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Auca Mahuevo, un extraordinario sitio de nidificacién de
dinosaurios saurépodos del Cretacico Tardio, Neuquén,
Argentina

Luis M. CHIAPPE! y Rodolfo A. CORIA2

Abstract. AUCA MAHUEVO, AN EXTRAORDINARY LATE CRETACEOUS SAUROPOD DINOSAUR NESTING SITE,
NEUQUEN, ARGENTINA. Since its discovery in 1997, the Auca Mahuevo nesting site (Anacleto Formation,
Campanian, Neuquén Province, Argentina) has produced a large amount of sauropod eggs, many of them
containing the delicate remains of embryos. Scientific investigations made at this site have produced a gre-
at deal of information about the development of the embryos, the morphology and shell microstructure
of the eggs, and the reproductive behavior of sauropod dinosaurs. Cranial features present in the embr-
yos have allowed their identification as those of titanosaurid sauropods. Differences in the texture of the
sediments that contain some of the egg-clutches have clarified features related to their nest architecture.
Maps showing the spatial distribution of eggs and clutches, the stratigraphic distribution of the egg-la-
yers, and the sedimentological context in which they are contained, have provided the basis for several in-
ferences about the nesting behavior and site fidelity of these dinosaurs. The taxonomic control of the eggs
from Auca Mahuevo, together with the extensive sampling carried on, has illuminated important aspects
of the life history of sauropod dinosaurs. This contribution provides a summary of the results obtained
during several years of research and a discussion of the significance of these results for understanding the
reproductive biology of these colossal animals.

Resumen. Desde su descubrimiento en 1997, el sitio de nidificacién de Auca Mahuevo (Formacion
Anacleto, Campaniano, Neuquén, Argentina) ha brindado una gran cantidad de huevos de dinosaurios
saurépodos, muchos de ellos conteniendo en su interior delicados restos de embriones. Investigaciones
taxondmicas, ontogenéticas y tafonémicas han permitido obtener abundante informacién acerca del de-
sarrollo embrionario, la estructura y morfologia de los huevos, asi como del comportamiento reproducti-
vo de los dinosaurios saurépodos. Caracteres craneanos presentes en los embriones han permitido asig-
narlos a saurépodos Titanosauridae. Diferencias en la textura de los sedimentos que contienen algunas de
las puestas han permitido interpretar caracteres relacionados con la arquitectura de los nidos. Mapas de
la distribucién espacial de los huevos y puestas analizados en su contexto estratigrafico y paleoambiental
permiten inferir aspectos del comportamiento de nidificacion de estos dinosaurios como hébitos gregarios
y de fidelidad al sitio. El control taxonémico de los huevos de Auca Mahuevo y su intenso muestreo es-
clarecen aspectos importantes del ciclo de vida de algunos dinosaurios saurépodos. Este trabajo provee
un sumario de lo realizado durante el desarrollo de este programa cientifico y se desarrolla una discusién
del significado de los resultados obtenidos en lo que hace a la reconstruccién de la biologia reproductiva
de estos gigantescos animales.
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Auca Mahuevo: marco geolégico y
paleoambiental

Auca Mahuevo se ubica a unos 120 km al noroes-
te de la ciudad de Neuquén, al norte de la Patagonia,
Argentina (figura 1). Este yacimiento esta contenido
en una secuencia estratigréafica de 85 metros de espe-
sor de la Formacién Anacleto (Ramos, 1981; Lega-
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rretta y Gulisano 1989; Leanza, 1999; Dingus et al.,
2000). Sobre la base de estudios paleomagnéticos, las
areniscas y pelitas de esta secuencia han sido recien-
temente datadas como Campaniano Temprano-Me-
dio (~ 83,5-79,5 millones de afios) (Dingus et al.,
2000).

