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Resumen: En la presente contribucién abordamos el estudio de un espécimen fragmentario de Crocodylomorpha
cuyos restos 6seos proceden de la Formacién Los Colorados (Triasico Tardio) de la Cuenca Ischigualasto-Villa
Unién, Argentina. El material (PULR-V126) se encontraba depositado en el Museo de Ciencias Naturales de la
Universidad Nacional de La Rioja, sin ningin dato de procedencia o colector. El espécimen consiste en escasos
restos postcraneanos, los cuales incluyen vértebras dorsales y caudales asociadas, extremo proximal de htimero, y
extremos proximal y distal de fémur, entre otros. Se realizé el estudio detallado sobre su anatomia reconociendo
una Unica autapomorfia: proceso transverso con una fuerte orientaciéon dorsolateral en su vértebra dorsal media/
posterior. Sin embargo, y teniendo en cuenta la naturaleza fragmentaria de PULR-V126, consideramos a esta
caracteristica como insuficiente para la creacién de un nuevo taxén basados en este material. El espécimen fue
incluido en una matriz filogenética de caracteres morfoligicos previamente publicada, en la cual se aumentaron
el muestreo de taxones (2) y de caracteres postcraneanos (1). El espécimen PULR-V126 es recuperado en varias
posiciones como un crocodilomorfo no crocodiliforme en los distintos arboles igualmente parsimoniosos. La falta
de preservacién de caracteres informativos en PULR-V126 no permiti6 evaluar con mayor precision sus relaciones
de parentesco dentro del clado.

Palabras claves: Taxonomia, Filogenia, Mesozoico, Cuenca Ischigualasto-Villa Unién, Sudamérica.

Abstract: New postcranial remains of Crocodylomorpha (Archosauria; Pseudosuchia) from the Los
Colorados Formation (Late Triassic), La Rioja Province, Argentina. In the present contribution we
study a fragmentary specimen of Crocodylomorpha recovered from outcrops of the Los Colorados Formation
(Late Triassic) of the Ischigualasto-Villa Unién Basin. The material (PULR-V126) was deposited in the Museo
de Ciencias Naturales of the Universidad Nacional de La Rioja, without any other data of origin or collector.
The specimen consists of scarce postcranial remains, which include associated dorsal and caudal vertebrae, the
proximal end of the humerus, and the proximal and distal ends of the femur, among other elements. The detailed
study of the anatomy of the specimen was performed and a single autapomorphy was recognized: transverse pro-
cesses of its middle/posterior dorsal vertebrae have a strong dorsolateral orientation. However, given the scarce
remains of PULR-V126, we consider that this trait is not enough to support the creation of a new taxon based on
this material. The specimen was included in a previously published morphological phylogenetic character matrix,
in which both the sampling of taxa (2) and postcranial characters (1) were increased. Specimen PULR-V126 is
recovered in several positions as a non-crocodyliform crocodylomorph in the different most parsimonious trees.
This is caused by the lack of preservation informative characters in PULR-V126 that precluded the evaluation of
its precise phylogenetic relationships within other crocodylomorphs.

Key words: Taxonomy, Phylogeny, Mesozoic, Ischigualasto-Villa Unién Basin, South America.
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INTRODUCCION

El periodo Triasico fue un momento clave en
la historia de la biota sobre la Tierra, ya que la
crisis de finales del periodo Pérmico produjo la
desaparicion del 95% de la diversidad marina y
un 70% de la diversidad continental conocidas
(Raup, 1972; Sepkoski et al., 1981; Jablonski
et al., 2003; Chen & Benton, 2011; Joachimski
et al., 2012; Smith & Botha-Brink, 2014). Esta
extincién masiva causé un importante recam-
bio faunistico dado que varios integrantes de los
grupos Synapsida y Parareptilia paleozoicos fue-
ron reemplazados por los Archosauromorpha y
Eucynodontia (Bakker, 1977; Benton et al., 2004;
Ezcurra et al., 2020; Pradelli et al., 2022). Con re-
lacién a los arcosaurios, no fue hasta el Tridsico
Medio que comenzé a surgir una fauna domina-
da principalmente por formas predadoras de pe-
queno a mediano tamano, como Gracilisuchidae
y Erpetosuchidae, junto a formas de mayor ta-
mano como los Poposauroidea y Loricata basa-
les (Drymala & Zanno, 2016; Desojo et al., 2020;
Ezcurra et al.,2020). Para el Triasico Tardio se
registraron cambios en las biotas continentales
teniéndose los primeros registros de clados como
Ornithosuchidae (von Baczko & Ezcurra, 2013;
von Baczko et al., 2020; Miller et al., 2020),
Aetosauria, Phytosauria, Dinosauria (Brusatte et
al., 2010; Langer et al., 2010; Novas et al., 2021) y
Crocodylomorpha (Bonaparte, 1971; Irmis, 2013;
Desojo & Ezcurra, 2016; Leardi et al., 2020).

Los primeros crocodilomorfos se conocen
de rocas de aproximadamente 230 millones
de anos antigiiedad, durante el comienzo del
Triasico Tardio (Carniano) (Irmis et al., 2013;
Leardi et al., 2020), y el clado en la actualidad
se encuentra representado Unicamente por los
miembros de Crocodylia (Brochu, 2003). El cla-
do Crocodylomorpha experiment6 una rapida y
exitosa radiaciéon en los principales ecosistemas
terrestres del Tridsico Tardio (Brusatte et al.,
2008; Irmis et al., 2013), para luego transfor-
marse en uno de los grupos de tetrdpodos més
diversos ecoldgicamente durante el Jurasico y
Cretéacico (Langston, 1973; Clark et al., 1989;
Wu et al., 1995; Buckley et al., 2000; Carvalho
et al., 2005; Pol & Gasparini, 2007, 2009; Sereno
& Larsson, 2009; O’Connor ef al., 2010; Nesbitt,
2011; Pol & Leardi, 2015). Los Crocodylomorpha
mas basales eran formas de pequefio a mediano
tamano (0,5 a 3 m), tenian una postura erguida
(miembros gréciles posicionados por debajo del
cuerpo) y una dieta carnivora (e.g., Irmis et al.,
2013).

Un conjunto de caracteristicas no ambiguas
distinguen a los Crocodylomorpha de otros gru-
pos de Pseudosuchia, entre las que podemos des-
tacar: ausencia de huesos postfrontales, fenes-
tra postemporal pequena o ausente (Benton &
Clark, 1988; Nesbitt, 2011), cuadrado contactan-
do al proético (Clark, 1986; Walker, 1990), huesos
de la caja craneana extensamente neumatizados
(Walker, 1990; Clark et al., 2004), escamoso pro-
yectado cubriendo lateralmente la mayor parte
de la region del oido (Clark, 1986; Clark & Sues,
2002), y carpales proximales (radial y ulnar)
alargados (Clark, 1986; Benton & Clark, 1988;
Parrish, 1993; Nesbitt, 2011; Leardi et al., 2017).

En el presente articulo se describen y compa-
ran nuevos materiales postcraneanos asignados
a Crocodylomorpha procedentes de la Formacién
Los Colorados, para evaluar sus relaciones de pa-
rentesco y discutir su afinidad taxonémica.

Abreviaciones institucionales. PULR-V,
Paleontologia, Museo de Ciencias Naturales,
Universidad Nacional de La Rioja, La Rioja,
Argentina; PVL, Paleontologia de Vertebrados,
Instituto Miguel Lillo, San Miguel de Tucuman,
Argentina; IVPP V, Institute of Vertebrate
Paleontology and Paleoanthropology, Beijing,
Reptiblica Popular China.

MARCO GEOLOGICO

La Cuenca Ischigualasto-Villa Unién es una
depresion alongada que se localiza geografica-
mente en el noroeste argentino, al noreste de la
provincia de San Juan y al suroeste de la provin-
cia de La Rioja (Romer & Jensen, 1966; Stipanicic
& Bonaparte, 1972, 1979). Esta cuenca se ca-
racteriza por ser una cuenca de rift vinculada a
movimientos tecténicos de gran magnitud que
se desarrollaron durante el Mesozoico tempra-
no (Uliana & Biddle, 1988; Ramos & Kay, 1991;
Lopez-Gamundi et al., 1994). Es una cuenca de
depdsitos exclusivamente continentales y con
una potencia mayor a los 3.000 metros. Dentro
de esta cuenca distintas unidades continentales
se destacan por su contenido fosilifero, entre las
mas importantes se encuentran las formaciones
Tarjados (Tridsico Medio; Rogers et al., 2001;
Mancuso & Caselli, 2012), Chanares (Ladiniano-
Carniano; Marsicano et al., 2016; Ezcurra et
al., 2017), Los Rastros (Carniano; Mancuso et
al., 2014), Ischigualasto (Carniano-Noriano;
Martinez et al., 2011; Desojo et al., 2020) y Los
Colorados (Noriano medio; Kent et al., 2014).
Los afloramientos mas relevantes, por su exten-
sién y potencia, son aquellos que se localizan en
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el Parque Provincial Ischigualasto (Provincia
de San Juan) y el Parque Nacional Talampaya
(Provincia de La Rioja) (Fig. 1).

La Formaciéon Los Colorados es una unidad
geolbgica ubicada por encima de la Formacion
Ischigualasto, llegando a ser el tope de toda la
secuencia estratigrafica mesozoica de la cuenca.
Su potencia varia de 600 m a 750 m (Bracco et
al., 1996; Bossi, 1970; Caselli ef al., 2001). El pa-
leoambiente inferido corresponde a sistemas flu-
viales medianamente sinuosos con depdsitos de
planicies aluviales (Caselli et al., 2001). Estudios
magnetocronoldgicos estiman una antigiiedad
aproximada de entre 227 y 213 Ma, indicando
una edad noriana, correspondiente al Tridsico
Tardio (Kent et al., 2014).

El contenido fosilifero registrado para la
Formaciéon Los Colorados proviene princi-
palmente de dos localidades, una de ellas es
Quebrada de Los Jachalleros donde fue descu-
bierto el dicinodonte Jachaleria colorata. El
otro nivel fosilifero se localiza en la seccién su-
perior de la unidad, siendo conocida esta locali-
dad como La Esquina (Bonaparte, 1969, 1971,
1973; Arcucci et al., 2004). De esta localidad se
ha recuperado una fauna heterogénea y muy di-
versa dominada por distintos grupos de arcosau-
rios, como algunos taxones del clado Dinosauria
(Riojasaurus incertus, Coloradisaurus brevis,
Lessemsaurus sauropoides, Zupaysaurus rou-
glert) junto a varios otros taxones del clado
Pseudosuchia (Fasolasuchus tenax, Riojasuchus
tenuisceps, Neoaetosauroides engaeus) (Arcucci
et al., 2004; Abdala & Bertelli, 2017). También
se registran, en menor abundancia, represen-
tantes de otros grupos de amniotas como el
Cynodontia (Synapsida) Chaliminia musteloides
y el Testudinata Palaeochersis talampayensis
(Martinelli & Rougier 2007; Sterli et al., 2007).
Dentro del clado Crocodylomorpha, tres taxo-
nes, Hemiprotosuchus leali, Pseudhesperosuchus
Jachalert y Coloradisuchus abelini, marcan la
temprana diversificacién del clado (Leardi et al.,
2020).

