«DE=g
*° Uey,
el %
& FACULTAD -
DE

&
§ EncaSEAcTas B,
= Y NATURALES

UNIVERSIDAD DE BUENOS AIRES
Facultad de Ciencias Exactas y Naturales

Departamento de Ciencias Geoldgicas

Descripcion anatomicay analisis filogenético del
postcraneo de un Crocodylomorpha (Archosauria:
Pseudosuchia) de la Formacion Los Colorados(Triasico

Tardio), La Rioja, Argentina.

Autor: Mamani, Claudio Antonio

Tesis de Licenciatura en Paleontologia

Directores:
Dr. Juan Martin Leardi (DBBE-FCEN-UBA-CONICET)
Dra. Julia Brenda Desojo (FCNyM-UNLP-CONICET)

Lugar de trabajo: Laboratorio de Paleontologia de Vertebrados,
Instituto de Estudios Andinos del Departamento de Ciencias

Geoldgicas de la FCEyN, UBA.

Buenos Aires, febrero del 2020



indice

1. INTRODUGCCION ...ttt en s sas s sa st ss st snasssnsssanennenes 4
2 @ ] 1] (1Yo 1RSI 9
1.3 HipOtesis de trabajO.........cceeceeiiieeiiceceeee e 10

2. MARCO GEOLOGICO ...ttt 11

3. MATERIALES Y METODOS ...ttt sess s sas s senens 17

4. SISTEMATICA PALEONTOLOGICA........ooeeeeeeeeeeeeteeeeeeeeeee e 24
4.1. DeSCrIPCION @NALOIMICA. .....cueieuiieiiieiiieitree sttt snene 25

4.1.1. ESQUEIETO @XIAl......couiiiieieiieiirieierese et 25
4.1.2 Esqueleto apendiCUIAr .........c.ccoeviririirieieieeeeneseseseee e 42

5. ANALISIS FILOGENETICO ...ttt sessessssasssassessanssnassssanes 49
5.1 RESUITAAOS ...ttt ettt 51
5.2 DISCUSION ...ttt ettt ettt ettt sttt ettt b e bt e b e s s 55

6. CONCLUSIONES ...ttt ettt b e st e st be e b saeas 62

7. REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS........ootoieteeeeeeteeeteeese e esesessesaess s s sensenas 65

8. ANEXOIS . .ttt ettt et e b e bt st st e et b e nbeenaeas 81

9. AGRADECIMIENTOS ...ttt sttt sttt bbb st b e bt e b eanenees 98



RESUMEN

El clado Crocodylomorpha se conoce desde el Triasico Tardio, llegando
a ser un grupo muy abundante y diverso durante el Mesozoico. En la actualidad
se encuentran representados por el orden Crocodylia que se compone de 23
especies. En el presente trabajo abordamos el estudio morfolégico comparativo
y filogenético del espécimen PULR-V126. El ejemplar consiste en algunos
pocos restos de postcraneo procedentes de la Formacion Los Colorados
(Triasico Tardio) de la Cuenca lIschigualasto-Villa Union. Los materiales se
encontraban depositados en el repositorio del Museo de Ciencias Naturales de
la Universidad Nacional de La Rioja sin ningun otro dato de procedencia como
tampoco de recolector. Desde entonces han sido ignorados debido a la
escasez del material como asi también a su pobre estado de preservacion. En
esta tesis se realizo la primera descripcion anatomica detallada reconociéndose
sobre sus restos 0seos una combinacion Unica de caracteres morfologicos y
destacando una autapomorfia: presencia de un proceso transverso con una
fuerte orientacion dorsolateral en su vértebra dorsal media / posterior.
Asimismo, se incorporé por primera vez a PULR-V126 a una matriz de
caracteres morfolégicos, la cual incluye 41 taxones y 138 -caracteres,
recuperando a PULR-V126 como un Crocodylomorpha indeterminado sin

establecer con precision su posicion filogenética dentro del clado.



1. INTRODUCCION

El periodo Triasico, el primero de la era Mesozoica, fue un momento
clave en la historia evolutiva de La Tierra. La crisis de finales del periodo
Pérmico se destaca por haber sido la que mas impacto tuvo sobre la biota ya
que produjo la desaparicion del 95% de la diversidad marina conocida (Raup,
1972; Sepkoski et al., 1981; Jablonski et al., 2003; Chen y Benton, 2011;
Joachimski et al., 2012; Smith y Botha-Brink, 2014). La extincion masiva del
Permo-Triasico (hace unos 252 millones de afios (Ma)) causO un importante
recambio faunistico dado que varios integrantes de los grupos Synapsida y
Parareptilia paleozoicos fueron reemplazados por los Archosauromorpha y
Eucynodontia (Bakker, 1977; Benton et al., 2004). Desde entonces, la
recuperacion de la biota en los ambientes continentales fue dada con la
apariciéon de los principales grupos de vertebrados como lagartos, ofidios,
tortugas y dinosaurios (Reptilia) y los cinodontes no mamalianos (Synapsida)
(Brusatte et al., 2010; Langer et al., 2010; Chen y Benton, 2011). Respecto del
clado Archosauria, no fue hasta el Triasico Medio que comenz6 a surgir una
fauna dominada principalmente por formas predadoras de pequefio a mediano
tamafo, como Gracilisuchidae y Erpetosuchidae, junto a formas de mayor
tamafo como los Poposauroidea y Loricata basales (Nesbitt et al., 2013). Para
el Triasico Tardio se registran cambios en las biotas continentales emergiendo
nuevos clados como Ornithosuchidae (von Baczko y Ezcurra, 2013; von
Baczko et al. 2020; Muller et al. 2020), Aetosauria, Phytosauria, los primeros

Dinosauria (Brusatte et al., 2010; Langer et al., 2010) y los Crocodylomorpha



mas antiguos conocidos (Bonaparte, 1971; Irmis, 2013; Desojo y Ezcurra,
2016).

Crocodylomorpha es un grupo de vertebrados cuyos registros mas
antiguos se conocen de rocas de aproximadamente 230 millones de afios de
antigledad, durante el Tridsico Tardio (Carniano) (Irmis et al., 2013). En la
actualidad el clado Crocodylomorpha se encuentra representado Unicamente
por el orden Crocodylia (Brochu, 2003). En un principio, Huxley (1875)
reconocia tres grandes divisiones en Crocodylia: Protosuchia, Mesosuchia y
Eusuchia. Estas categorias fueron establecidas basandose inicialmente en su
anatomia palatal y vertebral siendo refinada a posteriori por otros autores
(Romer, 1972; Buffetaut, 1982; Crush 1984; Benton y Clark, 1988).
Posteriormente, se reconocieron una serie de formas del clado Archosauria
(“Thecodotia”) mas cercanamente relacionados a estos Crocodylia (Walker,
1972), cuyo grupo fuera denominado “Sphenosuchia” (Bonaparte, 1971, 1982).
Estudios subsecuentes redefinieron a estos grupos Yy restringieron Crocodylia
solo a las tres familias actuales: Crocodylidae, Alligatoridae y Gavialidae, mas
el género de afinidad incierta Tomistoma (Clark, 1986; Benton y Clark, 1988;
Norell et al., 1994; Brochu, 1997).

Walker en 1972 propuso ignorar las clasificaciones previas al establecer
formalmente Crocodylomorpha como un grupo que se compone de taxones
extintos y modernos. El clado Crocodylomorpha incluye un conjunto de taxones
tridsicos y jurasicos tradicionalmente conocidos como “Sphenosuchia” (grupo
parafilético) mas los Crocodyliformes. Estos Ultimos representan una serie de
linajes mas cercanamente emparentados al clado Eusuchia (Benton y Clark,

1988). Cabe destacar que el clado Eusuchia incluye al crown group Crocodylia



mas algunas especies fésiles de Eusuchia no Crocodylia como Isisfordia
duncani, Hylaeochampsa vectiana entre otros (Salisbury et al., 2006).
Historicamente, una de las principales problematicas de la filogenia del
clado Crocodylomorpha se centra en la falta de consenso en cuanto a las
relaciones internas dentro de los Crocodylomorpha no Crocodyliformes
(“Sphenosuchia”). El debate comprende dos principales hipoétesis: la primera
propone que los Crocodylomorpha no Crocodyliformes serian un grupo
monofilético que excluye a los Crocodyliformes (Sereno y Wild, 1992; Wu y
Chatterjee, 1993; Sues et al., 2003), mientras que la segunda hipétesis
reconoce a “Sphenosuchia” como un grupo parafilético con algunos taxones
mas cercanamente emparentados con el propio origen de los Crocodylimorfes
(Benton y Clark, 1988; Parrish, 1991; Clark et al., 2001, 2004; Clark y Sues,
2002; Nesbitt, 2011) (Figura 1). Analisis filogenéticos recientes resuelven a
"Sphenosuchia” como un grupo parafilético constituido por una serie de linajes
independientes, que por si mismos documentan la aparicion gradual de los
caracteres apomorficos que definen a los Crocodyliformes (Pol et al., 2013,

Leardi et al., 2017).
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Figura 1. Hipétesis filogenéticas de las relaciones internas de Crocodylomorpha tempranos.
Las lineas continuas marcan la condicién monofilética de los Sphenosuchia, mientras que las
lineas discontinuas indican la condicién parafilética de los Sphenosuchia. (A) Clark y Sues
(2002); (B) Sues et al. 2003; (C) Clark et al. (2004); (D) Nesbitt (2011).® Crocodylomorpha,

O Crocodyliformes. Modificado de Irmis et al. 2013.

El clado Crocodylomorpha experimentd una rapida y exitosa radiacion en
los principales ecosistemas terrestres del Triasico Tardio (Brusatte et al., 2008;
Irmis et al., 2013). A pesar de ser un componente poco comun en las faunas
triasicas, se transformdé en uno los grupos de tetrapodos mas diversos
ecolégicamente durante el Jurasico y Cretacico (Langston, 1973; Clark et al.,

1989; Wu et al.,, 1995; Buckley et al., 2000; Carvalho et al., 2005; Pol y



Gasparini, 2007, 2009; Sereno y Larsson, 2009; O’'Connor et al., 2010; Nesbitt,
2011; Pol y Leardi, 2015).

Los primeros representantes de Crocodylomorpha eran formas de
pequefio a mediano tamafio (0,5 a 3 m maximo) contrastando con otros grupos
de Archosauria, pseudosuquios contemporaneos tales como “rauisuquios”,
poposauridos y los avemetatarsianos dinosaurios que alcanzaron mayores
tamafos (Nesbitt, 2011; Nesbitt et al.,, 2013). Los primeros crocodylomorfos
tenian una postura erguida (miembros largos y delgados posicionados por
debajo del cuerpo) contrastando con la postura semierecta de sus
representantes actuales (Wu y Sues 1996a; Russel y Wu, 1997; Krause y Kley
2010). Al igual que en las formas actuales, la mayoria de los linajes mas
basales de crocodylomorfos tenian una dieta carnivora y eran de hébitos
predadores.

El clado Crocodylomorpha estd caracterizado por un conjunto de
sinapomorfias, que los distinguen sin ambigiedades de otros grupos de
Pseudosuchia. En la region craneana se reconocen las siguientes
sinapomorfias: huesos postfrontales ausentes, fenestra postemporal pequefia o
ausente (Benton y Clark, 1988; Nesbitt, 2011), cuadrado contactando al
prodtico (Clark, 1986; Walker, 1990), huesos de la caja craneana extensamente
neumatizados (Walker, 1990; Clark et al., 2004), escamosal proyectado
cubriendo lateralmente la mayor parte de la porcion posterior del craneo (Clark,
1986; Clark y Sues, 2002). Por otro lado, en la regién postcraneana, se han
identificado los siguientes caracteres derivados para Crocodylomorpha:
carpales proximales (radial y ulnar) alargados, ilion con proceso preacetabular
alargado y digito 4 de la extremidad posterior con cuatro falanges (Clark, 1986;

Benton y Clark, 1988; Nesbitt, 2011).



El clado Crocodyliformes esta definido por varias sinapomorfias, como
son: rostro del basiesfenoides dorsoventralmente expandido, pterigoides
dorsalmente extendido para formar el borde ventrolateral del foramen
trigémino, fenestra antorbital mucho mas pequefia que las Orbitas, parietal
cubriendo una amplia porcion del occipital, dos huesos palpebrales grandes
presentes, cabeza dorsal del cuadrado contactando al lateroesfenoides,
escépula dorsalmente ancha, entre otras (Benton y Clark, 1988).

En la presente tesis se describe un nuevo material postcraneano
correspondiente al espécimen PULR-V126 procedente de la Formacion Los
Colorados, de la Cuenca Ischigualasto-Villa Unién, Argentina. El estudio de
este ejemplar representa una nueva oportunidad para contribuir no sélo a
mejorar el estado actual del conocimiento sobre los Crocodylomorpha
registrados en la Fm Los Colorados, sino también al registro de este grupo en

el Triasico Tardio de Argentina.

1.2 Objetivos:

_ Contribuir al conocimiento de la fauna de reptiles de ambientes continentales

para el Triasico Tardio del noroeste argentino.

_ Ampliar el registro paleontolégico de los Crocodylomorpha argentinos y

evaluar sus implicancias en el origen del linaje de los Crocodyliformes.



_ Contribuir al conocimiento de los Crocodylomorpha y ampliar su diagnosis
mediante la identificacion de caracteres postcrdneanos, mediante la
descripcion detallada del espécimen PULR-V126 procedente de la Fm Los

Colorados de la Cuenca Ischigualasto-Villa Unién.