En Auca Mahuevo, las exposiciones incluyen al
menos cuatro niveles diferentes de huevos (figura 2),
todos ellos contenidos en depésitos clésticos de lla-
nura de inundacién (Chiappe et al., 2000). Dos de es-
tos niveles (3 y 4) tienen continuidad lateral por va-
rios kilémetros. En su mayoria, las puestas de hue-
vos estan contenidas en pelitas rojizas que represen-
tan ambientes distales de llanura aluvial. No obstan-
te, en unos pocos casos, éstas estan contenidas en
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Figura 1. Mapa de la provincia del Neuquén, Argentina, indican-
do la ubicacién de Auca Mahuevo / Map of Neuquén Province,
Argentina, showing the location of Auca Mahuevo.

areniscas interpretadas como depésitos de canales
abandonados o de crevasse splay.

Las puestas del nivel 3 estan contenidas en verti-
suelos fosiles (Chiappe y Dingus, 2001), reconocibles
por la abundancia y orientacién de slickensides, es-
tructuras estriadas producidas por el movimiento de
la arcilla dentro del suelo. Este tipo de suelo se en-
cuentra asociado con climas que experimentan ciclos
aridos y htiimedos bajo condiciones ambientales se-
midridas a subhtimedas. Condiciones climaticas se-
mejantes a estas han sido inferidas para los depésitos
del Jurasico Tardio - Cretéacico Tardio del norte de la
Patagonia (Andreis, 2001).

Huevos, puestas y nidos

Los huevos hasta ahora encontrados de Auca Ma-
huevo tienen aproximadamente el mismo tamano y
forma subesférica (~13-15 cm de didmetro), la misma
microestructura de tipo Megaloolithidae (un agrupa-
miento de la parataxonomia tradicional de huevos de
dinosaurios; Carpenter et al., 1994; Mikhailov et al.,
1996) y una superficie con la misma ornamentacién
de tubérculos redondeados. Las puestas in situ vari-
an de 15 a casi 40 huevos (figura 3), los que se en-
cuentran apilados sin ningtin ordenamiento espacial.
Durante las expediciones de 1999 y 2000, mas de tres-
cientos huevos fueron expuestos en una cantera de
aproximadamente 35 m?2 de superficie (Chiappe et al.,
2000). Los mapas de las puestas que se encuentran
expuestas en superficies de erosién del nivel 3, mues-
tran concentraciones promedio entre 4,3 a 6,4 puestas
por cada 100 m2. Concentraciones semejantes fueron
mapeadas en el nivel 4.
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Seis puestas del nivel 4 han provisto informacion
sobre la arquitectura del nido. Los huevos contenidos
en estas puestas son similares en tamafio, forma y mi-
croestructura a otros huevos conteniendo restos em-
brionarios de saurépodos titanosauridos (Chiappe et
al., 2001). Estas seis puestas estan contenidas en de-
presiones irregulares desarrolladas en un substrato
psamitico, cuyo perimetro estd delimitado por un re-
borde elevado con igual litologia. Tanto los espacios
entre los huevos de la puesta, como la depresion, es-
tan completamente rellenos por sedimentos peliticos.
Estas depresiones han sido interpretadas como nidos
(Garrido et al., 2001) dado el truncamiento de la es-
tratigraffa primaria del substrato arenoso y las dife-
rencias de textura entre el substrato y el relleno de la
depresion. El reborde periférico ha sido interpretado
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Figura 2. Perfil estratigrafico de Auca Mahuevo indicando la posi-
cion de los cuatro niveles de huevos de titanosauridos /
Stratigraphic section of Auca Mahuevo indicating the four titanosaur
egg-bearing layers.
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Figura 3. Mapa en vista de planta de los huevos expuestos duran-
te dos excavaciones (1999 y 2000) en una cantera del nivel 3 de
Auca Mahuevo. La superficie total excavada es de unos 35 m?2 /
Plan view of eggs exposed during two field seasons (1999 and 2000) at a
quarry of Auca Mahuevo's egg-layer 3. The total excavated surface is ap-
proximately 35 m2.

como el resultado del acumulamiento de substrato
alrededor de la depresiéon producto del proceso de
excavacion del nido, y el relleno pelitico de la depre-
sién como el deposito resultante de la inundacién del
area de nidificaciéon (véase Dingus et al., 2000). El he-
cho de que en todos los casos en los que estas estruc-
turas se han reconocido los huevos estan rodeados
por pelitas en vez de areniscas, sugiere que los sau-
réopodos que construyeron estos nidos no enterraban
sus huevos dentro del substrato arenoso.