Los materiales que componen el espécimen
PULR-V126 provienen de la Formacién Los
Colorados segin datos obtenidos del reposito-
rio oficial del Museo de Ciencias Naturales de la
Universidad Nacional de La Rioja (PULR). Sin
embargo, se desconoce con exactitud el nivel del
cual fueron exhumados ya que el material fue en-
contrado en la coleccién por uno de los autores
(JBD) en el ano 2010, sin otro dato de su pro-
cedencia como tampoco de colector responsable.

MATERIAL Y METODOS

La preparaciéon mecéanica de PULR-V126 co-
menz6 en el Instituto CRILAR (Centro Regional
de Investigaciones Cientificas y Transferencia
Tecnolégica, Anillaco, La Rioja) a cargo del
Técnico Sergio de la Vega, para luego finalizar
en el Museo Argentino de Ciencias Naturales
“Bernardino Rivadavia” (Ciudad Auténoma de
Buenos Aires).

Para la ubicacién relativa y descripcion de
las vértebras se siguié la terminologia osteol6-
gica propuesta por Mook (1921), Romer (1956)
y Hoffstetter & Gasc (1969). La terminologia de
las laminas vertebrales es tomada de la propues-
ta por Wilson (1999, 2012). Para la inferencia
de la musculatura en los miembros posteriores
se siguié la nomenclatura aplicada por Romer
(1923), Hutchinson (2001a, 2001b) y Carrano &
Hutchinson (2002), cuando esta fuese posible.
En este estudio se sigui6 la orientacion sugerida
por Pol (2005), en donde los huesos de los miem-
bros se orientan como si estuviesen en posicion
vertical.

Con el objetivo de contrastar con taxones
ya conocidos del Triasico Tardio de la Cuenca
Ischigualasto-Villa Unién se hizo hincapié en
aquellas especies que poseen un postcraneo
preservado. Las especies a las cuales se hace
referencia son las siguientes: Trialestes romeri,
Pseudhesperosuchus jachaleri, Hemiprotosuchus
leali y Coloradisuchus abelini. El principal én-
fasis comparativo sera enfocado con los tres ul-
timos taxones mencionados anteriormente, ya
que provienen de la misma unidad formacional
y/o estratigrafica. Finalmente, PULR-V126 ha
sido también comparado con algunos otros ta-
xones por fuera de Crocodylomorpha, pero solo
con formas tridsicas (o coetdneas) cercanamente
relacionadas al origen de este clado.

Las relaciones de parentesco del espécimen
PULR-V126 fueron evaluadas mediante un ana-
lisis filogenético utilizando méxima parsimonia
como criterio de optimalidad. Para el mismo se
utiliz6 la matriz de caracteres morfolégicos de
Leardi et al. (2017), que es una versién modi-
ficada de la publicada por Pol et al. (2013). La
eleccion de esta matriz se debe por ser la mas
inclusiva, ya que comprende a la mayoria de los
Crocodylomorpha no Crocodyliformes pero ade-
mas se complementa con un buen muestreo de
Crocodyliformes basales y Mesoeucrocodylia.
La matriz original, que incluye 39 terminales
y 138 caracteres, fue modificada agregando al
espécimen PULR-V126 y a Coloradisuchus abe-
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Fig. 1. Mapa geolégico de la Cuenca Ischigualasto-Villa Unién. Tomado de Arcucci et al. (2004).

lini, también procedente de la Formacién Los
Colorados (Martinez et al., 2018). La inclusién
del nuevo Protosuchidae radica no solo en el he-
cho de que aportaria nueva informacién al clado

Crocodylomorpha sino que ademas proviene de la
misma unidad geolégica por lo que no se descarta
la posibilidad de algin grado de afinidad taxoné-
mica o filogenética con PULR-V126. También se
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agreg6 un nuevo caracter postcraneano tomado
de Nesbitt (2011), el cual describe la conexién de
la cabeza humeral con la cresta deltopectoral. De
esta manera la matriz resultante presenta 41 ter-
minales y 139 caracteres. Ademaés, se modificé un
caracter que ya estaba incluido en la matriz ori-
ginal (Carécter 94, ver Analisis Filogenético). Del
total de caracteres morfol6gicos, 15 son conside-
rados ordenados (caracteres 16, 20, 22, 23, 31, 46,
59, 60, 63, 64, 67, 74, 77, 82, 83 y 87) de acuerdo
con Leardi et al. (2017). PVL 3889 fue desactiva-
do antes de las basquedas y Gracilisuchus stipa-
nicicorum fue utilizado para enraizar los arbo-
les (ver Resultados). La lista de caracteres de la
matriz filogenética se encuentra en el Apéndice
y la matriz filogenética se encuentra depositada
en Zenodo (https://zenodo.org/record/6282147#.
YhjOypavFPY).

La matriz fue editada con el programa
Mesquite 3.51 (Maddison & Maddison, 2018) y
posteriormente analizada con el programa TNT
version 1.5 (Goloboff et al., 2003, 2008; Goloboff
& Catalano, 2016). Se realiz6é una btusqueda heu-
ristica tradicional bajo pesos iguales de 1000 ré-
plicas utilizando secuencias de adicién al azar
(RAS, random addition sequences) seguida de
una serie de reordenamientos mediante el uso del
algoritmo TBR (¢ree bisection reconnection) con-
servando hasta diez arboles igualmente parsimo-
niosos por réplica. Los arboles més parsimoniosos
almacenados en memoria fueron expuestos a una
segunda serie de TBR con el fin de evitar islas de
arboles subdptimos. Para evaluar el soporte de
las ramas se estimaron los indices de Bremer y
Bootstrap. Para el calculo de los porcentajes de
frecuencia de nodos recuperados en diferentes
pseudoréplicas se utilizé Diferencias de frecuen-
cias (Goloboff et al., 2003) y Frecuencias abso-
lutas (Efron, 1979; Felsenstein, 1985) realizando
1000 pseudoréplicas.

SISTEMATICA PALEONTOLOGICA

ARCHOSAURIA Cope, 1869 sensu Gauthier &
Padian, 1985
PSEUDOSUCHIA von Zittel, 1887-1890 sensu
Gauthier & Padian, 1985
SUCHIA Krebs, 1974 sensu Sereno, 2005
CROCODYLOMORPHA Hay, 1930 sensu
Walker, 1970

Gen et sp. indet.
Figs. 2-7

Espécimen. PULR-V126, incluye un esqueleto

axial incompleto que se compone de cuatro vér-
tebras dorsales y cuatro caudales; fragmentos de
los cuatro miembros: dos extremos proximales de
htmero, dos extremos proximales y dos distales
de fémur; y varios elementos muy fragmentarios
identificados tentativamente como tres extremos
distales de metapodiales (probablemente meta-
tarsales).

Localidad, horizonte y edad. El material es-
tudiado proviene de la Formacién Los Colorados,
pero desafortunadamente no se dispone de nin-
gin otro dato maés especifico relativo al nivel
de procedencia dentro del perfil estratigrafico.
La edad de la formacién ha sido datada como
Triasico Tardio (Noriano medio; Kent et al.,
2014).

Comentarios. PULR-V126 es un
Crocodylomorpha que se diferencia de otros
taxones de este clado por presentar la siguien-
te combinacién de estados de caracter (aste-
risco indica autapomorfia): proceso transver-
so con una fuerte orientacién dorsolateral en
su vértebra dorsal media/posterior®, ldmina
postzigodiapofiseal de la vértebra dorsal ante-
rior ausente (condicién compartida con la ma-
yoria de los Crocodylomorpha a excepcion de
Hesperosuchus agilis 'y Carnufex carolinensis
[Leardi et al., 2017]), quilla en vértebra dorsal
anterior ausente (condicién compartida con la
mayoria de los Crocodylomorpha a excepcién de
Pseudhesperosuchus jachaleri y Hesperosuchus
agilis), cabeza humeral extendida posteriormen-
te en forma de gancho (condicién compartida con
la mayoria de los Crocodylomorpha a excepcién
del clado Mesoeucrocodylia), trocanter menor
y pseudointerno ausentes en el fémur (condi-
ciéon opuesta respecto de los Hallopodidae y
Kayentasuchus).

DESCRIPCION ANATOMICA

Esqueleto axial

El espécimen PULR-V126 preservé ocho vér-
tebras, de las cuales sé6lo seis eran informativas
ya que conservan estructuras anatémicas reco-
nocibles que permiten su asignacién. La omision
en esta descripcion de las dos vértebras restan-
tes se debe principalmente a su mal estado de
preservacion. A partir de la caracterizacién de
cada una de ellas se las refiri6 a la region dorsal
y caudal. Se reconocen una vértebra dorsal an-
terior (D1-D5), una vértebra dorsal media/poste-
rior (D6-D10), dos vértebras dorsales posteriores
(D11-D15) préxima a la region sacra y por ultimo
cuatro vértebras caudales (C1-C37).
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Vértebras Dorsales

Dorsal anterior. Es la vértebra que mejor se ha
preservado, es anficélica y las superficies articu-
lares son subcirculares a ovoides, siendo mas al-
tas que anchas. En vista lateral (Fig. 2A), el cuer-
po vertebral es de contorno rectangular, con am-
bas superficies de articulacién ubicadas al mismo
nivel y con una longitud anteroposterior que es
aproximadamente el doble de su altura dorsoven-
tral. La superficie lateral del cuerpo vertebral ca-
rece de una fosa, con forma de cuenca, que ha sido
descripta en algunos Crocodylomorpha como asi
también en vértebras dorsales de otros Suchia
(Lecuona et al., 2016). Ventralmente, el cuerpo
vertebral se encuentra moderadamente com-
primido transversalmente en su parte central
adoptando una forma clepsidroide (Fig. 2E). La
superficie ventral del cuerpo vertebral es arquea-
da y esta desprovista de una quilla o hipapéfisis.
Las parapdfisis se sitiian al nivel donde el arco
neural se fusiona con el cuerpo vertebral, son pe-
quenas y tienen una leve proyeccion lateral (Fig.
2A: para). No hay sutura neurocentral entre el
arco neural y el centro vertebral. Las diap6fisis
descansan sobre el extremo distal de procesos
transversos que se localizan en una posicion lige-
ramente posterior y dorsal respecto de las para-
pofisis (Fig. 2A: di). Estos procesos se proyectan
dorsolateralmente dejando a la diapéfisis en una
posicion dorsal respecto al nivel de las zigapofi-
sis, lo cual se observa del lado izquierdo debido
a la pobre preservacién del proceso transverso
derecho (Fig. 2B: prz, di). Adicionalmente el pro-
ceso transverso izquierdo tiene bordes rectos y
paralelos, anterior y posteriormente, que le dan
forma subrectangular en vista dorsal (Fig. 2D:
di). La superficie lateral del arco neural presenta
tres laminas que se extienden desde la diap6fisis
y delimitan una serie de fosas (Fig. 2A). Las lami-
nas paradiapofiseal y centrodiapofiseal posterior
que conectan la diap6fisis con la parapdfisis y con
el extremo posterior del centro vertebral, respec-
tivamente, estan presentes en una amplia varie-
dad de Archosauriformes (Ezcurra et al., 2014;
Ezcurra, 2016). Por otro lado, la diap6fisis se co-
necta también con la prezigapo6fisis por medio de
lalamina prezigodiapofiseal (Fig. 2A, B: Iprd). En
PULR-V126 no hay lamina postzigodiapofiseal
que conecte la diap6fisis con la postzigapoéfisis.
Las tres laminas presentes en PULR-V126 estan
delimitando dos fosas: una esta rodeada por las
laminas prezigodiapofiseal y paradiapofiseal, en
tanto que la otra lo esta por las ldminas paradia-
pofiseal y centrodiapofiseal posterior. La espina
neural se encuentra preservada solo en su base,

la cual es comprimida mediolateralmente y cor-
ta anteroposteriormente, ocupando un 50% del
arco neural en vista dorsal (Fig. 2C, D: en). No
hay presencia de articulaciones adiciones como
hipantro e hipésfeno, reconocidas comtinmente
en Poposauroidea y Loricata (Nesbitt, 2011). Las
prezigapo6fisis estan orientadas y proyectadas an-
terodorsalmente desarrollando aproximadamen-
te un angulo de 45°con la horizontal. Son cortas
en longitud de modo que alcanzan una posicién
posterior respecto del borde dorsal de la super-
ficie articular anterior del centro. Las postziga-
pofisis estan muy extendidas posteriormente y
proyectadas posterodorsalmente, con un angulo
semejante al de las prezigapoéfisis, alcanzando el
borde dorsal de la superficie articular posterior
del centro vertebral.