1.3 Hipotesis de trabajo:

En este trabajo se pondran a prueba las siguientes hipotesis:

_ El espécimen PULR-V126 constituye una especie previamente no conocida,
representando un Crocodylomorpha distinto a Pseudhesperosuchus jachaleri
(Crocodylomorpha no  Crocodyliformes), = Hemiprotosuchus leali vy
Coloradisuchus abelini (Crocodyliformes), taxones conocidos actualmente para

la Fm Los Colorados de la Cuenca Ischigualasto-Villa Union.

_ La descripcion anatomica del espécimen PULR-V126 arroja como resultado
la identificacion de caracteres postcraneanos desconocidos hasta el momento y

gue amplian el conocimiento entre los Crocodylomorpha

_ El espécimen PULR-V126, evaluando sus relaciones de parentesco dentro de
un marco filogenético controlado, es recuperado como un Crocodylomorpha no
Crocodyliformes contribuyendo al conocimiento de la evolucion temprana del

clado Crocodylomorpha.
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2. MARCO GEOLOGICO

La Cuenca Ischigualasto-Villa Union es una depresion elongada que se
localiza geograficamente al noreste de la provincia de San Juan y al suroeste
de la provincia de La Rioja, en el noroeste argentino (Romer y Jensen, 1966;
Stipanicic y Bonaparte, 1972, 1979). Esta cuenca se caracteriza por ser una
cuenca de rift de origen extensional vinculada a movimientos tectonicos de
gran magnitud que se desarrollaron durante el Mesozoico temprano (Uliana y
Biddle, 1988; Ramos y Kay, 1991; Lépez-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 se destacan por su
contenido fosilifero, entre las mas importantes se encuentran las formaciones
Tarjados (Triasico Medio), Chafiares (Ladiniano-Carniano; Marsicano et al.,
2016; Ezcurra et al., 2017), Los Rastros (Carniano; Mancuso et al., 2014),
Ischigualasto (Carniano-Noriano; Martinez et al., 2011b) y Los Colorados (No-
riano medio; Kent et al., 2014). Los afloramientos mas relevantes, por su ex-
tensién y potencia, son aquellos que se localizan en el Parque Provincial Ischi-
gualasto (Provincia de San Juan) y el Parque Nacional Talampaya (Provincia

de La Rioja), particularmente en la localidad de la Esquina (Figura 2).
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La Formacion Los Colorados es una unidad geoldgica ubicada por enci-
ma 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 et al., 2001). Esta unidad geoldgica,
de base a techo, representa toda una serie de ciclos sucesivos de estratos ro-
jos (red beds) que se adelgazan hacia los niveles superiores. Su composicion
consiste principalmente de areniscas de grano grueso a mediano y areniscas
de grano fino que se intercalan con niveles peliticos los cuales progresivamente
comienzan a dominar cerca de la cima (Caselli et al., 2001). Los bancos de
arenisca de grano grueso generalmente tienen una geometria lenticular y estra-
tificacion entrecruzada en artesa de gran escala. Por otra parte se registran,
pero con menor abundancia, bancos de areniscas medianas de geometria ta-
bular y estratificacion horizontal. Las limolitas masivas y las de laminacion hori-
zontal se intercalan con la laminacion ondulada de areniscas de grano fino que
forman la porcion mas alta de los ciclos (Caselli et al., 2001). En la parte supe-
rior de la secuencia, tenemos un amplio dominio de bancos de areniscas finas
intercaladas con bancos de limolitas. El paleoambiente inferido corresponde a
sistemas fluviales medianamente sinuosos y depositos de planicies aluviales
(Caselli et al., 2001). Estudios magnetocronolégicos estiman una antigiiedad
aproximada de entre 227 y 213 Ma, indicando una edad noriana, correspon-

diente al Triasico Tardio (Kent et al., 2014) (Figura 3).
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El contenido fosilifero registrado para la Fm Los Colorados proviene
principalmente de al menos dos secciones de la misma, una de ellas se ubica
cerca de la base donde fue descubierto el dicinodonte Jachaleria colorata (Bo-
naparte, 1960, 1966). Asimismo, se han reportado de estos mismos niveles
restos inéditos referidos a arcosaurios y otros dicinodontes (Bonaparte, 1971;
Arcucci et al., 2004). El otro nivel se localiza en los niveles superiores de la
unidad, de éste se conoce una fauna heterogénea denominada fauna local de
La Esquina (Bonaparte, 1969, 1971, 1973; Arcucci et al., 2004). Es una fauna
muy diversa dominada principalmente por distintos grupos de arcosaurios, co-
mo algunos taxones del clado Dinosauria (Riojasaurus incertus Bonaparte,
1971, Coloradisaurus brevis Bonaparte, 1978, Lessemsaurus sauropoides Pol y
Powell 2006, Zupaysaurus rougieri Arcucci y Coria, 2003) junto a varios otros
taxones del clado Pseudosuchia (Fasolasuchus tenax Bonaparte, 1981, Rioja-
suchus tennuisceps Bonaparte 1971, Neoaetosauroides engaeus Bonaparte
1971) (Arcucci et al., 2004; Abdala y Bertelli, 2017). También se registran, en
menor abundancia, representantes de otros grupos de amniotas, un Cynodon-
tia (Synapsida) Chaliminia musteloides Bonaparte, 1980 y el Testudinata Pa-
leochersis talampayensis Rougier et al., 1995. Dentro del clado Pseudosuchia,
tres taxones, Hemiprotosuchus leali y Pseudhesperosuchus jachaleri (Bonapar-
te, 1972), y Coloradisuchus abelini (Martinez et al., 2018), marcan una diversifi-
cacion del clado Crocodylomorpha en la unidad que no se registra en la subya-
cente Formacion Ischigualasto (Bonaparte, 1971; Irmis, 2011; Martinez et al.,
2018).

Los materiales del espécimen a estudiar en la presente tesis, PULR-
V126, provienen de la Fm. Los Colorados segun datos obtenidos del repositorio

oficial del material (coleccion del Museo de Ciencias Naturales de la Universi-
15



dad Nacional de La Rioja, PULR). Sin embargo, se desconoce con exactitud el
nivel del cual fueron exhumados ya que el material fue encontrado en 2010 por
uno de los directores de esta tesis (JBD) en dicha coleccion, sin ningan otro

dato de su procedencia como tampoco de colector responsable.
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3. MATERIALES Y METODOS

Abreviaturas institucionales

PULR-V, Paleontologia de vertebrados, Universidad Nacional de La Rioja, La
Rioja, Argentina; PVL, Paleontologia de Vertebrados, Instituto Miguel Lillo, San

Miguel de Tucuman, Argentina.

Ejemplares analizados:

Para el presente trabajo se estudio el espécimen PULR-V126, alojado en
la coleccion de Paleontologia de Vertebrados del Museo de Ciencias Naturales
de la Universidad Nacional de La Rioja (PULR). Las primeras etapas de prepa-
racion mecanica del material fueron realizadas en el Centro Regional de Inves-
tigaciones Cientificas y Transferencia Tecnoldgica de La Rioja (CRILAR, Anilla-
co, Prov. La Rioja) por el técnico Sergio de la Vega, bajo la direccién del Dr.
Fiorelli. Posteriormente los materiales fueron pedidos en préstamo a los cura-
dores del Museo de Ciencias Naturales de la Universidad Nacional de La Rioja,
los Drs. Vaccari y Cisterna, por uno de los directores de la presente tesis (JBD).
De este modo, fueron llevados al Museo Argentino de Ciencias Naturales “Ber-
nardino Rivadavia” (MACN) donde el personal técnico continué con los trabajos
de preparacion hasta dejarlos en condiciones Optimas para su estudio. PULR-
V126 consiste exclusivamente en restos postcraneanos incompletos, fragmen-

tados y con una pobre preservacion.
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A fines comparativos, el tesista realizd un viaje a la Provincia de Tucu-
man con el propdsito de visitar durante el lapso de cuatro dias la coleccién de
Paleontologia de Vertebrados del Instituto Miguel Lillo (PVL). En las instalacio-
nes de dicha Institucion y con la autorizacion del curador responsable de la co-
leccion (Dr. Ortiz) se observaron los materiales tipo y referidos de tres taxones
de Crocodylomorpha depositados alli. Los taxones examinados fueron Triales-
tes romeri (Crocodylomorpha no Crocodyliformes, PVL 2561 y 3889), el que
consiste en material craneano y postcraneano procedente de la Fm Ischigua-
lasto; Pseudhesperosuchus jachaleri (Crocodylomorpha no Crocodyliformes,
PVL 3830), representado por materiales de craneo y postcraneo; y Hemiproto-
suchus leali (Crocodyliformes, PVL 3829), representado principalmente por ma-
teriales de craneo junto a un postcraneo muy fragmentario y escaso. Los dos
ultimos provenientes de la Fm Los Colorados.

Adicionalmente, se conté con material fotografico proporcionado por los
directores de este trabajo (JBD y JML). Se tuvo acceso a la primera descripciéon
original publicada por Reig (1963) y también a la redescripcién realizada por
Lecuona et al. (2016), de los dos ejemplares asignados a Trialestes romeri
(PVL 2561 y 3889). Del mismo modo se accedid a la descripcion original de los
otros dos taxones, Pseudhesperosuchus jachaleri (PVL 3830) y Hemiprotosu-
chus leali (PVL 3829) que fueran publicadas en el libro “Tetrapodos del sector
superior de la Fm Los Colorados, La Rioja, Argentina” por el Dr. Bonaparte
(1971). Para la realizacion de este trabajo, se restringio el analisis a aquellos
individuos con postcraneo preservados para poder hacer las comparaciones
pertinentes, ya que PULR-V126 solo se compone de algunos pocos elementos

de esa misma region del esqueleto.
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A continuacion se detallaran los especimenes utilizados en el presente estudio:

PULR-V126: postcraneo incompleto. Este espécimen se compone de 8 vérte-
bras: una dorsal anterior, una dorsal media/posterior, dos dorsales posteriores
y cuatro caudales anteriores, humero derecho e izquierdo incompletos con sélo
el extremo proximal en ambos, fémur derecho e izquierdo incompletos con el
extremo proximal y distal de ambos, y tres pequefios fragmentos que corres-

ponderian al extremo distal del metatarso.

Trialestes romeri (Reig, 1963)

PVL 2561 (holotipo): craneo parcial y ambas hemimandibulas, escapula iz-
quierda, humero izquierdo, radio y ulna derecha e izquierda, radial completo
derecho e izquierdo, ulnar derecho completo y la mitad proximal del izquierdo,
carpales distales derechos, mitad proximal de un metacarpo derecho y ambos

pubis.

PVL 3889 (material referido): esqueleto postcraneano incompleto, parcialmente
articulado. Este espécimen incluye de cuatro a seis vértebras cervicales, varias
costillas cervicales (algunas de ellas articuladas con sus respectivas vértebras),
ocho a diez vértebras dorsales, fragmentos de cuatro costillas dorsales, dos
costillas gastrales, dos vertebras y costillas sacras, dos vértebras caudales, dos
fragmentos vertebrales indeterminados, ambas escapulas y coracoides, hume-
ro, ulna y radio probablemente del lado izquierdo, ambos iliones, pubis e is-
quiones, ambos fémures, tibias y fibulas, astragalo y calcaneo derechos, meta-

tarsales derechos | a V y algunos fragmentos de huesos indeterminados.
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Pseudhesperosuchus jachaleri Bonaparte, 1971

PVL 3830 (holotipo): craneo y mandibulas sin el arco temporal derecho y sin la
mayor parte del basicraneo; veintitrés vértebras presacras y dieciocho veérte-
bras caudales. La mayor parte de la cintura pectoral, dos himeros incompletos,
radio y ulna derecha, radial y ulnar. Dos fémures incompletos, tibia y fibula de-

recha, tres metacarpales completos y dos metatarsales incompletos.

Hemiprotosuchus leali Bonaparte, 1971

PVL 3829 (holotipo): crdneo y mandibulas articuladas con una ligera deforma-
cién por compresion dorsal, sin la region postorbital izquierda. Dos filas de os-
teodermos paramediales que originalmente contactaban con la region postero-
dorsal del craneo, otro grupo de osteodermos dorsales y ventrales muy posi-
blemente de la region caudal, una sola vértebra caudal, extremo distal de la
tibia izquierda articulada al astragalo y calcaneo, astragalo y calcaneo derechos

incompletos.
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Método anatdmico descriptivo

Se realizé una descripcion detallada del espécimen fosil PULR-V126
mediante observacion a ojo desnudo y con lupa en los casos que asi lo reque-
rian. Para dicha tarea se realizaron esquemas, se tomaron medidas directas
haciendo uso de un calibre Mytutoyo 150 mm y se tomaron fotografias digitales
con una camara reflex Nikon D40, por medio de las cuales se confeccion6 una
biblioteca digital para poder trabajar. Por otra parte, se observo, se fotografié y
se tomaron medidas directas del material del postcraneo de Pseudhesperosu-
chus jachaleri y Trialestes romeri, ya que son los Unicos taxones que preserva-
ron esta parte de su esqueleto, con el objeto de utilizarlos como material com-
parativo.

