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“De los diversos instrumentos del hombre, el mds asombroso es, sin

duda, el libro. Los demas son extensiones de su cuerpo. El microscopio, el
telescopio, son extensiones de su vista, el teléfono es extension de la voz;
luego tenemos el arado y la espada, extensiones de su brazo. Pero el libro
es otra cosa: el libro es una extension de la memoria y de la imaginacion.”

Jorge Luis Borges
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RESUMEN

Los Ophthalmosauridae (Ichthyosauromorpha: Ichthyosauria) conforman el linaje
mas joven de ictiosaurios y uno de los ultimos hitos en la historia evolutiva de estas
formas iconicas de tetrapodos adaptados secundariamente a la vida en el medio marino.
Los registros de este clado abarcan todos los continentes, incluyendo la Antartida, y el
rango cronoestratigrafico del mismo se extiende desde el Jurdsico Medio hasta el

Cretacico Superior.

La gran mayoria de los ejemplares colectados alrededor del mundo corresponde
al hemisferio norte, donde varios yacimientos excepcionales (e.g. Solnhofen, Oxford
Clay) han brindado cientos a miles de ejemplares, con un excelente nivel de preservacion.
Por otro lado, en el hemisferio sur los registros son comparativamente menos cuantiosos.
Pese a esto, varias localidades fosiliferas en Australia, Chile y Argentina han brindado
numerosos ejemplares con un nivel de preservacion excepcional. Particularmente en
Argentina, la historia de los hallazgos de ictiosaurios es de larga data y se remonta a
finales del siglo XIX, aunque los restos del primer oftalmosaurido no fueron reportados
hasta entrada la década de 1920. La mayor parte de los oftalmosauridos hallados en el
territorio argentino provienen de la Cuenca Neuquina, la cual comprende sectores de
Chile y de las provincias argentinas de La Pampa, Rio Negro, Mendoza y Neuquén. Esta
cuenca es considerada como el area fuente del mayor y mas diverso grupo de reptiles
marinos jurasicos del hemisferio sur. La Formacion Vaca Muerta, depositada durante el
Jurdsico Tardio—Cretacico Temprano en la Cuenca Neuquina, es la unidad
litoestratigrafica de la cual se ha recuperado el mayor nimero de ejemplares de
oftalmosauridos en Argentina, en localidades de las provincias de Neuquén y Mendoza.
A estos ejemplares debe sumarse un unico taxén proveniente de la Formacion Rio

Belgrano (Cretacico Temprano), en la provincia de Santa Cruz.

Los especimenes objeto de estudio de esta tesis representan una de las
asociaciones de oftalmosduridos mas diversa del mundo y dan cuenta de un momento
clave en la evolucion del linaje, como lo es el intervalo Jurdsico Tardio—Cretacico
Temprano. Durante la ultima década se han dado a conocer numerosos ejemplares y
nuevos taxones, producto tanto de la prospeccion de nuevas localidades fosiliferas como
de la revision de colecciones histdricas alrededor del mundo. La mayoria de estos
descubrimientos corresponden al intervalo Jurdsico Tardio—Cretacico Temprano.

Consecuentemente al aumento en la informacion disponible, varias hipdtesis filogenéticas
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y esquemas taxonomicos han sido presentados, aunque las relaciones internas de los
Ophthalmosauridae siguen siendo inestables y no existe un consenso generalizado entre
los especialistas en cuanto a la delimitacién de los taxones. Asimismo, aspectos clave
para el entendimiento de la historia evolutiva del grupo, como su disparidad morfologica

y diversidad, permanecen atin poco explorados a la luz de estos nuevos descubrimientos.

En este contexto, el objetivo general de este trabajo de tesis es brindar una
comprension mas profunda de la historia evolutiva de los oftalmosauridos a través del

analisis de su disparidad morfologica y de su diversidad taxondmica y filogenética.

Para llevar a cabo este objetivo se procedidé primariamente a realizar un estudio
anatomico de detalle de los Ophthalmosauridae del Jurasico Superior—Cretacico Inferior
de Argentina. Como resultado, se redescribieron los ejemplares tipo y referidos a taxones
ya conocidos, se modificaron y/o ampliaron las diagnosis de dichos taxones, se
describieron elementos 6seos de ejemplares que no habian sido reportados con
anterioridad, y también se identificd un nuevo taxén (Ophthalmosauridae gen. et sp. nov

A) el cual habia sido previamente asignado a Caypullisaurus bonapartei.

Seguidamente, la informacién anatémica obtenida sirvié como punto de partida
para la confeccion de una matriz filogenética que se emple6 para explorar las relaciones
internas de los oftalmosduridos mediante un andlisis cladistico. La hipotesis filogenética
resultante es parcialmente consistente con las propuestas mas recientes de otros autores:
los mayores clados de oftalmosauridos (Ophthalmosaurinae, Panplatypterygiinae y
Platypterygiinae) fueron recuperados con buen soporte. Las mayores diferencias halladas
con respecto a otras propuestas se encuentran en la composicion interna de dichos clados.
A su vez, la calibracion temporal de la propuesta filogenética aqui presentada sugiere que
estos clados tienen su origen durante el Jurasico Medio. Los resultados también sefialan
que los oftalmosauridos de Argentina forman parte de diferentes linajes dentro de los
Ophthalmosauridae, = pudiendo  sefialarse =~ entre  estos: oftalmosaurinos,

panplatypterygiinos tempranamente divergentes y platypterygiinos.

La matriz filogenética construida para el analisis cladistico se emple6 como base
para la exploracion de los patrones de disparidad y diversidad. La disparidad de los
Ophthalmosauridae fue evaluada a lo largo de toda su historia evolutiva. Con este fin,
ademas de emplear la matriz de datos completa, se emplearon diferentes particiones de la

misma (e.g. datos craneo-dentales, postcraneales) y cuatro métricas descriptoras de la
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disparidad. Los resultados empleando el conjunto de datos completo y los subconjuntos
son consistentes entre si. La mayor disparidad de los Ophthalmosauridae fue alcanzada
durante el Jurdsico Tardio, en el intervalo Kimmeridgiano—Titoniano. Durante ese
periodo, los oftalmosauridos experimentaron la mayor expansion de su morfoespacio y
las combinaciones de caracteres mas “extremas”. El limite J/K estuvo caracterizado por
una marcada disminuciéon de la disparidad y la pérdida de varias regiones del
morfoespacio, que no volvieron a ser ocupadas por los oftalmosauridos cretacicos. En su
lugar, los representantes cretdcicos del linaje ocuparon areas del morfoespacio

previamente inexploradas, reflejando la presencia de caracteristicas osteoldgicas unicas.

Para la exploracion de los patrones de diversidad taxondmica y filogenética a lo
largo del tiempo se partio de la propuesta filogenética presentada en esta tesis. Se
emplearon todos los arboles mas parsimoniosos producidos en el analisis cladistico, los
cuales fueron calibrados cronoldgicamente bajo diferentes métodos de reconstruccion del
largo de las ramas, para detectar posibles discrepancias en los resultados. Seguidamente,
se tomaron las matrices cladisticas mas recientes construidas por diferentes autores, con
el fin de producir arboles mas parsimoniosos derivados de conjuntos de datos diferentes
al construido para esta tesis. Estos darboles fueron posteriormente calibrados
cronoldgicamente usando el mismo protocolo que para los arboles resultantes de la matriz
cladistica creada para esta tesis. De esta manera, fue posible generar modelos de
diversidad comparables entre si e implementar diferentes métodos de correccion para el
sesgo de muestreo. Finalmente, se calcul6 la tasa de cladogénesis mediante el conteo de

eventos cladogenéticos a lo largo de la historia evolutiva del grupo.

Los modelos de diversidad obtenidos son altamente consistentes entre los
diferentes conjuntos de datos empleados, indicando que independientemente de la matriz
filogenética usada el patron de diversidad es muy similar. Las curvas de diversidad
resultantes sefialan que los oftalmosauridos experimentaron al menos tres importantes
episodios de diversificacion: Aaleniano (Jurasico Medio), Kimmeridgiano—Titoniano
(Jurasico Tardio) y Valanginiano—Hauteriviano (Cretacico Temprano). El periodo
comprendido en el intervalo Kimmeridgiano—Titoniano fue identificado como aquel en
que los oftalmosauridos alcanzaron su maxima diversidad taxonomica y filogenética. Por
otro lado, la transicion a lo largo del limite Jurasico/Cretéacico estuvo caracterizada por la

desaparicion del 90% de las especies del linaje, indicando que en el curso de su evolucion
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los Ophthalmosauridae fueron severamente afectados por el gran evento de extincion que

tuvo lugar hacia finales del Jurésico.
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ABSTRACT

Ophthalmosauridae (Ichthyosauromorpha: Ichthyosauria) is the youngest lineage
of ichthyosaurs and one of the latest milestones in the evolutionary history of these iconic
tetrapod forms secondarily adapted to life in the marine environment. Records of this
clade span all continents, including Antarctica, and its chronostratigraphic range extends

from the Middle Jurassic to the Late Cretaceous.

The vast majority of specimens collected around the world correspond to the
northern hemisphere, where several exceptional sites (e.g. Solnhofen, Oxford Clay) have
provided hundreds to thousands of specimens, with an excellent level of preservation. On
the other hand, in the southern hemisphere the records are comparatively less numerous.
Despite this, several fossiliferous localities in Australia, Chile and Argentina have
provided numerous specimens with an exceptional level of preservation. Particularly in
Argentina, the history of ichthyosaur findings is long-standing and dates back to the end
of the 19th century, although the remains of the first ophthalmosaurid were not reported
until the 1920s. Most ophthalmosaurids found in the Argentinian territory come from the
Neuquén Basin, which includes sectors of Chile and the Argentine provinces of La
Pampa, Rio Negro, Mendoza and Neuquén. This basin is considered the source area for
the largest and most diverse group of Jurassic marine reptiles in the southern hemisphere.
The Vaca Muerta Formation, deposited during the Late Jurassic—Early Cretaceous in the
Neuquén Basin, is the lithostratigraphic unit from which the largest number of
ophthalmosaurid specimens has been recovered in Argentina, in the provinces of
Neuquén and Mendoza. To these specimens must be added a single taxon from the Rio

Belgrano Formation (Early Cretaceous), in the province of Santa Cruz.

The specimens studied in this thesis represent one of the most diverse
ophthalmosaurid associations in the world and account for a key moment in the evolution
of the lineage, the Late Jurassic—Early Cretaceous interval. During the last decade,
numerous specimens and new taxa have been discovered, as a result of both the
prospecting of new fossiliferous localities and the review of historical collections around
the world. Most of these discoveries correspond to the Late Jurassic—Early Cretaceous
interval. As a result of the increase in available information, several phylogenetic
hypotheses and taxonomic schemes have been presented, although the internal
relationships of Ophthalmosauridae remain unstable and there is no general consensus

among specialists regarding the delimitation of the taxa. Likewise, key aspects for
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understanding the evolutionary history of the group, such as its morphological disparity

and diversity, remain little explored in light of these discoveries.

In this context, the general objective of this thesis work is to provide a deeper
understanding of the evolutionary history of the ophthalmosaurids through the analysis

of their morphological disparity and their taxonomic and phylogenetic diversity.

To achieve this objective, I proceeded primarily to carry out a detailed anatomical
study of the Ophthalmosauridae from the Upper Jurassic—Lower Cretaceous of Argentina.
As aresult, the type specimens and those referred to already known taxa were redescribed,
their diagnoses were modified and/or expanded, new bony elements of already known
specimens were described and a new taxon (Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A)

previously referred to Caypullisaurus bonapartei was also identified.

The anatomical information obtained served as a starting point for the
construction of a phylogenetic matrix that was used to explore the internal relationships
of the ophthalmosaurids through cladistic analysis. The resulting phylogenetic hypothesis
is partially consistent with the most recent proposals of other authors: the largest clades
of ophthalmosaurids (Ophthalmosaurinae, Panplatypterygiinae and Platypterygiinae)
were recovered with good support. The greatest differences found concerning other
proposals are found in the internal composition of these clades. In turn, the temporal
calibration of the phylogenetic proposal presented here suggests that these clades have
their origin during the Middle Jurassic. The results also indicate that ophthalmosaurids
from Argentina are part of different lineages within the Ophthalmosauridae:

ophthalmosaurines, early divergent panplatypterygiines and platypterygiines.

The phylogenetic matrix constructed for the cladistic analysis was used as the
basis for exploring patterns of disparity and diversity. The disparity of the
Ophthalmosauridae was evaluated throughout their evolutionary history. To this end, in
addition to using the complete data matrix, different partitions of it (e.g. craniodental,
postcranial data) and four descriptive metrics of the disparity were used. The results using
the full data set and the subsets are consistent with each other. The greatest disparity of
the Ophthalmosauridae was reached during the Late Jurassic, in the Kimmeridgian—
Tithonian interval. During that period, ophthalmosaurids experienced the greatest
expansion of their morphospace and the most "extreme" character combinations. The J/K

boundary was characterized by a marked decrease in disparity and the loss of several
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regions of morphospace, which were not occupied by cretaceous ophthalmosaurids.
Instead, cretaceous representatives of the lineage occupied previously unexplored areas

of morphospace, reflecting the presence of unique osteological features.

For the exploration of taxonomic and phylogenetic diversity patterns, I used the
phylogenetic proposal presented in this thesis. All most parsimonious trees produced in
the cladistic analysis were used and chronologically calibrated under different branch
length reconstruction methods, to detect possible discrepancies in the results. Next, the
most recent cladistic matrices built by different authors were taken, in order to produce
more parsimonious trees derived from data sets different from that built for this thesis.
These trees were later chronologically calibrated following the previously mentioned
protocol. In this way, it was possible to generate comparable diversity models and
implement different correction methods for sampling bias. Finally, the cladogenesis rate
was calculated by counting cladogenetic events throughout the evolutionary history of

the group.

The diversity models obtained are highly consistent between the different data
sets used, indicating that regardless of the phylogenetic matrix used, the diversity pattern
is very similar. The resulting diversity curves indicate that ophthalmosaurids underwent
at least three major diversification episodes: Aalenian (Middle Jurassic), Kimmeridgian—
Tithonian (Late Jurassic), and Valanginian—Hauterivian (Early Cretaceous). The period
comprised in the Kimmeridgian—Tithonian interval was identified as the one in which
ophthalmosaurids reached their maximum taxonomic and phylogenetic diversity. On the
other hand, the transition along the Jurassic/Cretaceous boundary was characterized by
the disappearance of 90% of the species of the lineage, indicating that in the course of
their evolution the Ophthalmosauridae were severely affected by the great extinction

event that took place towards the end of the Jurassic.
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1.1. LOS ICHTHYOSAUROMORPHA

Uno de los fenomenos que mas dramaticamente afect6 a los ecosistemas marinos
fue el surgimiento de los tetrdpodos secundariamente adaptados a estos (Vermeij y
Motani 2018). En los ultimos 250 millones de afios mas de 30 linajes de tetrapodos se
diversificaron y colonizaron de forma independiente el mar (Kelley y Pyenson 2015).
Durante el Mesozoico (252—-66 Ma) esta colonizacion fue liderada por los reptiles no
avianos, con varios grupos que se originaron tempranamente luego del evento de
extincion masiva que marc6 el limite Pérmo/Triasico (e.g. Rieppel 1999; McGowan y
Motani 2003; Miiller 2005). Los ictiosauriomorfos representan uno de los linajes de
reptiles marinos mas exitosos y cuyo registro fosil da cuenta de una historia evolutiva de
aproximadamente 158 millones de afios. Los registros mas tempranos corresponden a
formas del hemisferio norte: Chaohusaurus Young y Dong, 1972, Sclerocormus Jiang et
al., 2016 y Cartorhynchus Motani et al., 2015, del Olenekiano (Tridsico Temprano) de
China; Utatsusaurus Shikama et al., 1978, del Olenekiano de Japon; Grippidia Motani,
1999a, del Triasico Temprano de Canadéd y Svalbard (Brinkman et al., 1992; Maisch y
Matzke 2002; Cuthberson et al., 2013). Todas las revisiones sistematicas de este linaje
coinciden en que los registros mas modernos del grupo corresponden al Cenomaniano
(Cretacico Tardio) (Bardet 1992, 1994; McGowan y Motani 2003), aunque las causas de
la extincion final del grupo siguen siendo objeto de debate (e.g. Motani 2016).
Tradicionalmente se consideraba a la extincion de este linaje como un evento aislado,
relacionado a la competencia con peces teledsteos (e.g. Lingham-Soliar 2003) u otros
tetrapodos marinos (e.g. Kear et al., 2003; Schumacher 2011), o al descenso en su
principal fuente de alimento, los belemnites (Bardet 1992). Los analisis mas recientes
sobre este fendmeno indican que dicha extincion tuvo lugar en dos fases durante el
Cenomaniano, asociada a tasas de originacion y evolucion fenotipica lentas y también a
cambios importantes en los niveles del mar y del didoxido de carbono en la atmoésfera

(Fischer et al., 2016).

Muy probablemente el aspecto general de su arquitectura corporal, similar a la de
un tiburdn o un delfin, hace de estos reptiles un grupo icénico y ejemplo cléasico en los
libros de texto al explicar el fenomeno de la evolucidon convergente (Gould 1993). Esta
arquitectura comprende un cuerpo fusiforme, miembros transformados en aletas, la

elongacion del rostro y el desarrollo de aletas dorsal y caudal (Fig. 1.1) (McGowan y
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Motani 2003). Sin embargo, ese patréon corporal o bauplan, que refleja la adaptacion mas
extrema al medio acudtico por parte de un grupo de reptiles, no siempre estuvo presente
en el linaje (Motani 2005). Las formas més antiguas de ictiosaurios, como Chaohusaurus,
presentaban un cuerpo elongado y anguiliforme, carente de aleta dorsal (Motani et al.,
1996), mientras que otros como Cartorhynchus eran habitantes de aguas someras y
retenian una proporcion tipica de los reptiles terrestres en cuanto a las dimensiones de sus
miembros (Motani et al., 2015). Pese a esto, recientemente se ha descubierto que algunas
caracteristicas tipicas del bauplan con “forma de pez” (e.g. desarrollo de una aleta dorsal)
ya estaban presentes en formas del Anisiano (Triasico Medio) como Mixosaurus

cornalianus Bassani, 1886 procedentes del norte de Italia (Renesto et al., 2020).

Las condiciones y limitantes impuestas por el medio marino han conducido
también a la evolucién convergente de estrategias reproductivas. Asi como los
mosasaurios y sauropterigios, las hembras de ictiosaurios parian crias vivas (e.g.
Boettcher 1990; Deeming et al., 1993; Brinkmann 1996; Caldwell y Lee 2001; Maxwell
y Caldwell 2003; Renesto et al., 2003; Organ et al., 2009; O’Keefe y Chiappe 2011).

Tempranamente en su historia evolutiva, durante el Tridsico, los ictiosauromorfos
alcanzaron una amplia distribucion geografica encontrandose restos de los mismos en
Eurasia y América del Norte (e.g. Mazin y Sander 1993; Sander 2000), Oceania (Kear et
al., 2018) y América del Sur (Sudrez y Bell 1992). Durante ese periodo los
ictiosauriomorfos estaban representados por taxones muy dispares encontrandose formas
de tamafio modesto que no superaban los dos metros de largo, como Cartorhynchus y
Sclerocormus (Tridsico Temprano), hasta verdaderos gigantes marinos que alcanzaban
un largo aproximado de 20 metros como los Shastasauridae (Camp 1976; Nicholls y
Manabe 2004; Motani et al., 2015; Jiang et al., 2016). Ademas del tamafio corporal,
durante las etapas tempranas de su historia evolutiva, los ictiosauromorfos exhibieron una
gran disparidad de modos y adaptaciones para la alimentacion (Dick y Maxwell 2015).
De esta manera, durante el Tridsico, existieron formas especializadas en la durofagia, con
el rostro corto y denticién molariforme como Cartorhynchus, Omphalosaurus Merriam,
1906 (Triasico Temprano) y Xinminosaurus Jiang et al., 2008 (Tridsico Medio) (e.g.
Sander y Faber 2003; Motani et al., 2015; Ekeheien ef al., 2018), formas hipercarnivoras
y depredadoras tope como Thalattoarchon Frobisch et al., 2013 (Tridsico Medio),
“generalistas” que poseian denticion heterodonta como Grippia Wiman, 1929 (Triasico

Temprano), Mixosaurus Baur, 1887 y Phalarodon Merriam, 1910 (Massare y Callaway
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1990) e inclusive formas con una marcada reduccion de la denticion como Shastasaurus

Merriam, 1895 (Triasico Tardio) (Sander et al., 2011).

Los estudios macroevolutivos mas recientes indican que el evento de extincion
que tuvo lugar en la transicion Tridsico—Jurésico y que elimind el 50% de los géneros de
animales (e.g. Raup y Sepkoski Jr. 1982; Sepkoski Jr. 1994), también afect6 severamente
a los ictiosaurios (Thorne et al., 2011; Dick y Maxwell 2015; Moon y Stubbs 2020). Este
periodo de la historia de la tierra estuvo marcado por un fuerte vulcanismo, eventos de
acidificacion y anoxia de los mares (Schaller ef al., 2011; Blackburn ef al., 2013; Ikeda

etal.,2015).

Durante el Jurasico Temprano las formas dominantes de ictiosaurios estuvieron
representadas por grandes depredadores tope como Temnodontosaurus Lydekker, 1889
(Massare 1987; Godefroit 1996) aunque hay evidencias de al menos una especie del
Toarciano, Temnodontosaurus azerguensis Martin et al., 2012, con denticion reducida y
probablemente especialista en presas de cuerpo blando. Este periodo también contd con
formas especializadas y andlogas a los actuales peces espada, como Eurhinosaurus Abel,
1909 y Excalibosaurus McGowan, 1986 (McGowan 1979, 1988) y generalistas que
perseguian activamente a sus presas como Stenopterygius Jaekel, 1904 (Dick et al., 2016).
Junto a Stenopterygius, Ichthyosaurus De la Beche y Conybeare, 1821 representa uno de
los taxones mejor conocidos de este periodo, incluyendo series ontogenéticas completas
y cientos de ejemplares colectados en yacimientos de Inglaterra y Alemania (Sander

2000; Massare y Lomax 2019).

A partir del Jurdsico Medio, la mayor parte de las formas presentes en el Jurasico
Temprano desaparecen. De esta manera durante el Aaleniano se registra un tnico género
de ictiosaurio, Stenopterygius, presente en el Jurasico Temprano pero representado por
una Unica especie Stenopterygius aaleniensis Maxwell et al., 2012a. Es precisamente
durante comienzos del Jurdsico Medio, en el intervalo Aaleniano—Bajociano, que el linaje
objeto de estudio de esta tesis, los Ophthalmosauridae, hace su primera aparicion en el

registro fosil (Fernandez 2003).

1.2. INTRODUCCION A LOS OPHTHALMOSAURIDAE
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El surgimiento de los oftalmosduridos representa unos de los eventos mas
importantes en la historia evolutiva de los ictiosaurios. Desde su aparicion en el intervalo
Aaleniano—Bajociano, hasta su extincion en el Cenomaniano, los oftalmosauridos se
convirtieron casi exclusivamente en los unicos representantes de los ictiosaurios

(Fernandez 2003; Druckenmiller y Maxwell 2014; Fischer et al. 2016, 2021).

Hasta la fecha, el origen del grupo estd marcado por un gran grado de
incertidumbre. Los registros de ictiosaurios aalenianos y bajocianos, y de reptiles marinos
en general, son muy escasos a nivel mundial lo cual se ve reflejado en el bajo naumero de
colecciones cientificas que alojan dichos restos (Fischer et al., 2021). En la actualidad el
espécimen mas antiguo corresponde al limite Aaleniano/Bajociano (~170 Ma), y proviene
de la provincia de Mendoza, Argentina (Fig. 1.2) (Fernandez 2003). Los siguientes
registros, en antigiiedad, corresponden a niveles bajocianos de Alaska y Luxemburgo,
contabilizando uno y dos especimenes respectivamente (Druckenmiller y Maxwell 2014;
Fischer et al.,2021). Aunque extremadamente escasos, la distribucion geografica de estos
ejemplares es evidencia de que tempranamente en su historia evolutiva los
oftalmosauridos alcanzaron una distribucion muy amplia. A la fecha sélo se reconocen
dos taxones de oftalmosauridos del Jurasico Medio, Mollesaurus periallus Fernandez,
1999 del Bajociano de la provincia de Neuquén, Argentina y aquel que probablemente
sea el taxon mas conocido entre los oftalmosauridos, Ophthalmosaurus icenicus Seeley,
1874 del Calloviano de Inglaterra (Moon y Kirton 2016). Los taxones restantes de
ictiosaurios del Jurdsico Medio son los ‘“no-oftalmoséduridos” Chacaicosaurus cayi
Fernandez, 1994 y Stenopterygius? grandis Cabrera, 1939 del Bajociano de la provincia
de Neuquén, Argentina y Stenopterygius aaleniensis del Aaleniano de Alemania
(Maxwell et al., 2012a). Existen también unos pocos restos de oftalmosauridos del
Batoniano de Inglaterra, pero insuficientes para ser diagndsticos a nivel de especie o
género (e.g. Delair 1986). Una de las causas posibles para la escasez de registros es que
ninguna region conserva una sucesion fosilifera relativamente completa que comprenda
el intervalo Aaleniano—Calloviano, como resultado de una regresion generalizada de los

océanos que redujo el volumen de ecosistemas marinos epicontinentales (Bardet 1994).

Durante el Jurasico Tardio los oftalmoséduridos alcanzaron una distribucion
cosmopolita, con registros en todos los continentes incluyendo Antértida (Campos et al.,
2021a). Es en este periodo que los registros del linaje dan cuenta no s6lo de una amplia

distribucion, sino también de un gran aumento en la diversidad taxondmica (e.g. Fischer
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et al.,2013, 2016). La prospeccion paleontoldgica de nuevas localidades fosiliferas (e.g.
Druckenmiller et al., 2012; Delsett et al., 2017, 2019; Prasad et al., 2017; Fernandez et
al., 2019) y la revision de colecciones historicas a lo largo del mundo (e.g. Fischer et al.,
2014a; Moon y Kirton 2016, 2018; Zverkov y Efimov 2019; Jacobs y Martill 2020) han
arrojado una gran cantidad de nueva informacién, reflejada en un crecimiento
considerable del nimero de taxones nominados. Asi también se han identificado
ejemplares en niveles berriasianos que son referibles a taxones del Jurdsico Tardio, y que
evidencian la supervivencia de los mismos a lo largo del limite Jurasico/Cretacico (e.g.
Delsett et al., 2019; Zverkov y Prilepskaya 2019). De esta forma, la idea de que los
Ophthalmosauridae eran un grupo en declive, pobremente representado durante el
Jurésico Tardio y todo el Cretécico (e.g. Sander 2000; Lingham-Soliar 2003), ha sido casi
abandonada en la actualidad (Fernandez y Campos 2015; Delsett y Alsen 2020). Esta
vision, ha llevado a propuestas que sugieren que estos no se vieron severamente afectados

por el evento de extincion del limite Jurasico/Cretéacico (Fischer et al., 2012, 2013).

El Cretacico Temprano representa otro de los intervalos en los cuales la
informacion disponible sobre los Ophthalmosauridae es relativamente escasa (Fischer et
al., 2012). Pese a que nuevos registros, hallados principalmente en el hemisferio norte,
dan cuenta de que algunos taxones del Jurasico Tardio lograron atravesar el limite
Jurasico/Cretacico, estos se circunscriben a niveles berriasianos (e.g. Fernandez 2007a;
Delsett et al., 2017; Zverkov y Prilepskaya 2019). De esta forma, la concepcion general
de los ictiosaurios cretacicos, era la de un grupo poco diverso representado por pocos
taxones cercanamente relacionados entre si. Similarmente a lo ocurrido con los
ictiosaurios jurasicos, esta idea ha sido cuestionada en los tltimos afios debido en parte
al reestudio de colecciones historicas (e.g. Fischer ef al., 2012, 2014a) y de ejemplares
tradicionalmente  considerados como representantes del género polifilético
“Platypterygius” von Huene, 1922 (e.g. Fischer 2016; Cortés et al., 2021; Zverkov y
Grigoriev 2020).

El registro de ictiosaurios durante el Cretdcico Tardio abarca unicamente el
Cenomaniano y en esa edad los oftalmoséuridos estuvieron representados por 2-3 géneros
hallados hasta el momento sélo en el hemisferio norte (Bardet et al., 2016; Fischer et al.,

2016; Zverkov y Grigoriev 2020).
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13. DE “LAGARTOS ANGUILIFORMES” A O0OJOS COLOSALES:
CARACTERISTICAS GENERALES DEL PATRON CORPORAL DE LOS
OFTALMOSAURIDOS

Al considerar el hecho de que los Ophthalmosauridae son el clado mas joven de
ictiosaurios, es claro que su anatomia indica que éstos eran formas altamente
especializadas y adaptadas a la vida en el medio marino. Por este motivo resulta util hacer
un breve racconto del tiempo y modo en el que los distintos morfotipos han ido

evolucionando

Motani (2005), en su revision sobre la evolucidon de los ictiosaurios, reconocid
que ciertos taxones presentaban un patron morfoldégico comun aunque estos no
conformasen un grupo monofilético. A lo largo de la evolucién de los ictiosaurios, el
autor reconoci6 la aparicion de tres morfotipos a los que denominé “grados”. El mas
antiguo de estos, el grado “basal” o “con forma de lagarto”, corresponde a los ictiosaurios
del Tridsico Temprano, que eran formas de crdneo pequeio, tronco elongado con un
promedio de 40 centros vertebrales pre-sacros, humero y elementos del zeugopodio de
dimensiones similares y cola relativamente corta (Fig. 1.3A-B). Los géneros
Utatsusaurus y Grippia son claros ejemplos de este grado y han sido recuperados
formando parte de un mismo clado, los Grippioidea (Ji et al., 2016). Sin embargo, los
analisis cladisticos llevados a cabo por Moon (2019) incorporando las formas mas
antiguas de Ichthyosauriformes como Cartorhynchus y Sclerocormus, no recuperan a los

Grippioidea como clado, lo que pone de manifiesto la utilidad del concepto de “grado”.

El segundo plan corporal aparece a partir del Triasico Medio y segiin Motani
(2005) los Cymbospondylidae y Mixosauridae pertenecen a este grado “intermedio”. Este
plan corporal se caracteriza por un craneo mas alargado, un mayor nimero de vértebras
pre-sacras y la presencia de una flexura caudal ventral en la cola (Motani 2005, 2008). La
region caudal de la columna posterior a la flexura de estos ictiosaurios contaba un nlimero
muy alto de centros vertebrales, una caracteristica ausente en el morfotipo siguiente, el
grado “con forma de pez” (Motani 2008). Moon (2019), agrega a esta caracterizacion la
tendencia a presentar un numero mucho mayor de elementos 6seos que conforman los
miembros y separa al grado ‘intermedio’ en dos subgrupos: el grado ‘intermedio
temprano’ cuyos representantes corresponden a los sefialados por Motani (2005) como

pertenecientes al grado “intermedio”, y el grado “intermedio tardio” en el cual se incluyen
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a los ictiosaurios de mayor tamafio como los Shastasauridae, y que presentan tendencia a

la pérdida de digitos y acortamiento y redondeamiento de las falanges (Fig. 1.3C-F).

Por ultimo, el plan corporal ‘con forma de pez’, abarca al clado Parvipelvia, aquel
que representa la maxima convergencia con los peces pelagicos (Fig. 1.3G-J) (Motani
2005; Moon 2019). Como su nombre lo indica (del latin parvus= pequeno y pelvis=
pelvis), los ictiosaurios parvipelvianos exhiben una cintura pélvica muy reducida, con sus
elementos ya no en forma de placas ensanchadas como en los anteriores grados, sino muy
adelgazados y con forma de cuerda (Motani 1999a, 2005, 2008). Asimismo, en este clado,
también se verifica una marcada reduccion del tamaiio del fémur (Motani 2005). Estas
caracteristicas fueron interpretadas por Motani (2005) como evidencia de un cambio en
la mecanica del desplazamiento ya que indican que la mayoria de la musculatura de la
region caudal no se insertaba en la pelvis o en el fémur, y que la musculatura relacionada
al desplazamiento se asociaba probablemente a la region del tronco, sugiriendo un
movimiento de tipo oscilatorio durante el nado. A su vez, el largo del pedunculo caudal
(region de la columna posterior a las vértebras sacras y anterior a la flexura caudal)
aumenta considerablemente en los Parvipelvia variando entre 30 y 50 centros vertebrales

(Motani 2005).

Los Ophthalmosauridae son un clado anidado dentro de Parvipelvia (e.g. Motani
1999a; Fischer et al., 2016; Moon 2019). Las caracteristicas que permiten distinguirlos
del resto de los ictiosaurios parvipelvianos se encuentran principalmente en la mandibula,
el basicraneo y los miembros. La mandibula de los oftalmosauridos se distingue de la de
cualquier otro ictiosaurio por poseer una exposicion lateral del surangular mayor a la del
angular (Fig. 1.4A) (Motani 1999a; Fernandez y Campos 2015; Moon 2019). Los
oftalmosduridos también presentan una fuerte tendencia a la reduccion del area
extracondilar del basioccipital (Fig. 1.4B) (Motani 1999a; McGowan y Motani 2003). En
el caso de las formas mas antiguas en las cuales se conoce el basioccipital, como
Mollesaurus periallus y un individuo proveniente del Bajociano de Alaska, esta reduccion
no es tan extrema ya que esta area es aun claramente visible lateral y ventralmente al
condilo (Ferndndez 1999; Fernandez y Talevi 2014; Druckenmiller y Maxwell 2014). A
partir del Jurasico Tardio y durante el Cretacico esta tendencia se hace ain mas marcada,
habiendo casos extremos de reduccion (= area extracondilar no visible en vista posterior)
entre los oftalmosauridos (e.g. Maxwell 2010; Roberts et al., 2014; Delsett et al., 2018;
Campos et al., 2020).

24



Lic. Lisandro Campos

La otra tendencia importante durante la evolucion de los Ophthalmosauridae
radica en el miembro anterior. Una de las sinapomorfias que define al grupo es la
presencia de un proceso dorsal sobre la superficie del humero, fuertemente desarrollado
y con forma de placa (e.g. Motani 1999a; Moon 2019). Asociado a la aparicion de dicho
proceso, otra region aparece altamente modificada en los oftalmosauridos, la que
comprende la articulacion estilopodio-zeugopodio (Fernandez et al., 2021). Desde su
registro mas antiguo, los oftalmosauridos presentan en la region distal del humero una
faceta anterior a la del radio, con la cual articula un elemento que distalmente lleva
asociado un digito (Fig. 1.5A) (Fernandez 2003). La faceta anterior al radio puede
reducirse y perderse secundariamente aunque el elemento anterior al radio persiste (Fig.
1.5B) (e.g. Druckenmiller et al., 2012; Zverkov y Efimov 2019). En otros taxones, como
“Platypterygius” americanus (Nace, 1939), esta faceta se pierde secundariamente y se
desarrolla otra posterior a la faceta ulnar del himero que articula distalmente con un
elemento accesorio posterior (Fig. 1.5C) (e.g. Maxwell y Kear 2010). Ocurre también que
en algunos taxones, como Aegirosaurus (Wagner, 1853) y Brachypterygius von Huene,
1922, el humero articula distalmente con tres elementos pero en este caso son el radio, la
ulnay el intermedio que se desplaza proximalmente separando radio y ulna, y contactando
con el hiimero (Fig. 1.5D) (e.g. Bardet y Fernandez 2000; Zverkov et al., 2015a; Moon y
Kirton 2018). Otros taxones llevan esta tendencia al extremo y presentan una faceta
anterior a la del radio y otra posterior a la de la ulna, ambas articulando con un elemento
accesorio (Fig. 1.5E) (e.g. Zammit et al., 2010; Fernadndez et al., 2021). De esta manera,
puede verse que la tendencia a la complejizacion de la articulacion estilopodio-

zeugopodio es caracteristica de los oftalmoséauridos.

14. ANTECEDENTES EN EL ESTUDIO DE LAS RELACIONES
FILOGENETICAS DE LOS OPHTHALMOSAURIDAE

El primer antecedente en la exploracion de las relaciones internas de los
ictiosaurios fue llevado a cabo por Kiprijanoff (1881) quien los dividio en dos grandes
grupos basandose en caracteristicas de los miembros. De esta forma los ictiosaurios
quedaban separados en Latipinnados, con miembros cortos y anchos, y Longipinnados
con miembros largos y estrechos. Posteriormente, Baur (1887) propuso un esquema
sistematico para los Ichthyopterygia, el cual dividia al grupo en tres familias
(Mixosauridae, Ichthyosauridae y Baptanodontidae) basandose en la morfologia del
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zeugopodio. La division propuesta por Kiprijanoff (1881) fue modificandose en sucesivas
contribuciones (e.g. Merriam 1908; von Huene 1922) sumando diferentes taxones en
dichos grupos y se mantuvo inclusive hasta la década de 1970. McGowan (1972a)
argument6 en favor de un origen incierto de los ictiosaurios durante el Pérmico—Tridsico,
y que tempranamente en su evolucidon estos se habrian separado en dos grupos, uno
originado a partir del linaje de los Mixosauridae del cual habrian surgido formas como
Ichthyosaurus y Ophthalmosaurus, y otro originado a partir del linaje de Cymbospondylus
Leidy, 1868, que habria dado lugar a “Platypterygius” (Fig. 1.6).

A partir de la década de 1980, las relaciones filogenéticas de los ictiosaurios
comenzaron a ser evaluadas implementando métodos cladisticos (e.g. Mazin 1982;
Callaway 1989). Sin embargo, no seria hasta finales de la década de 1990 y principios de
la del 2000, que aparecen los primeros analisis empleando conjuntos de datos a gran
escala (e.g. empleando més de cien caracteres). Motani (1999a) publicaria el primer
trabajo en el cual los Ophthalmosauridae serian reconocidos como grupo monofilético
(Fig. 1.7). Un afio mas tarde Maisch y Matzke (2000) y Sander (2000) presentaron sus
resultados con conjuntos de datos independientes, los cuales coincidian mayoritariamente

con los resultados reportados por Motani (1999a).

Con el subsecuente descubrimiento de nuevos ejemplares y la descripcion de
nuevas especies en los afos siguientes, los analisis filogenéticos han tendido a abocarse
a clados anidados dentro de Ichthyosauria antes que en el grupo completo (Moon 2019).
Asi encontramos en el trabajo de Ferndndez (2007a) la primera filogenia de los
Thunnosauria en la cual los Ophthalmosauridae eran el grupo mayormente representado
(Fig. 1.8). En los afios siguientes varias propuestas filogenéticas sobre los
Ophthalmosauridae fueron presentadas de forma consecuente al incremento de la
nominacion de nuevos taxones (e.g. Maxwell 2010; Fischer et al., 2011, 2012; Roberts et
al.,2014; Delsett et al., 2017, 2019; Zverkov y Efimov 2019; Campos et al., 2020, 2021b;
Fernandez et al., 2021). Una de las principales novedades, como resultado de los analisis
filogenéticos de la ultima década, es la dicotomia que separa internamente a los
oftalmosauridos en dos grupos (Fischer et al., 2012): los Ophthalmosaurinae y los
Platypterygiinae. Esta division se ha mantenido en varios analisis filogenéticos
posteriores (e.g. Roberts ef al., 2014; Zverkov et al., 2015a; Delsett et al., 2017;) aunque
también varias contribuciones han reportado esquemas filogenéticos alternativos (e.g.

Maxwell et al., 2016; Delsett et al., 2019; Campos et al., 2021b; Fernandez et al., 2021).
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Las principales problematicas en los anélisis realizados en los tltimos afios son la
falta de resolucion interna del clado, el soporte relativamente bajo de sus ramas y el alto
grado de inestabilidad de las relaciones internas, lo que ha resultado en una falta de
consenso generalizado entre los especialistas (Fernandez y Campos 2015; Delsett et al.,
2019, Fernandez et al., 2021). A esto se suma la falta de una delimitacion clara de varias
de las unidades taxonoémicas operativas (e.g. “Platypterygius”, Undorosaurus Efimov,
1999a, Brachypterygius-Grendelius McGowan, 1976) y regiones del esqueleto que estan

submuestreadas en las matrices filogenéticas (e.g. region articular craneo-mandibular).

Las problematicas mencionadas anteriormente seran abordadas en los capitulos 4
y 5 de esta tesis. En el capitulo 4 se da una descripcion detallada de los
Ophthalmosauridae del Jurdsico Tardio-Cretacico Temprano de Argentina a fin de
delimitar apropiadamente las unidades taxondémicas operativas, brindado asi una base

solida para los andlisis cladisticos que se ejecutan en el capitulo 5.

1.5. ANTECEDENTES EN EL ESTUDIO DE LA DIVERSIDAD Y DISPARIDAD
DE LOS OPHTHALMOSAURIDAE

Los primeros estudios sobre diversidad en los cuales se han incluido a los
ictiosaurios corresponden a Benton (1988). En esa contribuciéon el autor explord la
fluctuacion en la diversidad de diferentes linajes de amniotas extintos y también de linajes
con representantes actuales. Sin embargo, ninguna inferencia sobre las dinamicas de la

diversidad de los ictiosaurios es brindada alli.

En 1992, Bardet llevd a cabo una contribucién importante para los estudios de
diversidad de los ictiosaurios. En dicho trabajo la autora presenta una revision del material
post-Cenomaniano histéricamente atribuido a ictiosaurios, y concluye en que todos estos
son o bien muy escasos para ser asignados a un linaje en particular de reptiles marinos, o
que se trata de restos de otros reptiles marinos que no son ictiosaurios. De esta forma el
biocrdon de los ictiosaurios quedaba circunscripto al intervalo Olenekiano—Cenomaniano,
descartando las hipotesis previas que argumentaban a favor de la extincion de los
ictiosaurios en el limite Cretacico/Paledgeno (e.g. McGowan 1978; Sullivan 1987).
Posteriormente, Bardet (1994) explord los cambios en la diversidad de los ictiosaurios en
el marco del estudio de los eventos de extincidon sufridos por los reptiles marinos

mesozoicos. Para ello la autora empled un conjunto de datos nuevo cuya informacion
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sobre los diferentes linajes de reptiles marinos mesozoicos estaba resuelta a nivel de
familias, géneros y especies. Para cuantificar la variacion de la diversidad emple6 dos
métricas: las tasas de extincion y de aparicion (numero de familias que
desaparecen/aparecen en un intervalo de tiempo x dividido por la duracion del intervalo
de tiempo en millones de afios). Entre las conclusiones, la autora sefala dos eventos de
extincion que afectaron severamente a varios grupos y tuvieron lugar en el limite

Juréasico/Cretacico y en el limite Cenomaniano/Turoniano.

Sander (2000) propuso un escenario en el cual la maxima diversidad de los
ictiosaurios habia ocurrido durante el Triasico y el Jurdsico Temprano. En ese escenario,
la diversidad de ictiosaurios del Jurdsico Medio y Tardio estaba severamente disminuida
y durante el Cretacico el linaje estaba representado por un unico género de amplia
distribucion, “Platypterygius”. En este caso no se utilizd ningin indice para evaluar
cuantitativamente la diversidad y la caracterizacion de la misma fue llevada a cabo
mediante el conteo de especies presentes durante cada periodo. En congruencia con lo
propuesto por Sander (2000), Lingham-Soliar (2003) argumentaba a favor un escenario
evolutivo en el cual los ictiosaurios del Cretacico presentaban baja diversidad y

disparidad.