Dorsal media | posterior. Es una vértebra
morfolégicamente transicional entre las dorsa-
les medias y posteriores, con un cuerpo vertebral
de tipo anficélico y de proporciones semejantes
a la dorsal anterior (Fig. 3). El cuerpo vertebral
es mas largo que alto, con ambas superficies de
articulacién posicionadas al mismo nivel y su
contorno es rectangular en vista lateral (Fig. 3A:
cv). Del mismo modo que en la dorsal anterior, el
centro vertebral carece de depresion en su super-
ficie lateral y de sutura neurocentral entre arco
neural y centro. En vista lateral, el arco neural
carece de parapofisis y diapéfisis como procesos
separados, y en su lugar hay un tnico proceso
transverso que se proyecta dorsolateralmente
con su extremo lateral en posicién dorsal res-
pecto de la base de la espina neural y el nivel de
las zigapéfisis (Fig. 3A, B, C: pt). Este proceso
transverso tiene un grosor moderado, dorso-
ventral y anteroposteriormente, y una longitud
comparable a la del centro vertebral. En el arco
neural se identifican dos laminas que conectan
al proceso transverso con el extremo anterior y
posterior del centro vertebral, la lamina centro-
diapofiseal anterior y la ldmina centrodiapofiseal
posterior, respectivamente (Fig. 3A: leda y ledp).
La lamina posterior se encuentra mas marcada
que la anterior. La espina neural de esta vérte-
bra esta preservada parcialmente por su base,
la cual esta comprimida mediolateralmente y se
extiende anteroposteriormente un poco mas que
en la dorsal anterior (Fig. 3D: en). En esta vérte-
bra nuevamente no se reconocen articulaciones
adicionales compartiendo la misma condici6n
que en la dorsal anterior. Las prezigapo6fisis no
estan preservadas mientras que las postzigap6-
fisis se preservaron con una orientacién horizon-
tal. Ademas, estan proyectadas posteriormente
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Fig. 2. Vértebra dorsal anterior de PULR-V126. A, vista lateral izquierda; B, vista anterior; C, vista posterior;
D, vista dorsal; E, vista ventral (anterior hacia arriba). La flecha indica direccion anterior. Abreviaturas: cv,
centro vertebral; di, diap6fisis; en, espina neural; ledp, ldmina centrodiapofiseal posterior; Ipd, lamina paradiapo-
fiseal; lprd, lamina prezigodiapdéfiseal; para, parapoéfisis; poz, postzigapodfisis; prz, prezigapofisis. Escala = 5 mm.
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Tabla 1. Medidas de las vértebras de PULR-V126. Todas las medidas estdn en unidad de milimetros
(mm). Abreviaturas: DA, dorsal anterior; DM/P, dorsal media/posterior; DB, dorsal posterior; DPmp,
dorsal posterior més posterior; CA3?, probable caudal anterior 3; CA4?, probable caudal anterior 4.

DA DM/P DP DPmp CA3? CA4?
Largo entre zigapdfisis 13,56 11,65 14,40 11,88 12 11,28
Largo del centro 11,84 11,61 12,70 13,42 11,94 11,11
Altura (centro + espina) 15,74 14,10 14,42 15,27 15,55 17,38

alcanzando una posicién posterior respecto del
borde dorsal de la superficie articular posterior
del centro (Fig. 3E: poz).

Dorsales posteriores. Solo dos vértebras dor-
sales posteriores se han preservado pobremente,
desarticuladas del resto de los elementos axiales
pero asociadas entre si (Fig. 4). No se reconocen
parapofisis ni diap6fisis como procesos indepen-
dientes y ademas sus centros son muy largos
anteroposteriormente respecto de las otras dor-
sales. Estas caracteristicas (alongamiento y ca-
rencia de procesos) se observan en las dorsales
posteriores de los cocodrilos modernos (Mook,
1921; Hoffsteter & Gasc, 1973), lo cual apoya su
asignacion. Sus cuerpos vertebrales son anficéli-
cos y con superficies de articulacién ubicadas al
mismo nivel (Fig. 4A, B: cv). Los cuerpos verte-
brales son mas largos que altos y las superficies
de articulacién muestran una notable diferencia
de tamanos entre ellas mismas, siendo la super-
ficie posterior mas grande que la anterior. Las
superficies de articulacién, anterior y posterior,
son subcirculares (Fig. 4D, E) contrastando con
la forma ovoide que tienen en la dorsal anterior.
Ademas, sus bordes son de un mayor grosor (Fig.
4E) con respecto a los bordes de estas mismas su-
perficies en la dorsal anterior. En vista ventral,
los cuerpos vertebrales se encuentran ligeramen-
te comprimidos transversalmente en su parte
media y sin presencia de quillas (Fig. 4F). Los
procesos transversos de los arcos neurales gene-
ralmente estan mal preservados a excepcién de
uno, que se ubica en una posicién mas posterior
y con dimensiones semejantes a aquel de la dor-
sal media/posterior pero este ultimo se proyecta
lateralmente (Fig. 4C, E: pt). No hay evidencia
de laminas delimitando fosas sobre los arcos
neurales como en la dorsal anterior. Tampoco
se reconoce sutura neurocentral en ninguna de
estas vértebras. Las espinas neurales sélo estan
representadas por sus bases que se encuentran
comprimidas mediolateralmente y se extienden
anteroposteriormente ocupando aproximada-
mente las dos terceras partes posteriores del
arco neural (Fig. 4B, C: en). Las articulaciones

adicionales estdn ausentes, de igual modo que
en las otras dorsales de PULRV-126. Las prezi-
gapofisis no estan preservadas mientras que las
postzigap6fisis estan presentes solo en una de las
vértebras (Fig. 4A: poz). Son muy largas, con una
orientaciéon horizontal y se extienden posterior-
mente al borde dorsal de la superficie articular
posterior del centro.

Vértebras caudales

Caudal anterior. De las cuatro vértebras, dos
se encuentran moderadamente bien preservadas,
lo que permite reconocer estructuras anatémicas
en las mismas. Sus cuerpos vertebrales presen-
tan una condicién anficélica al igual que en to-
das las dorsales descriptas previamente para
PULR-V126. Presentan facetas de articulacién
para los arcos hemales, las cuales se ubican en
el borde ventral de ambas superficies de arti-
culacién del cuerpo vertebral (Fig. 5A, E: ach).
En vista lateral, los cuerpos vertebrales son lar-
gos anteroposteriormente y bajos dorsoventral-
mente. La longitud alcanzada por estos centros
vertebrales es mucho menor en comparacién a
aquellos de las dorsales posteriores (Tabla 1). Las
superficies de articulacién, anterior y posterior,
estan ubicadas al mismo nivel y tienen bordes de
un grosor semejante al observado en las dorsales
posteriores. La morfologia de ambas superficies
articulares es eliptica dado que son més altas que
anchas en seccion transversal (Fig. 5B, C). En
vista ventral, la parte media del cuerpo vertebral
se encuentra fuertemente comprimida transver-
salmente (Fig. 5E: cv) y las superficies ventrola-
terales convergen hacia una cresta longitudinal
medial sobre la superficie ventral. Ademas, las
superficies ventrales en las vértebras caudales
de PULR-V126 se encuentran arqueadas de igual
modo que en las vértebras dorsales. No hay de-
sarrollo de laminas y fosas en los arcos neurales.
Los procesos transversos son reducidos, proyec-
tados ventrolateralmente y aplanados dorsoven-
tralmente (Fig. 5A, B: pt). Las prezigapofisis, con
una orientaciéon anterodorsal, son cortas longitu-
dinalmente y se extienden posteriormente al bor-
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Fig. 3. Vértebra dorsal media/posterior de PULR-V126. A, vista lateral izquierda; B, vista anterior; C, vista pos-
terior; D, vista dorsal; E, vista lateral derecha. La flecha indica direccién anterior. Abreviaturas: cv, centro ver-
tebral; en, espina neural; leda, lamina centrodiapofiseal anterior; ledp, ldmina centrodiapofiseal posterior; poz,
postzigap6fisis; pt*, proceso transverso® (autapomorfia). Escala = 5 mm.
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POZ

Fig. 4. Vértebras dorsales posteriores de PULR-V126. A, vista lateral izquierda; B, vista lateral derecha; C, vista
dorsal; D, vista anterior; E, vista posterior; F, vista ventral. La flecha indica direcciéon anterior. Abreviaturas: cn,
canal neural; cv, centro vertebral; en, espina neural; poz, postzigap6fisis; pt, proceso transverso. Escala = 5 mm.
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de dorsal de la superficie articular anterior (Fig.
5A, B, D: prz). Mientras que las postzigapo6fisis,
con una orientaciéon posterodorsal, son mas lar-
gas y se ubican posteriores al borde dorsal de la
superficie articular posterior del centro (Fig. 5A:
poz). En vista dorsal, se reconocen espinas neu-
rales parcialmente preservadas, comprimidas
lateralmente (Fig. 5D: en), y debido a su pobre
estado de preservacion, es dificil de discernir qué
tan extensas son anteroposteriormente.