La descripcion de los restos de postcraneo del espécimen PULR-V126
se realiz6 siguiendo la terminologia osteoldgica propuesta por Mook (1921),
Romer (1956) y Hoffstetter y Gasc (1969). Para la inferencia de la musculatura
en los miembros anteriores y posteriores se siguio la nomenclatura aplicada por
Romer (1923), Hutchinson (2000, 200l1a, 2001b), y Carrano y Hutchinson
(2002), cuando fue posible. Contrariamente a la postura semi-erecta conocida
para las formas modernas, en los Crocodylomorpha basales se infiere que su
postura fue erecta (Parrish, 1986, 1987; Pol, 2005). Para reflejar esta postura,
se siguid la orientacion de Pol (2005), donde los huesos de los miembros se

orientan como si estuviesen en posicion vertical.
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Métodos Filogenéticos

Para el andlisis filogenético se usé la matriz publicada por Leardi et al.
(2017). Se seleccion6 esta matriz por ser la mas inclusiva, comprendiendo a la
mayoria de los Crocodylomorpha no Crocodyliformes y presentando un buen
muestreo de Crocodyliformes. La matriz original tiene las siguientes dimensio-
nes, incluye a 39 taxones y 138 caracteres morfoldgicos. Se expandi6 la matriz
agregando a Coloradisaurus abelini y al espécimen aqui estudiado PULR-V126
como unidades taxondémicas independientes. Como resultado, la nueva matriz
utilizada en este trabajo tiene las siguientes dimensiones 41 taxones y 138 ca-
racteres. Del total de caracteres, 15 son considerados 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) (Ver Anexos 1y 2), y todos fueron considerados con pesos
iguales para el andlisis filogenético.

La informacién anatémica relevada del taxon PULR-V126 en la presente
tesis se utilizé para la codificacion de los caracteres y sus estados, la matriz de
datos fue compilada en el programa Mesquite 3.51 (Maddison y Maddison,
2018). El analisis filogenético se realizd con el programa TNT version 1.5 (Go-
loboff y Catalano, 2016; Goloboff et al., 2008, 2003), bajo el criterio de maxima
parsimonia que busca las hipotesis filogenéticas con menor cantidad de pasos,
minimizando los caracteres homoplasicos interpretados como convergencia,
paralelismo y reversion.

Se realiz6 una busqueda heuristica tradicional con 1000 réplicas utili-
zando secuencias de adicion al azar (RAS, random addition sequences), sal-
vando hasta diez arboles igualmente parsimoniosos por réplica y los arboles

encontrados fueron sometidos a una ronda final de TBR (tree bisection recon-
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nection). Para evaluar el soporte de las ramas se estimaron los indices de
Bremer (o indices de decaimiento). Para el célculo de los porcentajes de fre-
cuencia de nodos recuperados en diferentes pseudorréplicas se utilizé Diferen-
cias de frecuencias y Frecuencias absolutas bajo Bootstrap (Felsenstein, 1985;

Efron, 1979) realizando 1000 pseudorréplicas.
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4. SISTEMATICA PALEONTOLOGICA

ARCHOSAURIA Cope, 1869 sensu Gauthier y Padian, 1985
PSEUDOSUCHIA von Zittel, 1887-1890 sensu Gauthier y
Padian, 1985
SUCHIA Krebs, 1974 sensu Sereno, 2005

CROCODYLOMORPHA Hay, 1930 sensu Walker, 1970

Espécimen referido: PULR-V126, incluye un esqueleto axial incompleto que
se compone de cuatro vértebras dorsales y cuatro caudales. Fragmentos co-
rrespondientes a los cuatro miembros: dos extremos proximales de humero,
dos extremos proximales y dos distales de fémur, y varios elementos muy
fragmentarios identificados tentativamente como tres extremos distales de me-

tapodiales (probablemente metatarsales).

Localidad, horizonte y edad: el material estudiado proviene de la Formacion
Los Colorados, pero desafortunadamente no se cuenta con ningun otro dato
mas especifico de su procedencia. La informacién colectada al momento de su
extraccion y posterior depdsito en la coleccién probablemente se haya perdido.
De modo tal que se desconoce la localidad de procedencia, el nivel exacto de
extraccion de estos materiales como también el colector responsable. Sin em-
bargo, el autor de la presente tesis no descarta la posibilidad de que estos ma-

teriales hayan formado parte de la colecta en alguna de las numerosas campa-
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fas dirigidas por el Dr. Bonaparte. La edad de la formacion ha sido datada co-

mo Triasico Superior alto (Noriano medio; Kent et al., 2014).

Comentarios: El PULR-V126 es un Crocodylomorpha que se diferencia de los
demas taxones de este clado por presentar la siguiente combinacion de esta-
dos de caracter (asterisco indica autapomorfia): proceso transverso con una
fuerte orientacion dorsolateral en su vértebra dorsal media / posterior*, lamina
postzygodiapofisial de la vértebra dorsal anterior ausente (condicion compartida
con la mayoria de los Crocodylomorpha a excepcion de Hesperosuchus agilis y
Trialestes romeri, pero que también lo separa de otros Pseudosuchia tales co-
mo Postosuchus kirkpatricki y Saurosuchus galilei), cabeza humeral extendida
posteriormente en forma de gancho (compartido con la mayoria de los Croco-

dylomorpha a excepcion del clado Mesoeucrocodylia).

4.1. Descripcion anatémica

4.1.1. Esqueleto axial

Vértebras

El espécimen PULR-V126 preservo un total de ocho vértebras de su es-
queleto axial. En consecuencia, soOlo seis resultaron ser informativas por con-
servar un mayor numero de estructuras anatomicos reconocibles. Por otro lado,
la caracterizacion de cada una de ellas permitidé ubicarlas en dos de las cuatro

regiones en que se divide la columna vertebral (cervical, dorsal, sacra y cau-
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dal). La omision de las dos vértebras restantes se debe principalmente a su mal
estado de preservacion. Entre las seis vértebras informativas se reconocen,
una vértebra dorsal anterior (D1-D5), una vértebra dorsal media / posterior (D6-
D10), dos vértebras dorsales posteriores (D11-D15) préximas a la regidén sacra
y por ultimo cuatro vértebras caudales anteriores (C1-C37). A continuacion, se

describen seis de las ocho vértebras del espécimen.

Vértebras Dorsales

Vértebra dorsal anterior. Es una vértebra anficélica, con superficies arti-

culares subcirculares a ovoides, siendo mas altas que anchas. En vista lateral,
el cuerpo vertebral es de contorno rectangular, con ambas superficies de articu-
lacion ubicadas al mismo nivel y su longitud anteroposterior es aproximada-
mente el doble de su altura. Ademas la superficie lateral del centro vertebral
carece de una fosa superficial que se encuentra presente en las vértebras dor-
sales anteriores de Trialestes romeri (Lecuona et al., 2016). Ventralmente, el
cuerpo vertebral se encuentra moderadamente comprimido lateromedialmente
en su parte central adoptando una forma semejante a la de un “reloj de arena”.
La superficie ventral del cuerpo vertebral se encuentra arqueada y desprovista
de cualquier estructura: quilla o hipapdéfisis. Dichas proyecciones estan presen-
tes en los centros vertebrales de dorsales anteriores de Trialestes romeri
(Lecuona et al., 2016) y Junggarsuchus sloani (Clark et al., 2004). PULR-V126
presenta una pequefia parapofisis que se ubica en una posicion anterior y lige-
ramente dorsal al sitio donde el arco neural se fusiona al cuerpo vertebral, mos-

trando una leve proyeccion lateral. Los procesos transversos se localizan en
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una posicién ligeramente posterior y dorsal respecto a la parapofisis, y sobre
ellos se encuentra la diapofisis (Figura 4A: di). Estos se proyectan dorsolate-
ralmente, por lo que el extremo distal libre del proceso transverso supera el
nivel de las zigapofisis, lo cual solo puede observarse del lado izquierdo debido
a la pobre preservacion del proceso transverso derecho (Figura 4B: prz, di). El
proceso transverso izquierdo, mejor preservada que el derecho, presenta bor-
des anteriores y posteriores rectos y paralelos de forma subrectangular en vista
dorsal (Figura 4D: di). Estos procesos difieren de lo observado en las vértebras
dorsales anteriores de Trialestes romeri (véase Lecuona et al., 2016), ya que
aguellos adoptan una forma triangular en vista dorsal y presentan una fosa pro-
funda en su base, sobre la superficie dorsal, ausentes en PULR-V126. Sobre la
superficie lateral del arco neural presenta tres laminas que se extienden desde
la diapdfisis y delimitan una serie de fosas (Figura 4A). Las laminas paradiapo-
fisial y centrodiapofisial posterior que conectan a la diapdfisis con la parapdfisis
y con el extremo posterior del centro vertebral, respectivamente, estan presen-
tes en una amplia variedad de Archosauriformes (Ezcurra et al. 2014; Ezcurra,
2016). Entre los Crocodylomorpha no Crocodyliformes, estas laminas se regis-
tran en algunos taxones como en Trialestes romeri (véase Lecuona et al.,
2016), Terrestrisuchus gracilis (véase Crush, 1984) y Hesperosuchus agilis
(véase Colbert, 1952). Sin embargo, estas estructuras laminares resultan difici-
les de identificar en Crocodyliformes basales, dado que las descripciones ana-
tomicas relativas al postcraneo no brindan grandes detalles del esqueleto axial.
Incluso en la mayoria de los casos el postcraneo esta incompleto, mal preser-
vado o es totalmente desconocido. Por otro lado, la diapdfisis se conecta tam-
bién con las prezigapdfisis por intermedio de la lamina prezigodiapdfisial (Figu-

ra 4A 'y 4B: Iprd). No hay lamina postzigodiapofisial en PULR-V126 que conecte
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a la diapdfisis con la postzigapofisis. Esta lamina postzigodiapdfisial se encuen-
tra bien preservada en algunos otros taxones como Trialestes romeri (véase
Lecuona et al., 2016), Hesperosuchus agilis (véase Colbert, 1952) y Carnufex
carolinensis (véase Drymala y Zanno, 2016). Incluso también se las reconoce
en algunos Loricata como Saurosuchus galilei, Fasolasuchus tenax y Postosu-
chus alisonae (Long y Murry,1995; Trotteyn et al., 2011). Las laminas presentes
en PULRV-126 delimitan dos fosas: una estéd rodeada por las laminas preziga-
diapofisial y paradiapofisial, y la otra fosa por las ldminas paradiapofisial y cen-
trodiapofisial posterior. La espina neural se encuentra preservada de forma in-
completa dejando como evidencia solo su base, la cual es comprimida latero-
medialmente y corta anteroposteriormente, ocupando un 50% del arco neural
en vista dorsal (Figura 4D: en). Las prezigapofisis son cortas, su extremo libre
esta en una posicién posterior respecto del borde dorsal de la superficie articu-
lar anterior del centro. Esto contrasta con lo observado en Trialestes romeri
(PVL 3889) dado que el extremo libre de sus prezigapdfisis estdn en una posi-
cién anterior respecto del borde dorsal de la superficie articular anterior del cen-
tro (Lecuona et al., 2016). Las prezigapofisis de la vértebra dorsal anterior de
PULR-V126 estan orientadas y proyectadas anterodorsalmente con un angulo
de 45°, aproximadamente. Las postzigapofisis estan muy extendidas poste-
riormente al igual que en Trialestes romeri (véase Lecuona et al., 2016), Hes-
perosuchus agilis (véase Colbert ,1952) y Dibothrosuchus elaphros (véase Wu
y Chatterjee, 1993). Las postzigapofisis se proyectan posterodorsalmente, mos-
trando un angulo semejante al de las prezigapdfisis, y alcanzan el borde dorsal

de la superficie articular posterior del centro vertebral.
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Figura 4. 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 direcciéon
anterior. Abreviaturas: cv, centro vertebral; di, diapofisis; en, espina neural; Icdp, lamina centro-
diapofisial posterior; Ipd, lamina paradiapofisial; Iprd, lamina prezigodiapofisial; para, parapofi-

sis; poz, postzigapofisis; prz, prezigapdfisis. Escala = 5 mm.
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Vértebra dorsal media / posterior: Es una vértebra morfolégicamente

transicional entre las dorsales medias y posteriores, con un cuerpo vertebral de
tipo anficélico y de proporciones congruentes con la dorsal anterior (D3) (Figura
5). El cuerpo vertebral es mas largo que alto, con ambas caras de articulacion
posicionadas al mismo nivel y de contorno rectangular en vista lateral. De igual
modo que en la dorsal anterior, sobre la superficie lateral del centro no hay de-
presion, como tampoco la hay en las vértebras dorsales del ornithosuquido Rio-
jasuchus tenuisceps (Bonaparte, 1971, von Baczko et al., 2020). Sin embargo,
esta misma depresion superficial continua estando presente en Trialestes ro-
meri (véase Lecuona et al.,, 2016) como también en algunos Paracrocodylo-
morpha como Postosuchus alisonae (véase Peyer et al., 2008) y Arizonasaurus
babbitti (véase Nesbitt, 2005). En vista lateral, sobre el arco neural no hay evi-
dencias de parapdfisis ni diapdfisis como procesos separados, tal como ocurre
en la dorsal anterior, en su lugar hay un proceso transverso que se proyecta
dorsolateralmente quedando su extremo lateral en una posicion dorsal respecto
de la base de la espina neural y de las zigapdfisis (Figura 5A y 5C: pt). Este
proceso transverso se caracteriza por tener un grosor moderado en ambas di-
recciones, dorsoventral y anteroposterior, y ademas por tener una longitud
comparable a la del propio centro vertebral. La ausencia de parapofisis indivi-
dualizadas en esta vértebra dista de lo observado en la dorsal anterior y se in-
terpreta como producto de la migracion dorsal de las parapofisis observada en
cocodrilos modernos (Hoffsteter y Gasc, 1973). Se observan dos laminas que
conectan el proceso transverso con el extremo anterior y posterior del centro
vertebral, la lamina centrodiapofisial anterior y la lamina centrodiapofisial poste-
rior, respectivamente (Figura 5D: Icda y Icdp). La lamina posterior es mas mar-

cada que la anterior. Estas mismas estructuras laminares se encuentran en las
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dorsales medias de Trialestes romeri (véase Lecuona et al. 2016), asi como en
otros arcosauriformes (p. ej. Cuyosuchus huenei; véase Desojo et al., 2002). La
espina neural de la dorsal media solo preservo su base, la cual esta comprimi-
da lateromedialmente y se extiende anteroposteriormente algo mas que en la
dorsal anterior. Las prezigapdfisis no estan preservadas. Las postzigapofisis se
preservaron con una orientacion horizontal, sin mostrar sefiales de deformacion
aparente post-mortem, de igual modo que en Trialestes romeri (véase Lecuona
et al. 2016) y Terrestrisuchus gracilis (véase Crush, 1984). Ademas estan pro-
yectadas posteriormente con su extremo distal quedando posteriormente al

extremo posterior del centro vertebral (Figura 5E: poz).
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Figura 5. Vértebra dorsal media/posterior de PULR-V126. A, vista anterior; B, vista dorsal; C,
vista posterior; D, vista lateral derecha; E, vista lateral izquierda. La flecha indica direccion an-
terior. Abreviaturas: cv, centro vertebral; en, espina neural; Icda, lamina centrodiapofisial ante-
rior; lcdp, lamina centrodiapofisial posterior; poz, postzigapofisis; pt, proceso transverso. Escala