En los afios siguientes, la aparicion de un gran cantidad de publicaciones dando a
conocer nuevos taxones/ejemplares de ictiosaurios cretacicos comenzaron a cambiar
radicalmente las ideas sobre la diversidad de los mismos (e.g. Maxwell y Caldwell 2006;
Fernandez 2007a; Druckenmiller y Maxwell 2010; Fischer et al., 2011). De esta manera
Zammit (2012) y Fischer et al. (2012, 2016) propusieron que los ictiosaurios cretacicos
no solamente eran diversos, sino también altamente dispares y que ocuparon diferentes

nichos ecoldgicos.

Fischer et al. (2016) estudiaron en profundidad las dindmicas macroevolutivas de
los ictiosaurios parvipelvianos, con énfasis en los representantes cretdcicos, tanto en
términos de disparidad como de diversidad. Estos autores sugirieron que la historia
evolutiva de los Ophthalmosauridae estuvo marcada por dos eventos de radiacion. El
primero de ellos, la “radiacion ophthalmosaurida”, habria tenido lugar en una serie de
“picos” o “pulsos” durante el Jurdsico Medio y Jurdsico Tardio, y se vincula a la aparicién
de los Ophthalmosauridae. La segunda radiacion vinculada con la aparicion de los
platypterygiinos, habria ocurrido durante el intervalo Berriasiano—Hauteriviano. Estos
resultados son parcialmente consistentes con los de Fischer et al. (2013) donde los autores
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identifican dos episodios mayores de radiacion, el primero de ellos durante el Aaleniano
(Jurasico Medio) y el segundo en el Kimmeridgiano (Jurdsico Tardio) y no durante el
Cretacico Temprano. Asimismo, Fischer et al. (2016) encuentran el pico de maxima

disparidad en el intervalo Hauteriviano—Barremiano.

El trabajo mas reciente sobre la diversidad y disparidad de los ictiosaurios, en el
cual los Ophthalmosauridae son incluidos, corresponde a Moon y Stubbs (2020). Los
autores reportan que el méaximo de disparidad de los ictiosaurios sucedidé durante el
Triasico y que posteriormente la disparidad se mantuvo comparativamente baja. Por otro
lado, si bien la disparidad habria descendido significativamente a partir del Jurdsico
Temprano y nunca recuper6 los niveles del Tridsico, la diversidad taxondémica de los

ictiosaurios si lo hizo.

El repaso por las ultimas contribuciones tratando diferentes aspectos
macroevolutivoses de los ictiosaurios, pone de manifiesto la necesidad de explorarlos
poniendo el foco en los Ophthalmosauridae. Si bien este linaje ha sido incluido en varios
analisis previos, nunca se ha puesto el foco en ellos. Estos andlisis se tornan aiin mas
imperiosos al considerar que mas de la mitad de la historia evolutiva de los ictiosaurios
es contada casi exclusivamente por los oftalmoséauridos. Por estos motivos y con el
objetivo de brindar una imagen mas completa de su evolucion, en los capitulos 6
(disparidad) y 7 (diversidad) se trataran estas problematicas con énfasis especial en las

formas del Juréasico Tardio—Cretacico Temprano del margen suroriental de Gondwana.

1.6. BREVE HISTORIA DEL ESTUDIO DE LOS OPHTHALMOSAURIDAE DEL
JURASICO TARDIO-CRETACICO TEMPRANO DE ARGENTINA

Los primeros restos de oftalmosauridos de Argentina fueron documentados
durante la primera mitad del siglo XX. Si bien el estudio y los reportes de ictiosaurios en
Argentina datan de la Gltima década del siglo XIX (Bodenbender 1892; Dames 1893), no
es hasta la década de 1920 cuando Friedrich von Huene da a conocer los primeros restos
referibles a un Ophthalmosauridae (von Huene 1925, 1927). Dichos restos provienen de
la Formacién Rio Belgrano, provincia de Santa Cruz y corresponden al Barremiano

(Cretacico Temprano) (Fernandez y Aguirre-Urreta 2005).

En lo que resta de la primera mitad del siglo XX, el conocimiento de los
oftalmosauridos de Argentina fue incrementando principalmente gracias a la labor de

Rusconi. Este autor describié entre las décadas de 1930 y 1940 varios ejemplares
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colectados por ¢l mismo y asistido por personal de la Direccion de Vialidad de la
Provincia de Mendoza y del Museo de Mendoza (e.g. Rusconi 1938, 1940, 1942, 1948).
La mayor parte de las especies de ictiosaurios y otros reptiles marinos nominadas por
Rusconi son consideradas como nomina dubia y/o reasignadas a otros linajes (Fernandez

etal., 2019).

Desde entonces, y a partir de la década de 1980, Gasparini llevaria a cabo
numerosas contribuciones al conocimiento de los ictiosaurios del Jurasico y Cretacico de
Argentina, indagando aspectos sistematicos (e.g. Gasparini 1985, 1988; Gasparini y Gofii
1990) paleobiogeograficos y paleoambientales (e.g. Gasparini y Fernandez 1997, 2005;
Gasparini et al., 1997, 2007, 2015). Desde la década de 1990 en adelante, Fernandez
continu6 con esta linea de investigacion sobre las faunas de tetrapodos marinos
mesozoicos de la Argentina, y en el caso de los oftalmosauridos, temas relativos a nuevos
registros, sistematica, filogenia (e.g. Fernandez 1997, 1998, 1999, 2000, 2007a, b;
Fernandez y Maxwell 2012; Ferndndez y Campos 2015; Fernandez et al., 2019),
ontogenia y paleobiologia (e.g. Ferndndez et al., 2005, 2021).

Es en el lapso de las tltimas cuatro décadas de investigacion acerca de las faunas
de reptiles marinos mesozoicos de Argentina, donde este trabajo de tesis se enmarca y

busca continuar con su prolifica tradicion paleontoldgica.

1.7. OBJETIVO E HIPOTESIS GENERAL: ESTRUCTURA DE ESTA TESIS

El objetivo general de este proyecto es, sobre la base del registro fosil patagdnico
y cuyano de Argentina (fundamentalmente de la Formaciéon Vaca Muerta, Titoniano
Temprano—Valanginiano Temprano), lograr una comprension mas profunda de la ultima
radiacion de los ictiosaurios (los oftalmosauridos) a través del andlisis de la disparidad

morfolégica, y de la diversidad taxonomica y filogenética.

La hipdtesis general que se construyo para este objetivo es que subsecuentemente
a su primera radiacion, los oftalmoséuridos alcanzaron su maxima diversificacion en el
Jurasico Tardio y que la transicion Jurdsico/Cretacico estuvo caracterizada por un pasaje

transicional y paulatino, y no por una crisis de recambio faunistico.

El contenido de la tesis esta organizado en ocho capitulos de los cuales los tres

primeros representan la introduccidon y marco tedrico en los que se basa esta tesis:
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- Capitulo 1: Introduccion.

- Capitulo 2: Materiales y métodos. En este capitulo se detallan las metodologias
y protocolos seguidos en la tesis y los materiales estudiados en la misma.

- Capitulo 3: Contexto geolégico. En este capitulo se brinda un breve resumen del

marco geoldgico del cual provienen los ejemplares estudiados.

Los cuatro capitulos siguientes constan de una breve introduccion, los objetivos e
hipotesis particulares puestos a prueba, los resultados de los analisis efectuados y la

discusion de dichos resultados:

- Capitulo 4: Sistematica paleontologica. En este capitulo se brindan las
descripciones osteoldgicas y las diagnosis de los taxones estudiados.

- Capitulo 5: Filogenia. En este capitulo se desarrolla el andlisis filogenético de
los Ophthalmosauridae, con foco en los taxones del Jurdsico Tardio—Cretacico
Temprano de Patagonia (Argentina).

- Capitulo 6: Disparidad. En este capitulo se desarrolla el analisis de la disparidad
y los patrones de ocupacion de morfoespacios de los Ophthalmosauridae a lo largo
de su historia evolutiva.

- Capitulo 7: Diversidad. En este capitulo se procede a explorar los patrones de
diversidad taxonomica y filogenética de los Ophthalmosauridae.

- Capitulo 8: Integracion y conclusiones. En este capitulo se brinda una discusion
integradora de los resultados obtenidos y se detallan las conclusiones a las cuales

se ha arribado al finalizar esta tesis.
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CAPITULO 2: MATERIAL Y METODOS
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2.1. MATERIAL
2.1.1. Material estudiado de primera mano

Para el desarrollo de este trabajo de tesis se revisaron de primera mano los
materiales correspondientes a ictiosaurios depositados en colecciones paleontologicas de

Argentina y Colombia que a continuacion se detallan:
Argentina

Instituto Antértico Argentino, San Martin, Buenos Aires:

-IAA-PV 358: ejemplar referido como Ichthyosauria indet., Cabo Longing
(peninsula Antartica), Fm. Ameghino (=Nordenskjold), Titoniano tardio. El ejemplar esta

constituido por elementos apendiculares.

-IAA-PV 359: ejemplar referido como Ichthyosauria indet., Cabo Longing
(peninsula Antartica), Fm. Ameghino (=Nordenskjold), Titoniano tardio. El ejemplar esta

constituido por centros vertebrales caudales.

-IAA-PV 712: ejemplar referido como cf. Platypterygiinae, Cabo Longing
(peninsula Antartica), Fm. Ameghino (=Nordenskjold), Titoniano tardio. El ejemplar esta

constituido por elementos de la cintura escapular y del miembro anterior derecho.

Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, CABA, Buenos Aires:

- MANC-N-32: holotipo de Caypullisaurus bonapartei, Cerro Lotena (Neuquén,
Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano temprano. El ejemplar estad constituido por el
craneo, parte de la columna vertebral, cintura escapular, miembros anteriores y cintura

pélvica.

Museo de la Plata, La Plata, Buenos Aires:

-MLP 79-I-30-1: holotipo de “Platypterygius’/Myobradypterygius hauthali,
Cerro Belgrano (Santa Cruz, Argentina), Fm. Rio Belgrano, Barremiano temprano. El
ejemplar estd constituido por el himero izquierdo y elementos del zeugopodio y

autopodio.

-MLP 79-1-30-2: ejemplar referido a “Platypterygius”/Myobradypterygius
hauthali, Cerro Belgrano (Santa Cruz, Argentina), Fm. Rio Belgrano, Barremiano
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temprano. El ejemplar esta constituido por centros vertebrales, y elementos del

zeugopodio y autopodio de uno de los miembros anteriores.

-MLP 83-XI-15-1: ejemplar referido como cf. Sumpalla, Cerro Lotena (Neuquén,
Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano. El ejemplar esta constituido por el craneo,
dientes, centros vertebrales, elementos de la cintura escapular y miembro anterior

derecho.

-MLP 83-XI-16-1: ejemplar referido a Caypullisaurus bonapartei, Cerro Lotena
(Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano temprano. El ejemplar esta
constituido por centros vertebrales, parte de ambos miembros anteriores y miembro

posterior derecho.

-MLP 85-I-14-1: ejemplar referido como Ophthalmosauridae indet., Cerro
Lotena (Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano. El ejemplar esta constituido

por rostro y mandibula.

-MLP 85-I-15-1: ejemplar referido como Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A,
Chacay Melelhue (Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano tardio. El ejemplar

esta constituido por el craneo y miembro anterior derecho.

Museo Provincial de Ciencias Naturales “Dr. Prof. Juan A. Olsacher”, Direccion
Provincial de Mineria, Zapala, Neuquén:

-MOZ-PV 0062: ejemplar referido como Ichthyosauria indet., Cerro Mallin
Quemado (Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Berriasiano. Ejemplar compuesto por

una serie de tres vértebras articuladas.

-MOZ-PV 0068: ejemplar referido como Ichthyosauria indet., Cerro Granito
(Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano. Ejemplar compuesto por una

vértebra dorsal posterior.

-MOZ-PV 103: ejemplar referido a Catutosaurus gaspariniae, Yesera del
Tromen—Pampa Tril (Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano. El ejemplar esté

constituido por parte del rostro, la mandibula y dientes.

-MOZ-PV 1168: ejemplar referido como Ichthyosauria indet., Cantera “El

Ministerio”, Los Catutos (Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano temprano

34



Lic. Lisandro Campos

tardio—Titoniano tardio temprano. Ejemplar compuesto por elementos del

rostro/mandibula y dientes.

-MOZ-PV 1854: holotipo de Catutosaurus gaspariniae, Cantera “El Ministerio”,
Los Catutos (Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano temprano tardio—
Titoniano tardio temprano. El ejemplar estd constituido por el craneo, parte de la columna

vertebral, elementos de la cintura escapular y de ambos miembros anteriores.

-MOZ-PV 2281: ejemplar referido como Ichthyosauria indet., Chacaico Sur
(Neuquén, Argentina), Fm. Los Molles, Bajociano. Ejemplar compuesto por tres costillas

incompletas.

-MOZ-PV 2282: holotipo de Mollesaurus periallus, Chacaico Sur (Neuquén,
Argentina), Fm. Los Molles, Bajociano temprano. El ejemplar estd constituido por el

craneo, parte de la columna vertebral y elementos de la cintura escapular.

-MOZ-PV 2616: ejemplar referido como Ichthyosauria indet., Cantera “El
Ministerio”, Los Catutos (Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano temprano
tardio—Titoniano tardio temprano. Ejemplar compuesto por parte del rostro, mandibula y

dientes.

-MOZ-PV 4730: ejemplar referido como Ichthyosauria indet., Cajén de Almaza
(Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano. Ejemplar compuesto por costillas,

centros vertebrales, elementos de la cintura escapular y de los miembros anteriores.

-MOZ-PV 5415: ejemplar referido como Ichthyosauria indet., Cantera “El
Ministerio”, Los Catutos (Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano temprano
tardio—Titoniano tardio temprano. Ejemplar compuesto por un elemento correspondiente

al rostro.

-MOZ-PV 5788: holotipo de Sumpalla argentina, Cantera “El Ministerio”, Los
Catutos (Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano temprano tardio—Titoniano
tardio temprano. El ejemplar esta constituido por el craneo, parte de la columna vertebral,
elementos de la cintura escapular, restos de ambos miembros anteriores, elementos de la

cintura pélvica y fémur izquierdo.
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-MOZ-PV 5803: holotipo de Chacaicosaurus cayi, Chacaico Sur (Neuquén,
Argentina), Fm. Los Molles, Bajociano temprano. El ejemplar estd constituido por el
craneo, parte de la columna vertebral, interclavicula y restos de los miembros anterior y

posterior.

-MOZ-PV 6097: ejemplar referido a Caypullisaurus bonapartei, Yesera del
Tromen—Pampa Tril (Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta. El ejemplar esta

constituido por el crdneo y parte de la columna vertebral.

-MOZ-PV 6139: cjemplar referido a Caypullisaurus bonapartei, Arroyo
Trincajuera (Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Berriasiano. El ejemplar estd

constituido por el craneo.

-MOZ-PV 6145: holotipo de Arthropterygius thalassonotus, Y esera del Tromen—
Pampa Tril (Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano tardio. El ejemplar esté

constituido por elementos del craneo, mandibula y miembro anterior derecho.

-MOZ-PV 6997/1: ejemplar referido como Platypterygiinae indet., Pichaihue
(Neuquén, Argentina), Fm. Agrio, Valanginiano tardio. Ejemplar compuesto por un

fragmento de costilla, un carpal proximal y falanges.

-MOZ-PV 6997/2: ejemplar referido como Platypterygiinae indet., Pichaihue
(Neuquén, Argentina), Fm. Agrio, Valanginiano tardio. Ejemplar compuesto por una

barra isquiopubica y un fémur incompleto.

-MOZ-PV 7260: ejemplar referido a Catutosaurus gaspariniae, Cerro Lotena
(Neuquén, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano. El ejemplar estd constituido por

parte del rostro, la mandibula y un diente.

Museo de Ciencias Naturales y Antropoldgicas “J.C. Moyano”, Mendoza, Mendoza:

-MCNAM-PV 106: holotipo de “Ancanamunia mollense”, espécimen colectado
a 4 kilometros al este del “puente del ictiosaurio”, Departamento de Malargiie (Mendoza,

Argentina). El ejemplar esta constituido por centros vertebrales y dos costillas.

-MCNAM-PV 107: holotipo de “Ichthyosaurus saladensis”, Bajada de las Vacas,
Departamento de Malargiie (Mendoza, Argentina), Jurdsico tardio. El ejemplar esta

constituido por elementos mandibulares/rostrales y cuatro dientes.
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-MCNAM-PV 119: holotipo de “Ancanamunia mendozana”, Bardas Blancas,
Departamento de Malargiie (Mendoza, Argentina), Jurdsico tardio. El ejemplar esta
constituido por elementos del basicraneo, centros vertebrales y parte del miembro anterior

izquierdo.

-MCNAM-PV 5089: cjemplar referido como Platypterygiinae indet., Arroyo
Paulino, Departamento de Malargiie (Mendoza, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano
tardio. El ejemplar estd constituido por centros vertebrales, costillas, elementos de la

cintura pélvica y de los miembros posteriores.

-MCNAM-PV 5097: ejemplar referido como Platypterygiinae indet., Arroyo
Durazno, Departamento de Malargiie (Mendoza, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano
tardio. El ejemplar estd constituido por dientes, centros vertebrales incluyendo el

complejo atlas-axis y el himero derecho.

-MCNAM-PV 5098: ejemplar referido como Ophthalmosauridae indet., Arroyo
Durazno, Departamento de Malargiie (Mendoza, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano

tardio. El ejemplar estd constituido por el himero izquierdo.

-MCNAM-PV 5102: ejemplar referido como Ophthalmosauridae indet., Arroyo
Durazno, Departamento de Malargiie (Mendoza, Argentina), Fm. Vaca Muerta, Titoniano

tardio. El ejemplar esta constituido por el himero izquierdo.
Colombia

Centro de Investigaciones Paleontologicas, Villa de Leyva, Boyaca:

-CIP-FCG-CBP-74: holotipo de Muiscasaurus catheti, Vereda Llanitos, Sachica
(Boyaca, Colombia), Fm. Paja, Aptiano temprano. El ejemplar esta constituido por el

craneo, dientes, centros vertebrales y costillas.

-CIP-GA-01042014: ejemplar referido a Kyhytysuka sachicarum, E1 Roble, Villa
de Leyva (Boyaca, Colombia), Fm. Paja, Barremiano tardio. El ejemplar estd constituido
por el craneo, dientes, parte de la columna vertebral, elementos de la cintura escapular y

de los miembros anteriores.
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-FCG-CBP-87: ejemplar referido a “Platypterygius”, Loma La Cabrera, Villa de
Leyva (Boyaca, Colombia), ?Fm. Paja. El ejemplar esta constituido por costillas,

elementos de la cintura escapular y de los miembros anteriores.

-FCG-CBP-16: ejemplar referido a Muiscasaurus catheti, Loma La Catalina,
Villa de Leyva (Boyaca, Colombia), Fm. Paja, Aptiano tardio. El ejemplar estad

constituido por el craneo, dientes, centros vertebrales y costillas.

Museo Geoldgico Nacional “José Royo y Gomez”, Servicio Geologico Colombiano,
Bogota:

-DON-19761: holotipo de Kyhytysuka sachicarum, Loma Pedro Luis, Villa de
Leyva (Boyaca), Fm. Paja, Aptiano temprano. El ejemplar esta constituido por el craneo,

mandibula, dientes y centros vertebrales.
2.1.2. Material estudiado a través de imagenes

Con fines comparativos también se trabajé con material fotografico de alta
resolucion, asi como también con modelos tridimensionales digitales de ejemplares
correspondientes a ictiosaurios depositados en colecciones del exterior. A continuacion

se detallan dichos ejemplares:
Inglaterra:

Natural History Museum, Londres:

-NHMUK PV R1158: ejemplar referido a Temnodontosaurus platyodon, Lyme
Regis (Dorset, Inglaterra), Fm. Blue Lias, Hettangino—Sinemuriano. El ejemplar esté

constituido por el craneo, mandibula y centros vertebrales.

-NHMUK PV R2133: holotipo de Ophthalmosaurus icenicus, Peterborough
(Cambridgeshire, Inglaterra), Fm. Oxford Clay, Calloviano medio. El ejemplar esta

constituido por el craneo, complejo atlas-axis y elementos de la cintura escapular.

-NHMUK PV R3177: holotipo de Brachypterygius extremus, Smallmouth Sands
(Dorset, Inglaterra), Fm. Kimmeridge Clay, Kimmeridgiano. El ejemplar est4 constituido

por el miembro anterior derecho.
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-NHMUK PV R4753: cjemplar referido a Ophthalmosaurus icenicus,
Peterborough (Cambridgeshire, Inglaterra), Fm. Oxford Clay, Calloviano medio. El

ejemplar esta constituido por un esqueleto casi completo.

-NHMUK PV RI11185N: paratipo de Acamptonectes densus, Filey (North
Yorkshire, Inglaterra), Fm. Speeton Clay, Hauteriviano. El ejemplar esta constituido por

parte del rostro, mandibula, costillas y el himero derecho.

Bristol City Museum and Art Gallery, Bristol:

-BRSMG Ce 16696: cjemplar referido a Brachypterygius extremus, Kimmeridge
Bay (Dorset, Inglaterra), Fm. Kimmeridge Clay, Kimmeridgiano. El ejemplar esta
constituido por el craneo, mandibula, centros vertebrales y elementos de ambos miembros

anteriores.

Sedgwick Museum of Earth Sciences, Cambridge:

-CAMSM J68516: cjemplar referido a Brachypterygius extremus, Stowbridge
(Norfolk, Inglaterra) Fm. Kimmeridge Clay, Kimmeridgiano. El ejemplar est4 constituido

por el craneo y mandibula.

-CAMSM B57955: ejemplar referido a Acamptonectes, Cambridge
(Cambridgeshire, Inglaterra), Fm. Speeton Clay, Hauteriviano. El ejemplar estd

constituido por el basioccipital.
Noruega:

Svalbard Museum, Longyearbyen (Svalbard):

-SVB 1451: holotipo de Palvennia hoybergeti, Janusfjellet (Svalbard, Noruega),
Fm. Agardhfjellet, Titoniano. El ejemplar esta constituido por el craneo, mandibula,

complejo atlas-axis, costillas y fragmentos de un himero.

University of Oslo Natural History Museum (Oslo):

-PMO 214.578: holotipo de Undorosaurus? kristiansenae, Janusfjellet (Svalbard,
Noruega), Fm. Agardhfjellet, Titoniano. El ejemplar estd constituido por un esqueleto

casi completo.
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-PMO 222.669: ejemplar referido a Palvennia hoybergeti, Janusfjellet (Svalbard,
Noruega), Fm. Agardhfjellet, Titoniano. El ejemplar estd constituido por el craneo,
mandibula, dientes, centros vertebrales, elementos de la cintura escapular y de los

miembros anteriores.

-PMO 222.654: holotipo de Janusaurus lundi, Janusfjellet (Svalbard, Noruega),
Fm. Agardhfjellet, Titoniano. El ejemplar esta constituido por el craneo, mandibula,

elementos de la cintura escapular y de los miembros anteriores y posteriores.

-PMO 222.655: holotipo de Keilhauia nui, Janusfjellet (Svalbard, Noruega), Fm.
Agardhfjellet, Berriasiano. El ejemplar esta constituido por elementos del rostro, dientes,
elementos de la cintura escapular, ambos hiimeros, elementos de la cintura pélvica y de

los miembros posteriores.

-PMO 222.667: ejemplar referido a Keilhauia, Janusfjellet (Svalbard, Noruega),
Fm. Agardhfjellet, Titoniano. El ejemplar estd constituido por elementos del rostro y
basicraneo, dientes, centros vertebrales, costillas, cintura pélvica y elementos del

miembro anterior derecho.
Bélgica

Royal Belgian Institute of Natural Sciences, Bruselas:

-IRSNB R269: holotipo de Sveltonectes insolitus, region de Ul’yanovsk, Rusia.
El ejemplar estd compuesto por el craneo, mandibula, dientes, centros vertebrales,
elementos de la cintura escapular, miembros anteriores, cintura pélvica y miembros

posteriores.
Canada

Canadian Museum of Nature, Ottawa:

-CMN 40608: holotipo de Arthropterygius chrisorum, Cape Grassy (Isla
Melville, Canadd), Fm. Ringes, Oxfordiano—Kimmeridgiano. El ejemplar est4 constituido
por elementos del basicraneo y la mandibula, centros vertebrales incluyendo el complejo
atlas-axis, elementos de la cintura escapular y de ambos miembros anteriores y

posteriores.
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University of Alberta Laboratory for Vertebrate Palacontology, Alberta:

-UALVP 45635: holotipo de Maiaspondylus lindoei, sitio de colecta (60° 01’ N,
116° 57° O) sobre el Rio Hay (Territorios del Noroeste, Canadd), Fm. Loon River,
Albiano. El ejemplar se compone de elementos del craneo y la mandibula, y de ambos

miembros anteriores.
Estados Unidos:

Wyoming University, Wyoming:

-UW 24804: cjemplar referido a Baptanodon natans, condado de Natrona
(Wyoming, Estados Unidos), Fm. Sundance, Oxfordiano. El ejemplar estd constituido por

algunos elementos del craneo y parte del miembro anterior derecho.

-UW 24816: cjemplar referido a Baptanodon natans, condado de Natrona
(Wyoming, Estados Unidos), Fm. Sundance, Oxfordiano. El ejemplar estd constituido por

el craneo y mandibula.

-UW 39961: cjemplar referido a Baptanodon natans, condado de Big Horn
(Wyoming, Estados Unidos), Fm. Sundance, Oxfordiano. El ejemplar estd constituido por

parte del miembro anterior derecho.

-UW 5547: holotipo de “Platypterygius” americanus, Condado de Crook
(Wyoming, Estados Unidos), Fm. Graneros, Albiano. El ejemplar estd compuesto por el
basioccipital, centros vertebrales incluyendo el complejo atlas-axis, las escapulas y

elementos de los miembros anteriores y posteriores.

Carnegie Museum of Natural History, Pittsburgh, Pennsylvania:

-CMNH 878: ejemplar referido a Baptanodon natans, (Wyoming, Estados
Unidos), Fm. Sundance, Oxfordiano. El ejemplar estd constituido por el craneo,

mandibula, centros vertebrales y costillas.

-CMNH 919: holotipo de Baptanodon robustus Gilmore 1905, (Wyoming,
Estados Unidos), Fm. Sundance, Oxfordiano. El ejemplar esta constituido por centros

vertebrales, costillas y la cintura escapular.
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-CMNH 47524: ejemplar referido como Ophthalmosauridae indet., Mitia
(Tulear), Madagascar. El ejemplar est4 constituido por centros vertebrales incluyendo el

complejo atlas-axis, elementos de la cintura escapular, el himero derecho y un fémur.

-CMNH 47525: ejemplar referido como Ophthalmosauridae indet., Ankilivalo
(Tulear), Madagascar. El ejemplar esta constituido por el basioccipital, centros

vertebrales caudales y una escépula.

-CMNH 47526: ejemplar referido como cf. Ophthalmosauridae, Ampilobe
(Tulear), Madagascar. El ejemplar esta constituido por elementos del zeugopodio y

autopodio de uno de los miembros anteriores.
México

Coleccion Paleontologica de Coahuila, Museo del Desierto, Saltillo, Estado Libre y

Soberano de Coahuila de Zaragoza:

-CPC 307: holotipo de Parrassaurus yacahuitztli, Sierra de Parras (Coahuila,
Meéxico), Fm. La Caja, Titoniano tardio. El ejemplar estd constituido por el craneo,
mandibula, dientes, centros vertebrales, elementos de la cintura escapular y de ambos

miembros anteriores.

Coleccion Nacional de Paleontologia de la Universidad Nacional Autonoma de México,

Ciudad de México:

-IGM 9519: holotipo de Acuetzpalin carranzai, Cerro de Palotes (Durango,
México), Fm. La Casita, Kimmeridgiano. El ejemplar estd constituido por el craneo,
mandibula, dientes, centros vertebrales, elementos de la cintura escapular y del miembro

anterior izquierdo.

2.1.3. Abreviaturas institucionales

AM, Australian Museum, Sydney, Australia.

BRSMG, Bristol City Museum and Art Gallery, Bristol, Reino Unido.

CAMSM, Sedgwick Museum of Earth Sciences, Cambridge, Reino Unido.
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CCMGE, Chernyshev’s Central Museum of Geological Exploration, San Petersburgo,

Rusia.
CIP, Centro de Investigaciones Paleontologicas, Villa de Leyva, Boyaca, Colombia.

CMNH, Carnegie Museum of Natural History, Pittsburgh, Pennsylvania, Estados
Unidos.

CPC, Coleccion Paleontologica de Coahuila, Museo del Desierto, Saltillo, Coahuila,

México.

DON, Museo Geoldgico Nacional “Jos¢ Royo y Goémez”, Servicio Geologico

Colombiano, Bogotd, Colombia.

GLAHM, The Hunterian Museum, Universidad de Glasgow, Glasgow, Reino Unido.

TAA, Instituto Antartico Argentino, San Martin, Buenos Aires, Argentina.

IGM, Coleccion Nacional de Paleontologia de la Universidad Nacional Auténoma de

México, Ciudad de México, México.
IRSNB, Royal Belgian Institute of Natural Sciences, Bruselas, Bélgica.

MACN, Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Ciudad

Autonoma de Buenos Aires, Argentina.
MLP, Museo de la Plata, La Plata, Argentina.

MOZ, Museo Provincial de Ciencias Naturales “Dr. Prof. Juan A. Olsacher”, Direccion

Provincial de Mineria, Zapala, Argentina.

MCNAM, Museo de Ciencias Naturales y Antropologicas “J.C. Moyano”, Mendoza,

Argentina.
NHMUK, Natural History Museum, Londres, Reino Unido.

PMO, Natural History Museum, Universidad de Oslo (Palaeontological collection), Oslo,

Noruega.
QM, Queensland Museum, Brisbane, Australia.

SMSS, Stiadtisches Museum Schloss Salder, Salzgitter, Alemania.
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SVB, Svalbard Museum, Longyearbyen, Noruega.

UALVP, University of Alberta Laboratory for Vertebrate Palacontology, Edmonton,
Alberta, Canada.

UW, University of Wyoming, Laramie (Wyoming), Estados Unidos.

ZIN, Institute of the Russian Academy of Sciences, San Petersburgo, Rusia.
2.2. METODOS

2.2.1. Métodos utilizados en las descripciones anatomicas

2.2.1.1. Terminologia anatémica

La terminologia empleada en la descripcion y discusion de los Ophthalmosauridae
en esta tesis se basa principalmente en aquella utilizada por McGowan y Motani (2003).
Debido a que los términos empleados en dicha contribucion no son los unicos usados en
la literatura cientifica, a continuacion se procede a detallar e ilustrar algunas estructuras

osteologicas, y mencionar (de existir) los términos equivalentes.

Cresta sagital: eminencia que se desarrolla en direccion dorsal en la linea media de la
superficie dorsal del craneo (Fig. 2.1). En los Ophthalmosauridae esta restringida, cuando
presente, Unicamente al contacto en la linea media entre los parietales, pero en las formas
mas antiguas dicha cresta podia extenderse ocupando ademas el contacto entre los
frontales y parte del contacto entre los nasales (e.g. Mixosauridae) (McGowan y Motani

2003). Este término es equivalente a la ‘eminencia sagital’ empleado por Motani (1999a).

Digito accesorio: digito cuya region proximal se ubica por fuera del margen distal de la

hilera de los carpales/tarsales distales (McGowan y Motani 2003) (Fig. 2.2).

Elemento accesorio (anterior o posterior): es un elemento proximal que yace en
contacto con, o muy cerca del margen, pre- o postaxial del extremo distal del
himero/fémur (McGowan y Motani 2003) (Fig. 2.2). El elemento accesorio anterior es
equivalente al “elemento extrazeugopodial” de Motani (1999a, b) y al pisiforme de

Andrews (1910).

Excavatio internasalis: es una depresion que se ubica en la superficie posterodorsal de

los nasales, anterior a la orbita y dorsal a la narina (Fig. 2.3).
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Foramen parietal: foramen localizado en la superficie dorsal del neurocraneo, cuya
delimitacion puede estar dada inicamente por los parietales, por los parietales y frontales
o exclusivamente por los frontales (Fig. 2.3). Varios autores utilizan el término “foramen
pineal” como equivalente a “foramen parietal” (e.g. Moon y Kirton 2016; Barrientos-Lara

y Alvarado-Ortega 2021).

Pisiforme: el pisiforme es el elemento postaxial mas proximal del miembro anterior, el
cual se localiza posterior a la ulna (Johnson 1979; Moon y Kirton 2016). En aquellos
casos en los que el término sea empleado entrecomillado (“pisiforme”) se estara haciendo
referencia al elemento postaxial més proximal del miembro posterior que se posiciona

posterior a la fibula.

Processus postnarialis: proceso que se desarrolla en direccion dorsal a partir del maxilar
y que se localiza, cuando presente, en el margen posterior de la narina externa (Fig. 2.4).

Este término es equivalente a la “dorsal lamina” de Motani (1999a).

Processus subnarialis y supranarialis: son proyecciones en direccion posterior del
margen posterior de los premaxilares, que se localizan por debajo y encima de la narina
externa respectivamente (Fig. 2.4). Estos términos son equivalentes al proceso dorsal y al

proceso ventral del premaxilar empleados por Motani (1999a).

Rostro: porcion anterior del neurocraneo que va desde el margen anterior de la orbita

hasta el extremo anterior del craneo (Fig. 2.5).
2.2.1.2. Orientacion e identificacion de estructuras anatomicas
2.2.1.2.1. Términos para la orientacion

A continuacion se procede a detallar los términos empleados para la orientacion

de los elementos 0seos en esta tesis (Fig. 2.6):

Anterior y posterior: estos términos hacen referencia al eje craneo-caudal que indica las

direcciones hacia el craneo y hacia la region caudal respectivamente.

Dorsal y ventral: estos términos hacen referencia al eje vertical que indica las direcciones

hacia arriba y hacia abajo respectivamente.

Proximal y distal: estos términos hacen referencia al plano sagital que divide al cuerpo
en las mitades izquierda y derecha, e indican proximidad y lejania a dicho plano

respectivamente.
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2.2.1.2.2. Orientacion del himero y del fémur
Humero

La orientacion del humero sigue los criterios propuestos por Kirton (1983) (Fig.

2.7A-C):

- El proceso dorsal del hiimero surge desde la region proximal y posterior o desde la

region proximal y media de la superficie dorsal del himero.

- La cresta deltopectoral surge de la region proximal y anterior de la superficie ventral del

hamero.
Femur

La orientacion del fémur sigue los criterios propuestos por Maxwell et al. (2012b)

(Fig. 2.7D-G):

- En vista proximal el margen anterior del fémur es concavo o casi recto, mientras que el

margen posterior es convexo.

-En vista dorsal o ventral la faceta tibial, que es anterior a la fibular, forma un angulo de
aproximadamente 90° con respecto al eje largo del hueso, mientras que la faceta fibular

forma un angulo agudo.

-El proceso dorsal se localiza mas cercanamente al margen anterior del fémur que el

proceso ventral.

- En aquellos Ophthalmosauridae en los cuales los procesos ventral y dorsal estan bien
desarrollados y con forma de placa (e.g. “Platypterygius” australis), el proceso dorsal es

marcadamente mas estrecho en vista proximal que el proceso ventral.
2.2.1.2.3. Identificacion de los centros vertebrales

Para identificar las diferentes zonas de la columna vertebral de los ejemplares aqui
estudiados, se siguieron los criterios de reconocimiento propuestos por McGowan y
Motani (2003). Seguin este esquema, los centros vertebrales pueden ser incluidos dentro

de las diferentes regiones de la columna que a continuacién se detallan:

-Centros vertebrales cervicales: son aquellos ubicados por detras del complejo atlas-axis
y presentan dos apofisis laterales la diapofisis de posicion dorsal y anterior, y la

parapofisis que se ubica ventralmente con respecto a la diapdfisis. Caracteristicamente,
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en los centros cervicales, la diap6fisis se encuentra asociada a las facetas para los arcos

neurales (Fig. 2.8A-B).

-Centros dorsales anteriores: son aquellos que presentan ambas apofisis laterales sobre la
mitad dorsal de la superficie lateral del centro, aunque en este caso las diapofisis carecen

de conexién con las facetas para los arcos neurales (Fig. 2.8C-D).

-Centros dorsales posteriores: son aquellos en los que ambas apoéfisis estan presentes y

ubicadas sobre la mitad ventral de la superficie lateral del centro (Fig. 2.8E-F).

-Centros caudales anteriores: son aquellos que presentan una unica apoéfisis lateral, la

sinapo6fisis, sobre la mitad ventral de la superficie lateral del centro (Fig. 2.8G-H)

-Centros apicales: son los unicos centros procélicos (= superficie anterior concava y
posterior convexa) de toda la columna. La sip6fisis se ubica aproximadamente a la altura
de la linea media de la superficie lateral del centro. La regioén dorsal de estos centros esta
mas desarrollada anteroposteriormente que la region ventral. Sobre la superficie ventral
se ubican las facetas para los arcos hemales. De forma semejante a los centros post-
flexurales, estos centros presentan una forma menos circular en vistas anterior y posterior,

y tienen aspecto mas comprimido (Fig. 2.8I-J).

-Centros post-flexurales: son los centros de menor dimension de la columna.
Ventralmente las facetas para los arcos hemales pueden o no estar presentes, y su
existencia es debatida ain en algunos taxones (e.g. McGowan y Motani 2003; Moon y
Kirton 2016). Carecen completamente de apofisis laterales, y sobre su superficie dorsal

aparecen las facetas para los arcos neurales (Fig. 2.8K-L).
2.2.1.3. Imagenes
Fotografia

Los ejemplares estudiados en esta tesis fueron fotografiados empleando una
camara digital réflex de lente tinico (SRL) Nikon D300, y objetivos Nikkor 18-200 mm
F/35.5-6.3 y Macro-Nikkor 105 mm F/2.8. En los casos en que fue posible, los ejemplares
fueron expuestos a luz ultravioleta con el fin de lograr una mejor visualizacion e

interpretacion de los patrones de articulacion de los elementos 6seos.

Tomografia computada
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El holotipo de Arthropterygius thalassonotus (MOZ-PV 6145) fue sometido a una
tomografia helicoidal computada en el Instituto Diagnostico de La Plata S.A. La
informacion fue almacenada en un archivo de imagen de formato DICOM (.dem), y la
misma consiste en 316 cortes con un tamafio de pixel de 0.976 mm x 0.976 mm y un
grosor de 5 mm. La matriz sedimentaria fue eliminada y los elementos 6seos hallados
fueron segmentados usando el software MIMICS Innovation Suite v.10.01 (Materialise
Inc., Lovaina, Bélgica). Finalmente, una vez segmentados, cada elemento fue exportado
individualmente a archivos de imagen 3D en formato PLY (.ply) en el software MeshLab

v.2016.12 (Cingoni et al., 2008).
Escaneos 3D

El holotipo de “Ancanamunia mendozana” (MCNAM-PV 119) fue escaneado
mediante el uso de un scanner laser 3D (NextEngine 3D scanner HD Desktop). Una vez
escaneados, los elementos 6seos fueron modelados empleando el software ScanStudio
HD y exportados individualmente en formato PLY (.ply). Para la visualizacion de los

modelos tridimensionales y su manipulacion se empled el software MeshLab v.2016.12

(Cingoni et al., 2008).
2.2.1.4. Abreviaturas anatomicas

aa, complejo atlas-axis; ac, acromion; aec, area extracondilar; an, angular; ana, abertura
nasal anterior; anp, abertura nasal posterior; ar, articular, ard, arco dorsal del
supraoccipital; arn, arco neural; bs, basiesfenoides; bo, basioccipital; bt, barra
transversal de la interclavicula; ¢, centro vertebral; C, cresta de la barra isquiopubica; car,
condilo articular del cuadrado; ceg, contribucion del coracoides a la fosa glenoidea; cdp,
cresta deltopectoral; cds, carpal distal; cgs, contribucion de la escépula a la fosa
glenoidea; cl, clavicula; co, coracoides; coc, condilo occipital; cos, costilla; c-pf, centros
vertebrales caudales-postflexurales; c¢q, cuello del cuadrado; csh, canal semicircular
horizontal; csva, canal semicircular vertical anterior; esvp, canal semicircular vertical
posterior; cv, centros vertebrales cervicales; dga, digito accesorio; dgp, digito primario;
dn, dentario; dp, diap6fisis; eaa, elemento anterior accesorio; eap, elemento accesorio
posterior; eo, exoccipital; es, escapula; esn, espina neural; exi, excavatio internasalis; far,
faceta para el articular; fbo, faceta para el basioccipital; fei, foramen para la arteria
car6tida interna; fco, faceta para el coracoides; fd, fossa dentalis; fe, fémur; feaa, faceta

para el elemento anterior accesorio; fec, faceta escapular del coracoides; fex, faceta para
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el exoccipital; ff, faceta fibular; ffr, faceta para el frontal; fi, faceta iliaca de la barra
isquiopubica; fic, faceta intercoracoidea; fin, foramen internasal; finc, faceta para la
interclavicula; fip, faceta interparietal; fn, foramen notocordal; fnn, foramenes nutricios;
fm, foramen magnum; fna, foramen nasal; fop, faceta para el opistético; foq, foramen
cuadrado; fot, “foramenes oOticos”; fp, fossa praemaxillaris; fpa, faceta para el parietal;
fpfo, faceta para el postfrontal del supratemporal; fpt, faceta para el pterigoides; fq, faceta
para el cuadrado; fqj, faceta para el cuadrado-yugal; fr, frontal; fra, faceta radial; fsan,
faceta para el surangular; fsp, faceta estapedial del basioccipital; fsan, faceta para el
surangular; fsu, foramen del supraoccipital; fsur, foramen surangular; fst, faceta
estapedial del cuadrado; ft, faceta tibial; fts, fenestra temporal superior; fu, faceta ulnar;
h, humero; hy, hioides; I, intermedio; ic, interclavicula; ihe, impresion del hemisferio
cerebral; il, ilion; is, barra isquiopubica; isq, isquion; ju, yugal; lac, lagrimal; 1d, lamella
dorsal del pterigoides; 1, lamella lateral del pterigoides; Im, lamella medial del
pterigoides; lo, lamella occipital del cuadrado; Ipt, lamella pterigoidea del cuadrado; ma,
miembro anterior; mac, muesca anterior del coracoides; mame, proceso para la insersion
del musculus adductor mandibulae externus; mcc, canal de Meckel; mx, maxilar; na,
nasal; ne, narina externa; orb, Orbita; op, opistético; opf, faceta para el opistotico; pa,
parietal; pac, proceso anterior del coracoides; paeo, proceso anterior del exoccipital; paf,
foramen parietal; pah, proceso ahorquillado del pterigoides; pam, proceso ascendente del
maxilar; pbt, procesos basipterigoideos; pd, proceso dorsal; pdn, proceso descendente
del nasal; pe, proceso estapedial del supratemporal; peo, proceso exoccipital del
supraoccipital; pfm, piso del foramen magnum; pi, pisiforme; plt, palatino; pm, proceso
medial de la interclavicula; pmx, premaxilar; po, postorbital; pof, postfrontal; pp,
parapofisis; ppo, proceso paraoccipital; pr, prearticular; pra, proceso retroarticular; pre,
prefrontal; proo, prootico, psb, processus subnarialis del premaxilar; psf,
paraesfenoides; psp, proceso supratemporal del parietal; psu, processus supranarialis del
premaxilar; pt, pterigoides; pub, pubis; pv, proceso ventral; q, cuadrado; qj, cuadrado-
yugal; R, radio; ra, radial; ras, rama anterior del supratemporal; rms, rama medial del
supratemporal; rt, rostro; rvs, rama ventral del supratemporal; sac, saculo; san,
surangular; sc, placa esclerotica; sim, sitio de insercion muscular; sms, surco medial del
supraoccipital; sp, stapes; spl, esplenial; sq, escamoso; sup: supraoccipital; sut,
supratemporal; tu, tuberosidad; U, ulna; ul, ulnar; ut, utriculo; vo, vomer; 2-4,
carpales/tarsales distales; ii-iv, metacarpales/metatarsales; VII, foramen para el pasaje de

la rama palatina del nervio facial.
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2.2.2. Métodos para los analisis filogenéticos

2.2.2.1. Taxones y caracteres incluidos en el analisis filogenético

Con el objetivo de explorar las relaciones internas de los Ophthalmosauridae se
implementé como conjunto de datos base la matriz de datos empleada por Campos et al.