Miembro anterior

Humero. El hiimero de ambos miembros estd
parcialmente preservado, ya que se dispone
unicamente del extremo proximal de ambos ele-
mentos (Tabla 2). En vista anterior y posterior,
el extremo proximal del htimero presenta una
expansion mediolateral (Fig. 6A, E). La super-
ficie anterior del extremo proximal carece de
una fosa ovalada, al igual que en la mayoria de
los himeros de otros Crocodylomorpha basales.
La cabeza humeral tiene una forma de “media-
luna” en vista proximal y con un fuerte engro-
samiento anteroposterior principalmente en su
region central (Fig. 6D). Este engrosamiento del
extremo proximal del himero esta fuertemente
curvado posteriormente adoptando la forma de
un “gancho” (Fig. 6C, G: ch) muy marcada, en
vista medial y lateral, lo que ha sido reportado
en Crocodylomorpha y otros paracrocodilomor-
fos cercanamente emparentados (Nesbitt, 2011).
En vista posterior y distalmente a la superficie
articular, se distingue una depresién subcircular
(Fig. 6B: dp) presente en muchos Notosuchia la
cual ha sido inferida como el sitio de insercién del
musculo scapulohumeralis caudalis (Pol et al.,
2012; Leardi et al., 2015). Lateral y adyacente a
esta concavidad, se ubica una incipiente cresta
con orientacién proximodistal (Fig. 6B: cph?). El
alcance distal de la cresta no se observa debido a la
ausencia de la diafisis humeral (Fig. 6B, C: cph?).
Esta cresta también se la encuentra en varios
notosuquios (Leardi et al., 2015), mientras que
en los Crocodylomorpha no Crocodyliformes no
ha sido informada. La tuberosidad interna ocupa
el extremo proximomedial y se proyecta medial-
mente. En vista anterior, la cresta deltopectoral
se ubica en el margen lateral del extremo proxi-
mal y distante respecto de la cabeza humeral in-
dicando una discontinuidad entre ambas estruc-
turas (Fig. 6A, E: cd). La cresta deltopectoral se
extiende en sentido proximodistal y se proyecta
anteriormente moderadamente. En vista late-
ral, el borde de la cresta deltopectoral sigue una
morfologia baja y redondeada (Fig. 6C y G: cd)

contrariamente a la tipica forma triangular vista
en otros taxones de Crocodylomorpha. La diafi-
sis no esta preservada pero la seccion distal del
extremo proximal de ambos hiimeros tiene una
morfologia subcircular en seccién transversal.

Miembro posterior

Fémur. El fémur de ambos miembros esta par-
cialmente preservado, disponiéndose de los ex-
tremos proximal y distal. El extremo proximal se
encuentra expandido en direccién mediolateral y
es aplanado en direccién anteroposterior, en vis-
ta proximal (Fig. 7C). Ademas, carece de un “cue-
llo” bien definido que separe la cabeza femoral del
resto de la diafisis. En PULR-V126 no es posible
inferir la orientacién de la cabeza femoral debido
a que los extremos proximales no se preservan en
conexion a los extremos distales. En el extremo
proximal del fémur se hallan dos protuberancias
bien marcadas, de tamano y forma casi iguales
(sensu Nesbitt, 2011), que son el tubérculo ante-
romedial y el tubérculo posteromedial (Fig. 7B:
tam y tpm). En el extremo proximal y al mismo
nivel que la cabeza femoral se identifica el trocan-
ter mayor (Fig. 7A, F: tm), principal sitio de in-
sercion del musculo puboischiofemoralis externus
(Romer, 1923; Hutchinson, 2000). Distalmente a
la cabeza femoral y sobre el borde anteromedial
se distingue el “pliegue proximal” (Fig. 7A: ppf;
“proximal fold”, Brochu, 1992), un rasgo com-
partido con otros Crocodylomorpha y también
con Paracrocodylomorpha no Crocodylomorpha
derivados (Nesbitt, 2011). Asimismo, el extremo
proximal carece de un trocanter pseudointerno
en el borde posterolateral y un trocanter menor
en el borde anterolateral.

En el extremo distal del fémur izquierdo se
observan dos céndilos que se curvan posterior-
mente (Fig. 7G, H). En el borde lateral del extre-
mo distal se halla el condilo fibular mientras que
en el margen medial se localiza el condilo tibial.
Estas estructuras globosas difieren no solamente
en su tamano siendo el céndilo fibular algo ma-
yor que el tibial, sino que ademas el céndilo fibu-
lar se extiende méas distalmente que el tibial, lo
cual se observa en vista anterior y posterior. En
vista posteroventral se observa un surco inter-
condilar que separa a ambos céndilos (Fig. 7D,
H: sic), mientras que en vista distal, un angulo
obtuso se forma entre el céndilo fibular y una in-
cipiente crista tibiofibularis menos desarrollada
que los condilos (Fig. 7D: ctf). Ademas, no se ob-
serva un surco mediolateral entre la crista tibio-
fibularis y el céndilo fibular (Nesbitt, 2011). Una
cresta supracondilar muy marcada se extiende
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Fig. 5. Vértebras caudales anteriores de PULR-V126. A, vista lateral derecha; B, vista anterior; C, vista posterior;
D, vista dorsal; E, vista ventral. La flecha indica direccién anterior. Abreviaturas: ach, superficie articular para
chevron; cv, centro vertebral; en, espina neural; poz, postzigapdfisis; prz, prezigap6fisis; pt, proceso transverso.
Escala = 5 mm.
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Fig. 6. Haimero de PULR-V126. A, E, vista anterior; B, F, vista posterior; C, G, vista lateral; D, H, vista proximal.
La flecha indica direccién anterior. Abreviaturas: ch, cabeza humeral; cd, cresta deltopectoral; cph?, cresta sobre
la superficie posterior del hiimero; dp, depresién profunda; ti, tuberosidad interna. Escala = 5 mm.

Tabla 2. Medidas de humero y fémur de PULR-V126. Todas las medidas estdn en unidad de
milimetros (mm). Abreviaturas: HI, hiimero izquierdo; HD, htimero derecho; FI fémur izquierdo; FD
fémur derecho. *Medida incompleta. -- Datos imposibles de tomar debido a la mala preservacion y/o
ausencia de material.

HI HD FI FD
Ancho transversal del extremo proximal 14,9 14,4 15 17,3
Profundidad anteroposterior del extremo proximal 7,1 7.4 9 9
Ancho transversal del extremo distal - - 16 15
Profundidad anteroposterior del extremo distal - - 15 14

Longitud 19,2%  225*  22,9%  22,6*
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desde el condilo fibular, que muestra un desarro-
llo moderado la cual se reduce gradualmente y
cuyo alcance no puede precisarse (Fig. TH: cre).

COMPARACIONES

Dentro de la diversa fauna hallada en Los
Colorados se han encontrado restos 6seos
que corresponden a varios grupos del clado
Pseudosuchia y a dos grupos del clado Dinosauria
(Theropoda y Sauropodomorpha) (Arcucci et al.,
2004; Abdala et al., 2017). Riojasuchus tenuis-
ceps (Ornithosuchidae) y Neoaetosauroides en-
gaeus (Aetosauria) son dos pseudosuquios cuya
anatomia es bien conocida y que a pesar de haber
alcanzado tamanos considerablemente mayores
a PULR-V126, en base a las dimensiones de sus
huesos preservados, también son distintos por
tener centros vertebrales con “forma de carretel”
muy marcada, particularmente en las vértebras
caudales, y ausencia de laminas accesoria entre
las apo6fisis y entre ellas y los centros vertebrales
(Desojo & Baez, 2005; Nesbitt, 2011; von Baczko
et al., 2020). Otro elemento postcraneano com-
parable entre PULR-V126 y esas dos especies es
el fémur, particularmente el extremo proximal
de Riojasuchus tenuisceps y Neoaetosauroides
engaeus posee los tres tubérculos (anterolate-
ral, posteromedial y anteromedial) que en gene-
ral se observan en la mayoria de los arcosaurios
(Nesbitt, 2011), pero ademés presentan una dis-
paridad de tamanos siendo el tubérculo poste-
romedial el més grande de los tres (von Baczko
et al., 2020). Contrariamente, PULR-V126 solo
posee dos de esos tubérculos (anteromedial y
posteromedial) los cuales son globosos y de ta-
manos semejantes entre si de igual modo que en
la mayoria de los Crocodylomorpha y en algunos
paracrocodilomorfos loricados (Nesbitt, 2011).
Ademas, Rigjasuchus tenuisceps tiene un trocan-
ter menor, mientras que en el extremo proximal
del fémur de PULR-V126 esta ausente. De este
modo y a juzgar por las diferencias anatémicas
marcadas en el postcraneo de aquellas dos espe-
cies (Riojasuchus tenuisceps y Neoaetosauroides
engaeus) respecto a PULR-V126, sumado a que
los elementos 6seos de este tltimo son compara-
tivamente mas graciles y pequenos, podriamos
asumir que este ejemplar no se corresponde con
algan tipo de Ornithosuchidae o un Aetosauria.

Las vértebras dorsales preservadas del ejem-
plar PULR-V126 carecen de los siguientes ca-
racteres anatémicos: articulacion accesoria (hi-
pantro e hipésfeno), lamina postzigodiapofiseal
entre la diapdfisis y postzigapoéfisis, centro ver-

tebral con fosa o depresion, en forma de cuenca,
en la superficie lateral y quilla o hipapdfisis en la
superficie ventral. A excepcién de algunos casos
particulares en donde son desconocidas, estas es-
tructuras se encuentran muy bien desarrolladas
en la mayoria de los Paracrocodylomorpha no
Crocodylomorpha (Long & Murry, 1995; Nesbitt,
2005; Peyer et al., 2008; Trotteyn et al., 2011;
Weinbaum, 2013), entre los que podemos citar
al Poposauroidea Arizonasaurus babbitti, a los
Loricata no Crocodylomorpha Postosuchus ali-
sonae y Postosuchus kirkpatricki, y entre las es-
pecies conocidas de la cuenca Ischigualasto-Villa
Unién a Saurosuchus galilei y Fasolasuchus
tenax, siendo este dltimo un componente de
la fauna tridsica de Los Colorados. Ademas, el
extremo distal femoral de Postosuchus kirkpa-
tricki y Fasolasuchus tenax registra una crista
tibiofibularis muy desarrollada y que forma un
angulo casi recto junto al céndilo fibular. Por el
contrario, en PULR-V126 la crista tibiofibularis
es ligeramente reconocible y forma un angulo
obtuso con el condilo fibular. Estas diferencias
anatomicas encontradas en el esqueleto axial y
apendicular de PULR-V126 dan sustento a la hi-
pétesis de que este espécimen tampoco se ajusta
a la anatomia de aquellos taxones externos pero
cercanos al origen del clado Crocodylomorpha.
Sin embargo, vale aclarar que la presencia de un
pliegue proximal (“proximal fold”) en el extremo
proximal del fémur de PULR-V126 es una con-
diciéon que comparte con algunos loricados como
los ya mencionados previamente y también con la
mayoria de los Crocodylomorpha (Nesbitt, 2011).