=5mm.
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Vértebra dorsal posterior: Es una vértebra que se preservo unida a una

segunda vértebra dorsal posterior la cual sera descripta més adelante. Tiene un
cuerpo vertebral anficelico y su longitud anteroposterior es ligeramente mayor
respecto de la dorsal media y anterior previamente descriptas. El largo de este
mismo centro vertebral también es mayor a su propia altura dorsoventral (Ver
Anexo 3), al igual que en las vértebras de Hesperosuchus agilis (véase Colbert,
1952) y Pseudhesperosuchus jachaleri (véase Bonaparte, 1971). Las superfi-
cies de articulacion, anterior y posterior, se localizan al mismo nivel (Figura 6A).
Existe una diferencia de tamafio entre ambas superficies, siendo la superficie
posterior de mayor area que la anterior, una condicion que difiere respecto de
las dorsales descriptas con antelacion. Esta misma condicién se conoce tam-
bién en dorsales posteriores de Protosuchus richardsoni, un Crocodyliformes
basal, y varios Pseudosuchia (Colbert y Mook, 1951). En seccidn transversal, la
superficie articular anterior y posterior muestran una morfologia circular, con-
trastando con la forma ovoide de la superficie anterior en la dorsal anterior.
Otra distincion encontrada entre ambas superficies radica en su grado de con-
cavidad, siendo la anterior ligeramente mas concava que la posterior (Figura
6D). En vista ventral, el cuerpo vertebral se halla ligeramente comprimido late-
romedialmente en su parte media, del mismo modo que ocurre en las otras ver-
tebras, dorsal anterior y dorsal media. Sobre la linea media de la superficie
ventral del centro vertebral no hay desarrollo de una quilla, de igual modo que
en Dromicosuchus grallator (véase Sues et al., 2003), Dibothrosuchus elaphros
(véase Wu y Chatterjee, 1993) como asi tampoco en algunos Crocodyliformes
basales como Protosuchus richardsoni (véase Colbert y Mook, 1951) y Ort-
hosuchus stormbergi (véase Nash, 1975), y otros pseudosuquios. Lateralmente

al canal neural se reconoce un proceso transverso incompleto, preservandose
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solo parte de su base. Tomando en cuenta la orientacién de la base se puede
inferir que el proceso transverso tuvo una proyeccion dorsolateral, del mismo
modo que en la dorsal media. La base del proceso transverso se conecta con
la prezigapdfisis por intermedio de una incipiente cresta, interpretada aqui co-
mo lamina prezigodiapofisial. En vista dorsal, se observa solo la base de la es-
pina neural que es comprimida lateralmente, del mismo modo que en el resto
de las vértebras dorsales analizadas. Las zigapdfisis del lado izquierdo del arco
neural son las Unicas relativamente bien preservadas. La prezigapofisis se
orienta casi horizontalmente al igual que en las vértebras de Hesperosuchus
agilis y Saltoposuchus connectens (véase Colbert, 1952). Es una prezigapofisis
muy corta y que se extiende anteriormente quedando su extremo libre posterior
al borde dorsal de la superficie articular anterior del centro. La postzigapofisis
izquierda es muy larga, con una orientacion horizontal y con su extremo distal
libre quedando posterior al borde dorsal de la superficie articular posterior del

centro.
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Figura 6. Vértebra dorsal posterior de PULR-V126. A, vista lateral izquierda; B, vista anterior; C,
vista dorsal; D, vista ventral. La flecha indica direccién anterior. Abreviaturas: cv, centro verte-

bral; en, espina neural; poz, postzigapdfisis; pt, proceso transverso. Escala = 5 mm.
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Vértebra dorsal posterior: Es una vértebra anficélica, cuya morfologia se

asemeja a la dorsal posterior descripta previamente y a la cual se encuentra
unida como se indico oportunamente. Una de sus principales caracteristicas es
la longitud méaxima anteroposterior que posee su centro vertebral y que supera
considerablemente la longitud alcanzada por el resto de las dorsales preserva-
das (Ver Anexo 3). Esto, estaria indicando la existencia de una tendencia hacia
el aumento en la longitud del centro vertebral hacia posterior en la serie dorsal,
como se observa en taxones modernos (Mook, 1921). En vista lateral, la longi-
tud del centro vertebral es mayor que su propia altura y las caras de articula-
cién se ubican al mismo nivel, rasgos morfologicos que se reiteran en el resto
de las dorsales descriptas. Las superficies de articulacion anterior y posterior
tienen tamafios relativamente semejantes entre si, son concavas y de forma
circular, en seccion transversal. Los bordes de ambas superficies muestran un
mayor grosor (Figura 7A) respecto a los bordes en la dorsal anterior. En vista
ventral, la parte media del cuerpo vertebral se halla ligeramente comprimido
lateromedialmente, pero sin presencia de una quilla sobre la linea media (Figu-
ra 7B y 7D). Lateralmente al arco neural se observa un proceso transverso de
dimensiones semejante al observado en la dorsal media, pero que a diferencia
de esta ultima se proyecta lateralmente (Figura 7A: pt). No hay evidencia de
laminas ni fosas sobre el arco neural. La espina neural esta algo mas completa
qgue en el resto de las vértebras y se encuentra comprimida lateromedialmente.
Su base, que se extiende anteroposteriormente, ocupa aproximadamente las
dos terceras partes posteriores del arco neural. No hay prezigapofisis preser-
vadas y las postzigapofisis, que se encuentran parcialmente preservadas, es-

tan en muy mal estado de preservacion.
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Figura 7. Vértebra dorsal posterior de PULR-V126. A, vista posterior; B, vista lateral derecha; C,
vista dorsal; D, vista ventral. La flecha indica direccién anterior. Abreviaturas: cv, centro verte-

bral; en, espina neural; poz, postzigapdfisis; pt, proceso transverso. Escala = 5 mm.
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Vértebras Caudales

Se reconocen al menos cuatro vértebras caudales anteriores, proximas a
la region sacra. Cabe aclarar que dos de estas vértebras tienen una muy pobre
preservacion, lo que dificulta la identificacion de rasgos anatémicos y la poste-

rior caracterizacion de estos elementos.

Vértebras caudales anteriores: Son vértebras anficélicas, caracterizadas

principalmente por tener facetas de articulacién para los chevrones (Figura 8F:
ach). Estas facetas se ubican en el borde ventral de ambas superficies de arti-
culacion, anterior y posterior, del cuerpo vertebral. La longitud del cuerpo verte-
bral es mayor a su altura, en vista lateral, de igual modo que en las vértebras
caudales de los taxones modernos del grupo (Mook, 1921) y también se ha
visto en algunos taxones fésiles como en Dromicosuchus grallator (véase Sues,
2003). No obstante, la longitud de los centros vertebrales es menor en compa-
racion a las dorsales posteriores. Las superficies de articulacién anterior y pos-
terior del centro se ubican al mismo nivel. Estas superficies son menos conca-
vas respecto de las dorsales posteriores, sin embargo contrasta con la condi-
cién plana observada en las caudales de Pseudhesperosuchus jachaleri (véase
Bonaparte, 1971). Es decir, en el esqueleto axial de Pseudhesperosuchus ja-
chaleri se produce un cambio en el tipo de vértebra, que se observa en la tran-
sicion de dorsales posteriores a caudales anteriores, dejando de ser anficélicas
para volverse anfiplanas (Bonaparte, 1971). Este cambio en la morfologia de la
superficie articular del centro vertebral no se advierte en PULR-V126, y ademas
sus bordes son de un grosor semejante al observado en las dorsales posterio-

res. La morfologia en ambas superficies articulares es eliptica ya que resultan
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ser mas altas que anchas, en seccion transversal. Esta forma ovoide de las
superficies de articulacion también es conocida para la mayoria de las vérte-
bras del esqueleto axial de Trialestes romeri (véase Lecuona et al., 2016). Sin
embargo, no se presenta la misma condicion en Pseudhesperosuchus jachaleri
(véase Bonaparte, 1971) dado que tienen una forma circular mas definida. En
vista ventral, la parte media del cuerpo vertebral se halla fuertemente compri-
mida lateromedialmente, incluso ain mas que en las dorsales (Figura 8F: cv).
Producto de esta compresion las superficies ventrolaterales del centro vertebral
convergen hacia una cresta longitudinal medial sobre la superficie ventral, del
mismo modo que ocurre en Trialestes romeri (véase Lecuona et al., 2016). Sin
embargo se ha visto en caudales de otros taxones de Crocodylomorpha, como
de Hesperosuchus agilis (véase Colbert, 1952) y Dromicosuchus grallator
(véase Sues et al., 2003), que la compresion mediolateral de sus centros resul-
ta menos marcada, no observandose la cresta anteriormente mencionada. En
vista lateral, la superficie ventral se encuentra arqueada entre ambas caras de
articulacion, igual que en las restantes vértebras dorsales. No hay desarrollo de
laminas y fosas sobre el arco neural. Desde el arco neural se extiende un redu-
cido proceso transverso que se proyecta ventrolateralmente y que se aplana
dorsoventralmente (Figura 8A y 8B: pt) del mismo modo que en otros taxones
de Crocodylomorpha como Pseudhesperosuchus jachaleri (véase Bonaparte,
1971) y Dromicosuchus grallator (véase Sues et al., 2003). Las zigapofisis es-
tan inclinadas con distinta orientacion, sin embargo su principal diferencia radi-
ca en el tamafo. Las prezigapdfisis, con una orientacion anterodorsal, son cor-
tas en longitud tal que su extremo libre es posterior del borde dorsal de la cara
articular anterior. La postzigapofisis, con una orientacion posterodorsal, posee

una mayor longitud con su extremo libre quedando a posterior del borde dorsal
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de la cara articular posterior del centro (Figura 8B). En vista dorsal, se recono-
ce una espina neural comprimida lateralmente y con una base que debido a su
mal estado de preservacion es dificil de discernir qué tan extensa era antero-

posteriormente.
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Figura 8. Vértebras caudales anteriores de PULR-V126. A, vista anterior; B y D, vista lateral
derecha; C, vista posterior; E, vista dorsal; F, vista ventral. La flecha indica direccién anterior.

Abreviaturas: ach, superficie articular para chevron; cv, centro vertebral; en, espina neural; prz,

prezigapdfisis; poz, postzigapdfisis; pt, proceso transverso. Escala = 5 mm.
41



4.1.2 Esqueleto apendicular

Miembro anterior

Hlmero

El himero de ambos miembros esta parcialmente preservado. Solo se
dispone del extremo proximal de ambos. Por lo tanto, la longitud total del hiUme-
ro no se ha podido estimar con exactitud, sin embargo, se han tomado otro tipo
de medidas (Ver Anexo 3). En vista anterior y posterior, el extremo proximal del
hamero presenta una expansion lateromedial (Figura 9A). La superficie anterior
del extremo proximal carece de una fosa ovalada, igual que en el humero de
otros Crocodylomorpha basales tales como Trialestes romeri (véase Lecuona
et al. 2016) y Pseudhesperosuchus jachaleri (véase Bonaparte, 1971). Sin em-
bargo, esta fosa se halla presente en el humero de Dibothrosuchus elaphros
(véase Wu y Chatterjee 1993). Sobre este extremo proximal se identifica una
cabeza humeral con una ligera forma de “medialuna” y con un fuerte engrosa-
miento anteroposterior principalmente en su regidén central en vista proximal.
Este engrosamiento del extremo proximal del humero esta fuertemente curvado
posteriormente adoptando una morfologia de “gancho” muy marcada, en vista
medial y lateral, ampliamente observado en Pseudosuchia, Crocodylomorpha y
formas cercanamente emparentadas (Nesbitt, 2011). En vista posterior y dis-
talmente a la superficie articular, se distingue una depresion subcircular que
esta presente en muchos Notosuchia y se la relaciona con el sitio de insercion
del musculo scapulohumeralis caudalis (Pol et al., 2012; Leardi et al., 2015).