(2020), la cual ha sido modificada mediante la inclusion de taxones y caracteres.

En cuanto al muestreo de taxones, ademas de los taxones empleados por Campos
et al. (2020), se incluyen 23 especies de Neoictiosaurios, siete no oftalmosauridos
(Protoichthyosaurus prostaxalis Appleby, 1979; Protoichthyosaurus applebyi Lomax et
al., 2017; Hauffiopteryx typicus (von Huene, 1931), Hauffiopteryx altera Maxwell y
Cortés 2020; Suevoleviathan integer (Bronn, 1844), Stenpterygius aaleniensis y
Chacaicosaurus cayi y 16 oftalmosauridos (Catutosaurus gaspariniae Fernandez et al.,
2021, Arthropterygius volgensis (Kasansky, 1903) , Thalassodraco etchesi Jacobs y
Martill, 2020; Nannopterygius enthekiodon (Hulke, 1871), Nannopterygius yasikovi
(Efimov, 1999b); Nannopterygius saveljeviensis (Arkhangelsky, 1997); Nannopterygius
borealis Zverkov y Jacobs, 2021; Undorosaurus kielanae (Tyborowski, 2016);
Undorosaurus nessovi Efimov, 1999a; Sumpalla argentina Campos et al., 2021b;
Acuetzpalin carranzai Barrientos-Lara y Alvarado-Ortega, 2020; Grendelius? alekseevi
(Arkhangelsky, 2001); “Platypterygius” americanus (Nace, 1939); “Platypterygius”
platydactylus (Broili, 1907); Sisteronia seeleyi Fischer et al., 2014a; Parrassaurus
vacahuitztli Barrientos-Lara y Alvarado-Ortega, 2021), ademas del nuevo taxén
(Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A) descrito en el capitulo IV de esta tesis. Un tinico
taxon empleado en el conjunto de datos de Campos et al. (2020), Malawania anachronus
Fischer et al., 2013, no fue incluido en el presente estudio. El motivo para la exclusion de
M. anachronus es el pobre grado de preservacion del holotipo (NHMUK PV R6682) y
unico ejemplar conocido de este taxoén, resultando en la imposibilidad de codificar la

mayoria de los caracteres.

El listado completo de caracteres empleado por Campos et al. (2020) consta de
70 caracteres: cuatro caracteres dentales, 34 craneo-mandibulares y 32 postcraneanos.
Dicho listado fue expandido a los fines del presente estudio, incluyendo un total de 62
caracteres adicionales tomados de otros conjuntos de datos publicados, y diez caracteres
nuevos enunciados en este trabajo de tesis. Estos caracteres adicionales constan de: un

caracter dental, 43 crdneo-mandibulares y 18 postcraneanos.
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La matriz resultante (Tomo II, Apéndice 1) consta de 131 caracteres (Tomo II,
Apéndice 2) y 51 UTOs (diez no oftalmosauridos y 41 oftalmosauridos) (Tomo II,

Apéndice 3), y fue enraizada utilizando al taxon Temnodontosaurus como raiz.
2.2.2.2. Busqueda de arboles mas parsimoniosos

A partir del conjunto de datos reunido en esta tesis se construyd una matriz
filogenética utilizando el software Mesquite v.3.31 (Maddison y Maddison 2018). El
analisis filogenético fue llevado a cabo con el software TNT v.1.5 (Goloboff y Catalano
2016). Dicho analisis comprende una busqueda tradicional bajo pesos iguales, con 99.999
arboles en memoria y 10.000 réplicas seguidas de un analisis de permutacion de ramas
(TBR) guardando 100 arboles por réplica. Todos los caracteres fueron tratados como no
ordenados. La informacion correspondiente a los arboles mas parsimoniosos (AMP)

resultantes fue combinada en un arbol de consenso estricto (ACE).
2.2.2.3. Medidas de soporte

El soporte de las ramas fue calculado usando el indice de soporte de Bremer
(Bremer 1994), empleando el script incluido en TNT v.1.5. Los indices de consistencia
(IC, Kluge y Farris 1969) y de retencion (IR, Farris 1989) también fueron calculados a
partir del script incluido en TNT v.1.5.

2.2.2.4. Taxones inestables

Con motivo de identificar a aquellos taxones causantes de inestabilidad en las
relaciones de los oftalmosauridos (taxa inestables o ‘wild card taxa’), se empled el
protocolo de IterPCR (Pol y Escapa 2009). El objetivo de este protocolo es detectar a
aquellos taxones que por motivos tales como la falta de codificacion de caracteres (=
missing data), caracteres en conflicto o una combinacion de ambos factores, presentan
varias posiciones alternativas a lo largo del arbol, resultando en la falta de resolucion de
los nodos. Dicho protocolo fue llevado a cabo usando una version modificada del script

para dicha funcion.
2.2.2.5. Calibracion de arboles

El ACE fue calibrado cronologicamente, empleando los datos de primera y Gltima
aparicion (FAD: first appearance date y LAD: last appearance date), en el registro de
cada taxon. Estos datos fueron, en todos los casos, obtenidos a partir de la literatura en la

que se describen los taxones. La calibracion cronoldgica se efectud en el entorno de
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lenguaje abierto Rstudio v.1.4.1106 (Allaire 2012) y se implementé la funcioén
TimePaleoPhy () del paquete de Paleotree v.3.3.25 (Bapts 2012).

2.2.3. Métodos para los analisis de disparidad.

Para llevar a cabo los analisis de la disparidad de los oftalmosauridos se tomo la
matriz filogenética (capitulo 5) y se implementaron los paquetes de R Claddis v.0.6.3
(Lloyd 2016) y dispRity v.1.6 (Guillerme 2018). Debido a la presencia de entradas
faltantes, y la subsecuente incapacidad para producir comparaciones entre pares de
taxones (Smith et al., 2014), el conjunto de datos original debi6 ser modificado. De
acuerdo con la propuesta de Fischer ef al. (2021), los taxones con mas del 45% de entradas
faltantes fueron removidos de la matriz (Tomo II, Apéndice 4). Con estas modificaciones
se construyd una matriz de distancias empleando la Méxima Distancia Observada
Reescalada (MORD) (Lloyd 2016). Esta métrica fue seleccionada por sobre otras tales
como el Coeficiente de Gower (Gower 1971) y Distancias Euclidianas Generalizadas
(Wills 1998), debido a que tanto andlisis de simulacion como casos empiricos indican que
los resultados empleando MORD son mas robustos y menos sensibles a las entradas
faltantes que las otras medidas mencionadas (Lloyd 2016; Lehman et al., 2019). La matriz
de distancia resultante se analiz6 mediante un analisis de coordenadas principales (PCoA;
Gower 1966; Legendre y Legendre, 1998) (Tomo II, Apéndice 5) y se us6 el método de
correccion de Cailliez (1983) para autovalores negativos. Los valores de las dos primeras
coordenadas principales (PC) fueron graficadas para visualizar los patrones de ocupacion

del espacio multidimensional de caracteres (morfoespacio).

Siguiendo las recomendaciones propuestas por Guillerme et al. (2020a, b), se han
seleccionado cuatro métricas de disparidad post-ordenacion, para poder explorar tres
aspectos diferentes del morfoespacio: suma de varianzas y suma de rangos (tamafio del
morfoespacio), distancias medias por pares (densidad en el morfoespacio) y
desplazamiento promedio del centroide (posicion en el morfoespacio) (Foote 1992;
Guillerme ef al., 2020b). Previamente al calculo de estas métricas, la matriz de distancia
fue sometida a 1.000 réplicas de bootstrap para identificar diferencias significativas entre

grupos usando intervalos de confianza del 95%.

Para evaluar los cambios producidos en la disparidad a lo largo de la historia

evolutiva del grupo, las métricas de disparidad fueron calculadas en tres grupos
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diferentes: Neoichthyosauria no-oftalmosauridos, oftalmosauridos jurdsicos y

oftalmoséauridos cretacicos.

Siguiendo este mismo protocolo, se utilizaron diferentes particiones del conjunto
de datos. Para ello se usé un subconjunto con caracteres craneo-dentales y otro con

caracteres del post-craneo.
2.2.4. Métodos para los analisis de diversidad

2.2.4.1. Analisis de la diversidad

Es un fendémeno ampliamente aceptado que el registro fosil es inherentemente
incompleto, y por dicha naturaleza el mismo presenta una muestra desigual de taxones,
la cual varia entre regiones geograficas, en el tiempo geoldgico y entre clados (Raup 1972;
Alroy et al., 2001; Smith y McGowan 2011; Close et al., 2018). Por estos motivos se han
desarrollado varios métodos que intentan cuantificar la diversidad de organismos a lo
largo del tiempo. El método mas simple para la exploracion de la diversidad consiste en
conteos “en crudo” del nimero de taxones que se registran en un determinado tiempo, es
decir, una interpretacion literal del registro fosil (Sepkoski Jr et al., 1981; Raup y
Sepkoski Jr 1982). Este método trae como ventaja el hecho de que no esta basado en una
hipotesis filogenética, por lo cual no es necesario conocer en detalle las relaciones de
parentesco internas del linaje en estudio (Mannion et al., 2011). Sin embargo, este
abordaje ha sido fuertemente criticado debido a que no considera la heterogeneidad del

registro fosil en sus modelos de diversidad (Alroy ef al., 2001).

Una de las formas propuestas para corregir el conteo simple de taxones registrados
es estimar la “diversidad filogenética”, considerando que el nimero de taxones que se
conocen en cada periodo de tiempo, es decir la diversidad taxondmica, es una estimacion
minima de la verdadera diversidad (Novacek y Norell 1982; Norell y Novacek 1992;
Smith 1994). Este método sigue el modelo de especiacion bifurcada (Henning 1965), en
el cual se asume que los taxones hermanos deben de haber surgido al mismo tiempo de
manera tal que la primera aparicion de dichos taxones se extiende temporalmente hacia
atras, hasta la ocurrencia mas antigua del taxén hermano mas antiguo, de esta forma
creando “linajes fantasmas”, los cuales reflejan los hiatos en el registro fosil (Norell 1992,

1993).
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Asi como en el caso anterior, esta aproximacion también ha recibido criticas. La
correccion introducida se establece s6lo a partir de las primeras apariciones de los
taxones, “linajes fantasmas”, por lo cual se introduce un sesgo de asimetria al no
considerar la extension del linaje que se produce al tener en cuenta la Giltima aparicion en

el registro del taxén hermano mas joven (Wagner 1995, 2000).

Un tercer método de estimacion de la diversidad es aquel que pretende minimizar
los sesgos del muestreo a través de la identificacion de las formaciones portadoras del
linaje de interés, y posteriormente normalizar los conteos de diversidad (Pol y Leardi
2015). Como se menciond, el registro geoldgico tiene una fuerte influencia sobre nuestra
percepcion de la diversidad, por ejemplo limitando el hallazgo de los taxones de interés.
Varios estudios han demostrado que existe una correlacion entre el nimero de taxones
que se encuentran en un periodo dado y el nimero de formaciones portadoras de fosiles
disponibles (e.g. Barret et al., 2009; Mannion et al., 2011). El caso de los ictiosaurios no
escapa a las problematicas arriba mencionadas, mostrando una amplia variacién en
términos de cantidad y calidad de ejemplares preservados, como de localidades fosiliferas
a largo del tiempo (Cleary et al., 2015). Por estas razones, para poder evaluar los patrones
de diversidad y radiacion de los Ophthalmosauridae, se procedio a trabajar segin el

protocolo que se detalla a continuacion.

2.2.4.2. Protocolo para el analisis de la diversidad

Para analizar la diversidad de los Ophthalmosauridae se procedié primariamente
a establecer la diversidad taxonémica del grupo mediante un conteo “en crudo” de los
taxones a nivel especifico en cada edad del intervalo Aaleniano—Cenomaniano, tomando
en cuenta los taxones presentes en la hipotesis filogenética desarrollada en el capitulo 5
de esta tesis. Este conteo fue realizado empleando la funcidn “taxicDivDisc” del paquete

Paleotree v.3.3.25 (Bapts 2012) para el software de acceso libre R (R Core Team 2020).

El andlisis de la diversidad filogenética se llevo a cabo a partir de las hipotesis
filogenéticas desarrolladas en el capitulo 5 de esta tesis. Primariamente se procedio a
calibrar temporalmente todos los arboles mas parsimoniosos obtenidos en el analisis
filogenético, implementando dos métodos de calibracion con el fin de explorar posibles
diferencias en los resultados: “equal” (Brusatte et al., 2008; Bapst 2012) y “minimum

branch length” (“mbl”) (Laurin 2004). La calibracion fue realizada usando la funcion
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“timePaleoPhy” del paquete Paleotree v.3.3.25 (Bapts 2012). Posteriormente se procedio
al célculo de la diversidad filogenética, es decir incorporando la informacion de los
“linajes fantasmas” producidos por las relaciones de parentesco planteadas en las
hipotesis filogenéticas, implementando la funcion “PhyloDiv” del paquete Paleotree
v.3.3.25 (Bapts 2012). Esta diversidad fue expresada como diversidad filogenética

mediana.

Finalmente, y con el objetivo de comparar las curvas de diversidad filogenética
asi obtenidas, se tomaron las mas recientes propuestas filogenéticas para los
Ophthalmosauridae (Fischer et al., 2016; Delsett et al., 2019; Zverkov y Jacobs 2021;
Barrientos Lara y Alvarado Ortega 2021) y se calcularon las curvas de diversidad
filogenética para cada uno de los arboles mas parsimoniosos obtenidos con cada conjunto
de datos publicado. Dichos arboles fueron obtenidos a partir de las matrices cladisticas
publicadas en las contribuciones citadas, las cuales fueron analizadas siguiendo el mismo

protocolo que se implement6 en el andlisis filogenético presentado en esta tesis.

2.2.4.3. Correccion por muestreo

Los sesgos introducidos a la exploracion de la diversidad por diferencias en el
numero de formaciones geoldgicas portadoras de fosiles del linaje de interés pueden ser
mitigados cuando se considera el nimero de las mismas en relacion a los diferentes
intervalos de tiempo estudiados (e.g. Butler et al., 2009; Benson et al., 2010; Mannion et
al.,2011; Pol y Leardi 2015). En el caso del presente analisis, primariamente se identifico
el nimero de formaciones portadoras de oftalmosauridos (NFO) alrededor del mundo
para el intervalo Aaleniano—Cenomaniano. El NFO fue obtenido a partir de la base de
datos en Paleobiology Database (https://paleobiodb.org) y la lista resultante se controld
manualmente (Tomo II, Apéndice 6) con el fin de descartar datos repetidos o de registros

incorrectos. Posteriormente, la diversidad obtenida en cada edad fue dividida por el NFO.

Para conocer la relacion entre la variacion en el NFO y la diversidad taxonomica
y filogenética, se implementaron los coeficientes de correlacion de Pearson, Spearman y
Kendall, los cuales fueron calculados mediante la funcion “cor.test” del paquete stats

v.4.1 (R Core Team 2020).

2.2.4.4. Tasa de cladogénesis
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Un evento cladogenético es aquel que describe la ramificacion de un linaje
evolutivo (Emerson y Patifio 2018). El nimero de eventos cladogenéticos que acontecen
en diferentes periodos de tiempo en un linaje, la tasa de cladogénesis (sensu Fischer et
al., 2016), se ha empleado en diferentes modelos filogenéticos de diversificacion (Glor
2010). Con el objetivo de identificar los momentos de mayor diversificacion del linaje
de los Ophthalmosauridae, la tasa de cladogénesis fue calculada a partir de los arboles
mas parsimoniosos obtenidos en esta tesis, los cuales fueron calibrados temporalmente

con la misma metodologia mencionada para el analisis de diversidad.
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CAPITULO 3: MARCO GEOLOGICO
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3.1. INTRODUCCION

Los ejemplares de ictiosaurios que son objeto de estudio de este trabajo de tesis,
han sido recuperados en sedimentitas correspondientes al Jurasico Superior (163.5+1.0—
145 Ma.; Cohen et al., 2013), y en menor medida al Cretacico Inferior (145-100,5 Ma.;
Cohen et al., 2013). Los mismos fueron colectados a lo largo del S.XX, en diferentes
localidades de la Patagonia Andina Argentina, en las provincias de Neuquén y Santa Cruz,

y en la provincia de Mendoza, en la region de Cuyo.

La mayor parte de los ejemplares examinados provienen de exposiciones de la
Formacién Vaca Muerta (Titoniano temprano—Valanginiano temprano) en las provincias
de Neuquén y Mendoza, en la Cuenca Neuquina. Por otro lado, un tinico ejemplar de los
aqui examinados ha sido hallado en la Formacion Rio Belgrano (Barremiano—Aptiano),

en la provincia de Santa Cruz, ubicada en la Cuenca Austral.

En el presente capitulo se brinda un panorama general de las caracteristicas de las

formaciones portadoras de ictiosaurios estudiados en el transcurso de esta tesis.
3.2. CUENCA NEUQUINA

La Cuenca Neuquina se localiza sobre el lado este de la cadena montafiosa de los
Andes en Argentina y en el centro de Chile, entre los 32° y 40° latitud sur (Howell ef al.,
2005). Esta abarca una extension de aproximadamente 120.000 km? (Yrigoyen 1991) y
en Argentina sus exposiciones se distribuyen en las provincias de Mendoza, Neuquén,
Rio Negro y La Pampa (Page ef al., 1999) (Fig. 3.1). Dichas exposiciones representan
procesos de sedimentacion tanto en ambientes continentales como marinos y que abarcan

un rango de edad que va desde el Triasico Tardio hasta el Cenozoico Temprano.

La cuenca presenta una morfologia triangular, limitada al oeste por el arco
volcanico Andino sobre el margen activo occidental de la placa de América del Sur y al
noreste y sureste por las areas mesocratonicas correspondientes al Sistema de Sierra

Pintada y al Macizo Nordpatagonico respectivamente (Fig. 3.1) (Howell et al., 2005).

El desarrollo y evolucion de la Cuenca Neuquina puede ser dividido en tres fases

diferentes:

Fase de sinrift (Triasico Tardio—Jurdsico Temprano): previamente al inicio de la
subduccion del margen oeste de Gondwana, el area de la Cuenca Neuquina estuvo

caracterizada por un régimen extensional, asociado al colapso del orégeno de Gondwana,
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con el desarrollo de una serie de depocentros angostos y aislados (Vergani et al., 1995;
Franzese y Spalletti 2001). En esta etapa se registra la formacion de grabenes y
hemigrabenes, sobre los que se sucedieron depositos clasticos y volcanoclésticos que
corresponden al Ciclo Precuyano (Gulisano et al., 1984). Seguido a este ciclo ocurrié una
transgresion marina regional que dio lugar a los depositos de las sucesiones marinas

(Jurasico Inferior—Jurasico Medio) del Ciclo Cuyano (Legarreta y Uliana 1996).

Fase de post-rift (Jurasico Temprano—Cretacico Temprano): durante el intervalo
Jurasico Temprano—Jurdsico Medio se inicidé un régimen de subduccién a lo largo del
margen occidental de Gondwana (Franzese ef al., 2003). La subsidencia en el retroarco
llevo a la expansion e ingresion marina desde el proto-Pacifico, a través de los canales

formados en el arco volcanico (Spalletti et al., 2000).

Posteriormente a esta etapa inicial, se sucede un periodo de subsidencia termal
protraida y extension del retroarco que incluye una serie de ciclos transgresivos-
regresivos, cuyo control se asocia a los efectos combinados de los cambios en la tasa de

subsidencia y oscilaciones en el nivel eustatico del mar (Howell et al., 2005).

Esta fase de post-rift se encuentra representada por las sucesiones incluidas en los
grupos Cuyo, Lotena y Mendoza (Howell et al., 2005). Fase de antepais (Cretacico
Tardio—Cenozoico): hacia finales del Cretacico, mientras se sucedian la expansion del
Atlantico Sur y la reorganizacion de la placa del Pacifico, ocurrié la inversion de las
estructuras extensionales que se habian desarrollado previamente, resultando en que la
Cuenca Neuquina se volviera una cuenca de retroarco (Mpodozis y Ramos 1990;

Franzece et al., 2003).

Estos cambios resultaron en modificaciones en las dimensiones y forma de la
cuenca, junto a la migracion en direccion este de los depocentros (Legarreta y Uliana
1991; Franzese et al., 2003). Los sistemas depositacionales activos dentro de la Cuenca
Neuquina estuvieron fuertemente controlados por un régimen compresivo (Howell et al.,

2005).

Durante finales del Cretacico (Maastrichtiano) el nivel del mar creci6
fuertemente, resultando en una transgresion marina desde el Atlantico, que genero
depositos marinos de plataforma distribuidos ampliamente en la Cuenca Neuquina

(Barrio 1990).
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La Cuenca Neuquina representa el area donde se han descubierto la mayor
cantidad de reptiles marinos en el hemisferio sur (Gasparini et al., 2015). Dichos
descubrimientos comprenden diferentes linajes de reptiles, y abarcan un rango temporal
que va desde el Aaleniano hasta el Valanginiano, e incluye plesiosaurios (e.g. Gasparini
y Spalletti 1993; Gasparini y O’Gorman 2014; O’Gorman et al., 2015), tortugas (e.g. de
la Fuente y Fernandez 1989; Fernandez y de la Fuente 1993; Gonzélez Ruiz et al., 2020),
cocodrilos marinos (e.g. Gasparini y Dellapé, 1976; Herrera et al., 2013, 2015, 2021,
Herrera y Vennari 2015), y por supuesto ictiosaurios (e.g. Gasparini 1988; Fernandez
1994, 1997, 1999, 2003, 2007a,b; Fernandez y Maxwell 2012; Fernandez et al., 2021;
Campos et al., 2020, 2021b).

3.2.1. FORMACION VACA MUERTA

La Formacion Vaca Muerta (Titoniano Temprano—Valanginiano Temprano) fue
originalmente descrita por Weaver (1931) y representa una de las unidades
litoestratigraficas de mayor extension de la Cuenca Neuquina (Kietzmann y Vennari
2013). Esta unidad se encuentra entre las mas ampliamente estudiadas dentro del Grupo
Mendoza y se caracteriza por su uniformidad litologica, en la cual dominan las pelitas
negras, calizas micriticas y micritas arcillosas con gran cantidad de materia orgéanica
(Weaver 1931; Groeber 1946; Leanza 1973; Leanza y Hugo 1977; Spalletti et al., 1999).
La depositacion tuvo lugar sobre un ambiente de rampa carbonatica que evolucion6 a uno
de plataforma y las exposiciones registradas por el SEGEMAR (Servicio Geologico
Minero Argentino) se distribuyen desde el sector cercano a Piedra del Aguila (Carrin
Curd) a lo largo de la comarca de Piciin Leuft (Ruta Nacional 40) y Chacaico en el oeste
de la provincia de Neuquén (Cucchi 1998; Leanza et al., 2001; Cucchi y Leanza 2006).
Hacia el norte, los afloramientos contintian por la Sierra de la Vaca Muerta, pasando por
los rios Agrio y Neuquén, hacia el este por la Yesera del Tromen en el area de Pampa
Tril, y la region occidental de la provincia de Mendoza hasta el 4rea de Sierra de Reyes

(Groeber 1933).

La naturaleza altamente fosilifera de esta unidad ha permitido su datacion relativa
por medio de “fosiles guia”, entre los que destacan amonites, nanofosiles calcareos y

calpionéllidos (Lopez-Martinez et al., 2017).

3.2.1.1. Localidades de interés y paleoambiente
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Los Ophthalmosauridae estudiados en este trabajo de tesis han sido recuperados,
en su mayoria en diferentes localidades de la provincia de Neuquén, a excepcion de los
ejemplares correspondientes a “Ancanamunia mendozana” (provincia de Mendoza) y
“Platypterygius”/Myobradypterygius hauthali (provincia de Santa Cruz). Las principales
caracteristicas paleoambientales y faunisticas de la Formacién Vaca Muerta en las
localidades de la provincia de Neuquén de donde se han recuperado los ejemplares

mencionados se resumen a continuacion.

Chacay Melehue: el area de Chacay Melehue se ubica en el norte de la provincia
de Neuquén, a 22 kilometros de la localidad de Chos Malal (Fig. 3.1). Esta region presenta
buenas exposiciones de una sucesion de incluye los grupos Precuyo, Cuyo, Lotena,
Mendoza y Bajada del Agrio, expandiéndose desde el Jurasico Inferior al Cretacico
Inferior (Kietzmann et al., 2016). Alli las exposiciones de la Formacién Vaca Muerta

alcanzan los 350 metros de espesor (Capelli ef al., 2021).

Las condiciones paleoambientales inferidas para esta region de la cuenca dan
cuenta de fondos anoxicos y reductores (Capelli et al., 2021). La productividad en la zona
fotica de la columna de agua habria sido alta, dado el alto contenido de sulfuros y materia
organica en las lutitas de este sector (Capelli ef al., 2021). Esta observacién es coincidente
con los resultados del analisis de querdgenos efectuados en sectores mas hacia el este de
la cuenca, los cuales revelan que la materia organica alli presente procede del fitoplancton

y bacterias (Legarreta y Villar 2015).

La fauna de vertebrados recuperada de la Formacion Vaca Muerta en esta area es
escasa y solo se ha reportado un nico ejemplar de ictiosaurio (Fernandez 1998), el cual

es redescrito en esta tesis.

Cantera “El Ministerio”: En la cantera “El Ministerio” afloran sedimentitas
correspondientes al miembro Los Catutos (Titoniano temprano tardio—Titoniano tardio
temprano) de la Formacion Vaca Muerta (Leanza y Zeiss 1990; Scasso y Concheyro
1999; Zeiss y Leanza 2010; Parent et al. 2013; Leanza et al., 2020), a unos 13 kilémetros
de la ciudad de Zapala (Fig. 3.1). El Miembro Los Catutos fue identificado por Leanza y
Zeiss (1990), quienes reconocieron que esta unidad estaba conformada por calizas
litograficas, intercaladas con pelitas y margas de color castafio claro, generalmente
masivas (Leanza y Zeiss 1992). El area de la cantera “El Ministerio” presenta una

variacion en el espesor de los depositos que oscila entre los 70 y 90 metros y fue
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identificada como aquella portadora del mayor nimero de restos fosiles del Miembro Los

Catutos (Leanza y Zeiss 1990).

La fauna de vertebrados hallada en el Miembro Los Catutos esta principalmente
representada por peces dseos (Cione et al., 1987; Gouiric-Cavalli y Cione 2015; Gouiric-
Cavalli 2016) y, en menor medida, por tortugas (Wood y Freiberg 1977; Fernandez y de
la Fuente 1993), talatosuquios Metriorhynchidae (Herrera et al., 2013), plesiosaurios
(Gasparini et al., 2015), pterosaurios (Codornitt y Gasparini 2013) e ictiosaurios

(Gasparini et al., 2015; Campos et al., 2021b; Fernandez et al., 2021).

El Miembro Los Catutos fue depositado a unos 100 kilometros al noroeste de la
costa, en el sector sureste de la Cuenca Neuquina, bajo condiciones subtropicales (Leanza
y Zeiss 1990, 1992; Legarreta y Uliana 1991, 1996). De acuerdo con diferentes lineas de
evidencia (e.g. Cione et al., 1987; Leanza y Zeiss 1990; Scasso et al., 2002) este se
corresponde con un ambiente de rampa externa, diferencidndose de, por ejemplo, las
calizas litograficas de Solnhofen y Canjuers (Titoniano inferior), que corresponden a un
ambiente de laguna costera (lagoon) (Barthel et al., 1990; Atrops 1994). Este ambiente

habria favorecido la formacion de ritmitas de marga-caliza (Spalletti et al., 2000).

La escasez de restos de organismos bentonicos, sugieren condiciones anoxicas o
disaerdbicas (Gasparini et al., 1997). Dichas condiciones podrian haber sido el resultado
de un intercambio de aguas anoxicas provenientes del Pacifico (Spalletti et al., 2000).
Finalmente, el estudio de los microfosiles sefiala la abundante presencia de radiolarios,
foraminiferos y nanoplancton, los cuales indican condiciones de mar abierto en las aguas

superficiales (Scasso y Concheyro 1999).

Desde un punto de vista tafonomico, se asume que el enterramiento de la fauna de
vertebrados fue rapido, debido a la calidad de la preservacion de los mismos, la presencia
de mudas muy delicadas bien preservadas de callianasidos (Aguirre-Urreta y Scasso
1998; Scasso et al., 2005), y que el colapso de estructuras tales como las camaras de
amonites y los huesos largos pneumatizados de los ejemplares de pterosaurios se debid a

la sobrecarga de sedimento (Scasso et al., 2005; Gasparini et al., 2015).

Cerro Lotena: el area de Cerro Lotena (Titoniano inferior—Titoniano superior) se
ubica a unos 70 kilometros al sureste de la ciudad de Zapala (Fig. 3.1). Para esta localidad
el paleoambiente es inferido como célido-templado y de aguas con poca profundidad

(Leanza 1980, 1993). La abundancia significativa de formas nectdnicas y bentonicas de
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invertebrados sugiere una buena penetracion de luz solar en la parte externa de la cuenca

(Gasparini y Fernandez 2005).

La fauna de vertebrados incluye condrictios de la familia Hybodontidae (Cione et
al., 2002), peces 6seos de los ordenes Aspidorhynchiformes y Pachycormiformes
(Gouiric-Cavalli 2015; Gouiric-Cavalli y Cione 2015), tortugas Thalassochelydia
(Fernandez y de la Fuente 1988), talatostiquios Metriorhynchidae (e.g. Gasparini y
Dellape, 1976; Herrera et al., 2009; Herrera 2015), pliosaurios (Gasparini y O’Gorman
2014) e ictiosaurios Ophthalmosauridae (Ferndndez 1997; Gasparini y Ferndndez 2005).

Yesera del Tromen—Pampa Tril: el area de La Yesera se localiza en el noreste de
la provincia de Neuquén (Fig. 3.1), sobre la falda oriental del Macizo volcénico del
Tromen. Alli, la sucesion de la Formacion Vaca Muerta se compone de mas de 500 metros
de lutitas bituminosas y margas oscuras, y se dispone concordantemente sobre los
depositos de la Formacion Tordillo (Kimmeridgiano) y por debajo de la Formacion

Mulichinco (Valanginiano) (Spalletti ef al., 1999).

Esta region de la Cuenca Neuquina, estuvo caracterizada por condiciones de
anoxia uniforme y persistente en la interfase agua-sedimento. Spalletti y colaboradores
(1999) adjudican dichas condiciones al aislamiento de la cuenca, al relieve circundante
bajo y a un clima predominantemente seco. La anoxia se habria vinculado con la
estratificacion del agua y el desarrollo de una fuerte termopicnoclina por debajo de la
base de olas de tormenta. Las aguas que se encontraban por encima de la termopicnoclina
estaban bien oxigenadas, lo que permitié sostener una abundante fauna de organismos

nectonicos y planctonicos.

En el area de La Yesera se han recuperado una gran cantidad de vertebrados entre
los que se incluyen talatosuquios Metriorhynchidae, pliosauridos e ictiosaurios (Gasparini
y Fernandez 2005). En la mayoria de los casos los ejemplares, independientemente del
tamaio de los individuos, muestran un alto grado de preservacion y articulacion (Spalletti
et al., 1999; Gasparini y Fernandez 2005). Este modo de preservacion es atribuido en
parte a la falta de organismos carrofieros debido a las condiciones de anoxia y, por otro

lado, a condiciones de baja energia en el fondo marino (Spalletti et al., 1999).

Arroyo Trincajuera: el area de Arroyo Trincajuera donde varios restos de reptiles
marinos han sido hallados (38° 06” 45 S, 70° 29° 45 O) se ubica aproximadamente a 12

kilometros de la localidad de Loncopué, en el oeste de la provincia de Neuquén (Fig. 3.
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1). Alli, las exposiciones de la Formacion Vaca Muerta corresponden al Titoniano tardio

(Gasparini et al., 1997).

La fauna de vertebrados recuperados de Arroyo Trincajuera consta de
talatosuquios Metriorhynchidae (Gasparini et al., 1997), tortugas Thalassochelydia como
Neusticemys neuquina (De la Fuente y Ferndndez 2011), pliosaurios (Gasparini et al.,
1997) e ictiosaurios (Fernandez 2007). En la mayoria de los casos, los ejemplares
presentan un buen grado de preservacion y una ausencia completa de restos de organismos
epibiontes (Gasparini et al., 1997). De forma similar, la fauna de invertebrados asociada

a los restos de reptiles marinos es muy escasa, y principalmente representada por moldes.

Los modos de preservacion exhibidos por vertebrados e invertebrados alli
encontrados, sumados a la gran cantidad de materia organica, y la alta concentracion de
fosfatos sugieren la presencia de un medio euxinico, es decir, fondos anoxicos y de

condiciones reductoras (Gasparini et al., 1997).
3.3. CUENCA AUSTRAL

La Cuenca Austral es una cuenca de retroarco que se localiza sobre el borde
suroccidental de la placa Sudamericana, abarcando un area mayor a los 23.000 km? de
los territorios de Argentina y Chile (Peroni ef al., 2002). Esta limita hacia el norte con el
Macizo del Deseado, al este con el Alto del Rio Chico y hacia el oeste y sur con la
Cordillera Patagdnica y los Andes Patagénicos Fueguinos (Fig. 3.2). El relleno de la
cuenca estd representado por sedimentitas pertenecientes al intervalo Jurdsico Tardio—
Paledgeno (Riccardi 1988). Hacia el sector oeste la cuenca estuvo conectada con el
océano Pacifico, aunque dicha conexidon estuvo parcialmente limitada por el arco
volcanico (Aguirre-Urreta y Rawson 1998). Por este motivo, las primeras transgresiones

tuvieron lugar desde el sector sur de la cuenca.

La evolucion tectonica de la cuenca se divide en tres etapas principales: rift,
subsidencia termal y antepais (Biddle et al., 1986; Ghiglione et al., 2014; Cuitifo et al.,
2019). En la etapa de rifting se depositaron las secuencias correspondientes al Jurasico
Medio y Jurésico Tardio, lo cual se vincula con la ruptura de Gondwana (Pankhurst et al.,
2000). Estas secuencias conforman el complejo El Quemado en Argentina y la Formacioén
Tobifera en Chile. Estos depositos son de origen volcanico, y se intercalan con otros de
origen piroclastico y epiclastico (Uliana et al., 1989). Durante la etapa de subsidencia

termal (Cretacico Temprano) se registra la mayor transgresion marina en la cuenca, la
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cual da comienzo al deposito de los sedimentos de la Formacion Springhill (Titoniano—
Hauteriviano) y termina con las facies profundas pertenecientes a la Formacion Rio
Mayer (Kraemer y Riccardi 1997). Los depositos formados en esta etapa son muy
variados y representan ambientes continentales hasta marinos profundos (Arbe 2002;
Richiano et al., 2012). Finalmente, durante la etapa de antepais (Cretdcico Tardio—
Paledgeno), se sucede un cambio importante en el régimen tectdnico, que pasa de uno
extensional a uno compresional, en relacion al levantamiento de la Cordillera de los

Andes y al cierre de la Cuenca de Rocas Verdes (Ramos et al., 1982).
3.3.1. FORMACION RiO BELGRANO

La Formacién Rio Belgrano fue definida por Ramos (1979) reuniendo las
sedimentitas descritas por Hatcher (1897, 1900) como “Belgrano Beds”, ubicadas en el
Cafion del Rio Tarde, en el sudoeste del lago Pueyrredon (Fig. 3.2). La seccién que
Hatcher (1900) denominaria “Ghio Beds” también seria incluida en esta unidad (Ramos

1982).

Esta formacidon corresponde a una sucesion de vaques, arenitas y limolitas
verdosas de edad barremiana—aptiana (Aguirre-Urreta y Ramos 1981; Arbe 2002), que se
extiende desde el area del lago Pueyrredon hasta el Rio Tucu-Tucu (Ghiglione et al.,
2015). El paleoambiente inferido para esta unidad es deltaico-marino (Arbe 2002). La
presencia de areniscas verdosas indica la continuidad con la regresion marina que se
iniciara hacia el tramo superior de la Formacion Rio Mayer, sefialando un ambiente

transicional cercano a la linea de costa (Aramendia et al., 2018).

El contenido fosilifero de la Formacion Rio Belgrano esta principalmente
representado por una abundante fauna de cefalépodos y bivalvos (Aguirre-Urreta 2002).
Por otro lado, los restos de vertebrados son muy escasos, habiéndose encontrado sélo
restos muy fragmentarios de un pterosaurio (Kellner et al., 2003) y aquellos
pertenecientes a ictiosaurios (von Huene 1925, 1927; Fernandez y Aguirre-Urreta 2005),

que son parte de los materiales estudiados en esta tesis.
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4.1. INTRODUCCION

El presente capitulo expone la revision sistematica y el estudio anatomico de los
ictiosaurios del Jurdsico Tardio—Cretacico Temprano del margen suroccidental de
Gondwana. En el mismo se procede a detallar la osteologia de los ejemplares asignables
a Ophthalmosauridae asi como una discusion sobre la asignacion taxondmica de los
mismos y/o sobre aspectos especificos que han suscitado debates o interpretaciones

contrapuestas en cuanto a la anatomia de dichos ejemplares.
Los objetivos especificos e hipotesis de trabajo del presente capitulo son:

1) Realizar la revision taxonomica y describir en detalle la anatomia de los ejemplares

referidos a Caypullisaurus bonapartei.

Hipotesis de trabajo 1: Los especimenes MACN-N-32, MLP 83-XI-16-1, MOZ-PV 6097

y MOZ-PV 6139 recuperados del Jurasico Superior—Cretacico Inferior de Patagonia son

referibles a Ca. bonapartei.

2) Revision sistemadtica de los ejemplares de oftalmoséauridos recuperados del Jurasico

Superior—Cretacico Inferior de Patagonia y que no son referibles a Caypullisaurus.

Hipotesis de trabajo 2: Los especimenes MOZ-PV 103, MOZ-PV 1854, MOZ-PV 5788,
MOZ-PV 6145, MOZ-PV 7260, MLP 79-1-30-1, MLP 79-1-30-2, MLP 83-XI-15-1, MLP
85-1-14-1, MLP 85-1-15-1 y MCNAM-PV 119 no son referibles a Caypullisaurus.

4.2. EJEMPLARES

Para los estudios anatomicos y diagnosis revisada de Caypullisaurus bonapartei
se tomaron los siguientes ejemplares referidos a dicho género: MACN-N-32 (holotipo),

MLP 83-XI-16-1 (paratipo), MOZ-PV 6097 y MOZ-PV 6139.

Para el segundo objetivo se estudiaron los siguientes ejemplares: MOZ-PV 6145
(holotipo de Arthropterygius thalassonotus); MOZ-PV 103, MOZ-PV 1854 y MOZ-PV
7260 (holotipo y ejemplares referidos de Catutosaurus gaspariniae); MOZ-PV 5788
(holotipo de Sumpalla argentina); MLP 85-1-15-1 [holotipo de un nuevo género y especie
(gen. et sp. nov A)]; MCNAM-PV 119 (holotipo de “Ancanamunia mendozana’); MLP
79-1-30-1 y MLP  79-1-30-2  (holotipo 'y ejemplar referido de
“Platypterygius’/Myobradypterygius hauthali); MLP 83-XI-15-1 y MLP 85-I-14-1
(Ophthalmosauridae indet.).
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4.3. RESULTADOS
4.3.1. Caypullisaurus bonapartei

Breve reseria historica

Caypullisaurus bonapartei es el primer taxén asignable a la familia
Ophthalmosauridae descrito de Patagonia y que en la actualidad se considera valido
(Fernandez y Campos 2015). Originalmente, este taxon fue descrito sobre la base de dos
ejemplares, el MACN-N-32 (holotipo) y el MLP 83-XI-16-1 (paratipo), recuperados de
la Formacion Vaca Muerta. El ejemplar MLP 83-XI-16-1 fue el primero en ser colectado
y depositado en las colecciones de la Division Paleontologia Vertebrados del Museo de
La Plata. El mismo fue descubierto y colectado por la catedra de Paleontologia de
Vertebrados de la Facultad de Ciencias Naturales y Museo de la Universidad Nacional de
La Plata en el afio 1972. El ejemplar tipo (MACN-N-32) fue colectado en 1989 durante
un viaje de campo bajo la direccion del Dr. José Bonaparte, y se encuentra depositado en
el Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”. Ambos especimenes

provienen de la localidad de Cerro Lotena en la provincia de Neuquén.

En una primera publicacion, Gasparini y Goii (1990) refieren estos ejemplares al
género Ophthalmosaurus, pero no les asignan una especie. Posteriormente, Fernandez
(1997) redescribe los materiales estudiados por Gasparini y Goii (1990) y concluye que
estos representaban un nuevo género de ictiosaurio, diferente tanto de Ophthalmosaurus
como del resto de los ictiosaurios conocidos hasta ese momento para el Jurasico Superior.
Por dicho motivo Fernandez (1997) erige el género y especie Caypullisaurus bonapartei.
En esa misma publicacion C. bonapartei es incluido dentro de la familia Ichthyosauridae
y de la subfamilia Stenopterygiinae. Las caracteristicas que se emplearon para
diagnosticar a C. bonapartei respecto de otros ictiosaurios del Jurasico Superior fueron:
la gran longitud y delgadez del rostro; la degeneracion de la denticion al estado adulto; la
presencia de tres facetas distales en el humero siendo la medial la mas grande de todas y
articulando con un elemento poligonal; la presencia de digitos accesorios pre y
postaxiales; el alto nimero de elementos (24) conformando el digito més largo; la

presencia de falanges poligonales con un arreglo empaquetado.

En una siguiente contribucion, Fernandez (1998) describe un nuevo ejemplar

(MLP 85-I-15-1) recuperado de la localidad de Chacay Melehue (provincia de Neuquén)
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y lo refiere a Caypullisaurus bonapartei. Este ejemplar habia sido previamente asignado
con dudas al género “Platypterygius” por Gasparini y Goni (1990). En este caso, la
asignacion del ejemplar MLP 85-1-15-1 se baso en la gracilidad del rostro, la morfologia
de la narina externa y del radio. Sin embargo, la revision de este ejemplar por parte del
autor de esta tesis, permiten concluir que el mismo no representa un espécimen de C.
bonapartei, sino que se trata de un nuevo género. La descripcion de este ejemplar y
argumentacion acerca del mismo como un nuevo género seran tratadas mas adelante en

este capitulo (ver seccion 4.3.4).