Con relacién a los Crocodylomorpha triasi-
cos, el postcraneo de PULR-V126 muestra al-
gunas diferencias a considerar, particularmente
con aquellos que fueron hallados en la Fm. Los
Colorados. Algunas de esas diferencias, ya fueron
mencionadas en comparacién con otros pseudo-
suquios. La carencia de quilla y lamina postzigo-
diapofiseal son rasgos que PULR-V126 comparte
con la mayoria de los Crocodylomorpha excep-
tuando a Pseudhesperosuchus jachaleri, con sus
vértebras dorsales anteriores aquilladas (PVL
3830), y a Hesperosuchus agilis y Carnufex caro-
linensis, con lamina postzigodiapofiseal entre la
diapofisis y postzigapdfisis (Leardi et al., 2017).
También la ausencia de hipapéfisis, otro rasgo
ya citado previamente, distingue a PULR-V126
de Junggarsuchus sloani sumado a que este
altimo presenta vértebras procélicas en su es-
queleto axial (Clark et al., 2004), en contraste a
las vértebras anficélicas de PULR-V126. La au-
sencia de fosa o depresion lateral en las vérte-
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Fig. 7. Fémur de PULR-V126. A—C, E, F, Extremo proximal y D, G, H, extremo distal en vistas A, G, anterior; B, H,
posterior; C, proximal; D, distal; E, medial; y F, lateral. La flechaindica direccién anterior. Abreviaturas: cf, cabeza fe-
moral; cfi, condilo fibular; cre, cresta; ct, condilo tibial; ctf] crista tibiofibularis; ppf, cresta proximal femoral; sic, sur-
co intercondilar; tm, trocanter mayor; tam, tubérculo anteromedial; tpm, tubérculo posteromedial. Escala = 5 mm.

bras de PULR-V126 es una condicién que mues-
tra discrepancias entre los Crocodylomorpha
dado que la condicién opuesta la presentan
Pseudhesperosuchus jachaleri (CAM pers. obs.),
Hesperosuchus agilis y Dromicosuchus grallator
(Lecuona et al., 2016). Ademas, las dos dltimas
especies tienen vértebras caudales con centros
vertebrales levemente comprimidos transversal-
mente y de superficies ventrales planas (Colbert,
1952; Sues et al., 2003). En contraste a los cen-
tros fuertemente comprimidos transversalmente

y con una cresta longitudinal medial sobre la su-
perficie ventral en PULR-V126.

La notable diferencia en tamafos entre las
superficies de articulacién anterior y posterior en
las vértebras dorsales posteriores de PULR-V126
coincide con la misma condicién observada en
las dorsales posteriores de Protosuchus richard-
soni (Colbert et al., 1951). Una incipiente cresta
en la superficie posterior del extremo proximal
del hiimero de PULR-V126 es desconocida en-
tre los Crocodylomorpha no Crocodyliformes,
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estando descripta en varios notosuquios como
Araripesuchus gomesii, Sebecus icaeorhinus,
Simosuchus clarki, Mariliasuchus amarali y
Yacarerani boliviensis (Leardi et al., 2015). El
borde redondeado de la cresta deltopectoral
en el humero de PULR-V126 es directamente
contrastable con el contorno subtriangular co-
munmente observado en algunas especies como
Pseudhesperosuchus jachaleri y Terrestrisuchus
gracilis (Bonaparte, 1972; Crush, 1984). Sin
embargo, esto debe ser tomado con precauciéon
debido al estado de preservaciéon general del
PULR-V126. La ausencia de una fosa ovalada
en el extremo proximal del htimero es una con-
dicién a destacar ya que distingue a PULR-V126
de Dibothrosuchus elaphros. El extremo proxi-
mal del fémur PULR-V126 no presenta trocanter
menor y tampoco trocanter pseudointerno lo que
diferencia a este ejemplar de los Hallopodidae
(Almadasuchus, Hallopus y Macelognathus) y
Kayentasuchus (Leardi et al., 2017). Ademas, la
carencia de un “cuello” bien definido que sepa-
re la cabeza femoral del resto de la diafisis y la
falta de un surco mediolateral entre el condilo
fibular y la crista tibiofibularis amplian la dis-
tancia anatémica sugerida entre PULR-V126
y Macelognathus vagans (Gohlich et al., 2005).
Por otro lado, la crista tibiofibularis del extremo
distal del fémur de PULR-V126 es ligeramente
reconocible lo que indica un menor desarrollo en
comparacion a aquella de Pseudhesperosuchus
Jjachaleri 'y Hesperosuchus agilis.

Una caracteristica a destacar es la presen-
cia de un proceso transverso con una orienta-
cién dorsolateral muy marcada en la vértebra
dorsal media/posterior de PULR-V126 (ver Fig.
3: pt*). Esta orientacién no se registra en nin-
gtn otro crocodilomorfo que haya preservado
su esqueleto axial. En general, la disposici6n
caracteristica de los procesos transversos es
perpendicular al eje mayor de la vértebra. Esta
caracteristica anatémica exclusiva de la vérte-
bra dorsal media/posterior representa una au-
tapomorfia para el espécimen PULR-V126. Sin
embargo, consideramos esta evidencia como in-
suficiente para apoyar su asignacién como una
nueva especie. Esto se debe a que PULR-V126
es un espécimen que carece de materiales 6seos
superponibles con aquellos de Hemiprotosuchus
leali o Coloradisuchus abelini, por lo que po-
dria representar restos postcraneanos aislados
de dichos taxones. Sin embargo, si en un futu-
ro se confirmase que PULR-V126 representa un
tax6n distinto respecto de aquellos conocidos de
la Fm. Los Colorados, la presencia de dicha ca-

racteristica seria suficiente para diagnosticarlo.
RESULTADOS Y DISCUSION

Discusién taxonémica

Respecto al estudio anatémico comparativo
desarrollado, contemplando los elementos fau-
nisticos que formaron las paleocomunidades de
Los Colorados, se puede inferir que PULR-V126
mantiene una cercana afinidad taxonémica con
aquellos pseudosuquios méas anidados, particular-
mente con Crocodylomorpha asi como con algu-
nos taxones de loricados filogenéticamente mas
cercanos al origen del clado Crocodylomorpha
(e.g., Saurosuchus galilei, Fasolasuchus tenax,
Postosuchus kirkpatricki). Esta interpretacion
encuentra su sustento en la presencia de un
pliegue proximal (“proximal fold”) en el fémur
de PULR-V126, dado que es una estructura que
también encontramos frecuentemente en el fé-
mur de la mayoria de los loricados incluyendo
a los Crocodylomorpha (Nesbitt, 2011). Sin em-
bargo, la clara disparidad de tamanos entre los
elementos de postcraneo de PULR-V126 respecto
a los de Saurosuchus galilei o Fasolasuchus te-
nax resulta dificil de ignorar. La longitud de las
vértebras preservadas del ejemplar PULR-V126
representa una décima parte del largo total de
las vértebras en aquellos loricados. Una posible
explicacién podria ser que PULR-V126 este re-
presentando un estadio ontogenético juvenil. Sin
embargo, la ausencia de una sutura neurocentral
en sus vértebras a priori estaria indicando todo
lo contrario (Brochu, 1996), de todos modos, esta
evidencia resulta insuficiente para ratificar o
desestimar esa hipétesis siendo necesario la rea-
lizacién de un estudio paleohistolégico (Windholz
et al., 2021). Ademas, de la gran disparidad de
tamano, PULR-V126 no presenta articulaciones
accesorias (hipantro e hipdsfeno) recordando a la
mayoria de los Crocodylomorpha y contrastando
con Saurosuchus galilei y Fasolasuchus tenax, ya
que presentan estas estructuras en sus vértebras
dorsales (Bonaparte, 1981; Trotteyn et al., 2011,
Nesbitt, 2011).

Por otro lado, la falta de sinapomorfias cla-
sicamente asociadas a Crocodylomorpha en
PULR-V126 se debe a que los elementos sobre
las cuales se han identificado (e.g., cintura pél-
vica y carpales proximales) no estan preservados
en este espécimen. Otras caracteristicas que es-
tarian sugiriendo a PULR-V126 como mas cer-
canamente emparentado a los Crocodylomorpha,
son la ausencia de quilla ventral en el centro
vertebral y de lamina postzigodiapofiseal en su
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vértebra dorsal anterior. Estas estructuras va-
rian en relacién a su presencia/ausencia entre los
Crocodylomorpha, mientrasqueentrelos Loricata
no Crocodylomorpha estan presente en la mayo-
ria de los taxones conocidos (Trotteyn et al., 2011;
Leardi et al., 2017). En los Crocodylomorpha
encontramos, para ambos caracteres, la misma
condicién descripta en PULR-V126 con algu-
nas excepciones las que ya fueron debidamente
mencionadas (ver Comparaciones). Lo mismo
ocurre con la crista tibiofibularis en el fémur de
PULR-V126, la cual recuerda mayoritariamente
a la de los Crocodylomorpha no Crocodyliformes
mas derivados asi como a la de algunos
Crocodyliformes basales (Protosuchus richard-
soni), pero considerablemente distinta a la de
los Paracrocodylomorpha no Crocodylomorpha
(Nesbitt, 2011).

La alternativa de que PULR-V126 sea un
supuesto Crocodyliformes basal (ver Anaélisis
Filogenético), no es descartada dado que este
ejemplar se ubica en el orden de tamanos espera-
ble para un Protosuchidae. Lamentablemente no
fue posible comparar a PULR-V126 con las espe-
cies Hemiprotosuchus leali y Coloradisuchus abe-
lini dado que en ambas su postcraneo esta muy
mal preservado y es poco conocido. Sin embargo,
las vértebras dorsales posteriores de PULR-V126
son semejantes con las de Protosuchus richard-
soni en relacién a la diferencia de tamanos que
encontramos entre las superficies de articulacion
(anterior y posterior). Las similitudes referidas
a las vértebras dorsales posteriores y a la crista
tibiofibularis del fémur sugeririan que al menos
PULR-V126 seria un Crocodylomorpha.

Analisis filogenético

Para evaluar la posicién filogenética del
espécimen PULR-V126 dentro del clado
Crocodylomorpha se utilizé la matriz de carac-
teres morfologicos de Leardi et al. (2017) la que
fue modificada como se indicé previamente (ver
Materiales y Métodos).

Con respecto a los taxones incluidos en la
matriz de datos, debemos comentar algunos de-
talles pertinentes a la especie Trialestes romeri,
un Crocodylomorpha no Crocodyliformes de la
Formacién Ischigualasto. Esta especie ha sido
conflictiva, en cuanto a la asignacién de sus es-
pecimenes, desde su descripcion original publica-
da por Reig (1963). Inicialmente dos especime-
nes fueron asignados a este taxén (PVL 2561,
3889), sin embargo, algunos autores plantearon
que el espécimen PVL 3889 representa un taxén
de Dinosauria (Clark et al., 2001), mientras que

otros no descartan la posibilidad de que pudiera
corresponder a otro Crocodylomorpha (Ezcurra
et al., 2008). Lecuona et al. (2016) propusieron
que el ejemplar PVL 3889 es asignable a la espe-
cie Trialestes romeri, dado que comparte con el
espécimen holotipo (PVL 2561) algunas similitu-
des anatémicas en sus elementos postcraneanos.
Esto tultimo se contrapone a lo considerado por
Leardi et al. (2017) quienes restringen la codi-
ficacion de Trialestes romeri tinicamente a su
holotipo (PVL 2561) ya que es el Ginico espéci-
men que preserva sinapomorfias claras asociadas
a Crocodylomorpha. Ademas, recientemente se
han sumado materiales de potenciales nuevos
taxones de Crocodylomorpha procedentes de la
Formacién Ischigualasto, evidenciando otros es-
pecimenes semejantes a Trialestes (Leardi et al.,
2020). En consecuencia, en esta contribucion se
sigue la propuesta original de Leardi et al. (2017)
de limitar las codificaciones de Trialestes romeri
Unicamente al ejemplar PVL 2561.