Lateral y adyacente a esta concavidad, se presenta una incipiente cresta con
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orientaciéon proximo-distal. El alcance distal de la cresta no se observa debido a
la ausencia de la diafisis humeral. Esta cresta se describe en varios taxones
como A. gomesii, S. icaeorhinus, Simosuchus, Mariliasuchus y Yacarerani
(Leardi et al., 2015). Sin embargo, la misma resulta dificil de ver en Crocodylo-
morpha basales (ej.: Terrestrisuchus gracilis, Dibothrosuchus elaphros) y pro-
bablemente esto se deba a cuestiones de su preservacion. La tuberosidad in-
terna ocupa el extremo proximo-medial y se proyecta medialmente. En vista
anterior, la cresta deltopectoral se ubica en el margen lateral del extremo pro-
ximal. No hay separacion o espacio entre la cabeza humeral y la cresta delto-
pectoral indicando una discontinuidad entre ellas. La cresta deltopectoral se
extiende en sentido longitudinal y se proyecta anteriormente moderadamente.
En vista lateral, el borde de la cresta deltopectoral sigue una morfologia redon-
deada distinta a la tipica forma triangular vista en otros taxones de Crocodylo-
morpha como Pseudhesperosuchus jachaleri (véase Bonaparte, 1971). La dia-
fisis no esta preservada, debido a esto se pudo ver que la seccion transversal
del extremo proximal del humero tiene morfologia subcircular con un diametro

aproximado de 4.5 mm (Figura 9).
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Figura 9. humero izquierdo de PULR-V126. A, vista anterior; B vista posterior; C, vista lateral;
D, vista proximal. La flecha indica direccion anterior. Abreviaturas: ch, cabeza humeral; cd,
cresta deltopectoral; cph, cresta sobre la superficie posterior del humero; dp, depresién profun-

da; ti, tuberosidad interna. Escala =5 mm.
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Miembro posterior

Fémur

El fémur de ambos miembros esta parcialmente preservado, disponién-
dose de los extremos proximales de ambos fémures (Figura 10 y 11) y el ex-
tremo distal del fémur izquierdo (Figura 10). Del mismo modo que en el hume-
ro, no fue posible tomar medidas de longitud total y tampoco conocer la forma
general del hueso. El extremo proximal se encuentra expandido en direccion
mediolateral y es aplanado en direccién anteroposterior, en vista proximal. Al-
gunos taxones de Crocodylomorpha basales tienen una cabeza femoral que se
proyecta anteromedialmente con respecto al eje que forman los céndilos dista-
les, como por ejemplo Dromicosuchus grallator (véase Sues et al. 2003), Hes-
perosuchus agilis (véase Colbert, 1952) y Terrestrisuchus gracilis (véase
Crush, 1984). En PULR-V126 es muy complicado inferir la orientacién de la
cabeza femoral debido a que los extremos proximales no se preservan en co-
nexion a los extremos distales. En el extremo proximal del fémur se hallan dos
protuberancias bien marcadas, el tubérculo posteromedial y el tubérculo ante-
romedial (Figura 10C). La morfologia y la posicion de estas estructuras se
asemejan a las presentes en Dromicosuchus grallator (véase Sues et al. 2003)
y Hesperosuchus agilis (véase Colbert, 1952). En la superficie lateral del ex-
tremo proximal y al mismo nivel que la cabeza femoral se identifica el trocanter
mayor, principal sitio de insercion del musculo puboischiofemoralis externus
(Romer, 1923; Hutchinson, 2000). Distalmente a la cabeza femoral sobre el
borde anteromedial hay una “pliegue proximal” (Figura 11A: ppf; “proximal fold”,

Brochu, 1992), un rasgo compartido con otros Crocodylomorpha (ej.: Hespero-
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suchus agilis, Terrestrisuchus gracilis, Protosuchus richardsoni) y también con
Paracrocodylomorpha no Crocodylomorpha (Postosuchus kirkpatricki y Fasola-
suchus tenax; véase Nesbitt, 2011). El trocanter pseudointerno en el borde pos-
terolateral del extremo proximal estd presente en los taxones Kayentasuchus
walkeri (véase Clark y Sues 2002), Almadasuchus figari (véase Pol et al. 2013)
y Dromicosuchus grallator (véase Sues et al. 2003), sin embargo esta condicion
no es compartida por PULR-V126.

En el extremo distal del fémur izquierdo se observan dos céndilos que se
curvan posteriormente. En la esquina lateral del extremo distal se halla el cén-
dilo fibular mientras que en la esquina medial se localiza el condilo tibial. Estas
estructuras difieren no solamente en su tamafio siendo el condilo fibular algo
mas grande que el tibial, sino que ademas el condilo fibular se extiende distal-
mente mas que el tibial en vista anterior o posterior (Figura 10F y 10H). Ambas
estructuras estan fuertemente separadas por un surco intercondilar. Junto al
condilo fibular se identifica la crista tibiofibularis, en vista posterior (Figura 10H:
ctf). No obstante, no se observa un surco lateromedial entre ambas estructuras
como se observa en Macelognathus vagans (véase Gohlinch et al. 2005) y en
algunos Paracrocodylomorpha (Poposaurus, Fasolasuchus, Postosuchus)
(Nesbitt, 2011). Desde el condilo fibular se extiende una cresta muy marcada
sobre la superficie posterior del extremo distal del fémur. Esta cresta se proyec-
ta hacia el extremo proximal, con un grosor que se reduce paulatinamente y
cuyo alcance se desconoce debido a la ausencia de diafisis preservada del fé-

mur (Figura 10H: cre).
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Figura 10. Fémur izquierdo de PULR-V126. A y F vista anterior; B vista proximal; C y H vista
posterior; D, vista medial; E, vista lateral; G, vista distal. La flecha indica direccién anterior.
Abreviaturas: cf, cabeza femoral; cfi, condilo fibular; cre, cresta; ct, condilo tibial; ctf, crista tibio-
fibularis; sic, surco intercondilar; tm, trocanter mayor; tam, tubérculo anteromedial; tpm, tu-

bérculo posteromedial. Escala = 5 mm.

47



tpm

tam

h

Figura 11. Fémur derecho de PULR-V126. A, vista anterior; B vista proximal; C, vista posterior;
D, vista medial; E, vista lateral. La flecha indica direccion anterior. Abreviaturas: cf, cabeza
femoral; ppf, cresta proximal femoral; tm, trocanter mayor; tam, tubérculo anteromedial; tpm,

tubérculo posteromedial. Escala =5 mm.
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5. ANALISIS FILOGENETICO

En el presente capitulo se discutira la posicion filogenética del espéci-
men PULR-V126 dentro del clado Crocodylomorpha. Dichas relaciones seran
evaluadas utilizando la matriz de caracteres morfologicos de Leardi et al.
(2017), que fuera modificada con la adicidn del mencionado espécimen (ver
Materiales y Métodos). Asimismo, para este analisis se agregd a Coloradisu-
chus abelini, un nuevo crocodiliforme (Protosuchidae) procedente de la Forma-
cion Los Colorados (Martinez et al., 2018). La ausencia de este taxén en el tra-
bajo original de Leardi et al. (2017) se debe al hecho de que para ese momento
era un taxon inédito y desconocido. Su inclusion en esta contribucién radica no
solo en el hecho de que aportaria nueva informacion al clado Crocodylomorpha
sino que ademas no se descarta la posibilidad de algun grado de afinidad filo-
genética con el espécimen PULR-V126. De la misma formacion también se
conoce a Hemiprotosuchus leali (véase Bonaparte, 1971), otro Protosuchidae
que ya se encuentra incluido en la matriz de datos. Ambas especies estan re-
presentadas por un craneo relativamente completo y un postcraneo muy redu-
cido. Pese a que no hay superposicion de elementos 6seos de esas mismas
especies con aquellos de PULR-V126, se ha observado que estos muestran
tamafnos similares. De modo tal que PULR-V126 podria estar representando
parte de ese postcraneo desconocido y ausente para Coloradisuchus abelini
(Martinez et al., 2018) o Hemiprotosuchus leali (Bonaparte, 1971)

Un caso particular en la matriz original de Leardi et al. (2017) es

Trialestes romeri (véase Reig, 1963) de la Formacién Ischigualasto.
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Actualmente para ese taxon se conoce el material holotipo y referido (PVL 2561
y PVL 3889, respectivamente). Algunos autores plantearon la idea de que el
espécimen PVL 3889 representa un taxén de Dinosauria (Clark et al., 2001) o
incluso no se descarta la posibilidad de que pudiera corresponder otro
Crocodylomorpha (Ezcurra et al., 2008). Otros autores determinaron que
ambos ejemplares (PVL 2561, 3889) son asignables a la especie Trialestes
romeri, dado que han encontrado fuertes similitudes anatomicas en algunos de
sus elementos postcrdneales (véase Lecuona et al. 2016). Esto ultimo se
contrapone a lo considerado por Leardi et al. (2017), dado que ellos no
reconocen al espécimen PVL 3889 como asignable con seguridad a un
crocodilomorfo siguiendo lo sugerido por Clark et al. (2001). En esta
contribucion se sigue la propuesta de Lecuona et al. (2016) de modo que esto
derivdé en una revision y recodificacion de la terminal Trialestes romeri en la
matriz de caracteres morfolégicos utilizada para la presente tesis.

Por lo anteriormente mencionado, la codificacion de Trialestes romeri
(véase Reig, 1963; Lecuona et al., 2016) ha sido modificada, de modo que la
nueva codificacion incluye un conjunto de caracteres que previamente habian
sido interpretados como desconocido en la matriz original de Leardi et al.
(2017). Como aqui se opto por siguer la interpretacion de Lecuona et al. (2016)
los siguientes caracteres han sido modificados en sus respectivos estados de
caracter, segun corresponda, y estos mismos estados son indicados entre
paréntesis: caracter 29 (1); caracter 32 (0); caracter 47 (0); caracter 49 (0);
caracter 93 (0);caracter 106 (1); caracter 114 (0); caracter 121 (0); caracter 122
(1); caracter 124 (1); caracter 125 (0) y caracter 130 (1) (Ver anexo 1 para la

descripcion de cada uno de los caracteres).
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Se modificé el caracter numero 94 (desarrollo de condilos distales), que
en su descripcion es atribuido al extremo distal de fémur. Originalmente este
caracter consistia de tres estados de caracter: condilo lateral al mismo nivel
que el céndilo medial (0), céndilo lateral ligeramente distal respecto del céndilo
medial (1),y condilo lateral mas distalmente que el céndilo medial (2). Esta mo-
dificacion se debe a que no se reconoce discrepancia entre los estados de ca-
racter 1 y 2. Por lo tanto, para el presente andlisis filogenético se redujo el na-
mero de estados pasando de tres (3) a dos (2). El caracter 94 modificado pre-
senta los siguientes estados de caracter: condilo lateral al mismo nivel que el
condilo medial (0), y condilo lateral mas distal que el céndilo medial (1). Como
consecuencia de esta modificacion se tuvo que recodificar el caracter 94 para
las siguientes terminales, Postosuchus kirkpatricki, Macelognathus vagans, Ha-
llopus victor, Orthosuchus strombergi y Notosuchus terrestris. Los taxones pre-
viamente mencionados estaban codificados con el estado de caracter 2 con la
excepcion de Hallopus ya que este presentaba un polimorfismo (estado 1y 2).

Con el nuevo el caracter 94, todos ellos pasaron a tener estado de caracter 1.

5.1 Resultados

Como resultado del andlisis filogenético se recuperaron un total de 230
arboles igualmente parsimoniosos de 347 pasos. Los arboles mas
parsimoniosos almacenados en memoria fueron rearreglados utilizando TBR
(“tree bisection and reconnection”) sin obtener ningun cambio en el numero de

arboles totales como tampoco en el nimero de pasos previamente informados.
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(Cl= 0.458 CR= 0.780). A continuacion se presenta el consenso estricto de los

230 arboles més parsimoniosos en la Figura 12.
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Figura 12. Consenso estricto de los 230 arboles méas parsimoniosos de 347 pasos, (Cl= 0.460
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Stagonolepis
Saurosuchus
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Redondavenator
Erpetosuchus
Pseudhesperosuchus
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Sichuanosuchus
Zosuchus
Orthosuchus
Gobiosuchus
Protosuchus
Hemiprotosuchus
Junggarsuchus
Dibothrosuchus
Sphenosuchus
Hesperosuchus
Dromicosuchus
Kayentasuchus
Almadasuchus
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Macelognathus
Saltoposuchus
Terrestrisuchus
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Simosuchus
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CR= 0.781). Destacando la posicién de PULR-V126 dentro de una gran politomia. indice de

Bremer sobre las ramas y frecuencias de GC/absolutas de Bootstrap debajo de las ramas.
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En el arbol consenso estricto se observa que PULR-V126 es recuperado
adentro de una gran politomia, del mismo modo que Coloradisuchus abelini.
Esta politomia ademas incluye a la mayoria de los Crocodylomorpha no Croco-
dyliformes como, Dibothrosuchus, Sphenosuchus, Hesperosuchus, al clado
Dromicosuchus + Kayentasuchus, al clado Terrestrisuchus + Litargosuchus +
Saltoposuchus y al clado Hallopodidae (Macelognathus + Hallopus + Almada-
suchus). Pero también involucra a varios Crocodyliformes como Hemiprotosu-
chus, Protosuchus, Orthosuchus, Gobiosuchus, Zosuchus, Sichuanosuchus y
al clado Mesoeucrocodylia cuyas relaciones internas se encuentran bien defini-
das (Figura 12).