Hacia el afio 1999, Motani realiza dos contribuciones que abordan aspectos tanto
filogenéticos como anatémicos. En el primer caso, Motani (1999a) analiz6 las relaciones
filogenéticas internas de los ictiosaurios y, por vez primera, se recuperd en un analisis
filogenético a Caypullisaurus bonapartei junto con Ophthalmosaurus, Brachypterygius
y “Platypterygius”, formando el clado Ophthalmosauria (= Ophthalmosauridae) y como
taxon hermano de “Platypterygius”. En esta contribucion se obtuvo ademds a

Stenopterygius como taxon hermano del clado Ophthalmosauria.

En la segunda contribuciéon Motani (1999b) estudié aspectos relativos a la
homologia primaria de los elementos que conforman los miembros anteriores de los
ictiosaurios. Entre sus varias conclusiones, la mayoria vigentes hoy en dia, destaco la
posibilidad de que el miembro anterior izquierdo del holotipo de Caypullisaurus
bonapartei hubiese sido erroneamente orientado en el trabajo de Fernandez (1997).
Posteriormente, Fernandez (2001) contraargumentaria la interpretacion sobre el miembro
anterior de C. bonapartei realizada por Motani, demostrando que la interpretacion

original era la adecuada.

En 2001 en el marco de una contribucion dando a conocer un nuevo género de
ictiosaurio proveniente del Jurdsico Superior de Rusia, Arkhangelsky propuso una nueva
interpretacion para el zeugopodio de Caypullisaurus, contra las interpretaciones
propuestas por Fernandez (1997) y Motani (1999b). La interpretacion de Arkhangelsky
(2001) fue posteriormente retomada por Zverkov y Efimov (2019). Dichas

interpretaciones seran discutidas al final de la descripcion osteologica.

Nuevos ejemplares recuperados de niveles titonianos (MOZ-PV 6097) y
titoniano—berriasianos (MOZ-PV 6139) de la Formacion Vaca Muerta, fueron referidos

por Fernandez (2007) a Caypullisaurus bonapartei. Estos ejemplares resultaron de cabal
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importancia para el conocimiento de la region postorbital de C. bonapartei, dado lo
inaccesible de la misma en el material tipo, el cual habia sido protegido por una laca

plastica que tornaba casi indistinguibles las suturas/contactos de la region postorbital.

Por lo anteriormente expuesto, y dado que los ejemplares referibles a
Caypullisaurus bonapartei representan los restos mas completos de ictiosaurios del
Jurasico de América del Sur, la revision y redescripcion de los mismos es de suma

importancia tanto desde un punto de vista anatomico como filogenético.

SISTEMATICA PALEONTOLOGICA
Ichthyosauria Blainville, 1835
Parvipelvia Motani, 1999a
Neoichthyoasuria Sander, 2000
Baracromia Fischer, Appleby, Naish, Liston,
Riding, Brindley y Godefroit, 2013
Ophthalmosauridae Baur, 1887
Caypullisaurus Fernandez, 1997
Ophthalmosaurus Seeley, 1874: Gasparini y Goiii, 1990: 302, lam. 3, fig. 2.
Especie tipo por monotipia—Caypullisaurus bonapartei Fernandez, 1997.
Diagnosis—igual a la de la especie tipo.
Caypullisaurus bonapartei Fernandez, 1997
Figuras 4.1-4.23

Diagnosis enmendada—Oftalmosaurido caracterizado por la siguiente combinacioén
unica de estados de caracteres (las autapomorfias se indican con el signo de asterisco*):
proceso anterior del maxilar largo sobrepasando ampliamente el margen anterior de la
narina externa; exposicion posterolateral del maxilar amplia; premaxilar y lagrimal
contactando ventralmente a la narina externa; presencia de un proceso supranarial del

premaxilar; escamoso de forma cuadrangular; region postorbital anteroposteriomente
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larga, superando un tercio de la extension anteroposterior de la orbita; exposicion lateral
del cuadrado yugal amplia; proceso retroarticular de la mandibula robusto; htimero con
tres facetas articulares distales para la articulacion con un elemento anterior accesorio, el
radio y la ulna; presencia de un elemento epipodial (pisiforme) posterior a la ulna que no
contacta con el himero; elemento anterior accesorio de forma redondeada; al menos un
digito accesorio postaxial en el miembro anterior; al menos un digito accesorio preaxial
en el miembro anterior; elemento intermedio subhexagonal, con margenes proximal y
distal paralelos soportando un unico digito (III)*; falanges de morfologia rectangular y
dispuestas en un patron “empaquetado”; fémur con dos facetas articulares distales para la
tibia y la fibula; procesos dorsal y ventral del fémur marcadamente desarrollados, siendo
el ventral el mas prominente; presencia de un elemento epipodial postaxial (“pisiforme’)
posterior a la fibula que no contacta con el fémur; al menos dos digitos postaxiales en el

miembro posterior®.

Holotipo—MACN-N-32, esqueleto casi completo incluyendo el craneo expuesto sobre
su cara lateral izquierda, columna vertebral completa hasta la vértebra numero 53 con
costillas asociadas, cintura escapular, miembros anteriores y cintura pélvica (Figs. 4.1-

4.11,4.20A-B, 4.21A-B, 4.22A-B)
Localidad tipo—Cerro Lotena (39° 11'40"S, 69° 40' 03"O), Neuquén.

Procedencia estratigrafica y edad—Grupo Mendoza, Formacion Vaca Muerta, Jurdsico
Superior, Titoniano temprano, biozona de Virgatosphinctes andesensis (Leanza 1980,

1981).

Especimenes referidos—MLP 83-XI-16-1, columna vertebral incompleta con costillas
asociadas, elementos de la cintura escapular y miembro anterior derecho, elementos de la
cintura pélvica y miembro posterior derecho (Figs. 4.12-4.14); MOZ-PV 6139, craneo
expuesto en vista lateral izquierda y columna vertebral incompleta con costillas asociadas
(Figs. 4.15-4.18,4.20C-D, 4.21C-D, 4.22C-D); MOZ-PV 6097, craneo expuesto en vista
lateral derecha (Figs. 4.19, 4.20E-F, 4.21E-F, 4.22E-F).

Procedencia geografica, estratigrafica y edad de los especimenes referidos—MLP
83-X1I-16-1, Cerro Lotena, Neuquén. Grupo Mendoza, Formacién Vaca Muerta, Jurasico
Superior, Titoniano temprano, biozona de Virgatosphinctes andesensis (Leanza 1980,
1981); MOZ-PV 6139, Yesera del Tromen, Neuquén. Grupo Mendoza, Formacioén Vaca
Muerta, Titoniano tardio—Berriasiano temprano (Spalletti ez al., 1999); MOZ-PV 6097,
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Arroyo Trincajuera, Neuquén. Grupo Mendoza, Formaciéon Vaca Muerta, Titoniano

tardio (Gasparini et al., 1997; Fernandez 2007a).
DESCRIPCION

Estado de preservacion. El ejemplar tipo de Caypullisaurus bonapartei (MACN-N-32)
mide 4,8 metros y se encuentra relativamente completo. El craneo tiene un largo
aproximado de 134 centimetros y estd comprimido dejando expuesta la superficie lateral
izquierda y parte del techo craneano (Figs. 4.1-4.2). La region occipital estd pobremente
preservada y consta Uinicamente de fragmentos de los supratemporales, el supraoccipital
expuesto en vista posterior y del exoccipital izquierdo (Fig. 4.3). La columna vertebral se
encuentra articulada e incompleta y el complejo atlas-axis se encuentra desplazado de su
posicion anatomica (Figs. 4.2, 4.4-4.6). La cintura escapular se preservo articulada (Figs.
4.7-4.8), aunque varios elementos, sobre todo los coracoides, estdn incompletos. Ambos
miembros anteriores estan preservados sin signos de deformacion y articulados (Figs. 4.9-
4.10). La cintura pélvica consta de uno de los iliones y de la barra isquiopubica derecha

que se preservaron asociados a las vértebras (x52-x53) (Figs. 4.6, 4.11).

El ejemplar MLP 83-XI-16-1 no preserva restos craneales. La columna consta de
48 centros vertebrales parcialmente articulados, preservados en varios bloques en algunos
casos con sus correspondientes costillas asociadas. Uno de los bloques contiene
elementos de la cintura escapular y parte del himero izquierdo (Fig. 4.12). El miembro
anterior derecho se preserva incompleto y articulado (Fig. 4.13). Los restos apendiculares
no presentan signos de deformacion. Otro de los bloques contiene el miembro posterior
derecho incompleto, el cual preserva el fémur en tres dimensiones y los elementos distales
a este en su posicion anatdmica, encontrandose el digito mas anterior levemente

desplazado proximalmente (Fig. 4.14).

El ejemplar MOZ-PV 6139 preserva el craneo y la columna vertebral (Figs. 4.15-
4.18). La longitud del craneo es de 1,5 metros y la porcion preservada de la columna tiene
un largo de 3,3 metros. La preservacion es similar a la del ejemplar tipo, con el craneo
comprimido mediolateralmente y con la superficie lateral izquierda expuesta (Fig. 4.15).
La porcidon mas anterior del rostro esta incompleta. La region occipital del craneo preserva
unicamente al basioccipital expuesto sobre su cara ventral y desplazado de su posicion

anatomica (Fig. 4.17).
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El ejemplar MOZ-PV 6097 unicamente preserva el craneo, el cual se encuentra
comprimido, dejando expuesta la superficie lateral derecha y parte del techo craneano

(Fig. 4.19). La longitud total preservada del craneo es de 1,2 metros.
Craneo—

Premaxilar. El premaxilar, en vista lateral, es un elemento alargado y robusto cuya
altura se va incrementando gradualmente desde el extremo anterior del rostro hasta la
region de las narinas externas (Figs. 4.2, 4.15, 4.19). Sobre la superficie lateral del
extremo anterior, en el holotipo, la fosa premaxilar aparece como una serie discontinua
de pequeiios orificios ovoides alineados, que posteriormente convergen para formar una
fosa continua y poco profunda. Dicha fosa se prolonga en sentido posterior hasta
sobrepasar el extremo anterior de los nasales y desaparece previo a la aparicion de la

narina externa (Figs. 4.2, 4.15, 4.19).

El extremo posterior del premaxilar forma el margen anterior de la narina externa
en vista lateral. Dicho extremo posee una morfologia ahorquillada debido al desarrollo de
dos procesos alargados en direccion posterior (Fig. 4.20). El proceso dorsal o processus
supranarialis (sensu Maisch y Matzke 2000), forma la mitad anterior del margen dorsal
de la narina externa y es menos robusto que el proceso ventral o processus subnarialis.
El proceso dorsal no estd preservado en el ejemplar MOZ-PV 6097. La extension
posterior del processus subnarialis es mayor que la del processus supranarialis. Esta
condicion se confirma en el ejemplar tipo y en el ejemplar MOZ-PV 6139, aunque en el
holotipo el proceso dorsal no se preserva completo (Fig. 4.20A-D). El proceso ventral del
premaxilar forma la mitad anterior del margen ventral de la narina externa. Su extremo
posterior articula con el lagrimal de forma tal que, al menos en vista lateral, el maxilar

queda excluido del margen ventral de la narina externa.

Maxilar. En el ejemplar tipo la morfologia del maxilar es dificil de describir dada
la pobre preservacion de este elemento (Figs. 4.2, 4.20A-B). En los ejemplares MOZ-PV
6139 y MOZ-PV 6097 el maxilar tiene forma triangular en vista lateral, con sus extremos
anterior y posterior terminados en procesos ahusados (Figs. 4.15, 4.19-4.20C-F). El
extremo anterior se ubica ventral al premaxilar y forma un largo proceso anterior que
sobrepasa ampliamente el borde anterior de la narina externa (Fig. 4.15, 4.19). La porcion
posterior del maxilar forma el proceso posterior o proceso yugal del maxilar, el cual se

desarrolla ventralmente al lagrimal y a la porcion anterior del yugal. Contrario al caso del

73



Lic. Lisandro Campos

proceso anterior del maxilar, la extension del proceso yugal varia entre los ejemplares: en
el holotipo y en el ejemplar MOZ-PV 6097 el proceso jugal es relativamente corto, el
extremo posterior no sobrepasa el margen posterior del lagrimal y estd cubierto en casi
toda su extension por el yugal (Figs. 4.2, 4.19); en el ejemplar MOZ-PV 6139 el proceso
esta muy desarrollado, el extremo posterior sobrepasa el margen posterior del lagrimal

casi llegando a alcanzar la linea media de la 6rbita (Fig. 4.15).

Nasal. Los nasales se preservaron cercanamente a su posicion anatdémica, aunque
solo puede apreciarse en su totalidad el nasal izquierdo en el holotipo y en el ejemplar
MOZ-PV 6139, y nasal derecho en el ejemplar MOZ-PV 6097 (Figs. 4.2,4.15,4.19). En
vista dorsal los nasales tienen forma triangular, se adelgazan anteriormente y en su
extremo anterior son cubiertos por los premaxilares. Estos elementos forman
aproximadamente la mitad posterior de la superficie dorsal del rostro. La contribucion de
los nasales a la porcion prenarial del rostro es menor que la de los premaxilares.
Posteriormente contactan con los frontales, prefrontales y postfrontales (Figs. 4.2, 4.19).
El contacto preciso entre los nasales y los elementos previamente aludidos es dificil de
discernir por motivos de preservacion, sin embargo en el holotipo y en el ejemplar MOZ-

PV 6097, puede observarse que la articulacion naso-frontal tiene un patrén interdigitado

(Figs. 4.2, 4.19).

En vista lateral, en el ejemplar tipo y en el MOZ-PV 6139, los nasales forman
parte de los margenes dorsal de las narinas externas (Fig. 4.20A-D). En el espécimen
MOZ-PV 6097 el margen dorsal de las narinas externas estd dafiado aunque no hay
indicios de que los nasales estuviesen excluidos de dicho margen (Fig. 4.20E-F). En el
espécimen MOZ-PV 6139, la porcidon del nasal que forma el borde posterodorsal de la
narina externa presenta un proceso digitiforme que protruye dentro de la abertura y que
se orienta de manera oblicua al eje anteroposterior de la misma (Fig. 4.20C-D). No es
posible evaluar la presencia de este proceso en el holotipo o en el ejemplar MOZ-PV

6097, dado que esta region de las narinas externas no estd bien preservada.

Lagrimal. El lagrimal esta preservado de forma casi completa y en su posicion
anatomica en el holotipo y en el ejemplar MOZ-PV 6097 y carece de su region mas

anterior en el ejemplar MOZ-PV 6139 (Figs. 4.2, 4.15, 4.19-4.20).

En vista lateral el lagrimal es trirradiado, con un proceso anterior alto que contacta

con el processus subnarialis del premaxilar y forma parte del borde ventral de la narina
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externa; una porcion dorsal ancha y robusta cuyo margen anterior forma parte del borde
posterior de la narina externa y que dorsalmente articula con la rama anteroventral del
prefrontal y un proceso posteroventral que articula ventralmente con la region anterior de
la barra suborbital del yugal (Figs. 4.2, 4.15, 4.19-4.20). En el ejemplar MOZ-PV 6097
el contacto entre el proceso anterior del lagrimal y el processus subnarialis se produce

aproximadamente a la altura de la mitad posterior de la narina externa (Fig. 4.20E-F).

El margen posterior del lagrimal forma, junto con el prefrontal, el borde anterior
de la orbita,. Alli la superficie lateral del lagrimal forma una cresta que copia la forma del
borde anterior de la orbita y se contintia sobre la superficie lateral del prefrontal (Fig.
4.20A-D). El proceso posteroventral presenta una extension variable entre los
especimenes: en el material tipo y en el ejemplar MOZ-PV 6139 este proceso supera el
tercio anterior de la orbita (Figs. 4.2, 4.15), mientras que en el ejemplar MOZ-PV 6097

es mas corto y desaparece antes de alcanzar el tercio anterior de la orbita (Fig. 4.19).

Prefrontal. El prefrontal izquierdo esta parcialmente preservado en el ejemplar
tipo (Fig. 4.2). En el ejemplar MOZ-PV 6097 el prefrontal derecho se encuentra en su
posicidn natural, mientras que en el ejemplar MOZ-PV 6139 los prefrontales no pueden
identificarse por motivos de preservacion (Fig. 4.15, 4.19). Este hueso consta de dos
regiones: una hoja o lamina dorsal delgada que forma parte del margen dorsal de la 6rbita
y una rama o porcion anteroventral, la cual forma el margen anterodorsal de la misma. La
rama anteroventral es robusta y el extremo ventral estd suturado ampliamente con el
lagrimal (Fig. 4.20A-B, E-F). La extension de dicha rama difiere entre el ejemplar tipo y
el MOZ-PV 6097. En el primer caso, y aunque la narina externa y la rama anteroventral
estan incompletas, se observa que el margen anterodorsal del lagrimal delimita
posteriormente la narina externa por lo cual es poco probable que el prefrontal tuviese
participacion en su delimitacion (Fig. 4.20A-B). Por otro lado, en el MOZ-PV 6097, se
observa claramente que el prefrontal derecho estd excluido del borde de las narinas

externas dado el contacto entre nasales y lagrimales (Fig. 4.20E-F).

Frontal. Los frontales se preservan unicamente en el ejemplar tipo (Fig. 4.2). Tres
estructuras en las que estos elementos participan son reconocibles en vista dorsal: la
sutura naso-frontal, la sutura fronto-parietal y el foramen parietal (Fig. 4.2). El borde
anterior de los frontales forma una sutura compleja con los nasales, de aspecto
interdigitado con procesos delgados y alargados. El margen posteromedial de los frontales
forma un receso en direccion anterior que representa la porcioén anterior del foramen
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parietal, mientras que los margenes posterolaterales forman las suturas fronto-parietales.

Esta sutura es similar a la naso-frontal, aunque los procesos son mas cortos.

Parietal. Los parietales solo se han preservado, parcialmente articulados entre si,
en el holotipo (Fig. 4.2). Cada hueso puede ser dividido en dos regiones: un cuerpo
principal de forma rectangular de posicion anterior que articula con los frontales y el
proceso supratemporal para la articulacion con la rama medial del supratemporal. El
margen anterior de los parietales contacta anteriormente con los frontales y forman la
porcién posterior del foramen parietal, por medio de un receso de posicion medial que
toma lugar entre la sinfisis parietal. Los bordes laterales del cuerpo principal estan
curvados medialmente y forman la porciéon medial de la fenestra temporal superior.
Solamente la porcion mas proximal del proceso supratemporal izquierdo esta preservada.
La superficie articular presenta una serie de surcos y costillas bajas sobre las cuales

articula la rama medial del supratemporal.

Postfrontal. En el holotipo el postfrontal derecho esta preservado y desplazado de
su posicion anatomica (Fig. 4.2), mientras que éste se preserva en articulacion en el
ejemplar MOZ-PV 6097 (Fig. 4.19). En el caso del holotipo, el postfrontal derecho se
fractur6 en dos partes quedando su porcion posterior atn articulada sobre la rama anterior
del supratemporal derecho y la parte anterior desplazada hacia el interior de la fenestra
temporal superior derecha (Fig. 4.2). Morfoldgicamente se asemeja al postfrontal tipico
de los oftalmosauridos, presentando forma de “J” con su extremo anterior mas ancho y
recurvado en direccién medial y la region posterior paralela al eje anteroposterior del

craneo (Fig. 4.19).

En el caso del ejemplar MOZ-PV 6097 el postfrontal contacta anteriormente con
el prefrontal, con una sutura interdigitada y forma la mayor parte del borde dorsal de la
orbita en vista lateral. Dorsalmente, el extremo anterior de este elemento articula con el
nasal a través de una sutura interdigitada con procesos alargados y muy delgados (Fig.
4.19). Posterolateralmente, el postfrontal cubre gran parte de la superficie del
supratemporal y articula con éste mediante una sutura simple (Fig. 4.14). Cabe destacar
que pese a que esta region del postfrontal cubre una gran extension de la rama lateral del
supratemporal, ain se puede apreciar un contacto amplio entre este tltimo y el postorbital

(Fig. 4.21C-F).
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Supratemporal. En el ejemplar tipo se preservan el supratemporal izquierdo,
comprimido y desarticulado debido al colapso de la fenestra temporal superior izquierda,
y una porcion de la superficie dorsal del supratemporal derecho (Fig. 4.2). En el ejemplar
MOZ-PV 6139 se preserva el supratemporal izquierdo (Fig. 4.15), mientras que en el
ejemplar MOZ-PV 6097 se preservd el supratemporal derecho (Fig. 4.19). En los
ejemplares MOZ-PV 6139 y MOZ-PV 6097, si bien estd comprimido, este elemento se

preserva en posicidon anatomica.

El cuerpo principal del supratemporal se ubica en la region posterolateral del
craneo y presenta tres ramas: una rama anterior orientada anterolateralmente, que forma
parte del borde posterolateral de la fenestra temporal superior y sobre la que articulan el
postfrontal dorsolateralmente y el postorbital y el escamoso lateralmente; una rama
medial que contacta anteromedialmente con el proceso supratemporal del parietal,
ventralmente con el supraoccipital y forma parte del borde posteromedial de la fenestra
temporal superior; y una rama ventral que desciende medialmente con respecto al
cuadrado. La rama anterior es la mas desarrollada de todas y su superficie lateral presenta
un aspecto rugoso (Fig. 4.3). En vista lateral, en el ejemplar MOZ-PV 6139, el postfrontal
no se preserva dejando visible un surco longitudinal sobre la superficie del supratemporal
que llega hasta su extremo anterior y que representa la faceta de articulacion para el
postfrontal (Figs. 4.15, 4.21C-D). Cuando se encuentran articulados (MOZ-PV 6097) la
rama anterior del supratemporal y el postfrontal describen una sutura simple (Fig. 4.16E-
F). La rama medial en vista dorsal es una estructura amplia y robusta. En el holotipo se
encuentra aun, aunque aplastada, yaciendo sobre parte del proceso supratemporal del
parietal izquierdo (Fig. 4.3). La rama ventral se ha preservado expuesta inicamente en el
holotipo y es la que presenta el menor desarrollo (Fig. 4.3). Tanto para la rama medial

como para la ventral, la preservacion impide dar una descripcion mas profunda.

Escamoso. El escamoso se preservo parcialmente en el ejemplar tipo y completo
en los ejemplares MOZ-PV 6139 y MOZ-PV 6097. En todos los casos se encuentra ain
en su posicion natural (Figs. 4.2, 4.15, 4.19, 4.21).

Este elemento es una lamina 6sea delgada, que se ubica en la regidon postorbital
del craneo, justo por detras del borde posterodorsal del postorbital y lateralmente a la
rama anterior del supratemporal (Fig. 4.21). En el holotipo es poco lo que puede
apreciarse de la superficie lateral, dado que parte de la misma esta cubierta por la porcion
mas posterior del proceso supratemporal del parietal izquierdo, producto del colapso de
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la fenestra temporal superior. En vista lateral, en los ejemplares MOZ-PV 6139 y MOZ-
PV 6097, el escamoso presenta forma rectangular siendo més largo que alto. En ambos

ejemplares la morfologia del escamoso es virtualmente idéntica (Fig. 4.21C-F).

Postorbital. El postorbital se preserva en su posicion anatdmica en todos los
ejemplares (Figs. 4.2,4.15,4.19, 4.21). Este elemento con forma de medialuna constituye
la mayor parte de la region postorbital del craneo y la totalidad del borde posterior de la
orbita (Fig. 4.16). Anterodorsalmente, el postorbital desarrolla un proceso que contacta
dorsalmente con la porcion posterior del postfrontal y que termina en una punta aguda
que no alcanza la mitad anterior de la orbita (Figs. 4.15, 4.19). El margen posterior del
postorbital articula en su porcidon mas dorsal con la rama anterior del supratemporal y, en
una posicidn posterior, con el escamoso y el cuadrado yugal (Figs. 4.2, 4.15, 4.19, 4.21).
El extremo ventral del postorbital presenta en todos los especimenes un desarrollo escaso
en direccion anterior, siendo casi completamente excluido del borde ventral de la 6rbita

por el yugal (Fig. 4.21).

Cuadrado yugal. El cuadrado yugal se preserva en su posicion anatdmica en el
espécimen tipo y en los ejemplares MOZ-PV 6097 y MOZ-PV 6139 (Figs. 4.2,4.15,4.19,
4.21). Este hueso contacta anteriormente con el postorbital y el yugal, dorsalmente con el
escamoso y ventralmente con el cuadrado. Forma una parte considerable de la region
postorbital del craneo y presenta una gran exposicion lateral y un desarrollo
anteroposterior similar al del postorbital a la altura de la linea media de la 6rbita. El borde
ventral levemente concavo recibe la porcion dorsal del condilo articular del cuadrado y
esta alargado anteroposteriormente (Fig. 4.21). El margen posteroventral de este elemento

forma un pequeno proceso orientado en direccion posterior (Fig. 4.21).

Yugal. El yugal se encuentra preservado articulado en todos los ejemplares
analizados. En el caso del espécimen tipo, solo falta parte del extremo anterior de dicho
elemento, mientras que en los especimenes MOZ-PV 6139 y MOZ-PV 6097 esta
completo (Figs. 4.2, 4.15,4.19, 4.21).

En vista lateral el yugal tiene forma de “J” y se divide en una barra horizontal,
orientada anteroposteriormente, formando la mayor parte del margen ventral de la orbita
(barra suborbital), y un proceso ascendente posterior que constituye junto con el
postorbital, el borde posterior de la orbita. La barra suborbital es una estructura baja, que

gradualmente crece dorsoventralmente y se comprime mediolateralmente a medida que
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avanza en direccion anterior. En los ejemplares MOZ-PV 6139 y MOZ-PV 6097, el
extremo anterior no alcanza el borde posterior de la narina externa y no contacta con el
premaxilar (Fig. 4.20C-F). Anteriormente el yugal articula con el proceso yugal del
maxilar, cubriendo la mayor parte de la superficie lateral del mismo (Fig. 4.20).
Dorsalmente, el extremo rostral de la barra suborbital articula con el proceso
posteroventral del lagrimal (Figs. 4.2, 4.15, 4.19-4.20). En vista lateral el proceso
ascendente es redondeado y estd comprimido. La curvatura ventral, a medida que el
proceso asciende, estd poco marcada y no se desarrolla de manera angulosa (Figs. 4.2,
4.15,4.19,4.21). En todos los ejemplares la parte dorsal del proceso articula con la region

ventral del postorbital y del cuadrado yugal (Fig. 4.21).

Anillo y placas escleroticas. El anillo esclerotico izquierdo se ha preservado en el
holotipo y en el ejemplar MOZ-PV 6139, mientras que en el ejemplar MOZ-PV 6067 se
preservo el derecho (Fig. 4.22). En todos los casos el anillo esclerotico ha sufrido cierto
grado de compresion. En el holotipo la compresion fue menos intensa por lo cual parte
del anillo conserva atiin su estructura tridimensional, contrario a los otros ejemplares
donde el anillo se aprecia casi plano (Fig. 4.22A-B). Desafortunadamente el anillo
esclerotico del holotipo fue cubierto con laca para su proteccion, por lo cual los detalles

de superficie son inaccesibles.

La superficie expuesta de los anillos presenta estriaciones finas que se disponen
de forma radial (Fig. 4.22). El margen interno tiene un borde sutilmente crenulado,
mientras que el externo es simple y no cuenta con estructuras conspicuas. Aunque no es
posible identificar las placas por separado, en los sitios donde ha preservado parte del
contacto entre dos placas contiguas se observa que dicho contacto es ondulado. En el caso
del holotipo la superficie protruye en direccion lateral, otorgandole al anillo un aspecto

de “domo” (Fig. 4.20A-B).

Cuadrado: En el holotipo y en el ejemplar MOZ-PV 6139 se preservo el cuadrado
izquierdo (Figs. 4.2, 4.15), en tanto que en el ejemplar MOZ-PV 6097 se preservo el
cuadrado derecho (Fig. 4.19). En los tres casos este elemento se preserva en su posicion
anatomica. En el ejemplar MOZ-PV 6139 el cuadrado derecho esta desarticulado y
parcialmente expuesto (Figs. 4.16-4.17). Dada la naturaleza de la articulacion craneo-
mandibular y la preservacion que presentan los ejemplares mencionados, la descripcion

de este hueso se basa principalmente en el cuadrado derecho del MOZ-PV 6139.
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El cuadrado es un hueso de forma compleja, con multiples estructuras y
superficies de articulacion. Este elemento puede dividirse en dos regiones diferentes: una
lamela occipital de posicion dorsal y una lamela pterigoidea que se ubica medialmente y
que en su porcion ventral lleva el condilo articular. En vista posterior el cuadrado del
ejemplar MOZ-PV 6139 presenta forma de “C” con su region concava dirigida
lateralmente y formando el foramen cuadrado (Figs. 4.16-4.17). El borde dorsal del
foramen cuadrado estd formado por la lamela occipital, la cual esta bien desarrollada y
presenta un aspecto triangular. En el ejemplar MOZ-PV 6097 dicha lamela se preserva
con caracteristicas muy similares a las del MOZ-PV 6139, aunque aplastada (Fig. 4.16E-
F). Es escasa la informacion que puede darse sobre la lamela pterigoidea, ya que en todos
los ejemplares se encuentra cubierta por sedimento o bien por otros huesos. En vista
lateral o medial, el condilo articular es una estructura masiva que se apoya sobre la
porcién anterior de la fosa glenoidea (formada por el surangular). También se observa

una gran cobertura de cartilago sobre la superficie del condilo (Fig. 4.16).

Supraoccipital. El supraoccipital se preserva unicamente en el holotipo, con la
superficie posterior expuesta (Figs. 4.2-4.3). La forma general de este elemento es la de
una “U” invertida, formando la porciones dorsal y parte de los laterales del foramen
magnum, y se divide en un arco dorsal y dos procesos exoccipitales descendentes bien
desarrollados y dirigidos ventralmente. El arco dorsal tiene la forma de una barra
horizontal casi recta y cuyos margenes laterales forman un angulo de aproximadamente
90° con respecto al eje dorsoventral de los procesos exoccipitales. El ancho de estos
procesos es igual a la altura del arco dorsal. La abertura que representa el foramen

magnum presenta una morfologia digitiforme (Fig. 4.3).

Exoccipital. En el holotipo unicamente se preservo el exoccipital izquierdo
parcialmente expuesto en vista medial y desplazado de su posicion natural, a escasos
centimetros del supraoccipital. En el resto de los ejemplares referidos este elemento no
se preserva. El exoccipital tiene forma triangular, con una base alargada
anteroposteriormente (Fig. 4.3). El largo de la base es aproximadamente el doble que el
de la porcion dorsal e igual al alto maximo del hueso, debido a la presencia de un proceso

anterior de morfologia triangular.

Basioccipital. El basioccipital s6lo se preservo en el ejemplar MOZ-PV 6139 (Fig.
4.15) y desplazado de su posicion anatomica, de manera que el condilo occipital quedd
orientado en direccion dorsal y la superficie ventral en direccion lateral.
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Sobre los laterales del basioccipital el area extracondilar estd moderadamente
desarrollada, siendo visible en vista ventral (Fig. 4.17). La superficie ventral esta danada,
pero aun se puede observar que ventralmente el area extracondilar también estd
desarrollada aunque en menor grado que la porcion lateral (Fig. 4.17). El condilo occipital
es una estructura masiva y con una superficie rugosa. Ventralmente el condilo estd

incompleto pero se puede observar que su forma es mas bien esférica en vista ventral.
Mandibula—

Dentario. El dentario izquierdo estd preservado en el holotipo y en el ejemplar
MOZ-PV 6139, mientras que en el ejemplar MOZ-PV 6097 estéa preservado el dentario
derecho. En todos los casos la exposicion de este hueso es en vista lateral (Figs. 4.2, 4.15,

4.19).

El dentario es alargado anteroposteriormente y forma la mayor parte de la porcion
anterolateral de la mandibula. Ventralmente contacta con el angular y el surangular. El
extremo anterior es agudo y redondeado. Anteroposteriormente el dentario va
aumentando de altura hasta alcanzar su altura méxima previo a la altura del tercio anterior
del hueso. La altura se mantiene constante desde este punto hasta la aparicion del margen
anterior del angular, punto en el cual empieza a decrecer hasta su extremo posterior. Sobre
la superficie lateral aparece un surco horizontal continuo y poco profundo, la fossa
dentalis, que se extiende desde el extremo anterior del dentario hasta desaparecer
aproximadamente a la altura del margen posterior de la narina externa. El extremo
posterior del dentario forma una punta aguda que es flanqueada ventralmente por el

surangular.

Surangular. Asi como en el caso del dentario, en el holotipo y en el ejemplar
MOZ-PV 6139, el surangular izquierdo esta preservado en su posicidon anatdmica y su
contralateral derecho se preservé en el ejemplar MOZ-PV 6097. En todos los casos la

exposicion es en vista lateral (Figs. 4.2, 4.15, 4.19).

El extremo anterior del surangular es agudo y se extiende hasta alcanzar el tercio
posterior del dentario, superando la altura del margen anterior de la narina externa (Figs.
4.2, 4.15, 4.19). Sobre la superficie lateral, cercanamente al extremo posterior del
dentario, hay un surco que se va profundizando en sentido posterior y que termina
formando el foramen surangular, que permite el pasaje de nervios y vasos sanguineos

hacia el lado medial de la mandibula (Figs. 4.15, 4.19).
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Angular. El angular izquierdo esta preservado en posicidon anatomica y expuesto
en vista lateral en el holotipo y en el espécimen MOZ-PV 6139 (Figs. 4.2, 4.15). De forma
similar el angular derecho se preserva en el ejemplar MOZ-PV 6097 (Fig. 4.19).

El angular es un elemento alargado anteroposteriormente, cuyo extremo anterior
se extiende hasta sobrepasar anteriormente al surangular. Posteriormente contacta con la
mitad ventral del surangular y junto con este se curvan ligeramente dorsalmente para

formar un robusto proceso retroarticular (Figs. 4.2, 4.15, 4.19).
Columna vertebral y costillas—
Aspectos generales

Restos de la columna vertebral de Caypullisaurus bonapartei se preservan en el
holotipo y en los ejemplares MLP 83-X1-16-1 y MOZ-PV 6139. La serie mas completa,
con los centros vertebrales articulados aunque con cierto grado de rotacion y
desplazamiento, corresponde a la columna del holotipo, siendo las regiones caudal
posterior y postflexural las porciones faltantes (Figs. 4.1, 4.4-4.6). Ninguno de los
ejemplares referidos preserva la serie vertebral continua, por lo cual la comparacion entre
ejemplares se ve obstaculizada. Por este motivo, la siguiente descripcion esta basada
mayormente en el holotipo y en el ejemplar MOZ-PV 6139 (Fig. 4.18). La numeracion
de los centros vertebrales empleada a continuacion refleja el orden anteroposterior en el

cual se preservan estos elementos y no el orden anatomico real de los mismos.

Atlas-axis. El complejo atlas-axis estd preservado desplazado de su posicion
anatomica en el holotipo, asociado a la parte posterior del craneo y con su superficie
anterior expuesta. La mayor parte de los detalles anatomicos de este complejo son
inaccesibles por su estado de preservacion. Sin embargo, cabe destacar, que la porcion

ventral forma una prominente quilla de aspecto triangular (Fig. 4.2).

Columna vertebral postaxial. En el holotipo y en el ejemplar MOZ-PV 6139 la
region posterior al complejo atlas-axis de la columna vertebral se ha preservado de forma
casi continua, mientras que en el ejemplar MLP 83-XI-16-1 se preservaron varios centros
vertebrales, aunque no de forma continua. Por este motivo, la descripcion de la columna

vertebral esta basada principalmente en el holotipo y en el espécimen MOZ-PV 6139.

El holotipo preserva un total de 53 centros vertebrales y el espécimen MOZ-PV

6139 preserva 38. En el holotipo al menos las primeras 22 vértebras corresponden a
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centros “cervicales”, dado que al menos en la vértebra x22 aun se aprecia la asociacion
entre las diapofisis y las facetas para los arcos neurales (Fig. 4.5). En el caso del
espécimen MOZ-PV 6139, las primeras 18 vértebras corresponden a centros “cervicales”
(Fig. 4.18). En ambos ejemplares se observa una tendencia al crecimiento del alto de los
centros vertebrales hacia la region posterior de la columna (Figs. 4.1, 4.18). En aquellos
centros “cervicales” donde ambas ap6fisis estdn bien preservadas, la diap6fisis es siempre
la de mayor tamafio (Fig. 4.4). Dichas apo6fisis tienen forma ovalada en vista lateral y se
posicionan sobre la mitad dorsal de la superficie lateral del centro vertebral, con la

parapofisis en una posicion levemente mas anterior que la diapofisis (Fig. 4.4).

El holotipo presenta entre 18-20 centros vertebrales que se ubican posteriormente
a los centros “cervicales” y que son atribuibles a la region dorsal dada la presencia de
diapofisis y parapofisis separadas entre si y de las facetas para los arcos neurales. En el
espécimen MOZ-PV 6139 se contabilizaron un total de 19 centros dorsales (Fig. 4.18).
En ninguno de los dos casos es posible identificar la transicion entre la region dorsal

anterior y dorsal posterior por motivos de preservacion.

Los restantes centros vertebrales en el holotipo corresponden a la region caudal
anterior de la columna. Como es caracteristico de esta region, estos centros son los de
mayor altura en la columna, y a sus laterales diapo6fisis y parapofisis fusionadas, formando

las sinapofisis (Fig. 4.6).

Arcos y espinas neurales. El holotipo presenta arcos y espinas neurales
parcialmente preservados correspondientes a la region cervical de la columna (Fig. 4.4),
mientras que en el ejemplar MOZ-PV 6139 se preservaron arcos y espinas, en todos los
casos incompletos, correspondientes a las regiones “cervical” y dorsal (Fig. 4.18). En el
holotipo, el arco y la espina que se posicionan mas cercanamente al centro vertebral x15
(Fig. 4.4), son los mas completos de todos los preservados. Los arcos neurales tienen un
desarrollo dorsoventral equivalente a la mitad del alto de la espina neural. La espina

neural tiene forma tabular en vista lateral y un margen dorsal aproximadamente recto.

Costillas. Tanto en el holotipo como en los ejemplares MLP 83-X1-16-1 y MOZ-
PV 6139 se preservan algunas costillas, aunque tinicamente dos costillas presentes en el
holotipo asociadas a vértebras dorsales anteriores estan completas (Figs. 4.1, 4.12A-B,

4.18).
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Todas las costillas, en los tres ejemplares, son delgadas, con una region proximal
bicipita y una region distal fuertemente arqueada. Proximalmente, la cabeza de las
costillas presenta un capitulo robusto y de mayor tamafio, tanto dorsoventral como
anteroposteriormente, que el tubérculo. En las costillas que no estan deformadas, el
desarrollo del capitulo coincide con el eje del arco que describe la porcion distal de la
costilla y el tubérculo aparece levemente deflectado en direccion dorsal. Sobre las
superficies anterior y posterior de la region proximal de las costillas mas anteriores hay
dos surcos poco profundos, que desaparecen distalmente, y que les dan a las costillas una

seccion transversal en forma de “8”.
Cintura escapular—
Aspectos generales

Los restos de la cintura escapular de Caypullisaurus bonapartei se conocen en el
ejemplar tipo y en el MLP 83-XI-16-1. En el caso del ejemplar tipo, la cintura escapular
esta articulada, siendo la interclavicula y parte de los coracoides los elementos faltantes
(Figs. 4.7-4.8). Cabe destacar que las superficies internas de los elementos que componen
la cintura escapular del holotipo son inaccesibles debido a que el ejemplar estd montado
sobre una pared. En el espécimen MLP 83-XI-16-1 se preservan completos, aunque
desarticulados, varios elementos como la escapula y clavicula derechas, la interclavicula
y un coracoides que se encuentra parcialmente cubierto por la matriz sedimentaria (Fig.

4.12).

Clavicula. Las claviculas son alargadas, con una porcion medial alta y convexa
anteriormente y una lateral mas delgada y de aspecto acintado (Figs. 4.7-4.8, 4.12A-B).
No es posible establecer la naturaleza de la articulacion entre las claviculas dado que los

margenes mediales se encuentran dafiados.

La porcion lateral de las claviculas posee una seccion transversal lenticular y se
curva dorsalmente copiando la forma del margen anterior de la escapula sobre la cual
articula (Figs. 4.7-4.8, 4.12A-B). En el holotipo la clavicula izquierda est4 parcialmente
articulada con la correspondiente escapula (Figs. 4.7-4.8), pero la porcion medial no
contacta con ningin otro elemento, por lo cual se establece que la misma se ha
desplazado. Debido a esto es posible observar la superficie posterior de la clavicula en la

region medial, la cual presenta un surco profundo y continuo que se continua lateralmente
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hasta el punto donde la clavicula contacta el proceso acromion de la escapula (Figs. 4.7-

4.8). Dicho surco recibe la superficie anterior de la barra transversal de la interclavicula.

Interclavicula. La interclavicula es un elemento en forma de “T”, conformado por
una barra transversal anterior y un tallo o proceso medial que in vivo se orienta en
direccion posteroventral (Fig. 4.12A-B,D). La barra transversal es aproximadamente el
doble de larga que el tallo medial y presenta una superficie anterodorsal convexa sobre la
cual articula la superficie posterior de las claviculas (Fig. 4.12D). El extremo lateral
derecho de la interclavicula del ejemplar MLP 83-XI-16-1 se preserva integro, siendo
mas alto que la porcion medial de la barra transversal (Fig. 4.12D), un rasgo inusual en
los oftalmosauridos. La porcion medial de la barra transversal presenta, sobre su
superficie anteroventral, un proceso o tuberosidad que sobresale anteroventralmente (Fig.
4.12D). En los taxones donde dicha tuberosidad esta presente (e.g. Moon y Kirton 2016),

esta sobresale y es visible entre los procesos que forman la articulacion interclavicular.

El tallo medial es corto y de aspecto espatulado. Anteriormente se une a la barra
transversal por medio de una porcion comprimida formando un cuello, el cual se va
ensanchando en direccion posterior. El extremo posterior del tallo medial termina en una

punta roma (Fig. 4.12D).

Coracoides. El coracoides es un hueso de forma aproximadamente oval con

bordes laterales y mediales engrosados dorsoventralmente (Figs. 4.7, 4.12A-B).

Anterolateralmente, el coracoides presenta un receso o concavidad (i.e. la muesca
anterior del coracoides) que abarca aproximadamente la mitad del ancho del margen
anterior del elemento. También sobre margen anterolateral, el coracoides presenta una
faceta escapular y posteriormente a esta aparece la contribucion del coracoides a la fosa
glenoidea, la cual es de mayor extension que la faceta escapular. Sobre el extremo
anteromedial, los coracoides presentan un proceso muy desarrollado dirigido
anteriormente. La superficie medial de ambos procesos no presenta la misma textura que
el resto de la superficie medial de los coracoides, por lo cual se infiere que la superficie
de articulacion entre los coracoides no se extendia hasta esta region. La superficie medial
engrosada, la faceta intercoracoidea, es altamente rugosa e irregular, indicando la
presencia de una cobertura cartilaginosa que intervenia en la articulacion intercoracoidal.

La forma de esta faceta es lenticular. La superficie ventral presenta dos concavidades
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amplias aunque poco profundas, que se ubican una en la mitad anterior y la otra en la

mitad posterior.

Escapula. La escapula presenta dos regiones anatomicas diferenciadas: una hoja
o porcion ventral y una rama o porcion ascendente que se ubica dorsalmente. La hoja
ventral es una estructura ensanchada anteroposteriormente que, en vista lateral, tiene
forma de abanico y presenta una profunda concavidad hacia su margen anterior (Figs. 4.8,
4.12C). En vista lateral, por encima de esta concavidad, aparece una protuberancia en el
lugar en donde la hoja ventral y la rama ascendente se unen, cerca del margen posterior

de la escépula (Figs. 4.4, 4.12C).

