios entre Africa y Apulia, lo que ademds se facilitaria por
episodios repetidos de exposicion subaérea registrados en el Cretdcico inferior, también documentados
con yacimientos de icnitas de dinosaurios (Raspini, 1998; Polcyn et al., 1999; Bosellini, 2002).

De acuerdo con el escenario descrito, el desplazamiento de la placa Apulica hacia el norte explicaria de
modo satisfactorio la presencia de dinosaurios gondwanicos en Europa, que serian unos “viajeros
biogeograificos” desde el norte de Africa a Europa. Canudo et al. (2009) sefialan que a partir de la mitad
del Cretacico inferior (final del Barremiense e inicio del Aptiense) hay cambios importantes e intercambio
de la fauna de dinosaurios norteafricanos y europeos -entre estos, con ejemplos evidentes en Iberia-, y
que afectan a saurépodos rebaquisauridos, teropodos espinosauridos y ornitopodos. Estos datos sostienen
las hipdtesis de que la conexion entre Africa y Europa por medio del puente intercontinental basado en
la via de Apulia, comenzaria en el Barremiense, aunque en el Barremiense tardio la frecuencia de los
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Figura. 7. Modelo de dispersién de dinosaurios entre Africa y Europa durante el Barremiense inferior-Aptiense inferior. Localizacion de rebaquisduridos:
1- Histriasaurus; 2- Demandasaurus; 3- Rebaquisauridos indet. de las islas britanicas. Mapa paleogeografico modificado de Canudo y Torcida Fernandez-
Baldor (2021).

intercambios faunisticos fue mayor, tal como evidencian las diferencias entre las faunas de ambos

continentes previas a esa edad (Canudo et al., 2009).

Un trabajo reciente analiza la historia paleogeografica de Rebbachisauridae, con propuestas de puntos de
origen del grupo y de eventos de diversificacion y dispersion (Fanti e al., 2015). Estos autores desarrollan
un detallado estudio paleobiogeogrifico en el que concluyen que Sudamérica seria el drea donde se origind
Rebbachisauridae durante el Jurdsico medio, donde se produjo una rapida diversificacion en el intervalo
Berriasiense-Barremiense. En detalle, América del Sur seria el area exclusiva de la evolucion de
Limaysaurinae, y el drea originaria y de diversificacion inicial de Rebbachisaurinae. Desde América del Sur
a Africa y Europa se producirian dos eventos de dispersion independientes: un primero en torno al
Valanginiense-Hauteriviense, entre 135 y 130 m.a. que originaria el linaje gondwinico en el que se incluye
Histriasaurus, y un segundo evento relacionado con los rebaquisaurinos de dispersion a Europa entre el
Hauteriviense y Barremiense, 130-127 M. a., que apoyaria la hipotesis descrita anteriormente sobre el
origen de Demandasaurus a partir de un proceso de dispersion desde Africa (Fig. 7).
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