Los valores de Bremer (Bremer, 1994) obtenidos para las ramas internas
son muy bajos, con un valor de 1 para el clado Crocodylomorpha al igual que
para la mayoria de sus nodos internos. No obstante, la excepcién se observa
en el clado Eusuchia y en su Unico nodo interno (Alligator + Crocodylus) ya que
ambos presentan valores de Bremer de 3y 2, respectivamente. No hay valores
de soporte para el clado Crocodyliformes ya que el mismo no ha sido recupe-
rado en el consenso estricto.

Considerando la hipétesis de que PULR-V126 seria la principal causa de
la pobre resolucion filogenética obtenida, provocando entre otra cosas la
pérdida del nodo Crocodyliformes, con respecto a la topologia original
recuperada por Leardi et al. (2017). Se decidio explorar la extensa politomia
que tiene como uno de sus integrantes al espécimen PULR-V126 con el
propoésito de identificar aquellas terminales inestables y podarlas, a posteriori,
sobre el consenso estricto. En consecuencia se genera un pequefio arbol de
consenso estricto reducido mostrando la posible resolucion de la susodicha

politomia (Figura 13).
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Figura 13. Consenso estricto reducido, mostrando al espécimen PULR-V126 como la terminal

inestable (color azul).

Con este nuevo arbol consenso estricto reducido, efectivamente se re-
conoce al espécimen PULR-V126 como la Unica terminal inestable de modo
gue la politomia en cuestién es producto de las mdultiples posiciones que toma
este espécimen en los distintos arboles igualmente parsimoniosos. Ignorando

todas esas posiciones con una poda, a posteriori, se produce la resolucion de
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esa politomia. De esta manera se recupera también al clado Crocodyliformes
que incluye como uno de sus integrantes al taxén Coloradisuchus abelini. Adi-
cionalmente, esta nueva especie junto a Protosuchus y Hemiprotosuchus for-
man un grupo monofilético cuya relaciones internas no estan bien definidas. De
todos modos la afinidad filogenética obtenido aqui para Coloradisuchus abelini
concuerda con lo informado por Martinez et al. (2018), presentando a este ta-

x6n como un nuevo Protosuchidae.

5.2 Discusion

El consenso estricto del analisis filogenético muestra una marcada
disminucién en la resolucién de la topologia, reconociendo cuatro politomias
bien definidas. Cabe aclarar que tres de las esas cuatro politomias se hallan
también en el trabajo original de Leardi et al. (2017). Dos de ellas se localizan
dentro del clado Mesoeucrocodylia e involucran a los grupos Thalattosuchia
(Cricosaurus + Metriorhynchus + Dakosaurus) y Notosuchia (Baurusuchus +
Notosuchus + Simosuchus). La tercera politomia se localiza en la base del
clado Crocodylomorpha. La cuarta politomia resulta ser clave en el presente
estudio ya que la principal razon de su origen es la falta de caracteres
filogenéticamente informativos que presenta el espécimen PULR-V126 en esa
parte del arbol. Esto ultimo se corrobora con la poda a posteriori de PULR-
V126 logrando de esta manera una considerable mejora de la topologia en
aguella parte del arbol resolviendo mayoritariamente sus relaciones internas,
como asi también aquellas relaciones que refieren a la base del clado

Crocodyliformes.
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Basandonos en el resultado del analisis filogenético obtenido aqui,
PULR-V126 es recuperado dentro de una gran politomia que involucra ademas
a diversos Crocodylomorpha no Crocodyliformes y Crocodyliformes basales
(Figura 12). Esta parte sin resolucion del &rbol consenso es principalmente el
resultado de las posiciones alternativas que toma PULR-V126 en los distintos
arboles igualmente parsimoniosos confirmando de este modo que su posicion
filogenética es indefinida dentro de un cierto rango parafilético. Es decir, se ha
visto que PULR-V126 es recuperado en algunos arboles como un Crocodylo-
morpha no Crocodyliformes pero sin mostrar una relacion de parentesco cerca-
na con las especies Trialestes romeri y Pseudhesperosuchus jachaleri. Mien-
tras que en otros arboles se recupera como un Crocodyliforme basal, dentro del
clado Protosuchidae junto a los taxones Hemiprotosuchus leali y Coloradisu-
chus abelini. EI nodo que agrupa a todas las terminales que forman parte de la
politomia aqui obtenida se encuentra sostenido por una Unica sinapomorfia (ca-
racter 106: laminas postzygodiapofisiales en las vértebras cervicales posterio-
res y dorsales anteriores) (Figura 14). El caracter 106 fue originalmente pro-
puesto y discutido por Leardi et al. (2017). La presencia de una estructura lami-
nar que conecta la diapdfisis con la postzigapofisis (caracter 106: 0—1) es poco
frecuente entre los Crocodylomorpha siendo observada solamente en Hespe-
rosuchus agilis (véase Colbert, 1952) y Trialestes romeri (véase Reig, 1963;
Lecuona et al., 2016). Este mismo rasgo anatomico también se reconoce en
algunos taxones de Loricata (Archosauria) como Saurosuchus galilei, Fasola-
suchus tenax y Postosuchus kirkpatricki (véase Long y Murry, 1995). Sin em-
bargo, PULR-V126 muestra la condicién opuesta (caracter 106:1—0) y tipica
para la mayoria de los Crocodylomorpha tal y como se puede ver en la figura

15.
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Figura 14. Optimizacion del caracter 106 (laminas postzygodiapofisiales en las vértebrascervi-

cales posteriores y dorsales anteriores), indicando los estados O (ausentes o bajas) en rojo, 1

(presente como lamina aguda que delimita un hoyo posterior a ellos en el arco neural) en azul,

0 ambiguo en gris, para cada taxon.
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106 (0)

Figura 15. Vértebra dorsal anterior. A y B, vista lateral izquierda. A. PULR-V126, B. Trialestes
romeri (PVL 3889). Se indica el caracter 106 y entre paréntesis su estado de caréacter. Escala =

5 mm

El resultado del estudio anatdmico obtenido para cada uno de los ele-
mentos éseos preservados de PULR-V126, a priori no ofrece ninguna solucién
frente a la problemética de su afinidad filogenética dentro del clado Crocodylo-
morpha. A pesar de esto Ultimo, una caracteristica interesante a destacar es la
presencia de un proceso transverso con una orientacién dorsolateral muy mar-
cada en la vértebra dorsal media / posterior de PULR-V126 (Figura 16). Esta
orientacion muy peculiar no es registrada en ningun otro taxén conocido del
clado Crocodylomorpha. En general, la disposicion caracteristica de los proce-
sos transversos es lateromedial, como se observa en la mayoria de los Croco-
dylomorpha con restos postcraneanos preservados e incluso también en sus
representantes modernos. Esta caracteristica anatdbmica presente en la vérte-
bra dorsal media / posterior de PULR-V126 representa una autapomorfia para

este espécimen. Sin embargo, se considera prudente destacar que su presen-
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cia no es suficiente como para abalar la asignacion de PULR-V126 como un
nuevo taxén. De modo que su asignacién taxondémica queda pendiente por lo
menos hasta que aparezcan nuevos materiales o un ejemplar algo mas com-
pleto y mejor preservado. Claro que si en un futuro, con mas informacion, se
confirmase que PULR-V126 es un taxdn distinto respecto de aquellos conoci-
dos para la Fm. Los Colorados la presencia de dicha caracteristica seria sufi-
ciente para diagnosticarlo. No obstante, también podria suceder que este mis-
mo rasgo anatémico represente una autapomorfia adicional para Hemiprotosu-
chus leali o Coloradisuchus abelini, en caso de que PULR-V126 sea reconocido

como material referido para cualquiera de esas dos especies.

Figura 16. Vértebra dorsal.A y B, vista anterior. A. PULR-V126, B. Hesperosuchus agilis (UCMP

129470). Abreviatura: Pt (proceso transverso). Escala =5 mm.
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Con respecto a los valores de los indices de soporte de Bremer (Bremer,
1994) y Boostrap (Felsenstein, 1985) calculados aqui, estos mismos difieren
radicalmente en algunos grupos. El clado Thalattosuchia presenta un valor de
Bremer significativamente muy bajo (1) si lo comparamos con su valor de
remuestreo (Boostrap) extremadamente alto (88/88). Esta misma relacién de
valores dispares también se aprecia en el nodo formado por Goniopholis +
Eusuchia con un valor de Bremer de 1 y un valor de remuestreo (Boostrap) de
78/79. Algo distinto sucede con el clado Eusuchia dado que exhibe un valor de
Bremer de 3, llegando a ser el mas alto en todo el arbol consenso, y un valor
de remuestreo (Boostrap) de 64/70 ligeramente menor respecto a los
anteriores.

Como se menciono en varias ocasiones, distintos taxones han sido re-
cuperados de la Formacion Los Colorados pero solo uno de ellos, Pseudhespe-
rosuchus jachaleri, preservo, pobremente, gran parte de su postcraneo. Esto
permitio realizar las comparaciones pertinentes con PULR-V126, llegando a la
conclusién de que morfolégicamente no se encuentran mayores diferencias
entre sus restos 6seos. Sin embargo, no se puede ignorar la disparidad de ta-
mafio que hay entre los elementos del postcraneo de PULR-V126 con los pro-
pios de Pseudhesperosuchus jachaleri (véase Bonaparte, 1971) por lo que este
altimo seria una especie de mayores dimensiones. Distinto es el caso de los
otros dos taxones, Hemiprotosuchus leali (véase Bonaparte, 1971) y Coloradi-
suchus abelini (véase Martinez et al., 2018), para los cuales su anatomia post-
craneana es relativamente desconocida. Ambos resultan relevantes ya que el
craneo de cada uno de ellos se ubica aproximadamente en el rango de tamafio
representado por PULR-V126, basado en las proporciones generales sus res-

tos del postcraneo. Ademas, si en ambos taxones citados (Hemiprotosuchus
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jachaleri y Coloradisuchus abelini) se agregaran de manera independiente la
codificacion de los caracteres postcraneales correspondientes a PULR-V126, la
posicion filogenética de estos nuevos taxones "artificiales" es la misma que la
que obtenemos usando solo los caracteres del crAneo de Hemiprotosuchus
jachaleri (Bonaparte, 1971) como de Coloradisuchus abelini (Martinez et al.,
2018). Desafortunadamente esta hipétesis no puede confirmarse basada en los
datos disponibles, dado que PULR-V126 carece de materiales éseos superpo-
nibles con aquellos conocidos para Hemiprotosuchus jachaleri (Bonaparte,

1971) o Coloradisuchus abelini (Martinez et al., 2018).
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6. CONCLUSIONES

La descripcion anatomica del espécimen PULR-V126, su comparacion
con los demas Crocodylomorpha y su andlisis filogenético ha permitido obtener

las siguientes conclusiones:

1. El postcraneo del espécimen PULR-V126 retne un conjunto de caracte-
res anatomicos que permiten vincularlo morfolégicamente con algunos

taxones del clado Crocodylomorpha pero también distinguirlo de otros.

2. Se reconoce una Unica autapomorfia para PULR-V126: procesos trans-
versos en la vértebra dorsal media / posterior dirigidos dorsolateralmente

superando el limite de la base la espina neural y el de las zigapofisis.

3. Desafortunadamente la falta de caracteres informativos de PULR-V126
impidié determinar con precision su afinidad filogenética dentro del clado
Crocodylomorpha. En virtud de esto el espécimen se define como un
Crocodylomorpha indeterminado o incluso como un Crocodylomorpha no
Mesoeucrocodylia, hasta la aparicion de nuevos datos que puedan afinar

su grado de parentesco.

Con base en estas conclusiones podemos evaluar las hipotesis anteriormente

establecidas:
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Hipétesis 1: “El espécimen PULR-V126 constituye una especie previamente no
conocida, representando a un Crocodylomorpha distinto a Pseudhesperosu-
chus jachaleri (Crocodylomorpha no crocodyliformes), Hemiprotosuchus leali y
Coloradisuchus abelini (Crocodyliformes), taxones conocidos actualmente para
la Fm Los Colorados de la Cuenca Ischigualasto-Villa Union”.

Es rechazada. El postcrdneo de Pseudhesperosuchus jachaleri es
semejante al de PULR-V126, sin embargo la principal diferencia que hay entre
ellos radica en el tamafio, siendo los elementos 6seos de Pseudhesperosuchus
jachaleri mucho mas grandes. Por el contrario no se puede descartar por
tamafio a Hemiprotosuchus leali ni a Coloradisuchus abelini, y desde un
aspecto anatémico tampoco se los puede relacionar con PULR-V126 dado que
el postcraneo de ambos es muy limitado y sin elementos superponibles con los

de PULR-V126.

Hipétesis 2: “La descripcidn anatémica del espécimen PULR-V126 arroja como
resultado la identificaciébn caracteres de postcraneo desconocidos hasta el
momento y que amplian el conocimiento entre los Crocodylomorpha”.

Es aceptada, con base en el estudio anatomico del postcrdneo de
PULR-V126 dado que se reconoce un proceso transverso dirigido dorsolate-
ralmente como una autapomorfia que lo diferencia de otros taxones dentro del
clado Crocodylomorpha. Incluso podria representar una autapomorfia adicional
para Hemiprotosuchus leali o Coloradisuchus abelini en caso de que en futuros
estudios propongan a PULR-V126 como espécimen referido de cualquiera de

los dos taxones previamente citados.
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Hipétesis 3: “El espécimen PULR-V126, evaluando sus relaciones de parentes-
co dentro de un marco filogenético controlado, es recuperado como un Croco-
dylomorpha no Crocodyliformes contribuyendo al conocimiento de la evoluciéon

temprana del clado Crocodylomorpha”.