La regién mas ventral de la hoja ventral se divide en tres regiones: un acromion
o proceso acromial de posicion anterior, una zona articular que se ubica en la zona media,
en donde la escapula contacta con la faceta escapular del coracoides y la contribucion a
la fosa glenoidea de posicion posterior. EI acromion en el holotipo estd severamente
dafiado (Fig. 4.8), pero en el ejemplar MLP 83-XI-16-1 se conserva casi completo en
vista lateral (Fig. 4.12C). Este proceso presenta un desarrollo discreto y de poca
extension. La faceta de articulacion con el coracoides y la contribucion a la fosa glenoidea
tienen la misma extension anteroposterior. La rama ascendente de la escépula es una
estructura de morfologia tabular, con margenes anterior y posterior paralelos y un extremo

dorsal recto (Figs. 4.8,4.12C).
Miembro anterior—
Aspectos generales

Los miembros anteriores de Caypullisaurus bonapartei se preservaron articulados
y expuestos en vista dorsal en el ejemplar tipo (Figs. 4.9-4.10). En el ejemplar MLP 83-
XI-16-1 se preservo el miembro anterior derecho en vista dorsal y la porcion proximal

del htimero izquierdo (Figs. 4.12A-B, 4.13).

Humero. El himero es un elemento corto y robusto que en los dos ejemplares
presenta una morfologia virtualmente idéntica (Figs. 4.10, 4.13). En vista proximal este
elemento presenta forma rectangular, con una superficie de textura marcadamente rugosa,

evidenciando la amplia cobertura de cartilago in vivo.

Dorsalmente, la estructura mas distintiva del htimero es la cresta o proceso dorsal

(Figs. 4.10, 4.13). Esta cresta tiene forma de placa, se origina en la esquina proximo-
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posterior del himero y se desarrolla de forma oblicua con respecto al eje proximo-distal
del mismo, en direccion anterodistal. En el ejemplar tipo esta estructura estad levemente
mas desarrollada en direccion distal que en el ejemplar MLP 83-XI-16-1 (Figs. 4.10,
4.13). En vista dorsal, el extremo distal del hueso esta ensanchado anteroposteriormente,
resultando en un extremo distal mas ancho que el extremo proximal y en una diafisis con
una marcada constriccion anteroposterior (Figs. 4.10, 4.13). Dicha constriccion es mas
evidente en el himero derecho del holotipo que en el izquierdo, aunque en ambos casos
los bordes anterior y posterior de la diafisis son céncavos. En vista posterior, cerca del
borde anterior del humero, se ubica la cresta deltopectoral (Fig. 4.10B). Esta presenta, en
términos de extension proximo-distal, un desarrollo menor que el proceso dorsal. Tanto
en vista anterior como posterior, la epifisis proximal del hiimero estd marcadamente
ensanchada y presenta forma de abanico (Figs. 4.10B, 4.13C-D). Dicha forma deriva del
desarrollo tanto del proceso dorsal como de la cresta deltopectoral. Distalmente, el
himero presenta tres facetas articulares: una anterior sobre la cual articula el elemento
anterior accesorio, una media sobre la cual articula el radio y una posterior para la
articulacion con la ulna (Figs. 4.10, 4.13). En vista dorsal la faceta anterior aparece como
la menos desarrollada anteroposteriormente y su superficie estd deflectada en direccion
proximal en un 4ngulo de aproximadamente 25° con respecto a la faceta radial (Figs. 4.10,
4.13). La faceta radial estd netamente orientada en direccion distal y la ulnar esta
deflectada proximalmente formando un angulo de aproximadamente 40° con respecto a

la faceta radial.

Las unicas diferencias apreciables entre el himero derecho del holotipo y del
ejemplar MLP 83-XI-16-1 se encuentran en la extension anteroposterior de las facetas
radial y ulnar: en el caso del espécimen tipo la faceta radial es levemente mas larga que
la ulnar, en tanto que en el ejemplar MLP 83-XI-16-1 esta relacion se invierte. Sin
embargo, dicha diferencia es despreciable dado que refleja una variacion de escasos
milimetros entre dos ejemplares cuyos hiimeros difieren también en su extension maxima
en el eje proximo-distal. En el caso del ejemplar tipo dicha extension es de 200 mm y en

el ejemplar MLP 83-XI-16-1 es de 160 mm.

Zeugopodio. El zeugopodio de Caypullisaurus bonapartei no se preserva
completo en ninguno de los ejemplares descritos. Los elementos preservados en el
holotipo son el elemento anterior accesorio, el radio y la ulna, aunque en ninguno de los

dos miembros se encuentran completos a excepcion del elemento anterior accesorio
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izquierdo (Fig. 4.9C-D). En el ejemplar MLP 83-XI-16-1 el radio y la ulna estan
preservados completos, asi como también la mayor parte de los elementos distales a estos,

mientras que el elemento anterior accesorio se preservo parcialmente (Fig.4.13).

Tanto el radio como la ulna son elementos cortos y poligonales (Figs. 4.9, 4.13A-
B). En vista dorsal el radio es mas corto que la ulna, aunque es anteroposteriormente mas
extenso, y presenta cinco facetas articulares: una proximal para el humero, una
anteroproximal para el elemento anterior accesorio, una anterodistal para el radial, una
distal para el intermedio y una posterior para la ulna. La faceta para el radial estd mas
desarrollada que aquella para el elemento anterior accesorio. La ulna articula
proximalmente con el himero, anteriormente con el radio, anterodistalmente con el
intermedio y distalmente con el ulnar y el pisiforme (Fig. 4.9). En el caso del ejemplar
MLP 83-XI-16-1 se confirma también la presencia de un elemento accesorio postaxial

que articula posteriormente con la ulna (Fig. 4.13A-B).

El elemento anterior accesorio es subpentagonal y presenta cuatro facetas
articulares: una proximal para humero, una posterior para el radio, una posterodistal para

el radial y una anterodistal para el primer elemento del digito preaxial (Fig. 4.5C-D).

Carpales. En el holotipo el unico carpal proximal que se preserva completo es el
intermedio derecho (Fig. 4.9A-B). Los restantes carpales proximales estan incompletos
en ambos miembros. El miembro derecho preserva de manera casi completa, aunque en
algunos casos fracturados, los carpales distales 2, 3 y 4 (Fig. 4.9A-B). El miembro
izquierdo presenta distalmente al zeugopodio una cobertura de masilla epoxi donde se
intento restaurar parte de los elementos alli faltantes (e.g. los carpales). Lamentablemente
no se cuenta con informacion sobre los criterios empleados para dicha reconstruccion y
dada la forma atipica de los elementos reconstruidos lo mas probable es que la misma sea

meramente “cosmética’ y no una representacion realista de los elementos faltantes.

En el ejemplar MLP 83-XI-16-1 los carpales proximales que se preservan
completos son el ulnar y el intermedio (Fig. 4.13A-B). Adicionalmente, una pequefia
porcién de hueso preservado anteroventralmente al radio es interpretada como el radial,
aunque debido a lo fragmentario de este no pueden precisarse detalles anatomicos.
También se preservan los carpales distales 3 y 4, aunque el carpal distal 3 estd incompleto

(Fig. 4.13A-B).
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El intermedio es un elemento de forma subhexagonal, mas ancho que largo, y se
posiciona distalmente al radio y anterodistalmente a la ulna, con los cuales articula con
su faceta proximal. Los bordes anterior y posterior son angulosos y convexos y articulan
con el radial anteriormente y con el ulnar posteriormente. Distalmente, el intermedio
contacta en casi toda su extension con el carpal distal 3, dejando sélo una pequenia faceta
de articulacion para el carpal distal 4, que es de posicion posterodistal (Figs. 4.9A-B,
4.13A-B). Este margen se orienta de forma paralela con respecto al margen proximal,

caracteristica unica de Caypullisaurus bonapartei entre los Ophthalmosauridae.

En el ejemplar MLP 83-XI-16-1 el ulnar presenta una forma muy similar al
intermedio, con los bordes anterior y posterior ligeramente convexos y angulosos (Fig.
4.13A-B). Esta misma caracteristica se observa en el ulnar derecho del espécimen tipo,
aunque en este caso el elemento esta fracturado. Proximalmente, el ulnar articula con la
ulna, anteriormente con el intermedio, distalmente con el carpal distal 4,

posterodistalmente con el metacarpal v y posteriormente con el pisiforme.

Los carpales distales son de morfologia similar a la de los carpales proximales,
aunque se observa una leve reducciéon de tamafio con respecto a los elementos mas
proximales del miembro. Todos estos tienen una morfologia rectangular, o en “forma de
ladrillo” y se posicionan a la misma altura en el miembro formando una hilera mas o

menos continua (Figs. 4.9, 4.13A-B).

Metacarpales. En el holotipo, los metacarpales 1ii, iii y iv tienen forma de
“ladrillo”, siendo esta morfologia muy similar entre ellos y con los carpales distales (Fig.
4.9). En el ejemplar MLP 83-XI-16-1 la forma del metacarpal v difiere significativamente
de la del resto de los metacarpales, es hexagonal, con los bordes isométricos y contacta
anteroproximalmente con el ulnar y anterodistalmente con el carpal distal IV (Fig. 4.13A-
B). En el miembro izquierdo del ejemplar tipo hay un elemento de morfologia similar al
metacarpal v del ejemplar MLP 83-XI-16-1, aunque no puede confirmarse su identidad

como tal de manera inequivoca, dada la falta de elementos mas proximales.

Pisiforme. En el ejemplar MLP 83-XI-16-1 el pisiforme presenta forma
hexagonal, siendo mas largo que ancho. Articula proximoanteriormente con la ulna,
anteriormente con el ulnar y proximalmente con un elemento de neoformacion el cual se

ubica posterior a la ulna (Fig. 4.13A-B).
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Falanges. A media que se avanza distalmente en el miembro anterior del holotipo
es posible apreciar un cambio gradual en la forma de los elementos constituyentes, los
cuales van perdiendo la convexidad de los bordes anterior y posterior, tornandose planos
y paralelos entre si, lo que resulta en una forma netamente rectangular o de “ladrillo” (Fig.
4.9). Dicho cambio se aprecia desde la hilera de los metacarpales en adelante y es
acompafiado por una gradual disminucién en el tamafio de los elementos. Todas las
falanges se encuentran marcadamente empaquetadas formando un patron similar al de

una “pared de ladrillos™, casi sin dejar espacios entre ellas.
Cintura pélvica—
Aspectos generales

Restos de la cintura pélvica de Caypullisaurus bonapartei se conocen unicamente
en el ejemplar tipo en el cual se preservan un ilion y una barra isquiopubica (Figs. 4.6,

4.11).

llion. El ilion derecho se preserva parcialmente expuesto, con su porcion distal
aun cubierta por la matriz sedimentaria (Figs. 4.6, 4.11). Este es un hueso baciliforme y
delgado, cuyo extremo proximal presenta una superficie rugosa, evidenciando la
presencia de una cobertura cartilaginosa in vivo. Dicha porcion del ilion es interpretada

como la faceta de articulacion para la barra isquioptbica.

Barra isquiopubica. La barra isquiopubica derecha esta expuesta lateralmente en
tanto que la superficie medial estd incluida en la matriz sedimentaria (Figs. 4.6, 4.11). Es
alargada proximodistalmente y presenta una forma espatulada, con el extremo distal
redondeado y anteroposteriormente mas ancho que el proximal. El extremo proximal esta
fracturado, sin embargo, ain se aprecia que la faceta de articulacion para el ilion es
ovalada. La fusion entre el isquion y el pubis es completa y no hay signos de la presencia
de un foramen obturador o lineas de sutura. Desde la region proximoposterior corre una

cresta baja, en direccion anterodistal, que abarca casi el largo total del hueso.
Mimebro posterior—
Aspectos generales

El miembro posterior de Caypullisaurus bonapartei se conoce Unicamente en el
ejemplar MLP 83-XI-16-1 (Fig. 4.14). El miembro posterior derecho se preservo con el

fémur yaciendo sobre la columna vertebral y con la regién anteroventral expuesta.
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Aunque el miembro estd desplazado de su posicion anatdémica, los elementos distales al
fémur conservan aproximadamente su relacion espacial entre ellos, encontrandose los
elementos del digito anterior levemente desplazados del resto. El conteo méaximo de
digitos es de cinco, siendo los tres mas anteriores los digitos primarios y los dos mas
posteriores los digitos postaxiales accesorios. Esta lltima caracteristica es inica entre los

oftalmosauridos.

Fémur. El fémur tiene forma similar a la del humero, con los extremos proximal
y distal expandidos anteroposteriormente y una constriccion anteroposterior a la altura de
la diafisis (Fig. 4.14). Este es notoriamente mas corto que el humero, presentando un 0,6
del largo total del humero. Sobre la superficie ventral se desarrolla una estructura en
forma de cresta la cual se posiciona de forma equidistante a los bordes anterior y posterior.
Dicha cresta se extiende en direccion distal hasta llegar a la mitad del largo del hueso
(Fig. 4.14). Distalmente el fémur presenta dos facetas articulares para la tibia y la fibula.
La faceta tibial es ligeramente mas pequefia que la fibular y estd deflectada en direccion

anteroproximal (Fig. 4.14).

Zeugopodio. Tanto la tibia como la fibula estan expuestas ventralmente (Fig.
4.14). La tibia carece de su parte anterior, aunque puede apreciarse que es
anteroposteriormente mas corta que la fibula. Proximalmente la tibia articula con el
fémur, posteriormente con la fibula, distalmente con el astragalo (intermedio) y
anterodistalmente con el tarsal 2. La fibula tiene forma rectangular siendo més ancha que
larga. Proximalmente articula con el fémur, posteriormente con el “pisiforme”,
distalmente con el calcaneo, anterodistalmente con el astragalo y anteriormente con la
tibia. Ademas de la tibia y la fibula, el “pisiforme” se posiciona en la hilera del
zeugopodio. Estd preservado completo, es subcuadrangular con los bordes mas
redondeados y las aristas menos marcadas que las de la tibia y la fibula. Es mas corto
proximodistalmente que los restantes elementos del zeugopodio y tiene aproximadamente
la mitad del ancho de la fibula. Este elemento no contacta proximal ni anteriormente con

el fémur y se encuentra soportando al primer digito postaxial.

Tarsales. El tarsal 2 se preservo incompleto y asi como el resto de los elementos
distales a este s6lo se conserva su mitad posterior (Fig. 4.14C-D). Proximalmente este
elemento articula con la tibia, posteriormente con el astrdgalo y distalmente con el

metatarsal I1.
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El astragalo es el elemento de mayor dimension del tarso y presenta forma
rectangular con sus vértices redondeados, siendo mas ancho que largo. El borde proximal
es levemente concavo y en este se distinguen una faceta anteroproximal para la
articulacion con la tibia y una faceta proximoposterior para la articulacion con la fibula.
De ambas facetas, aquella para la fibula presenta un mayor desarrollo anteroposterior. El
margen distal es concavo y tiene dos facetas articulares, similar al borde proximal. La
faceta anterodistal para la articulacion con el metatarsal II y la posterodistal para el

metatarsal I1I (Fig. 4.14).

El calcaneo es subrectangular y levemente mas ancho que el astragalo.
Proximalmente articula con la fibula, posteriormente con el “pisiforme” y el elemento
mas proximal del primer digito postaxial, distalmente con el tarsal distal 4 y anteriormente

con el astragalo.

A partir de la fila de los metatarsales y en direccion distal, la morfologia de todos
los elementos es muy semejante entre si, siendo todos ellos rectangulares y decreciendo
gradualmente en sus proporciones. Sin embargo, este no es el caso de los elementos que
conforman los dos digitos postaxiales. En el caso del digito postaxial mas anterior, sus
tres elementos mas proximales son subhexagonales, con aristas rectas bien definidas y
angulos marcados. No es hasta que se alcanza el cuarto elemento de dicho digito, que la
morfologia cambia de subhexagonal a redondeada. En el caso del segundo digito

postaxial, todos los elementos constituyentes son de aspecto redondeado.
DISCUSION
Asignacion taxonomica de los ejemplares referidos y comparacion

Durante la altima década varias localidades fosiliferas han revelado una alta
riqueza taxondmica para los oftalmosauridos en el intervalo Titoniano—Berriasiano (e.g.
Druckenmiller et al., 2012; Roberts et al., 2014; Delsett et al., 2017, 2018, 2019; Zverkov
y Efimov 2019; Zverkov y Prilepskaya 2019). En la actualidad dicho intervalo cuenta con
22 especies distribuidas en 14 géneros: Ophthalmosaurus icenicus, Catutosaurus
gasparinae, Palvennia hoybergeti, Janusaurus lundi, Arthropterygius chrisorum,
Arthropterygius thalassonotus, Arthropterygius volgensis, Keilhauia nui, Thalassodraco
etchesi, Nannopterygius enthekiodon, Nannopterygius yasikovi, Nannopterygius
salveljeviensis, Nannopterygius borealis, Undorosaurus gorodischensis, Undorosaurus?

kristiansenae, Undorosaurus? kielanae, Undorosaurus nessovi, Gengasaurus nicosiai,
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Brachypterygius extremus, Aegirosaurus leptospondylus, Grendelius? alekseevi 'y

Caypullisaurus bonapartei.

Partiendo de la presencia de un largo proceso anterior del maxilar, el cual excede
el largo total de la narina externa, los ejemplares MOZ-PV 6097 y MOZ-PV 6169 pueden
ser referidos a Caypullisaurus bonapartei, a Brachypterygius extremus (Kimmeridgiano—
Titoniano de Inglaterra, Rusia y posiblemente México) o a Undorosaurus? kristiansenae
(Titoniano de Svalbard, Noruega), los Unicos tres taxones presentes en el intervalo
Titoniano—Berriasiano que muestran dicha caracteristica (Fernandez 2007a; Bucky y
Lépez Oliva 2009; Druckenmiller et al., 2012; Moon y Kirton 2018). En los restantes
taxones de dicho intervalo el maxilar tiene una exposicion anterolateral mucho mas
discreta (Bardet y Fernandez 2000; Druckenmiller et al., 2012; Moon y Kirton 2016,
2018; Zverkov y Efimov 2019; Campos et al., 2020). Pese a presentar una morfologia
similar en el maxilar, es necesario destacar que la morfologia del lagrimal en el material
tipo de C. bonapartei, como asi también la de los ejemplares MOZ-PV 6097 y MOZ-PV
6169, no es consistente con la de Undorosaurus? kristiansenae, que presenta como una
de sus autapomorfias un margen orbital del lagrimal formando un angulo de casi 90°
(Zverkov y Efimov 2019). En el caso de Brachypterygius extremus, si bien el lagrimal
presenta una forma semejante a la de Caypullisaurus bonapartei, la region postorbital de
estos dos taxones es muy disimil: en C. bonapartei es anteroposteriomente amplia, con
un postorbital prominente y con una marcada exposicion lateral del cuadrado yugal, el
cual a su vez presenta un margen ventral que es mas largo que el alto total del hueso,
caracteristica Unicamente presente en Caypullisaurus y en el taxén Barremiano
Kyhytysuka sachicarum (observacion personal sobre el holotipo DON-19671). En
contraste, Brachypterygius extremus presenta una region postorbital estrecha y con un

postorbital gracil (Moon y Kirton 2018).

La region postorbital del craneo de los ejemplares MOZ-PV 6097 y MOZ-PV
6139 es virtualmente idéntica a la del material tipo de Caypullisaurus bonapartei (Fig.
4.21). En los tres ejemplares puede darse cuenta de su gran amplitud anteroposterior, de
las proporciones particulares del cuadrado yugal, del contacto entre este tltimo y el yugal,
del contacto amplio entre el postorbital y el postfrontal y de la morfologia rectangular del
escamoso (Fig. 4.21). Més aun, la combinacion de las caracteristicas del cuadrado yugal
y del escamoso son exclusivas de estos tres ejemplares. De forma similar, en vista lateral,

los elementos de la mandibula presentan una morfologia consistente en los tres
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especimenes, exhibiendo un proceso retroarticular alto y robusto y con contribuciones

iguales del angular y del surangular.

Basandose en las comparaciones realizadas, los ejemplares MOZ-PV 6097 y
MOZ-PV 6139 presentan una morfologia coincidente con la del ejemplar tipo de
Caypullisaurus bonapartei, asi como una procedencia geografica y estratigrafica

consistente con la de este taxon, motivo por el cual estos ejemplares son referidos a éste.

En el caso del ejemplar MLP 83-XI-16-1, los unicos elementos comparables con
el ejemplar tipo de Caypullisaurus bonapartei son las costillas, la escapula y el miembro
anterior (Figs. 4.12-4.13). El hiimero de ambos especimenes tiene una forma idéntica,
incluyendo un proceso dorsal con un grado de desarrollo similar en cuanto a su extension
préoximo-distal. La extension y disposicion de las facetas articulares distales es la misma,
con una faceta anterior para el elemento anterior accesorio inclinada en direccion
proximoanterior, una faceta radial orientada distalmente y una faceta ulnar inclinada

proximoposteriormente.

Los elementos del zeugopodio comparables entre los ejemplares citados son el
radio y la ulna. El radio de ambos especimenes tiene idénticas caracteristicas. Este
presenta sobre su margen anterior dos facetas articulares, una de posiciéon mas proximal
para el elemento anterior accesorio y otra ubicada distalmente a la primera para el radial.
La segunda de estas facetas estd mas desarrollada que la primera. Asi también, en ambos
ejemplares, se observa que la ulna es anteroposteriormente mas corta que el radio. Cabe
destacar que también el elemento intermedio presenta una forma idéntica en ambos
ejemplares, con sus margenes proximal y distal dispuestos paralelamente uno con
respecto al otro. Como se ha mencionado con anterioridad, esta caracteristica es exclusiva

del intermedio de Caypullisaurus bonapartei.

Los restantes elementos distales del miembro anterior del espécimen MLP-83-X1-
16-1 y del holotipo de Caypullisaurus bonapartei presentan una misma arquitectura,
encontrandose estos compactamente dispuestos entre ellos formando columnas paralelas,
a modo de “muro de ladrillos”. De gran importancia resulta senalar que este patron de
disposicion espacial se conoce en algunos taxones jurdsicos y ciertas comparaciones son
necesarias para dar cuenta de la afinidad del ejemplar MLP-83-XI-16-1 con

Caypullisaurus antes que con otros taxones descritos.
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Durante el Jurasico Tardio al menos tres taxones presentan una disposicion similar
de los elementos del zeugo-autopodio de Caypullisaurus bonapartei, que puede ser
caracterizado como ‘“fuertemente empaquetado”, es decir, elementos cercanamente
rectangulares y dispuestos de forma tal que el espacio entre ellos resulta minimo. Estos
taxones son Aegirosaurus leptospondylus (Titoniano de Alemania), Brachypterygius
extremus 'y Undorosaurus? kristiansenae. En los dos primeros casos, la referencia del
ejemplar MLP-83-XI-16-1 a cualquiera de estos taxones es poco consistente, dado que en
estos se confirma sin lugar a ambigiliedades el contacto entre el humero y el intermedio
(Bardet y Fernandez 2000; Moon y Kirton 2018). Por otro lado, la falta de digitos
postaxiales en el miembro anterior del excelentemente preservado holotipo de
Undorosaurus? kristiansenae (Druckenmiller et al., 2012), impide que el ejemplar MLP-

83-XI-16-1 sea referido a ese taxon.

Las escapulas son remarcablemente similares en en el holotipo y el ejemplar MLP-
83-XI-16-1, en cuanto a forma y proporciones. Sin embargo, las caracteristicas
generalizadas de la escapula en Caypullisaurus bonapartei resultan de poca ayuda para
distinguirla de las de otros Ophthalmosauridae, a excepcion de aquellos con

caracteristicas autapomorficas como lo es Nannopterygius (Moon y Kirton 2018).

El resto de los elementos comparables, como son las costillas y centros
vertebrales, carecen de caracteristicas diagndsticas a nivel de género (a excepcion de un
unico taxon bajociano, Mollesaurus periallus), y su comparacion no resulta de utilidad
para argumentar a favor o en contra de las posibles afinidades del ejemplar MLP-83-XI-
16-1. También es importante sefialar que aunque en el holotipo de Caypullisaurus
bonapartei no se han preservado los miembros posteriores, impidiendo su comparacion
con los del espécimen MLP-83-XI-16-1, los de este ultimo presentan caracteristicas

unicas entre los Ophthalmosauridae.

Dadas estas comparaciones, y los datos de la procedencia geografica y
estratigrafica, es posible asignar al ejemplar MLP-83-XI-16-1 a Caypullisaurus

bonapartei.
Identidad de los elementos del miembro anterior

La morfologia y el patron de articulacion del miembro anterior de Caypullisaurus
bonapartei ha sido motivo de debate entre los especialistas. Tanto Arkhangelsky (2001)

como Zverkov y Efimov (2019) y Zverkov y Grigoriev (2020) han argumentado en contra
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de la propuesta de Ferndndez (1997, 2001) sobre las identidades de los elementos que
componen el zeugopodio en este taxon. En sus contribuciones estos autores interpretan al
radio como el intermedio (Fig. 4.23B, D). Dicha interpretacion pretende estar sustentada
en la hipotesis del “arco digital” propuesta por Shubin y Alberch (1986). La misma
propone que durante el desarrollo embrionario, los elementos que componen el miembro
de los tetrapodos siguen un patréon comun iterativo de ramificacién y segmentacion.
Motani (1999b) resume los aspectos principales de dicho patron en los siguientes pasos:
(1) en una primera instancia del desarrollo condrogénico del miembro anterior aparece el
hiimero como una condensacion de novo; (2) el humero se bifurca distalmente dando
origen al radio y a la ulna; (3) el radio se segmenta dando origen al radial, y usualmente
no ocurren mas segmentaciones a lo largo de esta serie (preaxial); (4) la ulna se bifurca
dando origen al ulnar y al intermedio; (5) los elementos centrales surgen a partir del
intermedio; (6) a partir del ulnar surgen el carpal distal 4; (7) el carpal distal 4 se bifurca
dando lugar al carpal distal 3 y al metacarpal 4, y el resto de los carpales distales se van
bifurcando para dar origen a los metacarpales de los digitos correspondientes; (8) la base
del quinto digito aparece como una condensacion de novo. La serie compuesta por la ulna,
el ulnar, el carpal distal 4, el metacarpal 4 y los elementos distales a este ultimo,

componen lo que Burke y Alberch (1985) llamaron “eje primario”.

El estudio llevado a cabo por Motani (1999b) reveld que la topologia del eje
primario esta conservada en los ictiosaurios y concluye en el siguiente esquema
topologico de la region proximal del zeugopodio-autopodio: (a) el ulnar se ubica
distalmente a la ulna, contactando a los elementos basales de los digitos 4 y 5 (usualmente
el carpal distal 4 y el metacarpal v); (b) el intermedio se ubica anteriormente al ulnar, en
una posicion entre el la ulna y el radio; y (c) el carpal distal 4 es distal y ligeramente

anterior al ulnar, contactando con el intermedio.

Segin Zverkov y Efimov (2019) un patron topologico en el cual el humero
contacta distalmente con la ulna, el radio y el elemento anterior accesorio, resulta en una
“disrupcion en la base del arco digital” de Caypullisaurus. Por dicho motivo, los autores
mencionados consideran al elemento medial como el intermedio en lugar del radio. El
problema con dicha hipotesis radica fundamentalmente en que se basa en
reconstrucciones erroneas del miembro anterior de Caypullisaurus, el cual como se ha
ilustrado en esta tesis, preserva de forma incompleta varios elementos proximales. En

resumen la reconstruccion planteada por Zverkov y Efimov (2019), y posteriormente por
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Zverkov y Grigoriev (2020), no puede ser aceptada debido a que presenta los problemas

comentados a continuacion:
1) Asume la completitud de elementos incompletos y/o pobremente preservados.

2) Le otorga una “forma” a los elementos incompletos y/o faltantes y asume sus
proporciones. Mas aun, dichas formas y proporciones difieren en su representacion
(Zverkov y Grigoriev 2020: fig. 1J-K) entre ambos miembros anteriores de un mismo

individuo.

3) La interpretacion de Zverkov y Efimov (2019) y Zverkov y Grigoriev (2020) no toma
en cuenta ni menciona otro tipo de topologia posible en el area del zeugopodio y
autopodio proximal, por lo que interpretaciones alternativas son ignoradas y
consecuentemente no son discutidas. Zverkov y Efimov (2019) llevan este hecho un paso
mas adelante afirmando (sic): “In fact, the only reasonable interpretation for
Caypullisaurus is the humerus distally contacting the radius, intermedium and ulna”

(Zverkov y Efimov 2019:28).

4) El desarrollo del argumento presentado por Zverkov y Efimov (2019) y sostenido por
Zverkov y Grigoriev (2020), se limita a mencionar que la interpretaciéon de Motani
(1999b) esta en contradiccion con la hipotesis del “arco digital” y que esta genera una
disrupcion en la base de dicho arco. Estos autores no explicitan en qué consiste la aludida
“disrupcion”, y tampoco discuten o comentan sobre las interpretaciones propuestas por

Fernandez (1997, 2001).

5) La interpretacion en la cual el elemento medial del zeugopodio es identificado como
el intermedio (Fig. 4.23B, D), implica una separacion entre los carpales distales 3y 4,y
la intrusion del metacarpal iii entre estos. La posicion del metacarpal iii separando a los
carpales distales 3 y 4 es inconsistente con el desarrollo arquetipico del “arco digital”,

debido a que el carpal distal 3 nace como una ramificacion del carpal distal 4.

Como puede observarse en la Figura 4.23A y C, donde se ilustra la interpretacion
del autor del presente trabajo, se observa que el arco digital se mantiene integro y es
posible trazar la secuencia de ramificacion del miembro a partir de este, sin contradecir
la hipétesis de Shubin y Alberch (1986) y sin necesidad de explicar la topologia
presentada con el agregado de supuestos ad-hoc (e.g. el intermedio en el miembro

izquierdo del holotipo no soélo articula con el humero sino que también, y de manera

97



Lic. Lisandro Campos

excepcional entre los oftalmosauridos, es el elemento de mayor tamafo (ancho y largo)
de todo el zeugopodio; la discrepancia morfolégica a nivel del zeugopodio y del
autopodio proximal entre los dos miembros anteriores del mismo individuo representa un
fendmeno que, aunque no se ha estudiado en otros oftalmosauridos, es real y no se explica
mediante una preservacion diferencial). Por los motivos expuestos, la interpretacion aqui
presentada sobre la identidad y topologia de los elementos que forman el miembro
anterior de Caypullisaurus bonapartei (Fig. 4.23A, C) es preferida por sobre las

anteriores.
4.3.2. Arthropterygius thalassonotus

Breve reseria historica

El material tipo y unico ejemplar conocido de Arthropterygius thalassonotus
(MOZ-PV 6145) fue mencionado por primera vez en la literatura por Fernandez (2007b).
En dicha contribucion este ejemplar es referido al género Ophthalmosaurus sobre la base

de la morfologia del basioccipital y del miembro anterior.

En 2010, Maxwell realiza la redescripcion de un ejemplar proveniente del
Oxfordiano—Kimmeridgiano de la isla Melville (norte de Canadd) el cual habia sido
originalmente descrito como una nueva especie del género Ophthalmosaurus en este caso
Ophthalmosaurus chrisorum (Rusell, 1993). En su contribuciéon Maxwell (2010)
concluye en que la asignacion genérica dada por Rusell es inconsistente con
Ophthalmosaurus, dadas las diferencias a nivel del basicraneo y del humero. Por este
motivo crea el género Arthropterygius para la recepcion del ejemplar descrito por Rusell.
El nuevo género presentaba como autapomorfias: la posicion del foramen para la arteria
cardtida interna ubicado sobre la superficie posterior del basiesfenoides y morfologia
angulosa de las regiones proximales de los elementos del zeugopodio del miembro

anterior.

En 2012 Ferndndez y Maxwell vuelven a describir al ejemplar MOZ-PV 6145 y
concluyen en que este presenta caracteristicas diagndsticas de Arthropterygius y
consecuentemente lo asignan a este género. En esa misma contribucion, las autoras
proponen que se trata de una especie diferente de 4. chrisorum, pero no crean una especie

nueva y el MOZ-PV 6145 es referido s6lo como Arthropterygius sp. Esto se debe
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principalmente a lo incompleto del ejemplar y a que este se encontraba incompletamente

preparado.

En 2015(b) Zverkov et al. describen un ejemplar proveniente de la Formacion
Paromes (Titoniano) en la Republica Komi, noroeste de Rusia. Dicho ejemplar presenta
las caracteristicas diagnosticas de Arthropterygius y, asi como en el caso del espécimen

argentino, es solo referido como Arthropterygius sp. debido a lo incompleto del material.

Recientemente, Zverkov y Prilepskaya (2019) describieron ejemplares nuevos
hallados en los niveles superiores de la Formacion Hofer (Berriasiano temprano) en la
Tierra de Francisco José (Rusia) y de colecciones historicas de diferentes instituciones de
Rusia. En dicha contribucion los autores identifican una nueva especie dentro del género,
Arthropterygius volgensis y presentan una diagnosis enmendada del género. Bajo ese
contexto, proponen la sinonimia de tres de los cuatro géneros de oftalmoséduridos
conocidos para el Jurdsico Tardio—Cretacico Temprano del archipi¢lago Svalbard
(Noruega) con Arthropterygius, a saber, Janusaurus, Palvennia y Keilhauia. Este nuevo
esquema taxondmico para gran parte de los oftalmosauridos del reino boreal no carece de
controversias y desacuerdos (ver Zverkov y Prilepskaya 2019; Delsett et al., 2019;
Campos et al., 2020; Zverkov y Grigoriev 2020), por lo cual sera tratado como parte de

la discusion que sigue a la descripcion de Arthropterygius thalassonotus.

Finalmente, el autor de esta tesis y colaboradores (Campos et al., 2020),
redescriben al ejemplar MOZ-PV 6145, el cual se encontraba en una etapa ulterior de
preparacion y mediante la implementacion de tomografias computadas. Las nuevas
observaciones permitieron concluir que el MOZ-PV 6145 representa una especie
diferente de A. chrisorum, de acuerdo con lo propuesto por Fernandez y Maxwell (2012),
y que dadas las caracteristicas unicas dentro del género que presenta este espécimen se

justifica la creacion de una nueva especie, A. thalassonotus.

A pesar de que la descripcion del espécimen MOZ-PV 6145 es reciente, y que
diferentes técnicas fueron empleadas en la descripcion osteoldgica del mismo (e.g.
tomografias computadas), la situacién taxondémica del género vuelve necesaria una
revision de la diagnosis genérica, asi como de la especie A. thalassonotus. Igualmente
importante para este fin y para la redescripcion de la especie, es la reciente identificacion
de elementos pertenecientes al MOZ-PV 6145, que no habian sido identificados

previamente.
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Arthropterygius Maxwell, 2010
Especie tipo— Arthropterygius chrisorum (Rusell, 1993).

Otras especies validas— Arthropterygius volgensis (Kasansky, 1903); Arthropterygius

thalassonotus Campos, Fernandez y Herrera, 2020.

Diagnosis enmendada— Oftalmosaurido caracterizado por la siguiente combinacion
unica de estados de caracteres (las autapomorfias se indican con el signo de asterisco*):
proceso supratemporal del parietal delgado (parietal desconocido en A. chrisorum);
cuadrado con cuello no demarcado y region ventral redondeada y convexa (cuadrado
desconocido en A. chrisorum); lamela occipital del cuadrado reducida; proceso angular
del cuadrado ausente; condilo del cuadrado pobremente desarrollado y comprimido;
procesos basipterigoideos del basiesfenoides poco desarrollados o ausentes; plateau
dorsal del basiesfenoides ocupando una superficie igual o menor a la de la faceta para el
basioccipital en vista dorsal; foramen para la cardtida interna localizado sobre la
superficie posterior del basiesfenoides; area extracondilar del basioccipital
extremadamente reducida siendo esta no visible en vista posterior; area extracondilar
anteroposteriormente mas larga que la exposicion del condilo occipital en vista lateral;
facetas opistdticas del basioccipital elevadas; facetas para el opistotico y el stapes del
basioccipital desplazadas en direccion anterior de forma tal que se aprecian pobremente
en vista lateral; humero con cresta deltopectoral poco desarrollada y fuertemente
desplazada en direccion anterior; himero casi tan largo como alto y con una constriccion
minima de la diafisis*; humero con faceta anterodistal para un elemento anterior
accesorio bien desarrollada y formando una superficie triangular; tercio posterior del

hiimero fuertemente comprimido.

Procedencia geogrifica y edad— Artico (Canad4), Reptblica Komi y Tierra de
Francisco José (Rusia), Svalbard (Noruega), Neuquén (Argentina). Oxfordiano—

Berriasiano (Jurasico Tardio—Cretacico Temprano).
Arthropterygius thalassonotus Campos, Fernandez y Herrera, 2020
Figuras 4.24-4.30

Ophthalmosaurus sp. Fernandez, 2007b: 283, fig. 11.4f.
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Arthropterygius sp. Fernandez y Maxwell, 2012: 536, figs. 2-3.

Diagnosis enmendada— Arthropterygius thalassonotus puede ser diferenciado de las
otras especies de Arthropterygius mediante la siguiente combinacion de caracteres:
basiesfenoides cuadrangular en vista ventral (similar a 4. volgensis, trapezoide en A.
chrisorum); margenes anterior y posterior del basiesfenoides con el mismo desarrollo
medio-lateral (margen anterior mas ancho en A. chrisorum y margen posterior mas ancho
en A. volgensis); superficie ventral de la mitad posterior del basiesfenoides con una
marcada protrusion ventral en la linea media (superficie ventral de la mitad posterior del
basiesfenoides plana en A. chrisorum y A. volgensis); procesos basipterigoideos del
basiesfenoides con extremos dirigidos anterolateralmente (procesos basipterigoideos
dirigidos lateralmente en A. chrisorum y muy pobremente desarrollados en A. volgensis);
basioccipital con fosa de la notocorda ubicada en la mitad dorsal del condilo occipital
(fosa ubicada en la mitad del condilo en A. chrisorum; basioccipital desconocido en A.
volgensis); himero sin constriccion ventral entre las facetas radial y ulnar (constriccion

presente en A. chrisorum; himero desconocido en A. volgensis).

Holotipo y unico ejemplar— MOZ-PV 6145, craneo con porcion anterior del rostro

faltante y miembro anterior derecho.
Localidad tipo— Yesera del Tromen-Pampa Tril, noroeste de Neuquén, Argentina.

Procedencia estratigrafica y edad—Grupo Mendoza, Formacion Vaca Muerta, Jurasico

Superior, Titoniano tardio.
DESCRIPCION

Estado de preservacion. En el ejemplar MOZ-PV 6145 el craneo conserva
mayoritariamente su cara lateral derecha. Parte de los huesos del basicraneo y de la serie
otica se han desplazado y desarticulado debido al colapso de la caja craneana. A su vez,
el craneo presenta dos tipos diferentes de preservacion. Los elementos del basicraneo, de
la serie otica y del paladar se preservaron de manera casi completa y sin evidencias de
deformacion post mortem. Por otro lado, la porcion preservada del rostro se ha conservado
como molde natural de las superficies internas de los huesos que lo componian, en el cual

hay pequefias porciones de hueso atin embebidas en la matriz sedimentaria (Fig. 4.24).

El miembro anterior derecho se ha preservado de forma incompleta y

parcialmente articulado. El hiimero se conservo casi integro y sin deformar, faltandole
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unicamente una parte del proceso dorsal. De los elementos constituyentes del zeugopodio
se conservaron el radio y la ulna de forma completa, aunque ambos presentan fracturas a
lo largo del eje anteroposterior. De los elementos distales al zeugopodio se preservaron
el radial y el intermedio, asi como carpales y falanges. Cabe destacar que aunque el
zeugopodio y los elementos distales a este no estan en articulacion estrecha, el

desplazamiento post mortem ha sido minimo (Fig. 4.30G-H).
Craneo—

Premaxilar. Unicamente se ha preservado la impresién sobre la matriz
sedimentaria de la region posterior del premaxilar derecho. Sobre el lado izquierdo del
rostro no se preservo ningun resto del premaxilar. Sobre el lateral derecho se aprecia en
que el premaxilar formaba el margen anterior y parte del borde dorsal de la narina externa.
La porcién ubicada dorsalmente a la narina externa constituye el processus supranarialis.
Este proceso es delgado y se extiende en direccion posterior hasta casi alcanzar el margen
posterior del 16bulo anterior de la narina externa (Fig. 4.24A-B, E). Desafortunadamente,
la region ventral del extremo posterior del premaxilar no se ha preservado y no es posible

evaluar la presencia o ausencia del processus subnarialis.

Maxilar. Las impresiones de ambos maxilares, junto a pequefios fragmentos
0seos, se han conservado a ambos lados del rostro, siendo la del lado derecho la mejor
preservada (Fig. 4.24). En vista lateral, el maxilar se extiende anteriormente formando un
proceso anterior largo que va decreciendo a medida que se acerca al extremo anterior del

rostro (Fig. 4.24B, E).

A ambos lados del rostro, los margenes dorsales de los maxilares delimitan
ventralmente las narinas externas y las dividen en dos 16bulos. Dicha separacion esta dada
por el desarrollo de un proceso dorsal ascendente el cual contacta con el proceso
descendente del nasal, conformando un robusto pilar 6seo. La contribucion del maxilar a
este pilar presenta un desarrollo dorsoventral igual al del proceso descendente del nasal

(Fig. 4.24E-F).

Nasal. Asi como en el caso de los maxilares, ambos nasales se preservan a modo
de impresiones sobre la matriz sedimentaria, con pequefias porciones de hueso aun

incluidas dentro de esta.
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En vista lateral, los nasales forman a ambos lados del rostro los margenes dorsales
de las narinas externas y contribuyen a su division en dos lobulos por medio de un robusto
proceso descendente que contacta con el proceso ascendente del maxilar (Fig. 4.18E-F).
Sobre el lateral derecho del rostro, se aprecia que el 16bulo posterior de la narina externa
es de morfologia circular y presenta un largo 1,6 veces mayor que el del 16bulo anterior,
que presenta una forma maés ovalada y mas baja (Fig. 4.24E). Sobre la cara dorsal del
rostro puede apreciarse, justo a la altura de las narinas externas, que la superficie de la
impresion de los nasales presenta una ligera depresion que se hace mas profunda hacia la

sutura internasal y que representa el excavatio internasalis (Fig. 4.24E).

Parietal. Los parietales estan preservados incompletos, el parietal izquierdo se
encuentra suelto y accesible para su descripcion. El parietal derecho esta fracturado en

multiples partes que aun permanecen dentro de la matriz sedimentaria.

Tanto en vista dorsal como ventral, el cuerpo principal del parietal presenta una
forma rectangular, con un margen anterior redondeado (Fig. 4.25). Dorsalmente, sobre
dicho margen, se ubica la faceta para la recepcion del frontal. Esta faceta ocupa una mayor
superficie de la region anterior del parietal en su porcion mas medial y desaparece hacia
el lateral izquierdo (Fig. 4.25A). El margen lateral del parietal es concavo y forma el
margen lateral de la fenestra temporal superior (Fig. 4.25A). Posteriormente al cuerpo
principal del parietal se desarrolla el proceso supratemporal del parietal, el cual presenta
un ancho de aproximadamente la mitad del ancho del cuerpo principal (Fig. 4.25). Este
proceso se orienta de forma oblicua con respecto al cuerpo principal del parietal y sobre
este articula la rama medial del supratemporal. En el margen medial, el parietal es mas
alto en la region anterior y la altura va decreciendo en sentido posterior (Fig. 4.25A). No
hay signos que indiquen la presencia de una cresta sagital. La superficie ventral del cuerpo
principal del parietal es completamente lisa a excepcion de la porcion mas anterior. Sobre
esta superficie hay una depresion poco profunda, la cual es interpretada como la

impresion del hemisferio cerebral izquierdo (Fig. 4.25B).