Anatomia embrionaria, sistematica y
desarrollo ontogenético

Hasta el momento, todos los embriones coleccio-
nados en Auca Mahuevo provienen del nivel 3. Pe-
quefias porciones del tegumento se encuentran pre-
servadas como impresiones negativas en matrices
calciticas o como réplicas positivas compuestas tam-
bién de material calcareo. Estas porciones de piel
preservan diversos ordenamientos de tubérculos no
superpuestos que incluyen arreglos en forma de
flor, rosetas, e hileras de tubérculos grandes atrave-
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sando éreas de tubérculos mucho mas pequefios
(Chiappe et al., 1998). Debido a que estas porciones
de piel no se encuentran cubriendo éareas articula-
das del esqueleto, es imposible determinar con pre-
cisién la ubicacién de estas estructuras en el cuerpo
de los embriones.

De los restos osteoldgicos, el material craneano se
encuentra en general mejor osificado y preservado
que el material postcraneano (figura 4). La informa-
cién osteolégica disponible nos permite identificar a
estos embriones como saurépodos titanosauridos
(Chiappe et al., 2001). Por ejemplo, la presencia de un
proceso jugal del postorbital mucho mas largo que la
extension rostrocaudal de la porcién dorsal de este
hueso es una sinapomorfia de Sauropoda (Gauthier,
1986). A su vez, el escalonamiento del margen ante-
rior del rostro, la ausencia de una fosa antorbital ro-
deando la fenestra antorbital, la expansién rostral del
cuadrado-yugal y la ausencia de un contacto entre es-
te hueso y el escamoso son sinapomorfias que susten-
tan la asignacion de los embriones a los Eusauropoda,
el clado que incluye a todos los saurépodos mas cer-
canamente emparentados a Saltasaurus que a Vul-
canodon (Wilson y Sereno, 1998). Dentro de Eusau-
ropoda, la presencia de coronas dentales carentes de
denticulos y la forma de lapiz de los pequetnos dien-
tes son sinapomorfias que permiten reconocer a los
embriones como miembros de Neosauropoda (figura
5), el grupo que incluye el ancestro comtn de
Diplodocus y Saltasaurus y todos sus descendientes
(Wilson y Sereno, 1998). Aunque esta morfologia den-
tal no permite distinguir si los embriones correspon-
den a diplodocoideos (Diplodocidae y Dicraeosau-
ridae) o a titanosaurios, la existencia de una escota-
dura ventral semejante a la presente en los titanosau-
rios Rapetosaurus y Nemegtosaurus del Cretacico
Tardio de Madagascar (Curry-Rogers y Forster, 2001)
y Mongolia (Nowinsky, 1971) respectivamente, y la
presencia de una mandibula baja con un créneo pos-
teriormente muy ancho, ambos caracteres presentes
en titanosaurios del Cretacico Tardio de Patagonia
(Coria y Salgado, 1999), sustenta la inclusién de los
embriones de Auca Mahuevo dentro de Titanosauria
(saurépodos mas cercanos a Saltasaurus que a Brachio-
saurus; Wilson y Sereno, 1998). Aunque las compara-
ciones con otros titanosaurios se encuentran limitadas
al escaso material craneano conocido (Salgado y
Calvo, 1997; Curry-Rogers y Forster, 2001), la presen-
cia de dientes en forma de lapiz sugiere que los em-
briones pertenecen a un subgrupo de Titanosauridae
que excluye formas basales como Malawisaurus del
Cretacico Temprano de Malawi (Jacobs et al., 1993),
cuyos dientes presentan la condicién ancha y espatu-
lada de saurépodos mas basales.