Es rechazada. En base al resultado del andlisis filogenético, el espéci-
men PULR-V126 es recuperado simplemente como un Crocodylomorpha inde-
terminado o a lo sumo como un Crocodylomorpha no Mesoeucrocodylia debido
a que la ausencia de caracteres informativos impidi6 determinar con mayor

precision sus relaciones de parentesco.
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8. ANEXOS

Anexo 1

Caracteres publicados por Leardi et al. (2017) y utilizados en el presente traba-

jo.

Character 1.

Character 2.

Character 3.

Character 4.

Character 5.
Character 6.

Character 7.

Character 8.

Character 9.

Character 10.

Character 11.

Character 12.

Character 13.

Character 14.

Character 15.

Character 16.

Character 17.

Posterodorsal process of the premaxilla overlaps
anterodorsal surface of the maxilla (0) or dorsal process of
premaxilla vertical, strongly sutured to maxilla (1).

Facial portion of maxilla anterior to anterior edge of antorbital
fenestra equal in length or longer than portion posterior to
anterior edge of fenestra (0) or shorter than posterior portion
Q).

Maxillae do not meet on palate (0) or meet on palate to form
secondary bony palate anterior to choana (1).

Jugal participates in posterior margin of antorbital fenestra
(0) or is excluded by lacrimal or maxilla (1).

Descending process of prefrontal absent (0) or present (1).
Descending process of prefrontal does not contact palate (0)
or contacts palate (1).

Prefrontal not underlying anterolateral edge of frontal to a
significant degree (0) or with distinct posterior process
underlying frontal dorsal to orbit (1).

Postfrontal present (0) or absent (1).

Dorsal surface of frontal flat (0) or with longitudinal median
ridge (1).

Squamosal not significantly overhanging lateral temporal
region (0) or with broad lateral expansion overhanging lateral
temporal region (1).

Descending process of squamosal anterior to quadrate
present (0) or absent (1).

Squamosal without ridge on dorsal surface along edge of
supratemporal fossa (0) or with ridge (1).

Lateral edge of squamosal without (0) or with longitudinal
groove (1).

Quadratojugal extending anterodorsally to contact postorbital
(0) or not contacting postorbital (1).

Quadrate not in contact with prootic (0) or contacting prootic
Q).

In presumed adults, parietals separate (0), interparietal
suture partially obliterated (1), or interparietal suture absent
(2). (Ordered).

Posteroventral edge of parietals extending more than half the
width of the occiput (0) or less than half the width of the
occiput (1).
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Character 18.

Character 19.

Character 20.

Character 21.

Character 22.

Character 23.

Character 24.

Character 25.

Character 26.

Character 27.

Character 28.

Character 29.

Character 30.

Character 31.

Character 32.
Character 33.

Character 34.

Character 35.

Character 36.

Medial margins of supratemporal fossae on lateral surfaces
of parietals separated on midline by broad, flat area (0) or by
sagittal crest (which may be divided by median sulcus) (1).
Occipital margin of parietals V-shaped in dorsal view (0) or
straight (1).

Exoccipitals broadly separated dorsal to foramen magnum
(0), approaching midline without contacting (1), or contacting
below supraoccipital (2). (Ordered).

Prootic broadly contacting anterior surface of paroccipital
process (0) or not in broad contact (1).

Depression for mastoid antrum: absent (0), present on lateral
surface of prootic dorsal to otic capsule (1), or entering
deeply into prootic or connecting with each other through
supraoccipital (2). (Ordered).

Depression for posterior tympanic recess: absent (0),
depression posterior to fenestra ovalis on anterior surface of
paroccipital process (1), or penetrating prootic and
paroccipital process (2). (Ordered).

Paroccipital process dorsoventrally tall and distinctly
expanded distally (0) or process narrower dorsoventrally,
distal end only slightly expanded (1).

Basipterygoid processes of basisphenoid present (0) or
absent (1).

Basipterygoid processes simple, without large cavity (0) or
greatly expanded, with large cavity (1).

Articular without dorsomedial projection posterior to glenoid
fossa (0) or with dorsomedial projection (1).

Posterior edge of maxillary and more posterior dentary teeth
concave or straight (0) or distinctly convex (1).

Coracoid subcircular in lateral view (0), with elongate,
tapering postglenoidal process posteromedially (1), with
extremely elongate posteromedial process (2) or with
elongate ventromedial process expanded ventrally (3).
Proximal ends of metacarpals overlap (0) or abut one
another without overlapping (1).

Proximal head of femur confluent with shaft (0), or with
distinct, medially directed head set off from shaft,
representing less than 55% the total width (1), or medially
directed head and projected more than 55% the total width
(2). (Ordered). [Modified from Clark et al. (2004) adding
character state 2].

Tibia/femur length ratio: less than 1 (0), greater than 1 (1).
Anterior edge of paramedian dorsal osteoderms straight (0)
or with anterior process (1).

Paramedian dorsal osteoderms flat (0) or with distinct
longitudinal bend near lateral edge (1).

Basisphenoid body similar in size to basioccipital (0) or
greatly expanded with pneumatic cavities (1).

Exoccipital does not contact distal end of quadrate (0) or
contacts quadrate, enclosing internal carotid artery (1).

82


Marcos
Resaltado


Character 37.

Character 38.

Character 39.
Character 40.

Character 41.

Character 42.
Character 43.
Character 44.
Character 45.
Character 46.
Character 47.
Character 48.
Character 49.
Character 50.
Character 51.

Character 52.

Character 53.

Character 54.

Character 55.

Character 56

Character 57

Character 58

Character 59

Jugal straight below infratemporal fenestra (0) or strongly
arched dorsally (1).

Ventral edge of jugal flat or convex (0) or with longitudinal
concavity (1).

Lateral end of paroccipital process convex (0) or concave (1).
Supratemporal portion of postorbital forms squared-off
anterolateral corner to rectangular skull roof (0) or postorbital
with oblique, anterolaterally facing edge so that skull roof and
supratemporal fenestra narrow anteriorly (1).

Horizontal shelf in posterior part of supratemporal fenestra
poorly developed or absent (0) or well developed, flooring
posterior 1/3 of supratemporal fossa (1).

Occipital portion of parietal narrow (0) or broad (1).
Surangular foramen absent (0) or present (1).

M. pterygoideus posterior insertion area on angular does not
extend onto lateral surface (0) or extends well onto lateral
surface (1).

Anterior maxillary teeth similar in size to posterior teeth (0) or
much larger than posterior teeth (1).

Quadrate fenestra: absent (0); present but small (1); or
present but large (2). (Ordered). [Modified from Clark et al.
(2004) adding character state 2].

Vertebral centra shallow amphicoelous (0) or procoelous (1).
Well-developed hypapophyses absent on cervical vertebrae
(O) or present (1).

Zygapophyses of anterior dorsal vertebrae sub-vertically
oriented (0) or horizontal (1).

Osteoderms present (0) or absent (1).

Anterior and posterior borders of scapula similar, blade
relatively narrow (0) or anterior edge more strongly concave
than posterior, blade much broader (1).

Glenoid fossa on scapula ventrally or posteroventrally
oriented (0) or posterolaterally oriented (1).

On distal end of ulna, medial articulation with elongate
radiale not confluent with distal articulation with ulnare (0) or
articulations confluent, distal end broadly arched (1).

First manus digit faces ventrally (0) or faces laterally, flexing
towards digit Il (1).

First metacarpal similar in thickness to second metacarpal or
thicker (0) or more slender (1).

(Pol et al., 2009: Character 125). Posterodorsal process of
premaxilla: absent (0), or present extending posteriorly
wedging between maxilla and nasals (1).

(Clark, 1994: Character 13). Nasal contribution to narial
border: yes (0), or no (1).

(Clark, 1994: Character 66). External nares: divided by a
septum (0), or confluent (1).

(modified from Clark, 1994: Character 6). External nares
facing anterolaterally or anteriorly (0), dorsally not separated
by premaxillary bar from anterior edge of rostrum (1), or
dorsally separated by premaxillary bar (2). (Ordered).
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Character 60

Character 61

Character 62

Character 63

Character 64

Character 65

Character 66

Character 67

Character 68

Character 69

Character 70

Character 71

Character 72

Character 73

Character 74

(modified from Clark, 1994: Character 3). Rostrum
proportions: narrow oreinirostral (0), broad oreinirostral (1),
nearly tubular (2), or platyrostral (3). (Ordered).

(modified from Clark, 1994: Character 79). Maxillary tooth
size variation: absent or single wave of size variation (0), or
enlarged maxillary teeth curved in two waves (festooned) (1).
(Pol et al., 2009: Character 139). External surface of maxilla
and premaxilla: with a single plane facing laterally (0), or with
ventral region facing laterally and dorsal region facing
dorsolaterally (1).

(Clark, 1994: Character 67). Antorbital fenestra: as large as
orbit (0), about half the diameter of the orbit (1), much
smaller than the orbit (2), or absent (3). (Ordered).

(modified from Clark, 1994: Character 1). External surface of
dorsal cranial bones: smooth (0), slightly grooved (1) and
heavily ornamented with deep pits and grooves (2).
(Ordered).

(Clark, 1994: Character 21). Frontals: paired (0), unpaired
Q).

(Clark, 1994: Character 24). Supratemporal roof dorsal
surface: complex (0), or dorsally flat ‘skull table’ developed,
with postorbital and squamosal with flat shelves extending
laterally beyond quadrate contact (1).

(Clark, 1994: Character 37). Palatines: do not meet on palate
below the narial passage (0), form palatal shelves that do not
meet (1), or meet ventrally to the narial passage, forming part
of secondary palate (2). (Ordered).

(modified from Clark, 1994: Character 39). Choanal opening:
continuous with pterygoid ventral surface except for anterior
and anterolateral borders (0), or opens into palate through a
deep midline depression (choanal groove) (1).

(modified from Clark, 1994: Character 42 by Ortega et al.,
2000: Character 139). Depression on primary pterygoidean
palate posterior to choana: absent or moderate in size being
narrower than palatine bar (0), or wider than palatine bar (1).
(Clark, 1994: Character 38). Pterygoid: restricted to palate
and suspensorium, joints with quadrate and basisphenoid
overlapping (0), or pterygoid extends dorsally to contact
laterosphenoid and form ventrolateral edge of the trigeminal
foramen, strongly sutured to quadrate and laterosphenoid
Q).

(Clark, 1994: Character 43). Pterygoids: form posterior half of
the choanal opening (0), or completely enclose choana (1).
(Clark, 1994: Character 41). Pterygoids posterior to choanae:
separated (0), or fused (1).

(Pol et al., 2009: Character 133). Acute anterior process of
ectopterygoid projecting along medial surface of jugal:
developed (0), or reduced or absent (1).

(Pol et al., 2013). Post-temporal fenestra: large and enclosed
by parietal, squamosal, and exoccipital, well separated from
the supraoccipital (0), or large and enclosed by the
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Character 75

Character 76

Character 77

Character 78

Character 79

Character 80

Character 81

Character 82

Character 83

Character 84

Character 85

Character 86

Character 87

squamosal and exoccipital, with its medial end located close
to the lateral edge of the supraoccipital (1), or small and with
supraoccipital participating from its medial margin (2).
(Ordered).

(Pol et al., 2013). Subtriangular concavity located on the pos-
terolateral surface of the squamosal, located posteriorly to
theotic shelf recess and anterolaterally from the paroccipital
process: absent (0), or present (1).

(Pol et al., 2013). Squamosal contact with the posterodorsal
surface of the quadrate closing posteriorly the otic recess:
absent (0), or present (1).

(Clark, 1994: Character 49). Quadrate, squamosal, and
otoccipital: do not meet to enclose cranioquadrate passage
(0), enclose passage near lateral edge of skull (1), or meet
broadly lateral to the passage (2). (Ordered).

(Pol et al., 2013). Lateral margin of squamosal-postorbital
along the upper temporal bar, convex or straight (0), or
laterally concave (1).

(Ortega et al., 2000: Character 75). Anterior opening of
temporo-orbital in dorsal view exposed (0), or hidden in
dorsal view and overlapped by squamosal rim of
supratemporal fossa (1).

(Clark, 1994: Character 52). Eustachian tubes: not enclosed
between basioccipital and basisphenoid (0), or entirely
enclosed (1).

(Clark, 1994: Character 56). Basisphenoid: exposed on
ventral surface of braincase (0), or virtually excluded from
ventral surface by pterygoid and basioccipital (1).

(modified from Wu & Sues, 1996: Character 24 and Wu et
al.,, 1997: Character 124). Jaw joint: placed at level with
basioccipital condyle (0), below basioccipital condyle about
level of lower toothrow (1), or below level of toothrow (2).
(Ordered).

(modified from Clark, 1994: Character 77). Splenial
involvement in symphysis in ventral view: not involved (0),
involved slightly in symphysis (1), or extensively involved (2).
(Ordered).

(Ortega et al., 1996: Character 9). Ventral exposure of
splenials: absent (0), or present (1).

(modified from Clark, 1994: Character 71). Retroarticular
process: very short and robust projecting ventrally (0), with
an extensive rounded, wide, and flat (or slightly concave)
surface projected posteroventrally and facing dorsomedially
(1), posteriorly elongated, triangular-shaped and facing
dorsally (2).