Supratemporal. El supratemporal derecho estd preservado casi completo, aunque
presenta cierto grado de compresion mediolateral. Este presenta sus tres ramas bien
desarrolladas y se encuentra formando la esquina posterior y el margen lateral de la
fenestra temporal superior derecha. En vista ventral el supratemporal tiene forma de “V”,
con la rama anterior orientada anterolateralmente (Fig. 4.26A) y siendo esta mas del doble
de larga que la rama medial que se orienta anteromedialmente. La rama ventral de
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supratemporal es la mas robusta de las tres y, sobre la superficie medial de la misma,
aparece una depresion profunda que marca el sitio de articulacion con el proceso
paraoccipital del opistotico (Fig. 4.26B). Medialmente a la rama ventral, no hay signos
de la presencia de un proceso estapedial. Por otro lado, en esta region, la rama ventral
desarrolla dos lamelas de orientacidon anteroposterior que rodeaban la porcion dorsal del

cuadrado in vivo (Fig. 4.26A).

Placas escleroticas. Solo tres placas esclerdticas se encuentran aun articuladas y
relativamente completas. Estas, si bien aun articuladas, se han desplazado dorsalmente
luego de la muerte del individuo. Las placas escleroticas presentan la morfologia de una
hoja obovada, con un margen interno (margen de la cdrnea) crenulado y menos
desarrollado que el externo (Fig. 4.26C). Sobre la superficie lateral, todas las placas

presentan una serie de finas estriaciones dispuestas de forma radial.

Pterigoides. Ambos pterigoides se preservan de forma tridimensional y, en ambos
casos, la region anterior no se ha conservado, incluyendo la mayor parte de las ramas
palatales. En vista ventral, la region preservada de la rama palatal presenta margenes
rectos y la superficie es levemente coéncava, marcando un sitio de insercion muscular
(Moon y Kirton 2016) (Fig. 4.26D). Posteriormente a la rama palatal, aparece la rama
cuadrada a partir de la cual se desarrollan lateral y medialmente las lamellas lateral y
ventromedial, siendo esta ultima la de mayor tamafio. En vista posterior se aprecian las
tres lamellas (lateral, ventromedial y dorsal) las cuales le dan al pterigoides forma
trirradiada (Fig. 4.26E). También se aprecia que posteriormente la lamella ventromedial
y dorsal son continuas y forman un proceso ahorquillado sobre el limite posterior del

pterigoides (Fig. 4.26E).

Cuadrado. El cuadrado derecho se preserva casi de forma completa, y unicamente
carece de una porcion de la lamela occipital. En vista posteromedial, el cuadrado presenta
forma de “L” y es mas alto que largo. La lamella pterigoidea tiene una superficie rugosa
y a la altura media de la misma se ubica una depresion circular que marca el sitio de
articulacion del stapes (Fig. 4.26F). Ventralmente a esta faceta, se localiza un pequefio
tubérculo que marca el sitio de anclaje ligamentoso para el pterigoides. En vista lateral,
en la region ventral del cuadrado, se ubica el condilo articular. EI mismo es comprimido
y esta conformado por dos tubérculos redondeados (Fig. 4.26G). El tubérculo externo o
lateral articula dorsalmente con el surangular mientras que el tubérculo interno o medial
hace lo respectivo con el articular. Ambos tubérculos presentan un desarrollo similar.
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Anteriormente al condilo articular, el cuerpo del cuadrado presenta una constriccion

dorsoventral que define el “cuello del cuadrado”.

Parabasiesfenoides. El complejo parabasiesfenoides se preservd con sus
superficies ventral y posterior expuestas (Figs. 4.27A-B, 4.28A). En vista ventral, se
aprecia que la fusion entre el paraesfenoides y el basiesfenoides es completa, sin signos
de suturas visibles (Fig. 4.27A). La ausencia de sutura entre el paraesfenoides y el
basiesfenoides se confirma también en la exploracion mediante tomografias (Fig. 4.28).
El paraesfenoides solo preserva la porcion mas posterior, apenas sobrepasando
anteriormente el cuerpo del basiesfenoides. La porcion conservada presenta una
morfologia basiliforme y en corte transversal presenta una silueta redondeada. Por su
parte, el basiesfenoides es cuadrangular, con sus margenes anterior y posterior con anchos
equivalentes. En el centro de la superficie ventral se ubica una depresion circular, la cual

se posiciona justo por detras del paraesfenoides (Fig. 4.27A).

La region medial del basiesfenoides protruye ventralmente a lo largo de la linea
media, dando un aspecto de “techo a dos aguas/pagoda” a este elemento (Fig. 4.27A). A
ambos lados de la linea media, en la mitad posterior de la superficie ventral, aparecen las
facetas para la recepcion de las lamellas ventromediales de la rama cuadrada de los
pterigoides. En la region anterior del basiesfenoides se desarrollan los procesos
basipterigoideos. Los mismos son de pequefio tamafo y apenas sobrepasan los laterales
del basiesfenoides, contribuyendo a la forma cuadrada de este elemento. Estos procesos
se orientan a 40° con respecto a la linea media del basiesfenoides, presentan una base
ancha y terminan en puntas romas (Fig. 4.27A). Justo por detras de estos, se ubica una
depresion leve a cada lado del basiesfenoides, las cuales representan el pasaje para la
rama palatina del nervio facial (VII) (Fig. 4.27A). La region posterior del basiesfenoides
es pentagonal, con el margen ventral mas ancho que el dorsal (Fig. 4.27B). En el centro
de la superficie se ubica el foramen para la arteria cardtida interna, el cual esta formado
por un canal circular que se adentra en el hueso. Aunque el recorrido exacto de la carotida
interna no pudo ser reconstruido, se aprecia que la salida de esta arteria se da en el margen
anterior del basiesfenoides, probablemente justo por encima del paraesfenoides (Fig.
4.28B-C). Por encima de este foramen, se ubican las facetas para el basioccipital, las

cuales son rectangulares y estan separadas por medio de un surco vertical (Fig. 4.27B).

Prodtico. El prodtico izquierdo esta completo, con la superficie posterior expuesta
(Fig. 4.27C). En vista posterior, el prodtico tiene forma subhexagonal y en el centro se
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ubican las impresiones de los canales horizontal y vertical de la capsula 6tica, presentando
forma de “V” (Fig. 4.27C). El surco que representa el canal vertical se va estrechando
hacia el margen dorsal del prootico. Lateralmente a este surco se desarrolla un pequefio
proceso en forma de punta, que marca el sitio de insercion del musculus adductor
mandibulae externus. En la region cercana a la confluencia de ambos canales, sobre el
surco que representa el canal horizontal, hay una pequefia depresion oval que representa

la impresion del saculo.

Opistotico. El opistotico derecho se preserva con las superficies posterior y medial

expuestas (Fig. 4.27D).

En vista posterior, el opistdtico tiene forma de “mortero” con una porcion medial
masiva y bien desarrollada a partir de la cual surge lateralmente un corto y robusto
proceso paraoccipital. Sobre la region medial se desarrollan las facetas para el
basioccipital y el stapes, las cuales forman un angulo recto entre ellas y estan separadas
por una cresta baja orientada longitudinalmente. La faceta de posicion mas ventral es la
faceta para el stapes y presenta forma triangular, mientras que la faceta del basioccipital

es rectangular y de mayor superficie que la primera.

Supraoccipital. Unicamente se preserva la mitad derecha del supraoccipital. La
morfologia general de este elemento es la de un arco dorsalmente curvo o de letra omega,
en vistas anterior y posterior (Fig. 4.29A-B). Anteriormente, la superficie del hueso
presenta un surco poco profundo que se orienta anteroposteriormente y se ubica sobre la
linea media (Fig. 4.29A). En vista lateral, el supraoccipital presenta un foramen circular
en la superficie, que se ubica en la mitad ventral del hueso, y que es visible tanto en la
cara lateral como en la medial. Dicho foramen representa el pasaje para la vena capitis
dorsalis (sensu Kirton 1983; Moon y Kirton 2016). Posteriormente, los procesos
exoccipitales del supraoccipital se encuentran bien desarrollados y dispuestos de forma
paralela (Fig. 4.29B). El grado de desarrollo de estos procesos permite observar que la
contribucion del supraoccipital a los margenes laterales del foramen magnum es igual o
mayor que la contribucidn de los exoccipitales. Sobre la superficie ventral de los procesos
exoccipitales estan las facetas de articulacion para los exoccipitales, las cuales tienen una
forma triangular. Sobre la superficie anterolateral, estan las impresiones de la cépsula
otica, las cuales tienen una forma triangular (Fig. 4.29C-D). En el margen medial de esta
impresion se ubican dos fordmenes diminutos, cuyo origen/funcion es desconocida, y su
presencia es desconocida en el resto de los Ophthalmosauridae (Fig. 4.29D).

106



Lic. Lisandro Campos

Exoccipital. Solamente se preserva el exoccipital derecho, el cual se encuentra
desplazado hacia la region de la fenestra temporal superior derecha (Fig. 4.24C-D). Tanto
en vista lateral como medial, el exoccipital presenta una base anteroposteriormente mas
larga que la region dorsal, debido a la presencia de un pequefio proceso que se ubica
anteriormente en la base del hueso (Fig. 4.29E). No pueden precisarse mas detalles
anatomicos sobre este elemento dado que la mayor parte de las estructuras reconocibles
y tipicas del exoccipital en los oftalmosduridos constan de foramenes, los cuales se
encuentran colapsados o bien rellenos por matriz sedimentaria. La exploracion via

tomografias computadas tampoco revela detalles sobre las estructuras mencionadas.

Basioccipital. El basioccipital se preserva de forma casi completa, careciendo
unicamente de parte de la superficie anterior y anterodorsal. Este es un elemento masivo

y de morfologia aproximadamente esférica.

En vista lateral, el area extracondilar estd representada por un surco poco
profundo, continuo a lo largo de toda la superficie lateral y ventral del hueso (Fig. 4.29F).
Dicho surco separa las facetas para el opistotico y el stapes del condilo occipital. Estas
facetas se encuentran desplazadas en direccion anterior y son poco visibles lateralmente
(Fig. 4.29F). La faceta estapedial presenta un mayor desarrollo dorsoventral que la faceta
del opistotico, siendo mas del doble de alta que esta ultima. Por encima de la faceta para
el opistdtico se ubica el piso del foramen magnum, el cual en vista lateral es plano y no
presenta elevaciones. Dorsalmente, el piso del foramen magnum tiene forma de canal o
surco simple y recto, que es mas estrecho en el margen anterior que en el posterior. El
mismo esta flanqueado por los bordes mediales de las facetas para los exoccipitales, las
cuales tienen una morfologia ovalada (Fig. 4.29G). En vista posterior la caracteristica mas
distintiva del basioccipital estd dada por la extrema reduccion del area extracondilar, la
cual no se puede observar en dicha vista. De esta forma, la totalidad de la superficie
posterior del basioccipital estd ocupada por el condilo occipital (Fig. 4.29H). El céndilo
es aproximadamente circular (relacion alto/ancho= 0,9) y presenta sobre su mitad dorsal

una depresion diminuta, que representa el pasaje de la notocorda (Fig. 4.29H).

Stapes. Unicamente se ha preservado la superficie dorsal del stapes derecho (Fig.
4.291). De forma similar al opistotico, el stapes presenta una region medial bien
desarrollada y masiva a partir de la cual se desarrolla ventrolateralmente un proceso
articular. En el caso del stapes, este proceso es mas bien recto y delgado, y articula sobre
la cara medial del cuadrado. La porcion medial del stapes presenta una faceta bipartita
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sobre su superficie dorsal, la cual corresponde a la faceta para el opistotico (Fig. 4.291).
Ambas porciones de la faceta para el opistotico presentan una morfologia rectangular,
aunque la de posicidbn mas anterior se encuentra menos desarrollada en sentido

anteroposterior.
Mandibula—

Esplenial. Los espleniales estan representados inicamente por impresiones sobre
la matriz y una pequena porcion de hueso del lado izquierdo de la mandibula (Fig. 4.24A-
E). En vista lateral el alto de estos elementos es maximo a la altura de la region suborbital,

siendo el doble que en el extremo posterior de la sinfisis mandibular.
Miembro anterior—

Humero. El himero derecho se encuentra preservado de forma tridimensional y
carece unicamente de la porcion proximal del proceso dorsal. El himero es un elemento
de gran tamafio y dorsoventralmente aplanado. En vista proximal, presenta una forma
subrectangular, ensanchandose hacia su margen anterior, producto del desplazamiento
anterior de la cresta deltopectoral (Fig. 4.30A). El margen distal levemente més largo que
el proximal. La superficie dorsal es irregular, y presenta una textura lisa. La region mas
distal del proceso dorsal sobrepasa la mitad proximal del humero (Fig. 4.30B). En vista
ventral, la cresta deltopectoral estd desplazada sobre el margen anteroproximal del
hiimero y su extension distal no sobrepasa la mitad proximal del mismo (Fig. 4.30C). En
vista anterior, esta cresta aparece pobremente desarrollada ventralmente (Fig. 4.30E). En
vista posterior, se observa que el tercio posterior de la diafisis presenta una fuerte
compresion dorsoventral, resultando en un margen posterior tabular o en forma de “placa”
delgada (Fig. 4.30F). Distalmente, el humero presenta tres facetas articulares bien
desarrolladas: una anterior para el elemento anterior accesorio, una media para el radio y
una posterior para la ulna (Fig. 4.30D). La faceta para el elemento anterior accesorio es
la mas pequefia de las tres y presenta una forma triangular. Se encuentra separada de la
faceta radial por medio de una cresta baja que se desarrolla en direccion dorsoventral. La
faceta radial tiene forma cuadrada y es la mas alta de las tres. El margen posterior esta
delimitado por una cresta que la separa de la faceta ulnar. La faceta ulnar es la mas larga
de las tres, tiene forma triangular con el margen posterior terminado en punta. En vista
ventral, la faceta ulnar aparece deflectada proximalmente a 40° respecto de la superficie

de la faceta radial.
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Zeugopodio. Solo se preservan el radio y la ulna del miembro derecho (Fig.
4.30G-H). Ambos son elementos discoidales y de margenes redondeados. En vista
proximal, el margen anterior del radio esta comprimido dorsoventralmente, mientras que

en la ulna es el margen posterior el que presenta esa compresion.

Carpales. Los tnicos carpales proximales preservados son el radial y el
intermedio derechos. El radial estd incompleto, carece de su region anterior, sin embargo
se observa que es mas largo que ancho (Fig. 4.30G). El intermedio es tan largo como
ancho, con los margenes anterior y posterior redondeados. El margen proximal forma una
punta roma que encaja entre el radio y la ulna, el margen distal es recto. Un tnico
elemento, ovalado y mas largo que ancho, estd preservado inmediatamente distal al
intermedio. Dada su posicion distal y levemente anterior al intermedio, es probable que

este elemento sea el carpal distal 3 (Fig. 4.30G).
DISCUSION

En una reciente contribucion Zverkov y Prilepskaya (2019) propusieron la
sinonimia de Palvennia, Janusaurus y Keilhauia con Arthropterygius. La propuesta
filogenética alli presentada (Zverkov y Prilepskaya 2019: fig. 19) indica que estos taxones
forman un clado monofilético, el “clado Arthropterygius”. De acuerdo con la diagnosis
enmendada de Arthropterygius brindada por estos autores, se mencionan ocho

autapomorfias:
- “Jugal fuertemente arqueado ventralmente”.
- “cuadrado gracil con un condilo pobremente desarrollado”.

- “facetas del basioccipital para el opistotico y el stapes desplazadas anteriormente y

pobremente visibles en vista lateral”.

- “faceta del basiesfenoides para el basioccipital con la superficie orientada
posterodorsalmente, ocupando un area igual o incluso mayor que la que ocupa el ‘dorsal

plateau™.

“foramen para la arteria carotida interna del basiesfenoides localizado

posteriormente”.
- “claviculas anchas y extremadamente robustas”.

- “protuberancia en medio del tallo medial de la interclavicula”.
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- “angulo pronunciado (entre 90°y 100°) entre los coracoides articulados”.

Uno de los aspectos problematicos con estos caracteres es que varios de ellos no
pueden ser observados (porque no se preservaron o porque estdn mal preservados) en
todos los ejemplares que estos autores sinonimizaron con Arthropterygius (PMO 222.654,
holotipo y tnico ejemplar conocido de Janusaurus lundi; SVB 1451 y PMO.222.669,
holotipo y ejemplar referido de Palvennia hoybergeti; PMO 222.655 y PMO 222.667,
holotipo de Keilhauia nui 'y espécimen referido como Keilhauia sp.) (Delsett et al., 2019).
Ademas, es importante sefialar que estos caracteres también son, en algunos casos,
problematicos de identificar en los ejemplares que Zverkov y Prilepskaya (2019) refieren
a A. chrisorum (CCMGE 3-16/13328 y CCMGE 17-44/13328) y que son empleados para
soportar autapomorfias del género. Un ejemplo de esto es el caso del cuadrado, el cual,
segiin Zverkov y Prilepskaya (2019), esta caracterizado por ser gracil y tener un condilo
articular pobremente desarrollado en Arthropterygius. Esta autapomorfia no puede
confirmarse en los ejemplares citados, dado que en ambos casos la region del condilo
articular esta completamente comprimida y deformada (Zverkov y Prilepskaya 2019: 24).
A su vez, este cardcter fue malinterpretado en el ejemplar PMO 222.669, en el cual se
puede observar un alto grado de desarrollo del condilo articular del cuadrado (ver Delsett
et al.,2018: fig. 9H-I). Finalmente, cabe destacar que la presencia de estas caracteristicas
en el cuadrado es muy dificil, sino imposible, de corroborar en los demas ejemplares que
senalan Zverkov y Prilepskaya (2019) como referibles a Arthropterygius y que preservan
el cuadrado: PMO 222.654 (cuadrados inaccesibles en el material); SVB 1451 (cuadrados
inaccesibles o con la region del condilo articular severamente deformada). El tinico
ejemplar donde dicha caracteristica es posible evaluar es en el holotipo y nico ejemplar

de Arthropterygius volgensis (ver Zverkov y Prilepskaya 2019: fig. 16N, O).

En una siguiente publicacion, Zverkov y Jacobs (2021) realizaron una revision del
género Nannopterygius, encontrando varias semejanzas entre este taxon y
Arthropterygius. Este hecho se refleja también en la propuesta filogenética que dichos
autores presentaron, en la cual recuperan a Nannopterygius y Arthropterygius como
taxones hermanos (Zverkov y Jacobs 2021: fig. 23). Alli, los autores sefialan que la

comparacion con Nannopterygius revela que la unica sinapomorfia' no ambigua de

1 Zverkov y Jacobs (2021) emplearon la expresion (sic): ‘The Arthropterygius clade is
now supported by only four autapomorphies, only one of which is unambiguous (...)".
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Arthropterygius estd dada por el pronunciado angulo que se forma entre los coracoides
cuando estos se encuentran articulados, no obstante esta caracteristica solo esta presente

en Janusaurus lundi 'y A. volgensis.

Por lo anteriormente expuesto se considera que 4. volgensis debe ser referido con
dudas como perteneciente al género, dada la falta de material diagndstico mas alla del
basiesfenoides. En el caso de las sinonimias de Janusaurus lundi y Palvennia hoybergeti
con Arthropterygius la falta de material debidamente preservado que permita comparar
sin ambigiiedad las caracteristicas entre estos taxones, no hace posible aceptar la
propuesta de Zverkov y Prilepskaya (2019). Mas aun, entre los argumentos problematicos
brindados por estos ultimos autores, tal vez el mayor problema sea que muchas
diferencias morfolégicas entre los ejemplares asignados al mismo taxon son

probablemente atribuibles a variacion ontogenética.

Finalmente, el alto grado de solapamiento y similitud morfolégica compartida
entre A. chrisorum, A. thalassonotus y Keilhauia, sugieren que Keilhauia es sinonimo de
Arthropterygius. Sin embargo, las diferencias a nivel del basiesfenoides, como lo es la
ausencia total de procesos basipterigoideos en Keilhauia (Delsett et al., 2019), indican

que este representa una especie diferente de A. chrisorum 'y A. thalassonotus.
4.3.3. Sumpalla argentina

Breve reseria historica

El holotipo (MOZ-PV 5788) y tnico ejemplar conocido de Sumpalla argentina
fue recuperado de las calizas litograficas del Miembro Los Catutos de la Formacion Vaca

Muerta.

Este ejemplar fue brevemente descrito por primera vez y referido como
Aegirosaurus sp. por Gasparini ef al. (2015). La asignacion del espécimen MOZ-PV 5788
a Aegirosaurus se realizd sobre la base de caracteristicas tales como un rostro gracil y
elongado, dientes delgados dispuestos de forma “empaquetada” y un intermedio
separando el radio y la ulna, las cuales son consistentes con Aegirosaurus (Gasparini et

al., 2015).

Mas recientemente, el autor de esta tesis y colaboradores (Campos et al., 2021b)

describieron en detalle el ejemplar MOZ-PV 5788 y concluyeron que este representaba
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un nuevo género y especie, contando con numerosas autapomorfias (Campos et al.,

2021b).
Sumpalla Campos, Fernandez, Herrera y Garrido 2021
Aegirosaurus sp. Gasparini et al., 2015, 8, fig. 4.

Especie tipo por monotipia— Sumpalla argentina Campos, Ferndndez, Herrera y

Garrido, 2021b.
Diagnosis—igual a la de la especie tipo y Uinica conocida.
Sumpalla argentina Campos, Fernandez, Herrera y Garrido, 2021b.
Figuras 4.31-4.35

Diagnosis enmendada—Oftalmosaurido caracterizado por la siguiente combinacioén
unica de estados de caracteres (las autapomorfias se indican con el signo de asterisco*):
ausencia de contacto entre nasales y postfrontales®; proceso supratemporal de los
parietales anteroposteriormente mas largos que el cuerpo principal de los parietales*;
escamoso de forma triangular; extenso desarrollo lateral del margen anterior del
basiesfenoides (relacion ancho/largo= 1,8, excediendo la de cualquier otro
oftalmosaurido conocido)*; procesos basipterigoideos del basiesfenoides bien
desarrollados lateralmente dando al basiesfenoides forma de trapecio isdsceles/pentagono
en vista ventral/dorsal; foramen para el pasaje de la arteria cardtida interna localizado
sobre el tercio posterior de la superficie ventral del basiesfenoides; barra transversal de la
interclavicula muy delgada, de mayor tamaino que el tallo medial y con extremos
aciculares®; protuberancia ventral en la interclavicula presente; patrén Unico de
articulacion del zeugopodio en el cual radio y ulna se encuentran separados y rotados,
apenas contactando en su region proximal, y con intermedio con forma subhexagonal
ubicado entre radio y ulna*; pisiforme presente; intermedio articulando distalmente con
los carpales 3 y 4; barra isquiopubica no fusionada distalmente, con la porcion pubica
mas corta que la isquiatica®; presencia de una faceta anterodistal en el fémur anterior a la

faceta tibial para la articulacion de un elemento anterior accesorio.

Holotipo y unico ejemplar—MOZ-PV 5788, esqueleto casi completo incluyendo el
craneo expuesto dorsalmente, mandibula incompleta, dientes, columna vertebral
parcialmente completa con costillas asociadas, elementos de la cintura escapular y

pélvica, elementos de los miembros anteriores y fémur izquierdo.
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Localidad tipo—Cantera “El Ministerio”, Los Catutos, departamento de Zapala,

Neuquén, Argentina.

Procedencia estratigrafica y edad—Grupo Mendoza, Formacion Vaca Muerta,
Miembro Los Catutos, Jurasico Superior, Titoniano temprano tardio—Titoniano tardio
temprano, biozona de Aulacosphinctes proximus y Windhauseniceras internispinosum

(Scasso y Concheyro 1999).
DESCRIPCION

Estado de preservacion. El ejemplar MOZ-PV 5788 esta preservado en siete lajas, que
contienen la mayor parte del esqueleto y varias contralajas con impresiones de algunas
estructuras (Figs. 4.31-4.32). El rostro esta preservado en tres dimensiones. Una de las
lajas contiene el techo craneano, la region anterior de la columna vertebral, la cintura
escapular y elementos de los miembros anteriores (Figs. 4.31, 4.33). Esta laja muestra
diferentes grados de articulacion entre los elementos que contiene: el techo del craneo
esté casi enteramente articulado, a excepcion de la region de la fenestra temporal superior
derecha. De forma similar, los elementos del miembro derecho estdin completamente
articulados y solo esta levemente desplazado el elemento anterior accesorio. La columna
vertebral presenta pocos centros faltantes y en esta laja se preservo con la superficie
dorsolateral expuesta. Los arcos neurales estan levemente desplazados de sus respectivos
centros. Los elementos de la cintura escapular son aquellos que presentan mayor grado
de desarticulacion, aunque la interclavicula y una porcién del coracoides derecho se han
preservado juntos y la clavicula derecha se ha desplazado levemente de la interclavicula.
La contralaja correspondiente a la anteriormente mencionada, muestra varias porciones
pequeiias de huesos, el contorno del techo craneano, y ademds conserva perfectamente
definidos los limites de las fenestras temporales y de la porcion supraoccipital del foramen
magnum. Dichas estructuras so6lo pueden apreciarse cuando este material es sometido a

exposicion UV (Fig. 4.32).

Las lajas restantes que preservan el resto de la columna vertebral, las costillas, la
cintura pélvica y el fémur izquierdo, muestran una mayor variabilidad en la preservacion,
con zonas en las cuales los centros vertebrales aun estdn en contacto con sus
correspondientes costillas, hasta zonas donde los mismos no contactan con ningun otro

elemento y presentan inicamente la superficie anterior/posterior expuesta (Fig. 4.31)

Craneo—
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Premaxilar. Ambos premaxilares se preservaron en su posicion anatdbmica y casi
completos, faltando so6lo la porcidon mas posterior (Fig. 4.33). Sobre la region anterior, en
vista lateral, la fossa praemaxillaris aparece como un surco poco profundo y continuo,
que desaparece anteriormente antes de alcanzar el extremo de los premaxilares.
Posteriormente, este surco se vuelve discontinuo y crece dorsoventralmente hasta
desaparecer luego de sobrepasar el margen anterior de los nasales. También en vista
lateral, cerca de los bordes ventrales de los premaxilares, aparecen una serie de foramenes

nutricios de forma ovoide (Fig. 4.33B).

El premaxilar forma el margen ventral y parte del margen anterior de la narina
externa, preservada sobre el lado izquierdo del rostro. El premaxilar carece del processus
supranarialis en tanto que, por falta de preservacion, la extension del processus

subnarialis no puede confirmarse (Fig. 4.33A,C).

Nasal. Ambos nasales estan preservados casi completos y articulados. En vista
dorsal son triangulares, con el 4apice dirigido en direccion anterior y alargados
anteroposteriormente, superando anteriormente la mitad posterior del rostro prenarial
(Fig. 4.33). La sutura internasal esta poco definida, aunque se puede apreciar que forma
una linea recta orientada anteroposteriormente. Los nasales forman una sutil depresion
ubicada dorsal y medialmente con respecto a las narinas externas, que representa el
excavatio internasalis. Los margenes de esta estructura estdn poco definidos y la
superficie de la depresion es lisa. Justo por detras del excavatio internasalis, los nasales
se expanden lateralmente y contactan con los prefrontales en tanto que posteriormente
contactan con los frontales formando una sutura interdigitada (Fig. 4.33A,C). Los nasales
no contactan con los postfrontales, caracteristica Unica de Sumpalla entre los
oftalmosauridos, y que estd presente en algunos taxones del Jurasico Temprano (Maxwell
y Cortés 2020; Campos et al., 2021b). Los nasales forman el margen dorsal de la narina
externa y presentan un robusto proceso descendente que protruye dentro de la abertura de
la narina. Debido a la falta de preservacion se desconoce si este proceso alcanzaba a

dividir completamente la narina externa o no.

Prefrontal. Los frontales estan aplastados dorsoventralmente, de forma tal que la
superficie lateral ha quedado expuesta junto a la superficie dorsal. Estos elementos se
encuentran en su posicion anatdmica. La superficie lateral forma el margen anterodorsal

de la orbita y estd ensanchada anteriormente. La superficie dorsal contacta medialmente
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con los nasales y posteriormente con los frontales y postfrontales, de forma tal que el

contacto entre nasales y postfrontales se ve impedido (Fig. 4.33A,C).

Frontal. Los frontales estan preservados en posicion anatomica y expuestos en
vista dorsal, son aproximadamente cuadrangulares, con el margen anterior levemente mas
ancho que el posterior. La sutura de los margenes anteriores con los nasales es
interdigitada. Medialmente, los margenes anteriores de los frontales convergen y forman
un receso en forma de “V” orientado en direccion posterior, que probablemente representa
la porcidn posterior del foramen internasal. La contribucion de los frontales a las fenestras
temporales es minima, ya que parietales y postfrontales estan apenas separados por el

proceso temporal de los frontales (Fig. 4.33A,C).

Parietal. Los parietales se preservan completos, expuestos dorsalmente y no
presentan signos de deformacion (Fig. 4.33A,C). La superficie del cuerpo principal
anterior es lisa y plana, volviéndose levemente estriada a medida que se desarrollan los
procesos supratemporales posteriormente. Los margenes anteriores son levemente
concavos anteriormente y forman una sutura interdigitada con los frontales. En la region
media de esta sutura se encuentra el foramen parietal, el cual tiene una forma romboidal
(Fig. 4.33A,C). Anterolateralmente, los parietales contactan con los postfrontales. La
region posterior de los parietales estd conformada por los procesos supratemporales, de
los cuales solo el derecho se preserva completo. Estos procesos son robustos y se disponen
de forma oblicua con respecto al plano sagital del craneo, para la recepcion de los
supratemporales (Fig. 4.33A,C). La extension anteroposterior de los mismos supera a la

del cuerpo principal de los parietales, una caracteristica inica entre los oftalmosauridos.

Postfrontal. Ambos postfrontales estan parcialmente preservados y no presentan
signos de deformacion. Son cortos, con el margen anterior ancho y con forma de abanico.
Forman la mitad anterior del margen lateral de las fenestras temporales y estan recurvados

en direccion medial (Fig. 4.33A,C).

Escamoso. El escamoso derecho estd preservado completo y expuesto en vista
lateral (Fig. 4.33A,C). Tiene forma triangular, con margenes rectos, y se encuentra mas

desarrollado anteroposteriormente que dorsoventralmente.

Postorbital. Unicamente se ha preservado el postorbital izquierdo, aunque parte
de la region dorsal estd cubierta por el supratemporal (Fig. 4.33A,C). En vista lateral el

postorbital tiene forma de medialuna y es anteroposteriormente corto (Fig. 4.33A,C). El
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margen ventral es recto, aunque presenta unas delicadas ondulaciones. Posteriormente,
sobre el margen ventral, el postorbital desarrolla un pequefio proceso orientado
posteroventralmente. La parte mas anterior de la region dorsal del postorbital esta
expuesta en vista lateral y forma un corto y fino proceso anterior para la recepcion del
postfrontal. Ventralmente el postorbital articula con el yugal mediante un proceso

levemente mas elongado que el proceso dorsal y forman el margen posterior de la drbita

(Fig. 4.33A,0).

Yugal. Soélo el yugal izquierdo estd parcialmente preservado (Fig. 4.33A,C). En
vista lateral la barra suborbital del yugal es recta y extremadamente grécil, presentando
un alto méximo de 5,5 mm. Sobre la porcion anterior de la superficie dorsal, una cresta
baja se prolonga posteriormente y representa el sitio de articulacion para el lagrimal (Fig.
4.33A,C). El proceso ascendente del yugal estd cubierto lateralmente, en casi toda su
extension, por el postorbital. Una pequefia porcion del yugal sobresale por detras del
postorbital, la cual es identificada como la faceta de articulacion para el cuadrado yugal

(Fig. 4.33A,0).

Basiesfenoides. La region ventral del basiesfenoides esta parcialmente expuesta,
parte de la misma estd cubierta por el supratemporal izquierdo (Fig. 4.4.33A,C). El
basiesfenoides tiene forma trapezoidal, con el margen anterior ensanchado lateralmente,
margenes laterales orientados posteromedialmente y el margen posterior mas estrecho
que el anterior. La relacion entre el ancho del margen anterior y la longitud total del
basiesfenoides, es la mas alta conocida para los oftalmosauridos (1,8 en Sumpalla,
mientras que en otros oftalmosauridos dicha relacion oscila entre 1,7 y 1,2; Zverkov y
Efimov 2019; Campos et al., 2021b). Sobre el margen anterior se desarrollan los procesos
basipterigoideos, orientados lateralmente y con una base ancha, escasamente diferenciada
del resto del cuerpo del hueso. Estos procesos tienen forma cdnica, con los extremos
terminados en punta redondeada. El tercio posterior de la superficie ventral del
basiesfenoides presenta el foramen para la arteria cardtida interna, el cual se localiza sobre

la linea media del hueso (Fig. 4.33A,C).

Supraoccipital. El supraoccipital estd expuesto en vista posterior y, anteriormente,
se encuentra parcialmente cubierto por los parietales (Fig. 4.33A,C). El aspecto general
de este elemento es el de un arco con una porcion dorsal redondeada y con los laterales
formados por dos procesos exoccipitales bien desarrollados y paralelos. Estas estructuras

definen la porcion dorsal del foramen magnum, el cual presenta una leve constriccion a
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la altura de los extremos ventrales de los procesos exoccipitales y una porcion dorsal
redondeada (Figs. 4.32-4.33A,C). Sobre la superficie posterolateral del proceso
exoccipital izquierdo se preserva un pequefio foramen que servia como pasaje de la vena

capitis dorsalis (Kirton 1983; Moon y Kirton 2016).

Stapes. El stapes derecho carece de su extremo lateral y se preservd con la
superficie posterior expuesta (Fig. 4.33A,C). El extremo medial del hueso forma una
estructura masiva (cabeza) y un eje o porcion lateral relativamente delgada (Fig.
4.33A,C), siendo esta la forma tipica del stapes en los oftalmosauridos (e.g. Fischer et al.,
2012; Moon y Kirton 2016). Sobre la cabeza aparecen las facetas de articulacion para el
basioccipital en posicion medial y para el opistdtico en posicion mediodorsal. La primera
de estas facetas es la que presenta mayor extension en vista posterior. El eje del hueso,

aunque incompleto, permite ver que este era gracil y recto.
Mandibula—

Dentario. Solamente estd preservada parte de la porcion medial del dentario
izquierdo expuesto en vista lateral (Fig. 4.33). Lateralmente, el dentario presenta un surco
profundo, la fossa dentalis, que crece en altura en direccidon posterior y corre a lo largo
de toda la porcion preservada. El surco alveolar, con un ancho maximo de 20 mm,

contiene contiene varios dientes parcialmente preservados (Fig. 4.33B).

Surangular. Como en el caso del angular, s6lo la porcion posterior del surangular
esta preservada, con parte de la superficie lateral expuesta y con la region mas ventral
cubierta por el angular (Fig. 4.33A,C). Este elemento forma, junto al angular, el proceso
retroarticular de la mandibula. Sobre la mitad ventral de la superficie lateral, el surangular
presenta un surco poco profundo, que representa la faceta de articulacion para el angular.
Dada esta localizacion, es posible inferir que la mayor parte de la pared lateral del proceso

retroarticular estaba constituida por el angular.

Angular. Unicamente la porcion posterior del angular derecho est4 preservada con
la superficie lateral expuesta (Fig. 4.33A,C). Este elemento estd mediolateralmente
comprimido y presenta un borde posterior concavo y crenado. Dado lo incompleto de este

elemento, no es posible dar més detalles sobre el mismo.

Columna vertebral y costillas—
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Columna vertebral. Se identificaron 68 centros vertebrales (Fig. 4.31). El estado
de preservacion de los mismos varia a lo largo de la columna vertebral, con regiones con
centros perfectamente preservados y articulados, y regiones faltantes o con centros
vertebrales aislados y erodados. Debido a que no se puede tener seguridad del nimero
total de centros faltantes en la regioén anterior de la columna (incluyendo atlas-axis), los
numeros dados a cada vértebra reflejan su posicion con respecto al extremo anterior de la
columna y no indican la posiciéon anatémica real. Los primeros cinco centros estan
pobremente preservados, con la superficie dorsolateral expuesta y aplastada (Fig. 4.31).
Sobre el lado derecho de estos centros hay fragmentos de arcos neurales, yaciendo por
encima del coracoides izquierdo. Los siguientes seis centros vertebrales estan preservados
articulados y expuestos en vista lateral y anterior. A diferencia de los méas anteriores, estos
centros preservan articulados los arcos neurales, varios de los cuales conservan las espinas
neurales completas. Los ultimos tres centros de esta serie estan rotados, dejando expuesta
la superficie anterior y lateralmente en articulacion con las costillas derechas. A partir del
centro numero x21 las diapo6fisis y facetas para los arcos neurales estan separadas, por lo
cual se infiere que esta vértebra marca la transicion en la columna desde la region cervical
a la dorsal. Posterior a esta vértebra, la mayor parte de los centros preservados estan
desarticulados y desplazados de su posicion anatomica. Dadas las caracteristicas de
preservacion no es posible identificar la region sacra de la columna. Los ultimos x34
centros vertebrales permanecen articulados y corresponden a la region caudal de la
columna. Con base en la presencia de sinapofisis en los laterales de las 22 vértebras mas
anteriores de esta serie, estas son identificadas como centros caudales anteriores. Las
restantes vértebras de la serie son identificadas como postflexurales, a juzgar por el

marcado decrecimiento en el alto de estos elementos y la ausencia de sinapoéfisis.

Costillas. Varias costillas toracicas y fragmentos de las mismas se preservaron en
casi todas las lajas y contralajas, aunque ninguna esta completa (Figs. 4.31-32). Las
costillas mejor preservadas son bicipitas, con el tubérculo y el capitulo con margenes
proximales aplanados. El tubérculo esta levemente inclinado dorsalmente, mientras que
el capitulo, que es mas prominente, se encuentra alineado con el eje proximal de la

costilla.
Cintura escapular—

Clavicula. La clavicula derecha esta parcialmente preservada, con la superficie
anterior expuesta y yaciendo sobre el extremo derecho de la barra transversal de la
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interclavicula (Figs. 4.31, 4.34A-B). El margen medial de la clavicula es alto y presenta
una serie de proyecciones mediales para la articulacién con su contralateral izquierda
(Fig. 4.34A-B). A medida que se desarrolla lateralmente, la clavicula se torna
gradualmente mas baja y delgada, con el margen dorsal recto y el ventral levemente

curvado ventralmente (Fig. 4.34A-B).

Interclavicula. La interclavicula es el elemento mejor preservado de la cintura
escapular. Esta parcialmente conservada, con la superficie ventral expuesta y carece de
parte de la porcidén posterior del proceso medial (Fig. 4.34C-D). Este elemento tiene
forma de “T” y estd conformado por una barra transversa de posicion anterior y por un
proceso medial orientado posteriormente. La union de estas estructuras ocurre mediante
unas delicadas laminas de hueso, con forma de arcos concavos (Fig. 4.34C-D). La barra
transversal presenta una morfologia unica entre los Ophthalmosauridae: las ramas
laterales son extremadamente delgadas y alargadas, y sus extremos definen puntas
aciculares. Sobre la linea media de la barra transversal se desarrolla también una
protuberancia pequefia, flanqueada por dos depresiones (Fig. 4.34C-D). El proceso
medial presenta un ancho constante a lo largo de casi todo su eje principal hasta
finalmente ensancharse levemente en la porcion mas posterior, dando a esta estructura

una forma espatulada. A su vez, este proceso, es mas corto que la barra transversa.
Miembro anterior—
Aspectos generales

Los miembros anteriores de Sumpalla argentina estan preservados incompletos.
Del miembro anterior izquierdo se preservd, aplastado e incompleto, el hiimero (Fig.
4.31). El miembro derecho esta expuesto en vista dorsal y los elementos que lo componen
estan articulados. Este consta del humero, del zeugopodio completo y de los carpales
proximales y distales (Figs. 4.31, 4.34). La descripcion del miembro anterior se basa en

este ultimo.

Humero. El himero es corto y robusto, con las epifisis del mismo ancho y con
superficies lisas (Fig. 4.34E-F). Cerca de la epifisis proximal, la region préximoposterior
del humero estd levemente erodada. Sin embargo, puede apreciarse que la region
proximal del proceso dorsal es casi tan ancha como la epifisis proximal. Este proceso,
aunque aplastado, estd muy desarrollado, con el eje mayor orientado anterodistalmente y

con el extremo distal sobrepasando la mitad proximal del humero (Fig. 4.34E-F).
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Distalmente, el humero presenta tres facetas articulares para los elementos del
zeugopodio. La mas anterior es la mas pequefia y articula con el elemento anterior
accesorio a través de una superficie inclinada anteroproximalmente. La faceta radial es
ligeramente concava, con la superficie articular orientada distalmente. La faceta ulnar es
la que presenta la mayor extension anteroposterior, y la superficie articular estd inclinada

proximoposteriormente (Fig. 4.34E-F).

Zeugopodio. El elemento anterior accesorio tiene forma de gota, con la faceta
articular proximal para el himero muy estrecha y el extremo distal mas ensanchado y
redondeado (Fig. 4.34E-F). Este elemento es también proximodistalmente més largo que
cualquier otro elemento del zeugopodio, una caracteristica poco comin, aunque no Unica,

entre los Ophthalmosauridae (ver Paparella et al., 2016).

El radio tiene forma cuadrangular y los madargenes proximal y distal son
aproximadamente paralelos. Anteriormente, articula con el elemento anterior accesorio,
ventralmente con el radial, posteroventralmente con el intermedio y posteriormente con
la ulna. Esta tltima articulacion es unica entre los Ophthalmosauridae, ya que el contacto
radio-ulna es casi inexistente debido a la presencia del intermedio entre estos dos
elementos, lo que resulta en la separacion y rotacion de los mismos. Este contacto entre

radio y ulna coincide aproximadamente con la linea media del himero (Fig. 4.34E-F).

La ulna es elemento del zeugopodio con mayor desarrollo anteroposterior y tiene
forma pentagonal. Anterodistalmente, casi todo el margen de la ulna esta en contacto con
el intermedio, a excepcidn de la porcidon mas proximal, en la cual se produce el contacto
ulna-radio. Posterodistalmente, la ulna presenta dos facetas concavas para la articulacion

del ulnar y del pisiforme, de las cuales la ultima es la mas pequeiia (Fig. 4.34E-F).

Carpales. El tnico carpal enteramente preservado es el intermedio, el cual tiene
forma hexagonal. Siguiendo el sentido horario, este elemento articula con el radio, el
radial, el carpal distal 3, el carpal distal 4, el ulnar y la ulna. Dada la articulacioén con los
carpales distales 3 y 4, el miembro anterior de Sumpalla argentina puede ser descrito
como de arquitectura “latipinnada”, es decir, con dos digitos sostenidos a partir del

intermedio.