Con respecto al muestreo de caracteres, se
modificé el caracter ntiimero 94 (desarrollo de
condilos distales), que en su descripcion es atri-
buido al extremo distal de fémur. Originalmente
este cardcter consistia de tres estados de carac-
ter: céndilo lateral al mismo nivel que el condi-
lo medial (0), condilo lateral ligeramente distal
respecto del condilo medial (1), y condilo lateral
mas distalmente que el condilo medial (2). Para
el presente analisis filogenético se redujo el ni-
mero de estados pasando de tres (3) a dos (2), lo
cual se debe a que la diferencia entre los esta-
dos de caracter 1 y 2 no es clara y es dificil de
reconocer la delimitacién entre dichos estados.
El caracter 94 modificado presenta los siguien-
tes estados de caracter: condilo lateral al mismo
nivel que el condilo medial (0), y condilo lateral
mas distal que el condilo medial (1). Como con-
secuencia de esta modificaciéon se tuvo que reco-
dificar el caracter 94 para las siguientes termi-
nales, Postosuchus, Macelognathus, Hallopus,
Orthosuchus y Notosuchus. Los taxones previa-
mente mencionados estaban codificados con el
estado de caracter 2 con la excepcién de Hallopus
ya que este presentaba un polimorfismo (estado
1y 2). Con el nuevo caracter 94, todos ellos pasa-
ron a tener estado de caracter 1.

Como resultado del anélisis filogenético se
obtuvo un total de 30 arboles igualmente parsi-
moniosos de 350 pasos, con un indice de consis-
tencia (IC) de 0.457 y un indice de retencién (IR)
de 0.780 (Fig. 8).

En el arbol consenso estricto el espé-
cimen PULR-V126 es recuperado como
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un Crocodylomorpha mno Crocodyliformes
pero dentro de una extensa politomia
que incluye ademas a: (Junggarsuchus

+  Dibothrosuchus +  Sphenosuchus +
Hesperosuchus +  Pseudhesperosuchus — +
Trialestes + (Dromicosuchus + Kayentasuchus)
+  (Saltoposuchus +  (Terrestrisuchus +
Litargosuchus)) + ((Almadasuchus + (Hallopus
+ Macelognathus)) + Crocodyliformes)) (Fig.
8). Otras tres politomias mas han sido tam-
bién identificadas en este consenso estricto, la
primera de ellas se ubica en la base del clado
Crocodylomorpha, involucrando a los crocodi-
lomorfos de gran tamafno (“large-bodied croco-
dylomorphs” sensu Zanno et al., 2015), mien-
tras que las otras dos estdn anidadas dentro
de Mesoeucrocodylia e involucran a los clados
Thalattosuchia y Notosuchia. Cabe aclarar que
estas mismas tres politomias también son recupe-
radas en el trabajo original de Leardi et al. (2017).

Los soportes de Bremer (Bremer, 1994)
para las ramas internas del arbol consenso es-
tricto son bajos, con un valor de 1 para el clado
Crocodylomorpha al igual que para la mayoria
de sus nodos internos. El tnico nodo que tiene
un valor de soporte mayor (Bremer= 3) es el de
Crocodylia, mientras que con un valor de 2 es-
tan los Thalattosuchia y el nodo que agrupa a
las especies Alligator + Crocodylus. Respecto
a los valores de Bootstrap en general son supe-
riores al 50% y aquellos valores significativa-
mente més altos se encuentran dentro del clado
Mesoeucrocodylia (Fig. 8).

El otro resultado de este andlisis filogenéti-
co a destacar es la posicion de Coloradisuchus
abelini dentro del linaje de los Crocodyliformes
y como taxén hermano del clado conformado
por Protosuchus + Hemiprotosuchus, formando
la familia Protosuchidae (sensu Clark, 1986),
coincidiendo con el resultado obtenido por
Martinez et al. (2018). Ademés, Protosuchidae
es recuperado como el clado mas basal entre los
Crocodyliformes, en concordancia con anélisis
previos (e.g., Benton & Clark, 1988; Clark, 1994;
Pol & Norell, 2004; Pol et al., 2014).

Basandonos en el resultado del anélisis filoge-
nético, observamos que el consenso estricto mues-
tra una marcada disminucién en la resolucién de
la topologia que incluye a PULR-V126 dentro de
una extensa politomia junto a diversas especies
de Crocodylomorpha no Crocodyliformes (Fig. 8).
La falta de caracteres informativos seria la causa
principal de la escasa resolucién filogenética en
esa parte del arbol, dado que PULR-V126 cuenta
con un 92% de caracteres faltantes. PULR-V126

es recuperado dentro del conjunto de arboles
mas parsimoniosos en tres posiciones distin-
tas, pero siempre como un Crocodylomorpha
no Crocodyliformes: 1) como taxén hermano
de Pseudhesperosuchus; 2) como taxén her-
mano del clado formado por Hesperosuchus +
Dromicosuchus + Kayentasuchus; o 3) como
tax6n hermano de Junggarsuchus. Todas estas
posiciones del espécimen PULR-V126 en los ar-
boles més parsimoniosos se encuentran sopor-
tadas por una unica sinapomorfia: himero con
superficie articular proximal separada por un
espacio de la cresta deltopectoral (ver Fig. 6: ca-
racter 139.1) (Nesbitt, 2011). La presencia de un
espacio que separa la cresta deltopectoral de la
superficie articular proximal del hiimero es un
rasgo anatémico muy frecuente entre los arco-
saurios. Algunos crocodilomorfos basales com-
parten también esta misma condicién, entre los
que se hallan Hesperosuchus, Dromicosuchus
(Nesbitt, 2011), Pseudhesperosuchus (PVL
3830), Junggarsuchus (IVPP V14010), y en es-
pecies actuales como Alligator (Nesbitt, 2011).
La hipétesis de que PULR-V126 es el cau-
sante de la poca resolucion en la topologia fue
puesta a prueba. Al ignorar las distintas posi-
ciones de PULR-V126 en el consenso estricto se
logra una considerable mejora en la resolucién
de la topologia en aquella parte del arbol ha-
biéndose resuelto la mayoria de sus relaciones
internas (Fig. 9). Del mismo modo se consigue
también un significativo incremento en los va-
lores de soporte de Bremer particularmente en
los nodos internos del clado Mesoeucrocodylia.
Con el fin de evaluar la pertenencia de es-
tos restos postcraneanos con otros taxones ya
conocidos de la Formacién Los Colorados se es-
tim6 cuantos pasos extra se requiere para re-
cuperar al espécimen PULR-V126 como un in-
tegrante méas dentro del clado Protosuchidae,
pero evaluado en tres posiciones distintas. En
una primera instancia es forzado como taxén
hermano de clado formado por Coloradisuchus
+ Protosuchus + Hemiprotosuchus; mientras
que en una segunda y tercera instancia es for-
zado como taxén hermano de Coloradisuchus y
Hemiprotosuchus, respectivamente. Las posicio-
nes alternativas previamente plateadas requie-
ren un paso mas (351 pasos) respecto al largo de
los arboles 6ptimos. Con base en estos resulta-
dos interpretamos que con poca informacién se
pueden producir grandes cambios en la posicién
filogenética de PULR-V126, asi como verse aso-
ciado con taxones ya conocidos de la formacion.
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Fig. 8. Consenso estricto de los 30 &arboles mas parsimoniosos de 350 pasos (indice de consistencia =

0.457, indice de retencién = 0.780) destacando la posicion de PULR-V126 dentro de una gran polito-
mia. Indice de Bremer debajo de las ramas y frecuencias de GC/absolutas de Bootstrap sobre las ramas.
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Fig. 9. Consenso estricto de los 30 drboles més parsimonioso excluyendo al espécimen PULR-V126 del consenso
estricto. Las flechas indican las tres posiciones de PULR-V126 en los distintos arboles 6ptimos. Indice de Bremer
debajo de las ramas.
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CONCLUSIONES

En este trabajo se dan a conocer nuevos ma-
teriales fésiles procedentes de la Formacion Los
Colorados (Triasico Tardio) y que en base al re-
sultado filogenético obtenido como a algunos de-
talles anatémicos derivados de su descripcién y
comparacién llegamos a la conclusién de que se
trataria de un Crocodylomorpha. PULR-V126 re-
presenta un mosaico de rasgos morfolégicos que
permiten diferenciarlo de algunas especies entre
los Crocodylomorpha. Asimismo, también mues-
tra la presencia de un caracter diagnostico in-
terpretado como una autapomorfia y que podria
sugerir la existencia de una posible nueva especie
enriqueciendo ain maés la fauna triasica de arco-
saurios que domino los ecosistemas continenta-
les de la Provincia de La Rioja. Sin embargo, con-
sideramos prudente no asignar estos restos a un
nuevo taxén debido a lo escaso y fragmentario del
material, la poca informacién estratigrafica y a
su pobre preservacion. La ausencia de caracteres
informativos en PULR-V126 dentro de un marco
filogenético, debido a su fragmentaria preserva-
cién, no permite determinar con precision sus
relaciones de parentesco con los restantes croco-
dilomorfos no crocodiliformes. En virtud de esto
el espécimen ha sido definido como un integrante
mas dentro del clado Crocodylomorpha, quedan-
do expuesto a posibles modificaciones futuras
como producto de la apariciéon de nuevos mate-
riales que puedan aportar nueva informacion.
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Apéndice

Lista de caracteres utilizados en la matriz filoge-
nética del presente trabajo (modificado de Leardi
et al., 2017).

1. El proceso posterodorsal del premaxilar se superpo-
ne a la superficie anterodorsal del maxilar (0) o el
proceso dorsal del premaxilar vertical, fuertemente
suturado al maxilar (1).

2. Porcién facial del maxilar anterior al borde anterior
de la fenestra antorbital de igual longitud o mas
larga que la porcién posterior al borde anterior de
la fenestra (0) o méas corta que la porcién posterior
(D).

3. Los maxilares no se juntan en el paladar (0) o se jun-
tan en el paladar para formar el paladar secundario
anterior a la coana (1).

4. Yugal participa en el margen posterior de la fenestra
antorbitaria (0) o es excluido por lagrimal o maxi-
lar (1).

5. Proceso descendente del prefrontal ausente (0) o pre-
sente (1).

6. El proceso descendente del prefrontal no contacta
con el paladar (0) o contacta con el paladar (1).

7. Prefrontal no subyacente al borde anterolateral del
frontal en un grado significativo (0) o con un proce-
so posterior subyacente al frontal dorsal a la 6rbita
(D).

8. Postfrontal presente (0) o ausente (1).

9. Superficie dorsal plana del frontal (0) o con cresta
mediana longitudinal (1).

10. Escamoso que no sobresale significativamente de
la regi6én temporal lateral (0) o con una amplia ex-
pansioén lateral que sobresale de la region temporal
lateral (1).

11. Proceso descendente del escamoso anterior a cua-
drante presente (0) o ausente (1).

12. Escamoso sin cresta en la superficie dorsal a lo
largo del borde de la fosa supratemporal (0) o con
cresta (1).

13. Borde lateral del escamoso sin (0) o con surco lon-
gitudinal (1).

14. Cuadradoyugal extendiéndose anterodorsalmente
para contactar al postorbital (0) o no contactando
al postorbital (1).

15. Cuadrado sin contacto con proético (0) o contactan-
do con prodtico (1).

16. En presuntos adultos, parietales separados (0) la
sutura interparietal parcialmente obliterada (1) o
la sutura interparietal esta ausente (2).