(modified from Clark, 1994: Character 83 by Ortega et al.,
2000: Character 121). Coracoid length: up to two-thirds of the
scapular length (0), or subequal in length to scapula (1).
(modified from Benton & Clark, 1988: Character e) Radiale:
not elongated (0); elongated (1); or greatly elongated, being
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Character 88

Character 89

Character 90

Character 91

Character 92

Character 93

Character 94

Character 95

Character 96

Character 97.

Character 98.

Character 99.

Character 100.

Character 101.

Character 102.

Character 103.

at least 30% the length of the humerus or femur (2).
(Ordered).

(modified from Clark, 1994: Character 85). Pubis distal
expansion: absent (0), or present, markedly expanded distal
end (1).

(Clark, 1994: Character 86). Pubis: forms anterior half of
ventral edge of acetabulum (0), or pubis partially or
completely excluded from the acetabulum by the anterior
process of the ischium (1).

(Pol et al., 2013). Long axis of the femoral head and axis that
joins the fibular and medial condyles at the distal femoral
end: forming an angle of 10 degree or more(0), or parallel to
each other (1).

(Pol et al., 2013). Lesser trochanter (trochanteric crest) in the
anterolateral proximal femur: present as a long ridge (0),
trochanter absent with/without a distinct scar for muscular
attachment (1).

(Pol et al., 2013). Pseudointernal trochanter (sensu 36) in the
posterolateral proximal femur for insertion of the M. pubo-
ischio-femoralis externus (PIFE) muscle: absent (0), present
Q).

(Pol et al., 2013). Development of the fourth trochanter, as a
wide knob (0), as a sharp ridge (1).

(Pol et al., 2013). Development of distal condyles: fibular
condyle at the same level as the medial condyle (0), or
fibular condyle further distally than the medial condyle
(2). (Modified)

(modified from Clark, 1994: Character 97 by Ortega et al.,
2000: chars. 107 and 108). Rows of dorsal osteoderms: two
parallel rows (0), more than two rows (1).

(Pol et al.,, 2013). Basisphenoid-exoccipital suture: absent
(0), or interdigitated suture lateral to the lateral Eustachian
foramina.

(NEW) Supraoccipital: fused with the exoccipital (0); or, as a
separate ossification (1).

(NEW) Supraoccipital shape: narrow, being dorsoventrally
taller than lateromedially wide (0); or, wide, being
lateromedially wider than dorsoventrally high (1).

(modified from Clark, 1986) Quadrate-Laterosphenoid
contact: absent (0); or, present (1).

(NEW) Basioccipital recesses: absent (0); or, present as
paired foramina located in a median deep depression on the
ventral surface of the bone (1).

(NEW) Length of the posterodorsal process of the
postorbital: short, not reaching the midlength of the
supratemporal fenestra (0); or, long, exceeding the midlength
of the supratemporal fenestra (1).

(NEW) Quadrate fenestra: with participation of the
guadratojugal (0); or, exclusively bounded by the quadrate
Q).

(Clark, 1994) Number of quadrate fenestrae: one (0), or more
86



Character 104.

Character 105.

Character 106.

Character 107.

Character 108.

Character 109.

Character 110.

Character 111.

Character 112.

Character 113.

Character 114.

Character 115.

Character 116.

Character 117.

Character 118.

Character 119.

than one (1).

(NEW) Prootic: exposed in dorsal view, on the supratemporal
fossa (0); or not exposed in dorsal view (1).

(NEW) Exit of the cranial nerves IX-XI. exit the braincase
ventromedially (0); or, through a common foramen on the
ventromedial region of the paroccipital process (vagus
foramen) (1).

(NEW) Postzygodiapophyseal laminae on the posterior
cervical and anterior dorsal vertebrae: absent or low (0); or,
present as sharp lamina delimiting a pit posterior to them on
the neural arch (1).

(NEW) Length of the radius: shorter than the humerus (0); or,
longer than the humerus (1).

(NEW) Proximomedial process of the radiale: absent (0); or,
present (1)

(modified from Clark, 1986; Sereno & Wild, 1992; Nesbitt,
2011) Anterior process of the squamosal: elongated, less
than one third of the lateromedial width of the supratemporal
fossa (0); transversely broad, more than one third the width
of the supratemporal fossa (1); or, very broad, as wide as the
width of the supratemporal fossa.

(modified from Nesbitt, 2011) Lateral extent of the
paroccipital processes: ends lateral to the lateral border of
the supratemporal fenestra (including the fossa) (0); or, ends
medial to or at the margin of the border of the supratemporal
fenestra (1).

(modified from Nesbitt, 2011) Anterior end of the dentaries:
tapering to a point (0); or, dorsally expanded, forming a
distinct step (1).

(Parrish, 1994) Anterior part of the dentary: bears teeth (0);
or, edentulous (1).

(modified from Nesbitt, 2011) Acromial process of scapula: in
the same plane of the proximal surface of the scapula (0); or,
distinctly raised, forming an abrupt step between the
scapular blade and the proximal end of the scapula (1).
(Nesbitt, 2011) Coracoid posteroventral edge: smooth (0); or,
with a groove (1).

(NEW) Scapular contribution to the glenoid: lesser than the
coracoid contribution (0); or, equal or greater than the
coracoid contribution (1).

(Nesbitt, 2011) Humeral proximal head: confined to the
proximal surface (0); or, posteriorly expanded and hooked
Q).

(modified from Wu, Sues & Dong, 1997) Olecranon process
on the ulna: present (0); or, absent or very low (1).

(NEW) Proximolateral process of the ulna: located at the
midpoint of the proximolateral surface of the ulna (0); or,
anteriorly displaced, at the level of the anterior process of the
ulna (1).

(Nesbitt, 2011) Distal end of the ulna: anteroposteriorly
compressed or rounded (0); or, with anterior expansion (1).
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Character 128.

Character 129.
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(modified from Clark, Sues & Berman, 2000) Metacarpals Il-
V configuration: spreading (0); or, compact (1).

(modified from Nesbitt, 2011) Dorsoventrally oriented crest
dorsal to the supraacetabular crest: absent (0), or, present
Q).

(modified from Galton, 1976; Clark, 1986; among others)
Preacetabular process of the ilium: short and does not
extend anteriorly to the acetabulum (0); or, elongated, but
shorter than the postacetabular process (1).

(Benton & Clark, 1988) llium orientation: mainly vertical
orientation (0°-20°) (0); or, ventrolaterally deflected about 45°
Q).

(modified from Nesbitt, 2011) Ventral
acetabulum: convex (0); or, concave (1).
(Nesbitt, 2011) Ilium dorsal margin dorsal to the
supraacetabular rim: rounded or sharp (0); or, flat (1).
(modified form Sereno & Wild, 1992) Obturator foramen on
the pubis: present (0); or, absent (1).

(modified from Nesbitt, 2011) Ischium medial contact with its
antimere: all along its medial margin, but excluding the
proximal end (0); or, restricted to the medial edge of the
distal part (1).

(Neshitt, 2011) Ischium, distal end: plate-like (0); or, rounded
Q).

(Nesbitt, 2011) Femur, proximal condylar fold: absent (0); or,
present (1).

(Nesbhitt, 2011) Fibula, proximal end: rounded or elliptical (0);
or, mediolaterally compressed (1).

(Parrish, 1993) Pedal digit IV, number of phalanges: five (0);
or, four (2).

(modified from Gauthier, 1986; Parrish, 1993) Pedal digit V,
number of phalanges: one or more (0); or, none (1).

(modified from Clark, 1994) Ventrally opened notch on
ventral edge of rostrum at premaxilla-maxilla contact: absent
(0), present as a notch (1), or present as a large notch (2), or
present as a notch that is closed ventrally (or largely
constrained at its ventral edge) (3).

(Nesbhitt, 2011) Nasals-frontals contact: transverse (0); or,
frontals taper to a point (1).

(Weinbaum & Hugerbuhler, 2007) Ectopterygoid: single head
(0); or, double headed (1).

(Benton & Clark, 1988) Ectepicondylar groove: present (0);
or, absent (1) (Benton & Clark, 1988). This character has
been used in several archosaur studies.

(modified from Dyrmala & Zanno, 2016) Antorbital fossa: (0)
well defined anterodorsally, yet not well defined along entire
length of posterior process of maxilla; (1) well defined,
forming complete circumference within the antorbital
fenestra.

(modified from Dyrmala & Zanno, 2016) Radius, proximal
end, medial process: (0) absent, giving the radius a
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symmetrical aspect in anterior view; (1) present, giving the
radius an asymmetrical aspect in anterior view.
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Anexo 2

Codificacion de los caracteres descriptos en el Anexo 1 (entradas faltantes re-
presentadas con un “?”)

Stagonolepis
00000000000001000010000000000000000000000?0027000?7000?00700??000
?000?700?0??00?0????0??00?700??11??0?000??00000000110000000001000
100000000000

Gracilisuchus
?1?10??0000101010000???0??000?00?10000000000?000?001???00000000

100070000707

Saurosuchus
01000?710001000000000000000?0????201000?0001???000000????10000700

011070000707

Postosuchus
01000??0001100001100000000000000??000000011000001?00?0070000000
0000???001?00?70????0??001??1001070?000??0010000100101001010100?
011100011070

Erpetosuchus
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Litargosuchus

1071?1?17?100

Pseudhesperosuchus
01??11?101110??0?10????0000?1?107?7??0??0001?0??000?000?070?00000

Hesperosuchus
00?1??11111101?0?10????00111112?1100000001000000?70000?70100000?0

10??1170311111

Saltoposuchus

2011777172700

Terrestrisuchus
?111??1101100??0?0011??0?7011?21???000000100020000000?0?0?00000
0000000001?0000??0101?01?0??1?00710010000007?120001111011?110110
001110717100

Kayentasuchus

????17?7?7?3777?17

Dromicosuchus
00?1???111110??0?10????0??111?1011??00000??00000?000???10000000

1?2???17?7?717110

Sphenosuchus

Dibothrosuchus
00111101111?011211111100011121??0000000111000[12]000000000100000

Junggarsuchus
00?1107111110?121112???0070121????11110111111111011001110700000
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Almadasuchus

Protosuchus
111110?101101012101212211?113?101111010010000100?010?0000000001
201000100?2000071010000100?1001011110011110012000101?71110010111
101111311100

Gobiosuchus

Orthosuchus
10111??1011010121012???11???30101111000010?00100?01????00001001
201000700120000?71020??0101?10010111100??11001[12]00010111??00101
111011?1311110

Zosuchus
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Simosuchus
1111110111101012101212011?013???0001000110010000001???010003011
1112101011201200102111[01]11?070771111100??11001110010101110????
?11?11?100?100

Notosuchus
1011110111101012101212011?013?100001000110010100001???010101011
1112111010201200102111[01]11100001011110011110012000701011100??1
0???1???01?110

Baurusuchus
1?1?11?1011010121012?2011?00301000010001100111000?1???010100013
1112111010201200102111[01]1110001701111001?110011100701011??00?1
0110111131?107

Dakosaurus

Goniopholis
1?1?1101011010?2101212011?013?10110100001000000?701?7??11123113

Gavialis
1?1?110101101012101212011?0030100001000010010011100100?11123013

211210111020120111027211110707?111110077110011000101011??7077?1
???17?7017170

Crocodylus
171?110101101012101212011?0130100001000010011011100100?71[01]1231
1321121011102012011100121111070??1111100??110011000101011?0?001
01??71??11?7170

Alligator
1?1?11010110101210121201170130100001000010011011100100?10023113
21121011102012011100?2111107?0111111100??11001200010101110000101
101111017170
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Anexo 3

Tabla de medidas

Humero izquierdo mm
Ancho transversal del extremo 14,9
proximal

Profundidad anteroposterior del 7,1
extremo proximal

Ancho transversal del extremo distal --
Profundidad anteroposterior del --
extremo distal

Longitud 19,2*
Humero derecho mm
Ancho transversal del extremo 14,4
proximal

Profundidad anteroposterior del 7,4
extremo proximal

Ancho transversal del extremo distal --
Profundidad anteroposterior del --
extremo distal

Longitud 22 ,5*
Fémur izquierdo mm
Ancho transversal del extremo 15
proximal

Profundidad anteroposterior del 9
extremo proximal

Ancho transversal del extremo distal 16
Profundidad anteroposterior del 15
extremo distal

Longitud 22,9*
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Fémur derecho mm
Ancho transversal del extremo proxi- 17,3
mal

Profundidad anteroposterior del extre- |9

mo proximal

Ancho transversal del extremo distal --
Profundidad anteroposterior del extre- | --

mo distal

Longitud 22,6*
Vértebras

Vertebra dorsal anterior mm
Largo entre las zigapofisis 13,56
Largo del centro vertebral 11,84
Alto 15,74
Vertebra dorsal media / posterior mm
Largo entre las zigapofisis 11,65
Largo del centro vertebral 11,61
Alto 14,10
Vertebra dorsal posterior (1) mm
Largo entre las zigapofisis 14,40
Largo del centro vertebral 12,70
Alto 14,42
Vertebra dorsal posterior (2) mm
Largo entre las zigapofisis 11,88*
Largo del centro vertebral 13,42
Alto 15,27
Vertebra caudal (1) mm
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Largo entre las zigapofisis 12,00
Largo del centro vertebral 11,94
Alto 15,55
Vertebra caudal (2) mm

Largo entre las zigapofisis 11,28
Largo del centro vertebral 11,11
Alto 17,38

*Fragmentos incompletos

-- Datos no posibles de tomar debido a la mala preservacion y/o ausencia del

material
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