Cintura pélvica—
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Barra isquiopubica. La barra isquiopubica derecha estd preservada con la
superficie lateral expuesta. Esta barra es mediolateralmente comprimida y de morfologia
tabular. La region medial de esta estructura es unica entre los Ophthalmosauridae, ya que
esta incompletamente fusionado y la porcion pubica es mas corta que la isquidtica. El

margen medial de la porcidn isquiatica es recto (Fig. 4.35A-B).
Miembro posterior—
Aspectos generales

El tnico elemento preservado de los miembros posteriores de Sumpalla argentina
es el fémur izquierdo, el cual esta preservado completo pero desplazado de su posicion
anatomica, de forma tal que se encuentra yaciendo sobre un centro vertebral y expuesto

dorsalmente.

Fémur. La forma general del fémur es similar a la del himero, con los extremos
proximal y distal con un desarrollo anteroposterior equivalente (Fig. 4.35C-D). La epifisis
proximal es plana y, a partir de su region anterior, se desarrolla el proceso dorsal (Fig.
4.35C-D). Este proceso tiene forma triangular y alcanza la altura media del fémur (Fig.
4.35C-D). Distalmente, el fémur presenta tres facetas articulares, que se disponen en dos
planos diferentes. Las dos facetas mas anteriores para la tibia y un elemento preaxial
accesorio, tienen su superficie inclinada anteroproximalmente, mientras que la faceta de
mayor tamafo, que articula con la fibula, esta inclinada posteroproximalmente (Fig.

4.35C-D).
4.3.4. Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A

Breve reseria historica

El ejemplar referido a un nuevo género y especie (MLP 85-1-15-1) fue colectado
en la localidad de Chacay Melehue (Neuquén) en exposiciones de la Formacién Vaca
Muerta correspondientes a niveles del Titoniano superior (Fernandez 1998, 2007b). Este
ejemplar fue mencionado por primera vez por Gasparini y Goiii (1990), quienes lo
asignaron con dudas al género “Platypterygius”. Posteriormente Ferndndez (1998)
volveria a describir este espécimen, refiriéndolo a Caypullisaurus bonapartei sobre la

base de caracteristicas compartidas del miembro anterior y del rostro.
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El reestudio del ejemplar MLP 85-1-15-1 por parte del autor de esta tesis permitid
observar caracteristicas que no habian sido mencionadas en descripciones previas, asi
como algunas diferencias con respecto de estas. Dichas observaciones sugieren que la
anatomia del craneo del espécimen MLP 85-1-15-1, en especial de la region postorbital,
no es consistente con la descrita en esta tesis para Caypullisaurus bonapartei. Mas aun,
la nueva evidencia aqui aportada, demuestra que este ejemplar representa un nuevo

género y especie.

nov. gen.
?Platypterygius Gasparini y Goni, 1990: 303, lam. 2, fig. 4.
Especie tipo y unica conocida por monotipia— nov. gen. et sp.
Diagnosis— igual a la de la especie tipo y tnica conocida.

nov. sp.
Caypullisaurus bonapartei Fernandez, 1998: 22, figs. 1-2.

Figuras. 4.36-4.41

Diagnosis— Oftalmosaurido caracterizado por la siguiente combinacion Uinica de estados
de caracteres (las autapomorfias se indican con el signo de asterisco*): exposicion
anterolateral del maxilar corta; margen anterior del yugal contactando el margen posterior
del premaxilar; amplia contribucion del postorbital al margen ventral de la orbita,
alcanzando la mitad anterior de la misma*; escamoso ausente; region postorbital
anteroposteriomente corta, siendo menor a un tercio del largo total de la orbita; exposicion
lateral del cuadrado yugal corta, encontrandose este ampliamente cubierto por el yugal,
el postorbital y el supratemporal; lamella occipital del cuadrado bien desarrollada, dando
a la superficie lateral del cuadrado forma de “U”; contribucion del surangular al proceso
retroarticular de la mandibula gracil y fuertemente inclinado en direccion dorsal*; dientes
con raiz redonda en corte transversal y coronas delgadas con surcos longitudinales poco
profundos; hiimero con tres facetas articulares distales para el elemento anterior
accesorio, el radio y la ulna; faceta ulnar del himero inclinada préximoposteriormente y
faceta radial orientada distalmente; elemento anterior accesorio con forma de medialuna
0 gota; miembro anterior de condicion “longipinnada” con intermedio sosteniendo un

unico digito.
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Holotipo y unico ejemplar— MLP 85-1-15-1, craneo preservado en vista lateral

derecha, mandibula derecha y miembro anterior derecho.

Localidad tipo— Chacay Melelhue (37° 17' 20" S; 70° 20' 45" O) provincia de Neuquén,

Argentina.

Procedencia estratigrafica y edad— Grupo Mendoza, Formacion Vaca Muerta,

Jurasico Superior, Titoniano tardio.
DESCRIPCION

Estado de preservacion. En el ejemplar MLP 85-1-15-1 el craneo estd fuertemente
comprimido y expuesto principalmente sobre la cara lateral derecha (Fig. 4.36A-B). La
region postorbital y parte de la mandibula se encuentran articuladas. Como resultado de
la compresion tanto el premaxilar como el nasal izquierdos estan desplazados por encima
del nasal derecho. También, como resultado de la compresion, el cuadrado derecho rotod
sobre su eje, dejando parte de la cara anterior expuesta en vista lateral derecha. La narina
externa derecha estd parcialmente preservada (Fig. 4.37). Del lado izquierdo del craneo
esta preservado parte del complejo palatal, con ambos pterigoides y palatino izquierdo
conservados en tres dimensiones (Fig. 4.36C-D). De la mandibula s6lo algunos elementos
del lado derecho estan parcialmente preservados y articulados (Fig. 4.36). Dientes
premaxilares y dentarios, en su mayoria severamente incompletos, estan preservados en
el extremo anterior del rostro (Fig. 4.38). El miembro anterior derecho esta preservado
incompleto, en tres dimensiones y parcialmente articulado (Fig. 4.41). El himero esté
incompleto y carece de parte del proceso dorsal. El zeugopodio se preserva completo,
aunque la ulna esta desplazada. Distalmente al zeugopodio se preservaron los carpales
proximales y parte de los distales. Por encima de los carpales distales, en vista ventral, se
preservaron una serie de elementos alargados, con forma de baston, aqui identificados

como costillas.
Craneo—

Premaxilar. Ambos premaxilares estan preservados, el derecho en posicion
anatomica en tanto que el izquierdo esta desplazado (Fig. 4.36). Del premaxilar derecho
falta inicamente una parte de la region supranarial. Hay preservados varios dientes

premaxilares tanto dentro como fuera del surco dental (Figs. 4.36, 4.38).
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Los premaxilares son alargados y graciles, la altura varia minimamente a lo largo
del eje anteroposterior (Fig. 4.36). En vista lateral, el extremo anterior termina en punta.
Sobre la superficie lateral de la porcion anterior del premaxilar la fossa praemaxillaris
forma un surco poco profundo y continuo, que se extiende posteriormente hasta
desaparecer previamente a la narina externa (Fig. 4.36A-B). Esta fosa se localiza
aproximadamente a 20 mm del borde ventral del premaxilar. En la region narial el
premaxilar derecho preserva parte del processus subnarialis, el cual sobrepasa la mitad
anterior de la narina externa, aunque su extension total es desconocida dado que su

extremo posterior no se preservo (Figs. 4.36A-B, 4.37).

Sobre la superficie ventral esta el surco dental, que es continuo y profundo, aunque

carece de constricciones en sus paredes internas que marquen sitios de implantacion.

Maxilar. El maxilar derecho se encuentra parcialmente preservado, gran parte de
la porcidn anterior no se conserva (Fig. 4.36). En vista lateral, el maxilar forma parte de
los margenes ventral y posterior de la narina externa (Fig. 4.37). En la porcion ventral de
la narina externa el maxilar forma un proceso ascendente bajo (Fig. 4.37).
Ventrolateralmente a este proceso, la porcion posterior del processus subnarialis del
premaxilar cubre al maxilar (Fig. 4.37). El maxilar forma parte del margen posterior de
la narina externa, en esta region el lagrimal se encuentra dafiado y no es posible saber si
se veia excluido de este margen, o no, por la contribucion del maxilar (Fig. 4.37). La
contribucion del maxilar al margen posterior de la narina externa representa el processus
postnarialis. La porcion anterior del yugal esta rota y desplazada dorsalmente dejando
expuesto el proceso yugal del maxilar (Figs. 4.36A-B, 4.37). Este proceso tiene una corta

extension por debajo de la orbita.

Nasal. Unicamente el nasal derecho esta preservado con casi toda su extension en

posicidn anatdmica, a excepcion de su region posterodorsal (Fig. 4.36A-B).

El nasal tiene forma triangular alargada con una extension anterior mayor a la
mitad del largo total del rostro (Fig. 4.30A-B). Aunque la narina externa se encuentra
severamente dafnada, puede apreciarse que los nasales formaban parte del margen dorsal
de la misma (Fig. 4.37). Posterodorsalmente a la narina externa, sobre la superficie lateral,

el nasal presenta un pequefio foramen de forma ovalada (Fig. 4.37).

Lagrimal. Unicamente est4 preservado incompleto el lagrimal derecho. Este tiene

parcialmente cubierta la region anterior por el yugal derecho (Figs. 4.36A-B, 4.37). El
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margen posterior del lagrimal forma mas de la mitad del margen anterior de la orbita (Fig.
4.36A-B). El proceso posterior del lagrimal se extiende posteroventralmente
contribuyendo al margen ventral de la orbita junto al yugal. Este proceso termina antes

de alcanzar la mitad del borde ventral de la 6rbita (Fig. 4.36A-B).

Supratemporal. Unicamente estd preservado el supratemporal derecho, con el
cuerpo principal en posicion anatomica, aunque las ramas que se desarrollan a partir de
este estan parcialmente deformadas (Figs. 4.36, 4.39). En vista lateral, la rama anterior
del supratemporal esta severamente dafiada y carece de la mayor parte de su superficie.
El margen ventral contacta con el cuadrado yugal y con el postorbital (Fig. 4.36A-B). La
extension anterior de esta rama no pudo ser determinada con certeza. En vista posterior,
la rama ventral es corta y contacta medialmente con la lamela occipital del cuadrado y la
lamella dorsal del pterigoides, aunque en este caso el cuadrado se ha desplazado. El
proceso estapedial del supratemporal es una proyeccion ventral de la rama medial el cual,
de forma similar a la rama ventral, se desarrolla ventralmente (Fig. 4.39). Este proceso es
mas alto y robusto que la rama ventral del supratemporal, aunque no es posible determinar
si llegaba o no a contactar con la superficie dorsal del stapes, debido al colapso y pérdida
de la mayor parte de los elementos del basicraneo, entre ellos el stapes. También en vista
posterior puede observarse que en el sitio de unidn entre el proceso estapedial y la rama
medial del supratemporal, hay una pequefia depresion que marca el sitio de contacto del
supratemporal con el proceso paraoccipital del opistotico (Fig. 4.39). La region
anterodorsal de las ramas medial y anterior no pudieron ser descritas debido a la falta de

preservacion.

Postorbital. El postorbital derecho esta preservado en posicion anatdémica, con la
cara lateral expuesta (Fig. 4.36A-B). Presenta la tipica forma de medialuna y forma parte
de los margenes posterior y ventral de la orbita. El desarrollo anteroposterior del
postorbital a la altura de la linea media de la orbita es discreto (Fig. 4.36A-B).
Dorsalmente articula con el supratemporal y el postfrontal, aunque la relacion entre los
elementos es dificil de discernir ya que la mayor parte de las suturas en esa region no se
pueden identificar o dejaron marcas muy sutiles. Posteriormente, el postorbital articula
mediante una sutura vertical, simple y rectilinea con el cuadrado yugal. La porcion ventral
del postorbital es unica entre los Ophthalmosauridae, debido a su extension anterior, la
cual alcanza a superar la mitad de la extensioén anteroposterior de la érbita (Fig. 4.36A-

B).
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Cuadrado yugal. El cuadrado yugal articula anteriormente con el postorbital,
medialmente con el cuadrado y dorsalmente con el supratemporal. La exposicion lateral
del mismo es muy discreta y su extension anteroposterior es corta. Ventralmente, la
superficie lateral del cuadrado yugal se encuentra cubierta casi por completo por el
proceso ascendente del yugal. La superficie lateral es completamente lisa al igual que la
del postorbital (Fig. 4.36A), por lo cual es poco probable que el hueso escamoso estuviese
presente en la region postorbital de este ejemplar. Por este motivo la ausencia de este
elemento es considerada por el autor como una caracteristica verdadera, antes que un

artefacto de la preservacion.

Yugal. El yugal derecho esta preservado incompleto y expuesto en vista lateral
derecha (Fig. 4.36A-B). Este elemento se encuentra en posicion anatdmica en casi toda
su extension, desarticulado y desplazado dorsalmente hacia el extremo anterior,
cubriendo parte del lagrimal, del nasal derecho y de la narina externa (Fig. 4.37). El yugal
tiene forma de “J”, con una barra horizontal que se extiende anteroposteriormente ventral
a la drbita y un proceso ascendente en la regioén postorbital. La mayor parte del proceso
ascendente esta preservado a modo de impresion sobre el postorbital y el cuadrado yugal
(Fig. 4.36A-B). La barra horizontal es baja y recta a lo largo de toda su extension, con la
superficie lateral plana (Fig. 4.36A-B). La region anterior de la porcion suborbital de la
barra articula ventralmente con el proceso posterior del lagrimal. El proceso ascendente
es amplio, con un margen dorsal redondeado y concavo, que contacta con el postorbital
y con el cuadrado yugal (Fig. 4.36A-B). La curvatura formada por la union de la barra

horizontal y el proceso ascendente presenta una muesca profunda y larga (Fig. 4.36A-B).

Pterigoides. Ambos pterigoides se preservaron casi completos, siendo
inaccesibles para su descripcion unicamente los margenes anteriores (region
inmediatamente anterior a las vacuidades interpterigoideas). El pterigoides derecho se
encuentra cercanamente a su posicion anatoémica, dado que aun conserva el contacto con
la lamella pterigoidea del cuadrado derecho (Figs. 4.39-4.40B). El pterigoides izquierdo
se encuentra desarticulado y localizado por encima del pterigoides derecho, preservando
aun en el extremo anterior la articulacion con el palatino izquierdo (Fig. 4.36C-D). En
vista ventral el pterigoides se divide en dos regiones, una rama anterior o palatal y otra
posterior o cuadrada, las cuales estan separadas por una constriccion mediolateral (Fig.
4.40B). La rama palatal se divide anteriormente en dos regiones: una medial y de mayor

extension anteroposterior y una lateral mas corta (Fig. 4.36C-D). Ambas regiones se
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vuelven progresivamente mas estrechas hacia su extremo anterior. La region medial de la
rama palatal forma un largo proceso anterior que se curva medialmente definiendo los
margenes anterior y laterales de las vacuidades interpterigoideas. El borde medial de esta
region se va haciendo mas alto y grueso en direccion posterior, desde el extremo anterior
del proceso anterior hasta llegar a la constriccion que separa ambas ramas del pterigoides.
La region lateral de la rama palatal se forma a partir de la expansion lateral que comienza
a desarrollarse anteriormente a la constriccion que separa las ramas palatal y cuadrada. El
extremo anterior de esta region contacta con los palatinos a través de una sutura
interdigitada (Fig. 4.36C-D). Posteriormente a esta unidn, la superficie ventral del
pterigoides es sutilmente concava, marcando el sitio de insercion para el Musculus
adductor mandibulae internus pterygoideus (Fig. 4.40B). En vista posterior la rama
cuadrada tiene forma trirradiada debido al desarrollo de tres lamelas que se orientan en
direccion dorsal, lateral y medioventral (Fig. 4.39). En vista lateral o medial, la lamela
dorsal tiene forma rectangular, con el extremo dorsal redondeado (Fig. 4.36C-D). En vista
posterior, el pterigoides derecho es el mejor preservado y en este se aprecia que la lamela
dorsal es la que presenta mayor longitud y grosor. La lamela lateral tiene forma triangular
en vista posterior y una base amplia. La superficie que comprende a las lamelas dorsal y
lateral, es marcadamente concava para recibir al cuadrado lateralmente. La lamela
medioventral es la de menor desarrollo de las tres en vista posterior (Fig. 4.39). La
superficie dorsal es irregular y rugosa, evidenciado la presencia de cartilago en vida. En
esta region se produce el contacto entre el pterigoides, la cara ventral del basiesfenoides

y los procesos basipterigoideos.

Cuadrado. El cuadrado derecho estd preservado completo, aunque levemente
rotado sobre su propio eje, de forma tal que parte de la superficie anterior queda expuesta
en vista lateral (Figs. 4.36, 4.39). El cuadrado izquierdo esta preservado desarticulado,
quedando expuesta la superficie medial del mismo (Figs. 4.36C-D, 4.40A). Tanto en vista
lateral como medial, el cuadrado presenta forma de “C”, con una lamella occipital de
posicion dorsal bien desarrollada y una lamella pterigoidea anterior y ventral con respecto
a la occipital, que en la region ventral lleva el condilo articular. Cuando el cuadrado se
ubica en su posicion anatomica, la lamela occipital se orienta en direccidon posterolateral
y la lamella pterigoidea en direccion medial. Entre estas estructuras hay una gran
concavidad lateral, que representa el foramen cuadrado (Fig. 4.40A). Gran parte de la

superficie medial del cuadrado derecho se encuentra cubierta por la rama cuadrada del
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pterigoides derecho, dejando visibles solo la porcion dorsal de la misma y el condilo
articular (Fig. 4.39). Por otro lado, esta superficie esta totalmente expuesta en el cuadrado
izquierdo, lo que permite verificar la presencia de un surco vertical poco profundo que
corre desde la region dorsal hasta la faceta estapedial y que marca el contacto entre el
cuadrado y el supratemporal. La faceta estapedial es circular y esta formada por una

depresion ubicada a la altura media de la superficie medial (Fig. 4.40A).

El condilo articular es una estructura masiva y robusta, cuya superficie es irregular
y rugosa, evidenciando la cobertura de cartilago en vida (Fig. 4.40B). Debido al
desplazamiento sufrido durante la compresion, el condilo qued6 ubicado por encima del
proceso para el Musculus adductor mandibulae externus del surangular (Fig. 4.40B). En
una posicion inmediatamente anterior al condilo, el margen ventral del cuadrado se vuelve

concavo marcando el cuello del cuadrado (Fig. 4.40A).
Mandibula—

Dentario. El dentario derecho estd preservado incompleto y fracturado en varias
partes (Fig. 4.36). En vista lateral, en el extremo anterior del dentario hay una fosa
continua y poco profunda que corre en sentido anteroposterior. Esta fosa se localiza mas
cercanamente al margen dorsal del dentario que al ventral y es reconocible a lo largo de
los dos tercios anteriores de la superficie lateral (Fig. 4.36A-B). En vista medial la
superficie estd severamente dafiada, aunque atin puede trazarse aproximadamente el surco
correspondiente al canal de Meckel debido a que el esplenial derecho no se ha preservado
(Fig. 4.36C-D). Este canal corre en sentido anteroposterior a lo largo de la superficie
medial del dentario, siendo mas bajo en el extremo anterior y volviéndose mas alto en
sentido posterior (Fig. 4.36C-D). En vista dorsal, el dentario presenta un surco alveolar
profundo y continuo, en el cual no se aprecia la formacion de alveolos distinguibles.
Unicamente un diente se ha preservado dentro del surco, aunque desplazado de su
posicion anatomica, ya que se preserva en posicion horizontal con el extremo apical de la

corona apuntando en direccion anterior (Fig. 4.38).

Surangular. El surangular derecho estd preservado casi completo, faltando
unicamente la porcion ventral mds anterior. Se encuentra en posicidn anatomica,
articulando ventralmente con el angular y posterodorsalmente con el articular (Fig. 4.36).
En vista lateral el surangular se desarrolla de forma recta en sentido anteroposterior a lo

largo de casi toda su extension, excepto en la porcidén posterior que esta inclinada y
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fuertemente curvada posterodorsalmente, formando parte del proceso retroarticular.
Producto de esta curvatura, la superficie anterodorsal del proceso forma una profunda
fosa glenoidea junto con el articular (Fig. 4.39). Inmediatamente anterior a esta fosa, sobre
la superficie medial del surangular, se encuentra el proceso para la insercion del Musculus
adductor mandibulae externus. Este proceso es robusto y conico, y se orienta en direccion
dorsomedial (Figs. 4.36C-D, 4.40B). Sobre la superficie lateral, aproximadamente a la
altura de la mitad anteroposterior de la orbita, tiene origen un surco poco profundo y
continuo (fossa surangularis) que se desarrolla anteriormente hasta desaparecer previo al

contacto del extremo anterior del surangular con el dentario (Fig. 4.36A-B).

Angular. Unicamente se ha preservado la porcion medial del angular derecho y
un fragmento de la superficie lateral, expuesto ventrolateralmente al surangular (Fig.
4.36). En vista medial el angular esta levemente separado de la superficie medial del
surangular, generando un surco sobre el cual en vida articulaba el prearticular (Fig. 4.36C-
D). Anteriormente, el angular se extiende sobrepasando el proceso paracoronoideo del
surangular, aunque la extension visible del mismo no puede conocerse con certeza, ya
que en vida la mayor parte de la region anterior del angular est4 cubierta por el esplenial.
Aunque los espleniales no se han preservado y el margen ventral del angular esta dafiado,
aun es posible observar la faceta para el esplenial sobre el margen ventral preservado del
angular. Esta faceta tiene aspecto triangular elongado, y termina posteriormente formando

una punta aguda (Fig. 4.36C-D).
Denticion—

Se han preservado un total de 21 dientes, de los cuales 14 se encuentran ain
asociados a los premaxilares, uno al dentario izquierdo y los seis restantes se encuentran
sueltos. Ninguno de estos elementos esta completo y en varios casos estan representados
por un fragmento de la raiz aun asociada a los surcos alveolares, o por la regién apical

aislada (Fig. 4.38).

La corona se caracteriza por ser conica, delgada y con una leve curvatura en
direccion posterior. La superficie de la misma esta cubierta por una capa fina de esmalte,
la cual define una serie de surcos poco profundos y delicadas estrias que corren en sentido
apicobasal. El limite basal de esta capa de esmalte es difuso y no hay una transicion
marcada entre esta capa y el anillo de cemento acelular. El anillo de cemento acelular

presenta una superficie suave, y carece de cualquier tipo de ornamentacion u otras
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estructuras (Fig. 4.38). La superficie de la raiz esta cubierta por una serie de estriaciones
muy delicadas y finas, que corren de forma paralela en direccion apicobasal, pero en este
caso el espacio entre estas es mucho menor que en el de las estrias de la corona. En seccion

transversal la raiz presenta forma circular (Fig. 4.38).
Miembro anterior—
Aspectos generales

Unicamente se ha preservado parte del miembro derecho parcialmente articulado
con parte del zeugopodio y en posicion anatomica. Ademads, asociado al miembro
derecho, se encuentra un elemento de aspecto elongado y recurvado, el cual es

interpretado como un fragmento de costilla (Fig. 4.41).

Humero. El himero derecho esta preservado en tres dimensiones, sin signos de
deformacion pléstica y s6lo carece de la region proximal de la superficie dorsal
incluyendo parte del proceso dorsal. Los extremos proximal y distal presentan un
desarrollo anteroposterior similar. La epifisis proximal es de forma aproximadamente
rectangular y su superficie tiene una textura rugosa, indicando una cobertura cartilaginosa

in vivo (Fig. 4.41).

En vista dorsal, la superficie del humero presenta la porcion proximal severamente
dafiada. Sin embargo, las partes distal y posterior del proceso dorsal estan preservadas.
Este proceso tiene su origen en el margen posteroproximal de la superficie dorsal y se
desarrolla diagonalmente en direccion anterodistal. De forma similar a la cresta
deltopectoral, este proceso es robusto y su extension distal alcanza la mitad de la
extension del himero (Fig. 4.41A). La cresta deltopectoral tiene forma triangular, se
origina en el extremo proximal de la mitad anterior de la superficie ventral y se desarrolla
distalmente hasta superar la mitad proximal del htimero (Fig. 4.41B). En vista anterior, la
epifisis proximal se encuentra marcadamente ensanchada por el desarrollo del proceso
dorsal y la cresta deltopectoral. Asi mismo también se aprecia que la faceta ulnar del

htimero se encuentra fuertemente desplazada en direccion ventral (Fig. 4.41C).

Distalmente, el himero presenta tres facetas articulares: una anterior para el
elemento anterior accesorio, una media para el radio y una posterior para la ulna (Fig.
4.41). La tunica faceta cuya superficie puede observarse es la ulnar, debido a la

desarticulacion de la ulna. Esta faceta tiene forma redondeada, y su superficie es rugosa
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y fuertemente concava. Asi mismo esta faceta no s6lo se encuentra desplazada
ventralmente con respecto a las facetas radial y el elemento anterior accesorio, sino que
ademds estd inclinada en direccion proximal, formando un éangulo agudo de
aproximadamente 40° con respecto a la faceta radial, la cual presenta su superficie

apuntando en direccion distal (Fig. 4.41-B).

Zeugopodio. El elemento anterior accesorio y el radio se encuentran articulados,
mientras que la ulna y la hilera de elementos distal a esta se han desplazado de su posicion
anatomica (Fig. 4.41A-C). Por este motivo, la ulna s6lo es visible en vista dorsal mientras

que el ulnar sdlo es visible en vista ventral (Fig. 4.41A-B).

El elemento anterior accesorio se localiza anteriormente al radio y presenta forma
de gota, resultando en una faceta articular proximal para el himero muy estrecha y un
extremo distal mas amplio y coéncavo (Fig. 4.41A-B). Anteriormente este elemento esta

fuertemente comprimido, definiendo un margen anterior muy delgado (Fig. 4.41C).

El radio tiene forma pentagonal, es mas ancho que largo y s6lo es visible en vista
ventral (Fig. 4.41A-B). Proximalmente, la faceta de articulacion para el hiimero es
horizontal y recta. La faceta de articulacion para el elemento anterior accesorio es recta y
se orienta verticalmente. El margen distal de este elemento se compone de dos facetas,
una para el intermedio y otra para el radial, las cuales convergen hacia la linea media,
definiendo un margen ventral convexo. El margen posterior del radio es convexo,
definiendo dos facetas articulares: una mas proximal para la ulna y una ventral para el

intermedio (Fig. 4.41A).

La ulna es rectangular, con margenes levemente convexos y redondeados (Fig.

4.41B). Anteroposterioremente es mas corta que el radio (Fig. 4.41A-B).

Carpales. Los carpales proximales estan preservados desplazados de su posicion
anatomica. Todos ellos muestran una forma muy similar a las del radio y la ulna, excepto
por el intermedio. El intermedio presenta forma pentagonal, con un margen proximal casi
recto y orientado horizontalmente. El margen distal comprende dos facetas orientadas de
manera oblicua una con respecto a la otra y que se encuentran hacia la linea media,
resultando en un borde distal anguloso (Fig. 4.41B). Dichas facetas articulares

corresponden a los carpales distales 2 y 3.

DISCUSION
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El ejemplar MLP 85-1-15-1 como un nuevo género y especie

Originalmente el espécimen MLP 85-1-15-1 fue referido con dudas por Gasparini
y Goiii (1990) al género “Platypterygius”. Una década mas tarde, Fernandez (1997) daria
a conocer dos ejemplares de oftalmosauridos sobre los cuales crearia el género y especie
Caypullisaurus bonapartei. Al afio siguiente, Fernandez (1998) redescribiria al ejemplar
asignado a “Platypterygius” por Gasparini y Goii (1990) y concluiria en que este
espécimen pertenece a Caypullisaurus bonapartei. La reasignacion del ejemplar MLP 85-
I-15-1 se baso en caracteristicas comunes del rostro, la forma de la narina externa y el
miembro anterior (Ferndndez 1998). Sin embargo, el reestudio de los materiales
correspondientes al ejemplar MLP 85-1-15-1 por parte del autor de esta tesis, ha arrojado

varias diferencias con Caypullisaurus bonapartei.

La narina externa de Caypullisaurus bonapartei se caracteriza por ser elongada y
simple, sin estructuras que indiquen algin tipo de division de la misma, a excepcion
posiblemente del ejemplar MOZ-PV 6139, el cual como se ha descrito en este mismo
capitulo, presenta un pequefio proceso descendente del nasal sobre el borde dorsal de la
narina externa (Fig. 4.20). Sin embargo, la morfologia de la narina externa del ejemplar
MLP 85-1-15-1 difiere sustancialmente de la de Caypullisaurus. En el ejemplar MLP 85-
I-15-1 el maxilar presenta un proceso ascendente robusto y, aunque fragmentario, se
puede apreciar que este protruia en la narina externa desde el margen ventral (Fig. 4.37).
De forma similar, el nasal también presenta un proceso descendente que protruye desde
la region dorsal de la narina externa (Fig. 4.37). Asi mismo, la exposicion lateral del
proceso anterior del maxilar es corta en el espécimen MLP 85-1-15-1, mientras que en

Caypullisaurus dicha exposicion es muy amplia (Figs. 4.2, 4.15, 4.19).

Las mayores diferencias a nivel del craneo con Caypullisaurus se localizan en la
region postorbital. Caypullisaurus se caracteriza por una region postorbital muy
desarrollada anteroposteriormente, con una exposicion lateral amplia del cuadrado yugal
y un margen ventral muy desarrollado, un postorbital robusto restringido al margen
posterodorsal de la érbita y un escamoso rectangular. En el caso del espécimen MLP 85-
I-15-1 esta region presenta caracteristicas muy diferentes: la region postorbital tiene un
escaso desarrollo anteroposterior, el cuadrado yugal estd muy pobremente expuesto en
vista lateral y el margen ventral estd poco desarrollado, el postorbital presenta una

contribucion al borde ventral de la orbita que supera la mitad de la extension
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anteroposterior de la misma, y no hay ningun indicio de la presencia del escamoso, como

ocurre en otros oftalmosauridos (e.g. Kear 2005).

La mandibula del ejemplar MLP 85-1-15-1 también difiere sustancialmente de la
de Caypullisaurus, en cuanto a la morfologia de su region posterior. En Caypullisaurus
la region del proceso retroarticular es robusta y se orienta casi horizontalmente en vista
lateral, mientras que en el ejemplar MLP 85-1-15-1 estaregion es gracil y esta fuertemente

inclinada en direccion dorsal (Figs. 4.2, 4.15, 4.19, 4.36, 4.39).

Si bien los restos preservados del miembro anterior del ejemplar MLP 85-1-15-1
son mas escasos que los que se conocen en Caypullisaurus, es posible sefialar diferencias
a nivel del zeugopodio. En el caso de Caypullisaurus el elemento anterior accesorio
presenta forma cuadrangular, revelando un amplio contacto con el humero, mientras que
en el ejemplar MLP 85-1-15-1 dicho elemento tiene forma de gota y su contacto con el

hamero es estrecho.

Finalmente, cabe destacar que el elemento intermedio del miembro anterior del
espécimen MLP 85-1-15-1 presenta distalmente dos facetas de extension anteroposterior
similar, indicando que este elemento contactaba con dos carpales distales, sosteniendo
dos digitos (Fig. 4.41A). En el caso de Caypullisaurus el intermedio sostiene inicamente

al digito 3 (Fig. 4.23A,C).
4.3.4. Catutosaurus gaspariniae

Breve reseria historica

El ejemplar més completo referido a Catutosaurus gaspariniae corresponde al
ejemplar MOZ-PV 1854 (Figs. 4.42-4.44). Dicho espécimen fue hallado a comienzos de
la década de 1980, en exposiciones de la Formacion Vaca Muerta que afloran en canteras
cercanas a la localidad de Los Catutos, cercana a la ciudad de Zapala (Neuquén,
Argentina). Este ejemplar fue donado a las colecciones del MOZ por el Sr. José¢ M. Jalil
y posteriormente tomado a préstamo y transportado al Museo de La Plata, donde fue

preparado mecanicamente.

La primera descripcion de este ejemplar fue realizada por Gasparini (1988) y en
ella la autora concluye en que este era referible a la especie Ophthalmosaurus

monocharactus Appleby, 1956 (= O. icenicus).
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En el afio 2000, Maisch y Matzke refirieron al ejemplar MOZ-PV 1854 al género
Aegirosaurus, basandose en las ilustraciones proporcionadas por Gasparini (1988). Afos
mas tarde, Fernandez (2007b) indicaria que la asignacion brindada por Maisch y Matzke
(2000) fue realizada sin ninguna argumentacion explicita y por lo tanto no podia ser
aceptada. En esa misma contribucion Fernandez (2007b) considera al ejemplar MOZ-PV

1854 como un Ophthalmosauridae indeterminado.

En 2015, en el marco de una contribucion referente a los reptiles hallados en las
calizas litograficas del Miembro Los Catutos de la Formacion Vaca Muerta, Gasparini y
colaboradores vuelven a describir brevemente al ejemplar MOZ-PV 1854, nuevamente
argumentando contra la asignacion dada por Maisch y Matzke (2000) y sefialando la
presencia de caracteristicas del craneo afines a géneros como Ophthalmosaurus y
Aegirosaurus, y del miembro anterior que son afines a las especies del género
“Platypterygius”. Dada esa combinacion de caracteristicas, los autores concluyen en que
probablemente el ejemplar MOZ-PV 1854 es un juvenil que representa un nuevo género

y especie.

Recientemente, Fernandez et al. (2021), entre los que se encuentra el autor de esta
tesis, vuelven a describir al ejemplar MOZ-PV 1854, junto con dos ejemplares nuevos e
inéditos para la ciencia hasta el momento. Uno de estos ejemplares (MOZ-PV 103; Fig.
4.45A-F) fue colectado durante la ultima década en la Formacion Vaca Muerta, en el area
de Yesera del Tromen-Pampa Tril (norte de Neuquén) por estudiantes de geologia de la
Universidad Nacional del Sur (Argentina). El otro ejemplar (MOZ-PV 7260; Fig. 4.45G-
H) fue recuperado de niveles titonianos de la Formacién Vaca Muerta en la localidad de
Cerro Lotena, y forma parte de la coleccion historica del MOZ. En esta contribucion los
autores concluyeron en que los tres ejemplares son consistentes en su anatomia y que
representaban individuos del mismo género y especie, creando asi el nombre

Catutosaurus gaspariniae.

Dado lo reciente de la descripcion de este nuevo taxon (Fernandez et al., 2021),

en la presente seccion se procedera a brindar una diagnosis ampliada para el mismo.
Catutosaurus Fernandez, Campos, Maxwell y Garrido, 2021

Especie tipo por monotipia— Catutosaurus gaspariniae Fernandez, Campos, Maxwell

y Garrido, 2021.
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Diagnosis—igual a la de la especie tipo y Uinica conocida.
Catutosaurus gaspariniae Fernandez, Campos, Maxwell y Garrido, 2021
Figuras 4.42-4.45
Ophthalmosaurus monocharactus Appleby, 1956: Gasparini, 1988: 3, fig. L.
Aegirosaurus sp.: Maisch y Matzke, 2000: 118, fig. 8.

Ophthalmosauridae indet.: Fernandez, 2007b: 284, tig. 8; Gasparini et al., 2015: 9, fig.
5.

Diagnosis ampliada— Oftalmosaurido caracterizado por la siguiente combinacion tnica
de estados de caracteres: narinas externas separadas de forma incompleta en un I6bulo
anterior horizontal y un lobulo posterior vertical; maxilar con contribucion reducida al
margen ventral de la narina externa; nasales con un proceso descendente en forma de
espina, que protruye dorsalmente en la narina externa hasta casi alcanzar al maxilar;
processus supranarialis del premaxilar reducido o ausente; processus subnarialis bien
desarrollado y formando el margen ventral de la narina externa; excavatio internasalis
extremadamente profundo; escamoso presente y de forma triangular; dientes pequefios,
de corona en punta, con cobertura de esmalte con estriaciones muy finas y raiz de seccion
transversal circular; himero con cuatro facetas distales para la articulacion del elemento
anterior accesorio, el radio, la ulna y un elemento posterior accesorio; intermedio de
forma hexagonal y articulando distalmente con dos digitos; carpales, metacarpales y

falanges proximales dispuestos de forma empaquetada.

Holotipo—MOZ-PV 1854, esqueleto casi completo preservado en dos dimensiones,
incluyendo el craneo expuesto en vista lateral derecha, dientes, columna vertebral, cintura

escapular y restos de ambos miembros anteriores (Figs. 4.42-4.44).

Localidad tipo—Cantera El Ministerio, Los Catutos (38° 47 '40’” S, 70° 10° 05" O),

Zapala, Neuquén, Argentina.

Procedencia estratigrafica y edad— Miembro Los Catutos (Titoniano temprano
tardio—Titoniano tardio temprano), Formacion Vaca Muerta, Jurdsico Tardio (Gasparini

etal., 2015).
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Especimenes referidos— MOZ-PV 103, porcion tridimensional del rostro y mandibula
con dientes (Fig. 4.45A-F); MOZ-PV 7260, porcion tridimensional del rostro (Fig.
4.45G-H).

Procedencia geografica, estratigrafica y edad de los especimenes referidos— MOZ-
PV 103, Pampa Trill-Yesera del Tromen, Neuquén. Grupo Mendoza, Formacion Vaca
Muerta, Jurasico Superior, Titoniano; MOZ-PV 7260, Cerro Lotena (39° 10° 52.23°’S,
69° 38’ 60’ O), Neuquén. Grupo Mendoza, Formacion Vaca Muerta, Jurasico Superior,

Titoniano.
4.3.6. “Ancanamunia mendozana”

Breve reseria historica

Desde finales de la década de 1930 hasta fines de los afos ‘50, Carlos Rusconi
realizd numerosas exploraciones en diferentes localidades del sur de la provincia de
Mendoza. En 1938 fueron hallados restos de ictiosaurios por parte del personal de la
Direccion de Vialidad de Mendoza (Rusconi 1938, 1948). Los primeros ejemplares
reportados corresponden a dos individuos, uno de ellos representado por 46 centros
vertebrales y arcos neurales y el otro por restos mandibulares y de dientes fragmentarios
(Rusconi 1938). Sobre la base del primer ejemplar y su comparacion con materiales
provenientes de la Formacion Rio Belgrano (Santa Cruz) descritos por von Huene (1925),
el autor erigid6 la especie Myobradypterygius mollensis. La informacion sobre
procedencia geografica de estos ejemplares es muy escasa ya que Rusconi (1938) so6lo
detalla que los restos vertebrales “fueron encontrados a pocos de metros del puente o
pasarela, situado a 12 kilometros antes de los bafios de Los Molles, en el departamento
de Malalhué”, y que los restos mandibulares “fueron encontrados a unos 4 kilémetros

mas al Este del puente en construccion, o ‘Puente del ictiosaurio’”.

En 1940 Rusconi da a conocer una nueva especie de ictiosaurio del Jurasico de
Mendoza. Esta nueva especie, Myobradypterygius mendozanus Rusconi, 1940, fue creada
a partir de restos mas completos que los de Myo. mollensis, y consta de 40 centros
vertebrales, costillas y elementos del miembro anterior. Nuevamente, Rusconi (1940)
vuelve a comparar estos restos con los de Myobradypterygius hauthali von Huene, 1927,
concluyendo en que la nueva especie diferia de la descrita por von Huene en la forma y

tamafio del humero. Lamentablemente, la procedencia del holotipo de Myo. mendozanus
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también es imprecisa, habiendo indicado Rusconi (1940) que este fue hallado en “Bardas

Blancas, a 200 metros al Norte del Puente del Rio Grande, distrito de Malalhué”.

En 1942, Rusconi presenta nuevos detalles sobre la anatomia del ejemplar
correspondiente a Myobradypterygius mendozanus, el cual para ese entonces se
encontraba en un estado de preparacion mas avanzado. Estas nuevas caracteristicas
llevaron a Rusconi a reasignar las especies halladas en el sur de Mendoza del género
Myobradypterygius, al nuevo género Ancanamunia Rusconi, 1942. Alli también designa
a la especie Ancanamunia mendozana (= Myobradypterygius mendozanus) como la

especie tipo del género.

Finalmente en 1948, Rusconi da a conocer el material completo correspondiente
al holotipo de Ancanamunia mendozana. Cabe destacar que en las contribuciones de los
afios 1940 y 1942, el material referido a An. mendozana fue parcialmente ilustrado, pero
su numero de coleccion no fue brindado. De acuerdo con Fernandez (1997:480), las
ilustraciones y medidas proporcionadas para el tipo de An. mendozana en 1940 por
Rusconi, parecen indicar que se trata del ejemplar N°119 de la publicacion del afio 1948.
Alli, ademas de las vértebras y miembro anterior, se detalla la anatomia de restos
craneanos, dentales y de la cintura escapular, y ademas se da a conocer un individuo

juvenil de la misma especie.

Fernandez (1997), basdndose en la morfologia del miembro anterior del ejemplar
N°119, sinonimiz6é Ancanamunia con Ophthalmosaurus. Posteriormente, McGowan y
Motani (2003) consideraron que An. mendozana corresponde a un sinonimo de

Baptanodon natans.

Esta hipotesis de Ancanamunia mendozana como  sinonimo  de
Ophthalmosaurus/Baptanodon se ha mantenido en la literatura posterior (e.g. Fernandez
2007b), aunque su argumentacion requiere de una revision exhaustiva por diferentes
motivos. Entre estos cabe destacar la reciente revision y redescripcion del material
britanico referible a Ophthalmosaurus efectuada por Moon y Kirton (2016), y el hecho
de que durante el transcurso de este proyecto de tesis doctoral, el autor ha revisado de
primera mano el material tipo correspondiente a An. mendozana. La revision de este
ejemplar permite soportar la idea sugerida por Fernandez (2007b) de que el holotipo

podria estar compuesto por mas de un individuo (=quimera).
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En este contexto, en la presente seccion se procedera a redescribir el holotipo de
An. mendozana y discutir las evidencias que sefialan que estos materiales corresponden a

un oftalmosaurido que hasta el momento no puede ser determinado a nivel genérico.
Ophthalmosauridae indet.
Figuras 4.46-4.51
Myobradypterygius mendozanus Rusconi, 1940: 3, fig. 1.
Ancanamunia mendozana Rusconi, 1942: 3.
Ancanamunia mendozana: Rusconi 1948: 78, figs. 13-67.
Ophthalmosaurus icenicus Seeley, 1874: Fernandez 1997: 480.
Ophthalmosaurus natans Marsh, 1879: McGowan y Motani 2003:115.
Ophthalmosaurus sp.: Fernandez 2007b:283.

DESCRIPCION
Consideraciones sobre el estado y composicion del ejemplar N°I119

El estudio de los materiales que componen el ejemplar N°119 (MCNAM-PV 119
de aqui en adelante) depositado en la coleccion de paleontologia del Museo de Ciencias
Naturales y Antropologicas “J.C. Moyano” (Mendoza) fue realizado por parte del autor

de esta tesis durante el mes de abril de 2018.

Durante el trabajo de reconocimiento de los elementos dseos preservados, se
observd que varios han sido reconstruidos y/o completados con diferentes sustancias,
tales como resina plastica y yeso. Lamentablemente en algunos casos estas
reconstrucciones indican mas bien un criterio estético que anatomico, lo cual se evidencia

en la morfologia atipica de ciertos elementos.