17. Borde posteroventral de los parietales que se ex-
tiende més de la mitad del ancho del occipucio (0) o
menos de la mitad del ancho del occipucio (1).

18. Margenes mediales de las fosas supratemporales en
las superficies laterales de los parietales separados
en la linea media por un area amplia y plana (0) o
por una cresta sagital (que puede estar dividida por
un surco mediano) (1).

19. Margen occipital de los parietales en forma de V en
vista dorsal (0) o recto (1).

20. Exoccipitales ampliamente separados dorsal al fo-
ramen magnum (0) acercdndose a la linea media
sin contactar (1) o contactando debajo del supraoc-
cipital (2). (Ordenado).

21. Prodtico en contacto amplio con la superficie an-
terior del proceso paraoccipital (0) o sin contacto
amplio (1).

22. Depresion para el antro mastoideo: ausente (0) pre-
sente en la superficie lateral de la capsula proética
dorsal a ética (1) o entrando profundamente en la
prodtica o conectandose entre si a través del su-
praoccipital (2). (Ordenado).

23. Depresion para el receso timpéanico posterior: au-
sente (0) depresion posterior a la fenestra oval en
la superficie anterior del proceso paraoccipital (1) o
penetrando al proético y proceso paraoccipital (2).
(Ordenado).

24. Proceso paraoccipital dorsoventralmente alto y cla-
ramente expandido distalmente (0) o proceso més
estrecho dorsoventralmente, extremo distal solo
ligeramente expandido (1).

25. Procesos basipterigoideos de basiesfenoides presen-
tes (0) o ausentes (1).

26. Procesos basipterigoideos simples, sin gran cavidad
(0) o muy expandidos, con gran cavidad (1).

27. Articular sin proyeccién dorsomedial posterior a la
fosa glenoidea (0) o con proyeccién dorsomedial (1).

28. Borde posterior de los dientes maxilares y dentarios
mas posteriores concavos o rectos (0) o claramente
convexos (1).

29. Coracoides subcircular en vista lateral (0) con pro-
ceso posglenoideo alargado y ahusado posterome-
dialmente (1) con proceso posteromedial extrema-
damente alargado (2) o con proceso ventromedial
alargado expandido ventralmente (3).

30. Los extremos proximales de los metacarpianos se
superponen (0) o se apoyan entre si sin superpo-
nerse (1).

31. La cabeza proximal del fémur confluente con la
diafisis (0) o con una cabeza distinta, dirigida me-
dialmente separada de la diafisis, que representa
menos del 55% del ancho total (1) o la cabeza dirigi-
da medialmente y proyecta més del 55% del ancho
total (2). (Ordenado). [Modificado de Clark et al.
(2004) agregando el estado de caracter 2].

32. Relacién longitudinal entre tibia / fémur: menor
que 1 (0) mayor que 1 (1).

33. Borde anterior de los osteodermos dorsales parame-
dianos rectos (0) o con proceso anterior (1).

34. Osteodermos dorsales paramedianos planos (0) o
con una clara curvatura longitudinal cerca del bor-
de lateral (1).

35. Cuerpo basiesfenoides de tamano similar al basioc-
cipital (0) o muy expandido con cavidades neumé-
ticas (1).

36. El exoccipital no entra en contacto con el extremo
distal del cuadrado (0) o entra en contacto con el
cuadrado, encerrando la arteria carétida interna
(D).

37. Yugal recto debajo de la fenestra infratemporal (0) o
fuertemente arqueado dorsalmente (1).

38. Borde ventral de yugal plano o convexo (0) o con
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concavidad longitudinal (1).

Extremo lateral del proceso paraoccipital convexo
(0) o concavo (1).

La porcién supratemporal del postorbital encuadra
la esquina anterolateral del techo rectangular del
craneo (0) o postorbital con el borde oblicuo orien-
tado anterolateralmente de modo que el techo del
craneo y la fenestra supratemporal se estrechan
anteriormente (1).

Repisa horizontal en la parte posterior de la fenes-
tra supratemporal poco desarrollada o ausente (0)
o bien desarrollada, que cubre 1/3 posterior de la
fosa supratemporal (1).

Porcién occipital del parietal estrecha (0) o ancha
(D).

Foramen surangular ausente (0) o presente (1).

El area de insercion del M. pterygoideus posterior en
el angular no se extiende sobre la superficie lateral
(0) o se extiende bien sobre la superficie lateral (1).
Dientes maxilares anteriores de tamano similar a
los dientes posteriores (0) o mucho mas grandes
que los dientes posteriores (1).

Fenestra cuadrado: ausente (0) presente pero pe-
quena (1) o presente pero grande (2). (Ordenado).
[Modificado de Clark et al. (2004) anadiendo el es-
tado de caracter 2].

Superficie de centro vertebral anficélica (0) o pro-
célica (1).

Hipapodfisis bien desarrolladas ausentes en las vér-
tebras cervicales (0) o presentes (1).

Zigapofisis de vértebras dorsales anteriores con
orientacion subvertical (0) u horizontal (1).
Osteodermos presentes (0) o ausentes (1).

Bordes anterior y posterior de la hoja escapula simi-
lares, relativamente estrecha (0) o borde anterior
mas concavo que posterior, mucho mas ancha (1).
Fosa glenoidea en la escapula orientada ventral o
posteroventralmente (0) u orientada posterolate-
ralmente (1).

En el extremo distal de la ulna, articulacién medial
con el radial alongado no confluente con la articu-
lacién distal con el ulnar (0) o articulaciones con-
fluentes, extremo distal ampliamente arqueado (1).
El primer dedo de la manus se orienta ventralmen-
te (0) o se orienta lateralmente, flexiondndose ha-
cia el dedo II (1).

Primer metacarpiano similar en grosor al segundo
metacarpiano o mas grueso (0) o méas delgado (1).
(Pol et al., 2009: Caracter 125). Proceso posterodor-
sal de la premaxila: ausente (0) o presente que se
extiende posteriormente en cufia entre el maxilar
y la nasales (1).

(Clark, 1994: Caracter 13). Contribucién nasal al
borde narial: si (0) o no (1).

(Clark, 1994: Caracter 66). Fosas nasales externas:
divididas por un tabique (0) o confluentes (1).
(modificado de Clark, 1994: Caracter 6). Fosas na-
sales externas orientadas anterolateralmente o
anteriormente (0) dorsalmente no separadas por la
barra premaxilar del borde anterior del rostrum (1)
o dorsalmente separadas por la barra premaxilar
(2). (Ordenado).
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(modificado de Clark, 1994: Caracter 3).
Proporciones del rostrum: oreinirostral estrecho
(0) oreinirostral ancho (1) casi tubular (2) o plati-
rostral (3). (Ordenado).

(modificado de Clark, 1994: Caracter 79). Variacién
del tamano de los dientes maxilares: ausente o
una sola onda de variacién de tamano (0) o dien-
tes maxilares agrandados y curvados en dos ondas
(festoneados) (1).

(Pol et al., 2009: Caracter 139). Superficie externa
del maxilar y del premaxilar: con un solo plano
orientado lateralmente (0) o con la regién ventral
orientada lateralmente y la regién dorsal orientada
dorsolateralmente (1).

(Clark, 1994: Caracter 67). Fenestra antorbital: tan
grande como la dérbita (0) aproximadamente la mi-
tad del diametro de la 6rbita (1) mucho mas peque-
na que la 6rbita (2) o ausente (3). (Ordenado).
(modificado de Clark, 1994: Caracter 1). Superficie
externa de los huesos craneales dorsales: lisa (0)
ligeramente surcada (1) y muy ornamentada con
fosas y surcos profundos (2). (Ordenado).

(Clark, 1994: Caracter 21). Frontales: pareados (0)
no pareados (1).

(Clark, 1994: Caracter 24). Superficie dorsal del te-
cho supratemporal: compleja (0) o “tabla craneal”
desarrollada dorsalmente plana, con el postorbital
y el escamoso con repisas planas que se extienden
lateralmente mas alla del contacto del cuadrado
(D).

(Clark, 1994: Caracter 37). Palatinos: no se juntan
en el paladar por debajo del pasaje narial (0) for-
man repisas palatinas que no se juntan (1) o se jun-
tan ventralmente al pasaje narial, formando parte
del paladar secundario (2). (Ordenado).
(modificado de Clark, 1994: Caracter 39). Apertura
de la coana: continua con la superficie ventral del
pterigoides, excepto los bordes anterior y antero-
lateral (0) o se abre en el paladar a través de una
depresion profunda en la linea media (surco coa-
nal) (1).

. (modificado de Clark, 1994: Caracter 42 de Ortega

et al., 2000: Caracter 139). Depresién en el paladar
pterigoides primario posterior a la coana: ausente
o de tamano moderado, siendo mas estrecha que
la barra palatina (0) o mas ancha que la barra pa-
latina (1).

(Clark, 1994: Caréacter 38). Pterigoides: restringi-
do al paladar y al suspensorio, articulaciones con
cuadrado y superposicién basiesfenoides (0) o pte-
rigoides se extiende dorsalmente para entrar en
contacto con el laterosfenoides y formar el borde
ventrolateral del foramen trigémino, fuertemente
suturado al cuadrado y laterosfenoides (1).

(Clark, 1994: Caracter 43). Pterigoides: forman la
mitad posterior de la abertura coanal (0) o encie-
rran completamente la coana (1).

(Clark, 1994: Caracter 41). Pterigoides posteriores
a las coanas: separados (0) o fusionados (1).

(Pol et al., 2009: Caracter 133). Proceso anterior
agudo del ectopterigoideo que se proyecta a lo largo
de la superficie medial del yugal: desarrollado (0) o
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reducido o ausente (1).

(Pol et al., 2013). Fenestra postemporal: grande y
encerrada por el parietal, el escamoso y el exocci-
pital, bien separada del supraoccipital (0) o grande
y encerrada por el escamoso y el exoccipital, con su
extremo medial situado cerca del borde lateral del
supraoccipital (1) o pequena y con el supraoccipital
participando de su margen medial (2). (Ordenado).
(Pol et al., 2013). Concavidad subtriangular ubicada
en la superficie posterolateral del escamoso, ubica-
da posteriormente al receso de la repisa 6tica y an-
terolateralmente del proceso paraoccipital: ausente
(0) o presente (1).

(Pol et al., 2013). Contacto del escamoso con la su-
perficie posterodorsal del cuadrado que cierra pos-
teriormente el receso 6tico: ausente (0) o presente
(D).

(Clark, 1994: Caracter 49). Cuadrado, escamoso y
otoccipital: no se juntan para encerrar el pasaje
craneocuadrado (0) encierran el pasaje cerca del
borde lateral del craneo (1) o se juntan ampliamen-
te lateral al pasaje (2). (Ordenado).

(Pol et al., 2013). Margen lateral del escamoso-
postorbital a lo largo de la barra temporal superior,
convexo o recto (0) o lateralmente céncavo (1).
(Ortega et al., 2000: Caracter 75). Apertura ante-
rior del temporoorbital en vista dorsal expuesta
(0) o escondida en vista dorsal y superpuesta por el
borde escamoso de la fosa supratemporal (1).
(Clark, 1994: Caréacter 52). Trompas de Eustaquio:
no encerradas entre el basioccipital y el basiesfe-
noides (0) o completamente encerradas (1).