A pesar de lo tentativo de esta asignacion taxono-
mica, las comparaciones entre los craneos de los em-
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Figura 4. Craneos de dos embriones de titanosauridos del nivel 3 de Auca Mahuevo (superior, MCF-PVPH-272; inferior, MCF-PVPH-
263). Abreviaturas: af, fenestra antorbital; an, angular; d, dentario; f, frontal; itf, fenestra infra temporal; j, yugal; la, lacrimal; m, maxilar;
mf, fenestra mandibular; orb, orbita; p, parietal; pmx, premaxilar; po, postorbital; prf?, prefrontal?; pt, pterigoides; q, cuadrado; gj, cua-
drado-yugal; scp, placas escleréticas; sq, escamoso; stf, fenestra supra temporal / Skulls of two titanosaur embryos from Auca Mahuevo's egg-
layer 3 (above, MCF-PVPH- 272; bottom, MCF-PVPH-263). Abbreviations: an, angular; d, dentary; f, frontal; itf, infratemporal fenestra; j, jugal; la,
lacrimal; m, maxilla; mf, mandibular fenestra; orb, orbit; p, parietal; pmx, premaxilla; po, postorbital; prf?, prefrontal; pt, pterygoides; q, quadrate; gqj,
quadratejugal; scp, sclerotic plates; sq, squamosal; stf, supratemporal fenestra.

briones de Auca Mahuevo y el limitado material cra-
neano de titanosduridos adultos permiten reconocer
una serie de transformaciones que habrian caracteri-
zado el desarrollo ontogenético del craneo de estos
saurépodos. Estas comparaciones evidencian que
durante la ontogenia, posiblemente postnatal, los
frontales y parietales redujeron sustancialmente su
tamafio, y migraron caudalmente hacia la regién pos-
terior de la oOrbita. Esta dltima sufrié un angosta-
miento ventral y adopt6 la forma de gota invertida
caracteristica de la 6rbita de muchos saurépodos. El
rostro de estos dinosaurios sufrié un pronunciado
alargamiento, posiblemente como consecuencia de la
expansion del maxilar, y este dltimo hueso entré en
contacto con el cuadrado-yugal, excluyendo asi al
yugal del margen ventral del crdneo. Ademas, los
orificios nasales se expandieron en tamafio y migra-
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ron posteriormente, reubicindose por encima de la
orbita.

Inferencias sobre el comportamiento
reproductivo de los titanosauridos

Muy ocasionalmente, el registro f6sil conserva evi-
dencias claras e inequivocas sobre actividades y com-
portamientos de un organismo extinguido. Indu-
dablemente, las puestas de huevos de Auca Mahuevo
constituyen el producto reproductivo de una especie
de titanosaurido y su distribucién tanto espacial co-
mo estratigrafica han brindado la oportunidad de es-
tudiar el comportamiento reproductivo de estos dino-
saurios (Chiappe et al., 2000; Chiappe y Dingus, 2001).

Por ejemplo, la gran concentracién de puestas dis-
tribuidas en los niveles 3 y 4 sugiere un cierto nivel
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Figura 5. Relaciones filogenéticas de Sauropoda (Salgado et al., 1997) / Phylogenetic relationships of Sauropoda (Salgado et al., 1997).

de gregarismo durante el periodo de nidificacién
donde los adultos se congregaban dentro de un érea
relativamente pequefa. A su vez, la presencia de al
menos cuatro niveles estratigraficos conteniendo
huevos de morfologia similar sugiere que los titano-
sduridos (o al menos la especie que anidaba en Auca
Mahuevo) frecuentaba periédicamente los mismos
los sitios para a anidar. Ademas, el descubrimiento
de trazas de nidos evidencia que los titanosduridos
construian sus propios nidos y que los huevos, una
vez depositados en depresiones excavadas en el
substrato, no eran enterrados.
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