(Clark, 1994: Caracter 56). Basiesfenoides: expues-
to en la superficie ventral del basicraneo (0) o préc-
ticamente excluido de la superficie ventral por el
pterigoides y el basioccipital (1).

(modificado de Wu & Sues, 1996: Caracter 24 y Wu
et al., 1997: Caracter 124). Articulaciéon de la man-
dibula: situada a nivel del condilo basioccipital (0)
por debajo del condilo basioccipital sobre el nivel de
la fila de dientes inferior (1) o por debajo del nivel
de la fila de dientes (2). (Ordenado).

(modificado de Clark, 1994: Caracter 77). Esplenial
implicados en la sinfisis en vista ventral: no impli-
cados (0) implicados ligeramente en la sinfisis (1) o
ampliamente implicados (2). (Ordenado).

(Ortega et al., 1996: Caracter 9). Exposicion ventral
de las espleniales: ausente (0) o presente (1).
(modificado de Clark, 1994: Caracter 71). Proceso
retroarticular: muy corto y robusto proyectandose
ventralmente (0) con una extensa superficie redon-
deada, ancha y plana (o ligeramente céncava) pro-
yectada posteroventralmente y orientada dorsome-
dialmente (1) posteriormente alargada, de forma
triangular y orientada dorsalmente (2).
(modificado de Clark, 1994: Caracter 83 por Ortega
et al., 2000: Caracter 121). Longitud del coracoides:
hasta dos tercios de la longitud de la escépula (0) o
de longitud inferior a la de la escapula (1).
(modificado de Benton & Clark, 1988: Caracter e).
Radial: no alargada (0) alargada (1) o muy alarga-
da, siendo al menos el 30% de la longitud del hime-

ro o del fémur (2). (Ordenado).

88. (modificado de Clark, 1994: Caracter 85). Expansion

distal del pubis: ausente (0) o presente, extremo

distal marcadamente expandido (1).

(Clark, 1994: Caracter 86). Pubis: forma la mitad

anterior del borde ventral del acetdbulo (0) o pubis

parcial o completamente excluido del acetabulo por

el proceso anterior del isquion (1).

(Pol et al., 2013). Eje largo de la cabeza femoral y eje

que une los condilos fibular y medial en el extremo

femoral distal: formando un angulo de 10 grados o

mas (0) o paralelos entre si (1).

(Pol et al., 2013). Trocanter menor (cresta trocanté-

rica) en el fémur proximal anterolateral: presente

como una cresta larga (0), trocanter ausente con/
sin una cicatriz distintiva para la fijacién muscular

(D).

(Pol et al., 2013). Trocanter pseudointerno (sensu

36) en el fémur proximal posterolateral para la in-

sercion del misculo M. pubo-ischio-femoralis exter-

nus (PIFE): ausente (0) presente (1).

(Pol et al., 2013). Desarrollo del cuarto trocanter,

como una protuberancia ancha (0) o como una cres-

ta afilada (1).

(modificado de Leardi et al., 2017: Caracter 94 por

Pol et al., 2013). Desarrollo de los condilos distales:

coéndilo lateral al mismo nivel que el céndilo me-

dial (0) o condilo lateral mas distal que el condilo

medial (1).

(modificado de Clark, 1994: Caracter 97 por Ortega

et al., 2000: chars. 107 y 108). Filas de osteodermos

dorsales: dos filas paralelas (0) mas de dos filas (1).

(Pol et al., 2013). Sutura basiesfenoides-exoccipital:

ausente (0) o sutura interdigitada lateral a los fora-

menes de Eustaquio laterales.

(NUEVO) Supraoccipital: fusionado con el exoccipi-

tal (0) o, como una osificacién separada (1).

(NUEVO) Forma supraoccipital: estrecha, siendo

dorsoventralmente més alta que lateromedialmen-

te ancha (0) o, ancha, siendo lateromedialmente

mas ancha que dorsoventralmente alta (1).

(modificado de Clark, 1986). Contacto cuadrado-

laterosfenoides: ausente (0) o, presente (1).

100. (NUEVO) Cavidades basioccipitales: ausentes (0)
o, presentes como foramenes pareados situados en
una depresién profunda mediana en la superficie
ventral del hueso (1).

101. (NUEVO) Longitud del proceso posterodorsal del
postorbital: corta, no llega a la mitad de la fenestra
supratemporal (0) o, larga, sobrepasa la mitad de la
fenestra supratemporal (1).

102. (NUEVO) Fenestra cuadrangular: con participa-
ci6én del cuadradoyugal (0) o, exclusivamente limi-
tada por el cuadrado (1).

103. (Clark, 1994). Numero de fenestras en el cuadra-
do: una (0) o més de una (1).

104. (NUEVO) Prodtico: expuesto en vista dorsal, en
la fosa supratemporal (0) o no expuesto en vista
dorsal (1).

105. (NUEVO) Salida de los nervios craneales IX-XI:
salen del basicraneo ventromedialmente (0) o, a
través de un foramen comun en la region ventro-
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medial del proceso paraoccipital (foramen del vago)
(D).

106. (NUEVO) Laminas postzigodiapofiseal en las vér-
tebras cervicales posteriores y dorsales anteriores:
ausentes o bajas (0) o bien, presentes como laminas
afiladas que delimitan una fosa posterior a ellas en
el arco neural (1).

107. (NUEVO) Longitud del radio: més corto que el ha-
mero (0) o, més largo que el htimero (1).

108. (NUEVO) Proceso préximomedial del radial: au-
sente (0) o, presente (1).

109. (modificado de Clark, 1986; Sereno & Wild, 1992;
Nesbitt, 2011). Proceso anterior del escamoso:
alargado, menos de un tercio de la anchura late-
romedial de la fosa supratemporal (0) transversal-
mente ancho, mas de un tercio de la anchura de
la fosa supratemporal (1) o, muy ancho, tan ancho
como la anchura de la fosa supratemporal.

110. (modificado de Nesbitt, 2011). Extension lateral
de los procesos paraoccipitales: termina lateral al
borde lateral de la fenestra supratemporal (inclu-
yendo la fosa) (0) o, termina medial al margen del
borde de la fenestra supratemporal (1).

111. (modificado a partir de Nesbitt, 2011). Extremo
anterior del dentario: afilado en punta (0) o, expan-
dido dorsalmente, formando un distintivo escalén
(D).

112. (Parrish, 1994). Parte anterior del dentario: tiene
dientes (0) o, desdentado (1).

113. (modificado de Nesbitt, 2011). Proceso acromial
de la escapula: en el mismo plano de la superficie
proximal de la escapula (0) o, claramente elevado,
formando un escal6n abrupto entre la hoja escapu-
lar y el extremo proximal de la escapula (1).

114. (Nesbitt, 2011). Borde posteroventral del coracoi-
des: liso (0) o, con un surco (1).

115. (NUEVO) Contribuciéon escapular a glenoidea:
menor que la contribucién coracoides (0) o, igual o
mayor que la contribucién coracoides (1).

116. (Nesbitt, 2011) Cabeza proximal del humero: con-
finada en la superficie proximal (0) o, expandida
posteriormente y en forma de gancho (1).

117. (modificado de Wu, Sues & Dong, 1997). Proceso
del olecranon en la ulna: presente (0) o, ausente o
muy bajo (1).

118. (NUEVO) Proceso proximolateral de la ulna: si-
tuada en el punto medio de la superficie proximola-
teral de la ulna (0) o, desplazada anteriormente, a
nivel del proceso anterior de la ulna (1).

119. (Nesbitt, 2011). Extremo distal de la ulna: ante-
roposteriormente comprimido o redondeado (0) o,
con expansion anterior (1).

120. (modificado de Clark, Sues & Berman, 2001).
Configuracién de los metacarpianos II-V: extendi-
dos (0) o, compactos (1).

121. (modificado de Nesbitt, 2011). Cresta orientada
dorsoventralmente dorsal a la cresta supraaceta-
bular: ausente (0) o presente (1).

122. (modificado de Galton, 1976; Clark, 1986; entre
otros). Proceso preacetabular del ilion: corto y no
se extiende anteriormente al acetabulo (0) o alarga-
dos, pero maés cortos que el proceso postacetabular

(D).

123. (Benton & Clark, 1988). Orientacién del ilion:
orientacién principalmente vertical (02-202) (0) o,
ventrolateralmente desviado cerca de 452 (1).

124. (modificado de Nesbitt, 2011). Margen ventral del
acetabulo: convexo (0) o, eéncavo (1).

125. (Nesbitt, 2011). Margen dorsal del ilion dorsal al
borde supraacetabular: redondeado o agudo (0) o
plano (1).

126. (forma modificada Sereno & Wild, 1992). Foramen
obturador en el pubis: presente (0) o, ausente (1).

127. (modificado de Nesbitt, 2011). Contacto medial del
isquion con su antimero: a lo largo de su margen
medial, pero excluyendo el extremo proximal (0) o,
restringido al borde medial de la parte distal (1).

128. (Nesbitt, 2011). Isquion, extremo distal: en forma
de placa (0) o redondeado (1).

129. (Nesbitt, 2011). Fémur, pliegue proximal (“proxi-
mal fold”): ausente (0) o presente (1).

130. (Nesbitt, 2011). Fibula, extremo proximal: redon-
deado o eliptico (0) o comprimido mediolateralmen-
te (1).

131. (Parrish, 1993). Digito IV del pie, nimero de falan-
ges: cinco (0) o, cuatro (1).

132. (modificado de Gauthier, 1986; Parrish, 1993).
Digito V del pie, nimero de falanges: una o mas (0)
o, ninguna (1).

133. (modificado de Clark, 1994). Muesca abierta ven-
tralmente en el borde ventral del rostrum en el
contacto premaxila-maxila: ausente (0) presente
como una muesca (1) o presente como una mues-
ca grande (2) o presente como una muesca cerrada
ventralmente (o muy limitada en su borde ventral)
(3).

134. (Nesbitt, 2011). Contacto nasal-frontal: transver-
sal (0) o, los frontales se estrechan hasta un punto
(D).

135. (Weinbaum & Hugerbiihler, 2007). Ectopterigoides:
cabeza tnica (0) o doble cabeza (1).

136. (Benton & Clark, 1988). Surco ectepicondilar:
presente (0) o, ausente (1) (Benton & Clark, 1988).
Este caracter ha sido utilizado en varios estudios
sobre arcosaurios.

137. (modificado de Drymala & Zanno, 2016). Fosa an-
torbital: bien definida anterodorsalmente, pero no
bien definida a lo largo de todo el proceso posterior
del maxilar (0) bien definida, formando una circun-
ferencia completa dentro de la fenestra antorbital
(D).

138. (modificado de Drymala & Zanno, 2016). Radio,
extremo proximal, proceso medial: ausente, dando
al radio un aspecto simétrico en vista anterior (0) o
presente, dando al radio un aspecto asimétrico en
vista anterior (1).

139. (Caracter 233 por Nesbitt, 2011). Hamero, super-
ficie articular proximal: continua con la cresta del-
topectoral (0) o separada por un hueco de la cresta
deltopectoral (1).
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