De forma semejante, el estado de preservacion varia entre los diferentes
elementos, en un rango que abarca una excelente preservacion tridimensional como el
caso del cuadrado a elementos severamente deformados y sdlo preservados en dos
dimensiones, como en el caso de la mandibula. Este hecho parece estar indicando que la
hipoétesis planteada por Fernandez (2007b) de que el MCNAM-PV 119 es una “quimera”

compuesta por al menos dos individuos es correcta.
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Craneo—

Rostro/mandibula. Un bloque rotulado bajo el ntimero de coleccion N°119
contiene varios fragmentos de forma tabular y preservados en dos dimensiones (Fig.
4.46). Este bloque fue originalmente ilustrado por Rusconi (1948: fig. 15) y del mismo
no se encuentran menciones en trabajos previos. En esa misma contribucion, dicho bloque
contiene dientes ilustrados junto a los fragmentos del rostro y/o mandibula (Fig. 4.46A).
La inspeccion detallada de este ejemplar revela que dichos dientes no existen en este
material, y no hay ningun indicio de que estos se hayan perdido en algin momento
posterior a su publicacion (Fig. 4.46B-C). También cabe destacar que la ilustracion de los
dientes (Rusconi 1948: fig. 16) muestra una morfologia de la corona atipica para un

oftalmosaurido, siendo ésta extremadamente aguda y de aspecto acicular.

Cuadrado. El cuadrado izquierdo estd preservado completo en tres dimensiones
(Fig. 4.47). Este elemento presenta la forma tipica de “C”. Sobre la superficie lateral, por
encima de la regidon correspondiente al surangular del condilo articular, aparece una
pequefia muesca que representa a la faceta para el cuadrado yugal (Fig. 4.47A). La lamela
occipital, de forma triangular, esta bien desarrollada en la region dorsal del cuadrado (Fig.
4.47A-B, D). En vista posteromedial, aproximadamente a la altura media del elemento y
cercanamente al foramen cuadrado, hay una profunda depresion en la superficie que
representa la faceta estapedial (Fig. 4.47B). En la region ventral, el condilo articular
presenta un desarrollo discreto y se encuentra diferenciado en dos regiones: una medial
de mayor tamano para la articulaciéon con el hueso articular y una lateral menos

desarrollada para la articulaciéon con el surangular (Fig. 4.47C).

Supraoccipital. El supraoccipital esta casi completo, de manera tridimensional y
fracturado en cuatro partes (Fig. 4.48). Tanto en vista anterior como posterior el
supraoccipital presenta la forma tipica de arco redondeado y convexo dorsalmente, a
partir del cual se desarrollan ventralmente dos procesos para la articulacion con los
exoccipitales (Fig. 4.48A-D). La superficie anterior presenta dos surcos profundos y de
textura rugosa, correspondientes a las facetas de articulacion para los parietales (Fig.
4.48A, C). Anterolateralmente, la superficie presenta una depresion triangular que
representa la impresion de la capsula otica (Fig. 4.48E-F). Los procesos exoccipitales
estan bien desarrollados, presentando un ancho equivalente a la altura del arco dorsal.
Estos se disponen de forma divergente uno con respecto del otro (Fig. 4.48A-D). Sobre
las superficies laterales, aproximadamente a la altura media, el supraoccipital presenta un

139



Lic. Lisandro Campos

par de foramenes de forma circular, que son continuos hasta llegar a la superficie interna

(medial) del elemento (Fig. 4.48D).
Cintura escapular—

Escapula. La escapula izquierda esta preservada parcialmente, gran parte de la
misma ha sido reconstruida con resina plastica (Fig. 4.49). Las Unicas regiones que
parecen intactas son los extremos proximal y distal, lamentablemente al momento de
unirlas con resina fueron orientadas incorrectamente resultando en una morfologia atipica
para este elemento. Asi también, el grosor y forma de la region distal (Fig. 4.49C) resultan
incompatibles con la de cualquier otro oftalmosdurido, pudiendo ésta no corresponder a
un fragmento de escapula. Por dicho motivo sélo la region proximal puede ser descrita

con seguridad.

La region proximal de la escapula esta expandida anteroposteriormente, tomando
la forma de un abanico (Fig. 4.49A-B). La superficie ventral de esta region es fuertemente
rugosa, indicando la presencia de una gruesa capa de cartilago in vivo. En esta superficie
se distinguen tres zonas: una posterior que representa la contribucion de la escépula a la
fosa glenoidea, una media que es la faceta articular para el coracoides y una anterior que
forma el margen ventral del acromion. La contribucion a la fosa glenoidea de la escapula
es la mas ancha de estas tres zonas y la que presenta mayor extension anteroposterior
(Fig. 4.49D). La faceta para la articulacion con el coracoides es la region mas estrecha y
corta de las tres. Estas dos zonas no presentan limites definidos y sus superficies son
continuas. Finalmente, la regién anterior que comprende al acromion, estd fuertemente
inclinada en direccion lateral con respecto a las otras dos, resultando en una forma de “S”

para la superficie ventral de la escapula.
Miembro anterior—
Aspectos generales

Los elementos preservados del miembro anterior en el ejemplar MCNAM-PV 119

fueron encontrados y extraidos de un tinico bloque (Rusconi 1948: 127).

Humero. El himero izquierdo se encuentra parcialmente preservado gran parte de
la diafisis y la superficie dorsal fueron reconstruidas con yeso y resina plastica (Fig. 4.50).
A diferencia de la escapula, aqui las extremidades del elemento corresponden sin lugar a

dudas al humero. En vista proximal, el extremo proximal del hiimero tiene forma
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rectangular y la superficie es densamente irregular y rugosa, indicando una cobertura
cartilaginosa que se extiende sobre la superficie proximal de la cresta deltopectoral (Fig.
4.50A). En vista anterior, el himero presenta su mitad proximal fuertemente expandida a
modo de abanico, debido al conspicuo desarrollo de la cresta deltopectoral sobre la cara
ventral (Fig. 4.50E). En el extremo distal se puede apreciar parte de la superficie de la
faceta articular para el elemento anterior accesorio, como resultado de la inclinacion en
direccion proximal de la misma (Fig. 4.50B, E). El extremo distal del humero tiene un
mayor desarrollo anteroposterior que el extremo proximal (Fig. 4.50C-D). Sobre la
superficie ventral, la robusta cresta deltopectoral se ubica en la region anteroproximal y
tiene forma triangular. La extension en direccidon distal de esta cresta es relativamente
corta, desaparece antes de alcanzar la mitad distal del humero (Fig. 4.50D). En vista distal,
el humero presenta tres facetas articulares: una anterior para el elemento anterior
accesorio, una media para el radio y una posterior para la ulna (Fig. 4.50B). Las tres
facetas estan separadas por medio de crestas bajas que corren en sentido dorsoventral y
la superficie de las mismas es irregular, marcando una capa cartilaginosa sobre estas
facetas (Fig. 4.50B). La faceta para el elemento anterior accesorio es triangular y en vista
ventral o dorsal se aprecia que la misma presenta una inclinacion en direccion proximal
(Fig. 4.50C-D). Dicha faceta es la de menor extension anteroposterior. La faceta radial es
la de mayor extension tanto dorsoventral como anteroposterior (Fig. 4.50B). Esta tiene
forma subrectangular y la superficie estd orientada en direccion distal (Fig. 4.50B-C).
Finalmente, la faceta ulnar tiene forma de “D” con el margen posterior convexo y
redondeado (Fig. 4.50B, F). En vista dorsal o ventral, esta faceta esta inclinada en

direccion proximal (Fig. 4.50C-D).

Zeugopodio. Solo se preservaron completos el radio y la ulna (Fig. 4.51). El radio
es ovalado, con el eje anteroposterior mas largo que el proximodistal. A excepcion de las
superficies dorsal y ventral, el resto del elemento estd cubierto por una gruesa capa de
tejido conectivo (Fig. 4.51A-B). La region proximal presenta un desarrollo dorsoventral
levemente mayor que la porcion distal (Fig. 4.51B). La ulna presenta mayores
dimensiones que el radio y, a diferencia de éste, el eje anteroposterior es equivalente al
proximodistal, lo que le otorga forma circular (Fig. 4.51C). En vista proximal, el
desarrollo dorsoventral de la region anterior es marcadamente mayor que el de la region
posterior. El margen posterior de la ulna esta sumamente comprimido y toma el aspecto

de una delgada hoja de hueso (Fig. 4.51D).
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DISCUSION
MCNAM-PV 119 como ejemplar de Ophthalmosaurus icenicus/ Baptanodon natans

Desde la década de 1990 en adelante, todas las publicaciones en las que se ha
hecho alusion a “Ancanamunia mendozana”, han coincidido en que este taxon representa
un sindénimo junior de Ophthalmosaurus icenicus (Kirton 1983; Fernandez 1997, 2007b;
Moon y Kirton 2016) o de Baptanodon natans (= O. natans) (McGowan y Motani 2003).
También ha de senalarse que O. icenicus y B. natans son formas muy similares y su
separacion en géneros diferentes sigue siendo motivo de debate (e.g. McGowan y Motani
2003; Fernandez y Campos 2015; Moon y Kirton 2016; Paparella et al., 2017).
Independientemente de dicha discusion taxondémica, es importante notar que la
argumentacion (cuando presente) a favor de la sinonimia de “An. mendozana” con O.
icenicus/B. natans se basé en regiones del esqueleto, como el miembro anterior, que se
consideran de gran plasticidad morfologica (Campos et al., 2021b) y que ademas no han
sido citadas como fuente de caracteres que permitan la distincion entre O. icenicus y B.
natans (Moon y Kirton 2016, 2018). Por este motivo y a los fines de esta discusion, hacer
una distincion sobre a cual de las dos especies citadas es mas afin el ejemplar MCNAM-
PV 119 carece de relevancia. Kirton (1983) sugirié que en la contribucién de Rusconi
(1948) el autor mostré que el miembro anterior de “Ancanamunia’ presentaba caracteres
diagnosticos de Ophthalmosaurus. Sin embargo, esta afirmacion no fue argumentada
explicitamente. Siguiendo un razonamiento similar, Fernandez (1997) sugiri6 que la
morfologia del miembro anterior de “Ancanamunia mendozana” era equivalente a la de
O. icenicus. En este caso, la autora hace especial referencia al radio y las falanges. El
problema con este argumento es que la morfologia de estos elementos no es diagnostica
de ninglin género o especie. Cabe destacar que si bien Rusconi (1948: fig. 69) figur6 una
falange y mencion6 que son muy pocos los restos que se han encontrado de las mismas,
el autor de esta tesis no fue capaz de dar con dicho material durante su estadia en el Museo
de Ciencias Naturales y Antropologicas “J. C. Moyano”. McGowan y Motani (2003)
consideraron que “Ancanamunia mendozana” era un sindnimo junior de B. natans y que
los materiales descritos por Rusconi (1940, 1942) representaban la extension geografica
de este taxon sobre las margenes suroccidentales del Paleopacifico. Sin embargo, no
presentan ningun argumento para considerar esta propuesta taxondmica. Adicionalmente,
mencionan que dichos restos son de edad calloviana, extendiendo el biocron de la especie

B. natans desde el Jurasico Medio al Jurasico Superior. Fernandez (2007b), menciona que
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el humero, los elementos del zeugopodio y las falanges del MCNAM-PV 119 muestran
las caracteristicas diagndsticas de Ophthalmosaurus. Nuevamente, esta afirmacion no es
considerada valida, ya que los elementos del miembro anterior por separado no son
diagnosticos a nivel genérico o especifico en ningiin oftalmoséurido. Finalmente, Moon
y Kirton (2016) consideran que “An. mendozana” es sindbnimo junior de O. icenicus,

aunque no brindan una justificacion explicita para esta observacion.

Como puede apreciarse, las opiniones sobre la afinidad del ejemplar MCNAM-
PV 119 giran alrededor de s6lo dos candidatos posibles, aunque la justificacion de las
mismas es escasa o nula. Otros factores tales como el desconocimiento sobre partes
figuradas en los trabajos de Rusconi (1940, 1942, 1948) que no pudieron ser halladas
(falanges, dientes), reconstruccion erronea de ciertos elementos (escapula, humero), la
posibilidad de que el MCNAM-PV 119 sea una “quimera” o la identificacion erronea de
algunos elementos [Rusconi (1948) malinterpret6 al cuadrado como un coracoides y al
supraoccipital como la region posterior de los dos supratemporales] posiblemente guiaron

estas observaciones.
MCNAM-PV 119 como un Ophthalmosauridae

Los elementos analizados aqui comprenden restos craneales y apendiculares.
Lamentablemente, los restos craneales son escasos y no permiten una identificacion por
debajo del nivel de familia. Los restos apendiculares, aunque mas abundantes que los
craneanos, presentan dos aspectos conflictivos al momento de buscar la afinidad
taxondmica de los mismos. Por un lado, como ya se ha mencionado, tanto la escapula
como el humero estan reconstruidos lo cual limita en gran parte la busqueda e
identificacion de caracteres diagnodsticos. Por otro lado, aquellos elementos o parte de los
mismos sobre cuya anatomia no se tienen dudas, no son diagndsticos. Tal vez el mas
importante de estos es el humero, el cual es una fuente importante de caracteres
taxondmicos, pero que por si mismo no es diagnostico de ninglin género (Delsett et al.,
2019), con Arthropterygius como posible excepcion. Asimismo, recientemente el autor
de esta tesis y colaboradores, han sugerido que diferentes linajes de oftalmosauridos han
evolucionado formas muy semejantes de humeros, lo cual reduce la utilidad taxondémica

de los restos cuando aislados (Campos et al., 2021b).

4.3.7. “Platypterygius”/Myobradypterygius hauthali
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Historia taxonomica

“Platypterygius” hauthali von Huene, 1927 representa la primera y unica especie
de ictiosaurio oftalmosaurido descripta en Argentina cuyos restos han sido recuperados

de la Formacion Rio Belgrano (Santa Cruz, Argentina).

La primera mencion en la literatura de los materiales sobre los cuales este taxon
fue erigido corresponde a von Huene (1925). Alli el autor describe restos de la columna
vertebral y miembros anteriores (MLP 79-1-30-2) de un individuo hallado en el Cerro
Belgrano, cercano al Lago Belgrano (Santa Cruz). A partir de la forma y disposicion de
los elementos de los miembros anteriores, von Huene reconstruyé gran parte del miembro
anterior (von Huene 1925: fig. 5) e identifico dos caracteristicas principales: la presencia
de al menos siete digitos y un elemento intermedio que distalmente poseia dos facetas
articulares a partir de las cuales se desarrollaban dos digitos. Con base en esta tltima
caracteristica, von Huene (1925) sugirié que el material argentino era afin al género
Myopterygius von Huene, 1922, debido a que la especie Ichthyosaurus kokeni Broili,
1908 (=Myopterygius kokeni sensu von Huene 1922: 98) del Hauteriviano de Alemania,
presentaba un intermedio de igual condicion. Sin embargo, von Huene se abstuvo de
asignar formalmente estos materiales a algiin género o especie. Dos afios més tarde, von
Huene (1927) describiria nuevos restos apendiculares, que en esta ocasion contaba con
un humero (MLP 79-1-30-1). Debido a que los elementos distales al himero de este
ejemplar eran virtualmente idénticos a los del MLP 79-1-30-2, incluyendo un intermedio
que llevaba distalmente dos facetas articulares, von Huene concluyd en que pertenecian
al mismo género. Sin embargo, las caracteristicas del humero, en especifico el nimero de
facetas articulares distales, eran incompatibles con las del humero de Myopterygius. Por
este motivo, el autor erigiria el nombre Myobradypterygius hauthali von Huene, 1927

para la recepcion de estos materiales.

Las siguientes contribuciones en las cuales esta especie seria mencionada, estaban
abocadas a temadticas tales como la diversidad de los reptiles marinos mesozoicos o los
tetrapodos de la Argentina (Bonaparte 1978; Gasparini y Goni 1990), o la sistematica de
los ictiosaurios (e.g. Maisch y Matzke 2000), algunas de ellas con especial atencion a las
formas cretacicas (McGowan 1972). Fue en esta ultima contribucion, que la especie
Myobradypterygius hauthali fue reasignada al género “Platypterygius” (McGowan

1972b: 17). Cabe destacar que en ninguna de las publicaciones mencionadas existe una
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argumentacion explicita o redescripcion que abogue por considerar a los materiales
estudiados por von Huene (1925, 1927) como pertenecientes a dicho género.

Finalmente, Fernandez y Aguirre-Urreta (2005) redescribieron los materiales
estudiados por von Huene (1925, 1927) y concluyeron en que esta especie posee una
combinatoria unica de caracteres que permiten diferenciarla del resto de las especies del

género.

En la presente seccion se redescribe el ejemplar tipo y el ejemplar referido y se
brinda una discusion presentando los argumentos a favor de la retencion de este taxén

como valido, y aquellos que abogan por retener Myobradypterygius hauthali.
Mpyobradypterygius von Huene, 1927

Platypterygius von Huene, 1922: McGowan 1972: 17; Maisch y Matzke 2000: 81;
McGowan y Motani 2003: 118.

Especie tipo por monotipia— Myobradypterygius hauthali von Huene, 1927.
Diagnosis—igual a la de la especie tipo y unica conocida.
Myobradypterygius hauthali von Huene, 1927
Figuras 4.52-4.54
Platypterygius hauthali McGowan 1972b: 17.
Platypterygius hauthali Gasparini y Goni 1990: 17.
Platypterygius hauthali Fernandez y Aguirre-Urreta 2005: 584.

Diagnosis revisada— Oftalmosaurido caracterizado por la siguiente combinacion Gnica
de estados de caracteres: himero con tres facetas distales para la articulacion de un
elemento anterior accesorio al radio, el radio y la ulna; intermedio de forma hexagonal
articulando distalmente con dos carpales distales; al menos siete digitos en el miembro

anterior.

Holotipo— MLP 79-1-30-1, himero izquierdo y parte del zeugopodio y autopodio de los

miembros anteriores (Figs. 4.52-4.53)

Localidad tipo—Cerro Belgrano, provincia de Santa Cruz, Argentina.
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Procedencia estratigrafica y edad—Formacion Rio Belgrano, Cretacico Inferior,

Barremiano temprano (Aguirre-Urreta 2002).

Especimenes referidos—MLP 79-1-30-2, centros vertebrales y laja conteniendo a

ambos lados restos de los miembros anteriores (Fig. 4.54).

Procedencia geografica, estratigrafica y edad de los especimenes referidos—MLP
79-1-30-2, Cerro Belgrano, provincia de Santa Cruz. Formacion Rio Belgrano, Cretacico

Inferior, Barremiano temprano (Aguirre-Urreta 2002).
DESCRIPCION

Estado de preservacion. Los materiales preservados en lajas se han conservado
principalmente como impresiones sobre el sedimento, incluyendo en algunos casos
porciones de hueso (Figs. 4.53-4.54). El humero se preservo tridimensionalmente y casi
completo, faltando parte de la superficie del proceso dorsal y de la cresta deltopectoral

(Fig. 4.52).
Miembro anterior—

Humero. En vista proximal, la superficie del himero es completamente irregular,
evidenciando la presencia de tejido cartilaginoso en vida (Fig. 4.52A). En vista dorsal, el
proceso dorsal nace cercanamente al margen posteroproximal del hiimero y se extiende
de forma oblicua en direccion anterodistal hasta superar la mitad proximal del mismo.
Dicho proceso estd muy bien desarrollado, ocupando gran parte de la superficie dorsal
del hamero (Fig. 4.52C). Ventralmente, la superficie de la cresta deltopectoral estd
erodada. Sin embargo, es posible apreciar que la misma se ubica cercanamente al margen
anterior del humero (Fig. 4.52D). En vista distal, este elemento presenta tres facetas
articulares que se disponen de forma anteroposterior: una anterior para el elemento
anterior accesorio, una media para el radio y una posterior para la ulna (Fig. 4.52B). En
todos los casos estas facetas presentan mayor extension dorsoventral que anteroposterior.
La faceta anterior es la que presenta el menor desarrollo anteroposterior y tiene forma de
“D”, con su margen anterior convexo. La faceta radial es la de mayor extension
dorsoventral y anteroposterior y presenta una forma cuadrangular. Finalmente, la faceta
ulnar presenta una forma similar a aquella para el elemento anterior accesorio, pero con

el margen posterior convexo. Tanto en vista ventral como dorsal, la faceta ulnar presenta
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la superficie articular orientada en direccion distal y no se encuentra inclinada en

direccidn posteroproximal.

Zeugopodio. El zeugopodio se ha preservado parcialmente en ambos ejemplares
(MLP 79-1-30-1 y MLP 79-1-30-2). Sin embargo la region mas proximal del mismo asi
como el elemento anterior accesorio completo, no se estan preservados, por lo cual no es

posible identificar los elementos zeugopodiales de forma inequivoca.

En el ejemplar tipo solamente se ha preservado la region proximal de un unico
elemento del zeugopodio, que articula distalmente con el intermedio y con otro carpal
proximal, y posterior/anteriormente articula con otro elemento del zeugopodio o con el
pisiforme (Fig. 4.53). En el ejemplar MLP 79-1-30-2 se han preservado dos elementos
que con seguridad pertenecen al zeugopodio, de los cuales uno preserva el contorno casi
completo y el otro s6lo de forma parcial. El elemento mejor preservado tiene forma
hexagonal y se encuentra mas desarrollado en sentido anteroposterior que proximodistal.
Este elemento preserva cinco facetas articulares: una proximal y de mayor tamafo para
articular con el himero, una medial para el otro elemento del zeugopodio y tres distales
para el intermedio, un carpal proximal (radial/ulnar) y el elemento inmediatamente distal
al elemento anterior accesorio o el pisiforme (Fig. 4.54). Es interesante notar que ademas
de estas facetas articulares, este elemento presenta un margen libre, es decir, que no
articula con ningun otro elemento, por lo cual tentativamente podria inferirse que se trata
de la ulna. Esto se debe a que el humero presenta tres facetas articulares distales (Fig.
4.52B), de las cuales una es anterior al radio, lo que indica que cuando el miembro estaba
completo, el radio estaba completamente rodeado por otros elementos (humero, elemento
anterior accesorio, radial, intermedio y ulna). En el caso de la ulna, esta deberia de haber
quedado con parte de su margen posterior libre y sin contactos. Lamentablemente, la laja
que contiene estos elementos esta incompleta en la region libre del elemento zeugopodial
que podria ser la ulna, por lo cual la identidad del mismo no puede ser precisada con

seguridad.

Carpales proximales. En el ejemplar MLP 79-1-30-1 se preservé un carpal
proximal completo, correspondiente al radial o al ulnar, con forma subpentagonal, y el
intermedio de forma incompleta (Fig. 4.46). El intermedio carece de parte de la regioén
proximal, aunque puede apreciarse que tenia una forma hexagonal y un mayor desarrollo

en sentido anteroposterior que proximodistal (Fig. 4.53). Distalmente presenta dos facetas
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articulares, de desarrollo equivalente, sobre las cuales articulan dos carpales distales (Fig.

4.53).

En el caso del ejemplar MLP 79-1-30-2 tanto el intermedio como un carpal
proximal correspondiente al radial o al ulnar se preservaron de forma completa. Tanto la
morfologia como la disposicion de estos carpales son idénticas a las del ejemplar MLP

79-1-30-1 (Fig. 4.47).

Carpales distales. En ambos ejemplares los carpales distales preservados son el
2, 3 y 4, aunque dada la imposibilidad de identificar la polaridad anteroposterior del
miembro, no es factible identificarlos. Estos elementos son semejantes en tamafio, aunque
aquellos dos que articulan con el intermedio presentan un margen proximal convexo,
mientras que el que no contacta con el intermedio presenta un margen proximal recto

(Figs. 4.53-4.54).

Digitos. El ejemplar MLP 79-1-30-1 presenta evidencias de que el nimero minimo
de digitos era de siete (Fig. 4.53). En el caso de los digitos primarios, las falanges
presentan forma rectangular, con un mayor desarrollo en sentido anteroposterior que
proximodistal. En todos los casos se encuentran con una disposicion a modo de “muro de
ladrillos”, casi sin dejar espacios entre una falange y sus elementos inmediatamente
adyacentes. Ademas, cada digito se encuentra dispuesto de forma columnar, en la cual el
metacarpal de cada digito y las falanges distales a este se disponen formando una hilera.
La morfologia de las falanges y demas elementos que componen los digitos accesorios,
varia con respecto a la de los digitos primarios. En este caso los elementos presentan un
mayor desarrollo en sentido proximodistal que anteroposterior y tienen en la mayoria de

los casos forma subheaxogonal (Figs. 4.53-4.54).
DISCUSION
MLP 79-1-30-1 y MLP 79-1-30-2 como ejemplares de “Platypterygius”

Muy probablemente, “Platypterygius” sea el género de oftalmosaurido mas
comunmente discutido, y un “equivalente” cretacico de los géneros Ichthyosaurus y
Ophthalmosaurus, en lo que concierne al numero de especies/ejemplares que
histéricamente se le han atribuido (e.g. von Huene 1922; Kuhn 1946; Romer 1968;

McGowan 1972b; Mazin 1982; Wade 1984, 1990; Efimov 1997; Paramo 1997;
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Arkhangelsky 1998; Arkhangelsky et al., 2008; Kolb y Sander 2009; Maisch 2010;
Paramo et al., 2021).

“Platypterygius™ ha sido tradicionalmente el género al cual se han asignado la
mayoria de las especies cretacicas de ictiosaurios, principalmente por motivos de
practicidad a la hora de clasificar material fragmentario proveniente de Eurasia (Bardet
et al., 2016). De forma similar, muchos ejemplares provenientes de Gondwana fueron
asignados a este taxon, incluyendo nuevas especies (e.g. McGowan 1972b; Paramo 1997,
Fernandez y Aguirre-Urreta 2005; Pardo Pérez et al., 2012, 2015; Cortés y Paramo 2018;
Maxwell et al., 2019). Asi, la ocurrencia mas antigua de este género es en el Barremiano
temprano (“Platypterygius” hauthali) y las mas reciente a finales del Cenomaniano
(“Platypterygius” kiprijanoffi’), resultando en un biocrén de aproximadamente 35
millones de afios. Al obviar la “ventaja pragmatica” de esta forma “tradicional” de
proceder al momento de discutir las afinidades de un ejemplar cretacico incompleto, no
existen argumentos robustos que permitan sostenerla. Esto se debe principalmente a dos
motivos. En primer lugar, la no-monofilia de “Platypterygius” ha sido recuperada en
todos los analisis filogenéticos llevados a cabo en la ultima década, a excepcion de la
contribucion desarrollada por Maxwell et al. (2019). Adicionalmente, los resultados del
andlisis filogenético llevados a cabo en esta tesis, argumentan en contra de la monofilia

de “Platypterygius” (ver capitulo 5).

Por otra parte, si bien se siguen asignando o reestudiando ejemplares de
“Platypterygius”, ninguna de las contribuciones mas recientes brinda una diagnosis del

género (e.g. Fischer 2012, 2016; Cortés y Paramo 2018; Maxwell et al., 2019).

Maisch y Matzke (2000) diagnosticaron a “Platypterygius” con la siguiente
combinatoria de caracteres: adulto de gran tamafio, mayores a los 9 metros; craneo bajo;
rostro largo; Orbita pequefia; region postorbital del crdneo grande; maxilar
extremadamente largo anteriormente; denticion fuerte; raices de los dientes de forma
cuadrangular en seccioén transversal; narina externa subdividida; septomaxilar bien
osificado; escamoso ausente; condilo occipital semiesférico; area extracondilar
extremadamente reducida; atlas-axis co-osificado con un tercer centro cervical;
intercentros no diferenciados; himero con proceso dorsal muy desarrollado; dos o tres
facetas distales en el humero; digitos accesorios anteriores y posteriores bien

desarrollados; todos los elementos apendiculares fuertemente engrosados formando un
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patron de mosaico compacto como en Ichthyosaurus; pelvis y miembro posterior poco

conocidos, pero aparentemente extremadamente reducidos; pedinculo caudal corto.

Todas estas caracteristicas se encuentran ampliamente distribuidas entre los
oftalmosauridos cretacicos de Eurasia y Gondwana (e.g. Paramo 1997; Fischer et al.,
2011a, 2014a, 2014c, 2016; Zammit 2012; Fischer 2016; Cortéz y Paramo 2018). Un
patron semejante de caracteres también fue propuesto por Fischer ef al. (2012), para la
diagnosis del grupo Platypterygiinae, lo cual refleja la amplitud en la distribucion de estas
caracteristicas que, adicionalmente, también se encuentran en platypterygiinos jurasicos

(e.g. Druckenmiller et al., 2012; Zverkov y Efimov 2019).

McGowan y Motani (2003) brindaron una diagnosis diferente a la mencionada
previamente: humero con dos facetas distales para el radio y la ulna; faceta radial, la mas
pequeiia, inclinada oblicuamente con respecto a la faceta ulnar, de modo que su margen
posterior queda en una posicion mas proximal que su margen anterior; ulna méas ancha
que el radio; no menos de siete digitos; mas de un digito accesorio preaxial y postaxial;
elementos pre y postaxiales con forma de medialuna, posiblemente contactando el
himero por medio de pequefias facetas; el intermedio no contacta al himero; falanges
caracteristicamente rectangulares, excepto las de la region distal; entre 25 y 30 elementos
conformando el digito mas largo; numerosos dientes robustos, no reducidos y bien
implantados en el surco alveolar; drbita pequena, con un indice orbital <0,20; rostro largo,
con indice rostral >0,66; maxilar largo y delgado, extendiéndose anteriormente mas alla
de las narinas externas; narinas externas retraidas, con indice prenarial >0,52; pequefio
foramen prenarial, posiblemente presente, anterior a las narinas externas; area
extracondilar del basioccipital no extensa y pobremente diferenciada del condilo;
superficie anterior del basioccipital plana, oblicua e inclinada anteroventralmente;

proceso anterior del basioccipital ausente.

Los caracteres propuestos por McGowan y Motani (2003) tampoco son exclusivos
de las especies sefialadas por estos autores como pertenecientes a “Platypterygius” (e.g.
Fischer et al., 2011a; Zverkov y Grigoriev 2020), o no estan presentes en todas las
especies. Por ejemplo, en el caso de “PL.” hauthali si bien existen al menos siete digitos
(Figs. 4.53-4.54), el humero presenta tres facetas distales bien desarrolladas (Fig. 4.52B),
la faceta radial, que es la més desarrollada, no esta inclinada y su superficie apunta en
direccion distal. De esta forma, solo dos de las caracteristicas del esqueleto apendicular

de la diagnosis de “Platypterygius” de McGowan y Motani (2003) estan presentes en los
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ejemplares MLP 79-1-30-1 y MLP 79-1-30-2 (siete digitos en el miembro anterior y
ausencia de contacto entre el intermedio y el himero). Estos caracteres también estan
presentes en Sveltonectes insolitus, Maiaspondylus lindoei y Caypullisaurus bonapartei,

por lo cual son insuficientes para referir un ejemplar a “Platypterygius”.

Sumado a estas problematicas, otro de los inconvenientes y dificultades para
definir a “Platypterygius” es que el holotipo y Unico ejemplar de su especie tipo del
género, “Platypterygius” platydactylus (Broili, 1907), fue destruido durante la Segunda

Guerra Mundial.

Finalmente, cabe destacar que la taxonomia de “Platypterygius” también se ve
obstaculizada desde un punto de vista de la convergencia ecoldgica, debido a que hacia
finales del Cretdcico Temprano y comienzos del Cretacico Tardio (Albiano—
Cenomaniano) los oftalmosauridos estaban mayoritariamente representados por el gremio
de los “predadores tope”, grupo cuyas caracteristicas distintivas también se presentan en

casi todas las especies de “Platypterygius” (Fischer 2016; Fischer et al., 2016).

En este contexto, es que la mayoria de los grupos de trabajo abocados al estudio
de los Ophthalmosauridae considera a dicho género como un taxén “cesto de basura”
(Fernandez y Campos 2015; Bardet et al., 2016; Fischer 2016; Maxwell et al., 2019;
Campos et al., 2020, 2021b). Consecuentemente y, de acuerdo con las opiniones mas
recientes sobre este topico, la referencia de cualquier ejemplar al género “Platypterygius”
ha de ser evitada, hasta no brindarse las definiciones filogenética y estratigrafica para el

mismo (Fischer 2016; Fischer et al., 2016).
MLP 79-1-30-1 y MLP 79-1-30-2 como Myobradypterygius hauthali

La combinatoria de caracteres presente en el humero y los elementos distales a
éste en Myobradypterygius hauthali es Unica y no se ha reportado en ninglin
oftalmosaurido jurasico o cretdcico. Ninguna de las especies actualmente posicionadas
dentro del género “Platypterygius” presenta un intermedio hexagonal con dos facetas
distales subiguales, aunque algunas de ellas si presentan tres facetas distales en el humero,
como “PL” americanus 'y “Pl.” australis (Fig. 4.55A-B), aunque, en el primer caso, la
faceta para un elemento accesorio es posterior a la ulna y no anterior al radio como en
Myo. hauthali (Ferndndez y Aguirre-Urreta 2005; Maxwell y Kear 2010; Zammit et al.,
2010). A su vez, la especie “PL.” platydactylus cuenta inicamente con dos facetas distales

en el humero y la especie “PL.” hercynicus presenta cuatro (Fig. 4.55C-D) (Broili 1907,

151



Lic. Lisandro Campos

Kolb y Sander 2009; Maxwell et al., 2019). Finalmente, la especie “PL” ochevi presenta
las mismas facetas que Myo. hauthali, pero su elemento intermedio sostiene unicamente

un digito (Fig. 4.55E).

Por otro lado, ninguno de los taxones cretacicos fuera de aquellos considerados
como especies de “Platypterygius” presenta la combinacion de caracteres apendiculares

de Myobradypterygius hauthali.

Actualmente se reconocen tres géneros de oftalmosauridos que vivieron durante
el Berriasiano: Caypullisaurus, Keilhauia y Nannopterygius. El intermedio de
Caypullisaurus es hexagonal como en el caso de Myobradypterygius, aunque en el
primero de estos la region distal presenta una unica faceta de articulacion para el carpal
distal 3. En el caso de Keilhauia, el humero presenta tres facetas distales de igual
desarrollo (Delsett ef al., 2019), mientras que en Myobradypterygius la faceta para el
elemento anterior accesorio estd menos desarrollada que las restantes. Finalmente,
Nannopterygius presenta un intermedio pentagonal (Moon y Kirton 2018; Zverkov y

Jacobs 2021), contrariamente a Myobradypterygius.

En el intervalo Hauteriviano—Barremiano s6lo se conocen restos apendiculares de
los taxones Sveltonectes y Acamptonectes. El miembro anterior de Sveltonectes presenta
un intermedio con dos facetas que contactan con dos carpales distales, ademas de falanges
rectangulares dispuestas en un patron de “muro de ladrillos” y digitos accesorios (Fischer
et al., 2011a). Sin embargo, el humero presenta unicamente dos facetas articulares
distales, el intermedio es pentagonal, y el nimero de digitos accesorios es menor al de
Myobradypterygius (Fischer et al., 2011a). El hiimero es el Unico elemento bien
preservado y conocido del miembro anterior de Acamptonectes. Este elemento presenta
tres facetas distales (Fischer et al., 2012), al igual que Myobradypterygius, aunque en el
primer caso la faceta para el elemento anterior accesorio es notoriamente mas pequefia
que las dos restantes para el radio y la ulna, y la faceta ulnar est4 fuertemente inclinada
en direccion proximoposterior (Fischer ef al., 2012). Adicionalmente, la tinica falange
preservada en el holotipo de Acamptonectes (GLAHM 132588) presenta una morfologia
ovalada y con margenes curvos, la cual es inconsistente con cualquier elemento del

autopodio conocido en Myobradypterygius (Figs. 4.53-4.54).

Finalmente, durante el intervalo Aptiano—Cenomaniano, los taxones que

preservan restos comparables con Myobradypterygius son Sisteronia y Maiaspondylus.
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El himero de Sisteronia conserva al menos tres facetas distales, dado que su margen distal
estd incompleto (Fischer et al., 2014a). Ademas de las facetas para el radio y la ulna, este
taxon muestra una faceta posterior a la ulnar para un elemento postaxial (Fischer et al.,
2014a), la cual no esta presente en Myobradypterygius (Fig. 4.52B). Adicionalmente, en
Sisteronia la faceta ulnar estda mucho mas desarrollada anteroposteriormente que la radial
(Fischer et al., 2014a), mientras que en Myobradypterygius, la faceta radial estd mas

desarrollada tanto anteroposterior como dorsoventralmente (Fig. 4.52B).

El género Maiaspondylus ha sido recientemente revisado y rediagnosticado por
Zverkov y Grigoriev (2021). Alli los autores incluyen en la diagnosis del género la
presencia de cuatro facetas distales en el humero de la especie tipo, Maiaspondylus
lindoei, lo cual difiere de las tres presentes el himero de Myobradypterygius (Fig. 4.52B).
La especie Maiaspondylus? cantabrigiensis (Lydekker, 1888) presenta tres facetas
distales en el humero para el elemento anterior accesorio, el radio y la ulna (Fischer 2014;
Zverkov y Grigoriev 2020), al igual que Myobradypterygius. Sin embargo, el intermedio
de este taxdn articula distalmente con un unico carpal distal (Zverkov y Grigoriev 2020),

a diferencia de Myobradypterygius (Fig. 4.52B).

Finalmente, cabe destacar especimenes de gran importancia y que potencialmente
argumentan a favor del restablecimiento de Myobradypterygius hauthali, los cuales
fueron hallados en el glaciar Tyndall (Parque Nacional Torres del Paine, region de
Magallanes, Chile). En 2012, Pardo Pérez y colaboradores describieron un ejemplar
proveniente de la Formacion Zapata, el cual consistia en el miembro anterior izquierdo
de un oftalmosaurido. Dicho ejemplar fue referido como “Platypterygius” sp. basandose
en la presencia de varias caracteristicas presentes en el mismo, que son consistentes con
la diagnosis para “Platypterygius” propuesta por McGowan y Motani (2003).
Posteriormente, Stinnesbeck et al. (2014) reportaron un total de 46 individuos hallados
en el area del glaciar Tyndall, en estratos correspondientes al intervalo Valanginiano—
Hauteriviano. De estos ejemplares varios fueron referidos, la mayoria con dudas, a
“Platypterygius” hauthali (ver Stinnesbeck ef al., 2014: tab.1). En dicha contribucion, los
autores s0lo mencionan las interpretaciones acerca de la identidad de los elementos
hallados, aunque no hay una descripcion e ilustracion en detalle de los materiales que

justifiquen la afinidad de los mismos con “Platypterygius”/Myobradypterygius hauthali.

Posteriormente, Pardo Pérez et al. (2015) describirian en detalle algunos de los
ejemplares mencionados por Stinnesbeck et al. (2014). Entre estos, un ejemplar que se
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encuentra in situ (TY11), tiene preservados restos de los miembros anteriores (Pardo
Pérez et al., 2015: fig. 10). Dicho ejemplar fue referido con dudas a “Platypterygius”
hauthali, sobre la base de la morfologia y el patron de disposicion de los elementos
recuperados (“muro de ladrillos”) y la presencia de numerosos digitos accesorios pre y
postaxiales. Este espécimen preserva la region proximal del miembro cubierta por matriz
sedimentaria (Pardo Pérez et al., 2015), por lo cual de momento no es posible evaluar la
morfologia del hiimero y del zeugopodio, y de esta forma confirmar la identidad

taxondmica sugerida por los autores.
4.3.8. Ophthalmosauridae cf. Sumpalla

Material—MLP 83-XI-15-1 (Figs.4.56-4.63). Craneo parcialmente preservado y
articulado, mandibula derecha articulada, dientes, complejo atlas-axis y centros

cervicales, elementos de la cintura escapular y miembro anterior incompleto.

Procedencia geografica y edad—Cerro Lotena, Neuquén. Grupo Mendoza, Formacion

Vaca Muerta, Jurasico Superior, Titoniano.
DESCRIPCION

Estado de preservacion. El ejemplar MLP 83-XI-15-1 consiste en un craneo articulado,
la mandibula derecha y parte del postcraneo representado por centros vertebrales y arcos
neurales, elementos de la cintura escapular y uno de los miembros anteriores. El largo
total preservado del craneo es de 26 cm, aunque la porcién anterior del rostro estd
incompleta. Se encuentra fuertemente comprimido mediolateralmente dejando expuesta
la superficie lateral derecha y parte del techo craneano. Dentro de la orbita, el anillo
esclerotico esta casi completo, faltando sélo una parte de la region ventral (Fig. 4.56). La
mayor parte de la mitad izquierda del craneo no se ha conservado, por lo que en vista
lateral izquierda se aprecia la superficie medial de varios elementos craneanos y
mandibulares (Figs. 4.57-4.58). La mandibula es un poco mas larga que el craneo, con un
largo total preservado de 30 cm (Figs. 4.56-4.57). En la region anterior del rostro se
preservan varios dientes muy pequefios, varios ain en posicion anatomica (Figs. 4.56-
4.57,4.59). Los centros vertebrales preservados se encuentran parcialmente desplazados
y contenidos en un bloque que también presenta restos apendiculares (Fig. 4.60). La
cintura escapular se preserva incompleta, aunque las claviculas y parte de los coracoides

estan articulados (Fig. 4.61). El miembro anterior esta representado por la mitad posterior
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del himero y elementos del zeugopodio y autopodio (Figs. 4.62-4.63). Cabe destacar que
este ejemplar fue preparado con acido, lo cual afectdé negativamente el estado de

conservacion del mismo, especialmente en la region del craneo.
Craneo—

Premaxilar. El premaxilar derecho estd pobremente preservado, fracturado en
multiples partes, aunque se encuentra alin en posicion anatémica. La porcion anterior del
premaxilar izquierdo también se preserva, aunque esta desarticulado de modo tal que se
ubica por encima del nasal derecho y con parte de su superficie medial expuesta. Este
elemento es alargado y desde su superficie ventral emergen varios dientes pequeios (Figs.
4.56-4.57). Debido a la preservacion, la mayor parte de los rasgos anatémicos distintivos

de este elemento, como procesos y la fossa praemaxillaris, no pueden ser descriptos.

Maxilar. El maxilar derecho estd expuesto lateralmente debido a que parte del
premaxilar derecho no se preservo. La pared lateral del maxilar tiene forma triangular,
con un proceso anterior de un largo equivalente al de la narina externa y sobre el cual
articula el premaxilar (Fig. 4.56). No es posible indicar si el premaxilar cubria
enteramente o no la superficie lateral del proceso anterior. El proceso dorsal ascendente
del maxilar (parcialmente conservado) es robusto y en forma de pilar y probablemente
contactaba con el nasal dividiendo en dos lobulos a la narina externa (Fig. 4.56). La
superficie lateral del proceso posterior del maxilar estd parcialmente cubierta por la
porcidn anterior del yugal por debajo del cudl puede observarse que este proceso alcanza
la mitad de la 6rbita en vista lateral (Fig. 4.56). La extension del proceso posterior se
confirma en vista medial, donde también se aprecia que el lagrimal articula dorsalmente
y en una posicion justo por detras de la narina externa. En vista medial el contacto entre
el nasal y el maxilar alin se mantiene en la regiéon inmediatamente anterior a la narina
externa. Sobre la superficie medial, a la altura de la narina externa, aparecen asociados
varios fragmentos delgados de hueso, que aqui son interpretados como parte del palatino
derecho (Fig. 4.57). El surco alveolar, que se ubica ventralmente, estd relleno de
sedimento por lo cual su descripcion no es posible, principalmente debido a la naturaleza
delicada y fragil del maxilar. Sin embargo, en vista lateral y medial, pueden apreciarse
varios fragmentos de dientes maxilares que ain se preservan emergiendo desde dicho

surco (Figs. 4.56-4.57).
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Nasal. El nasal derecho se encuentra relativamente bien preservado en la zona de
la narina externa. Su extremo posterior estd incompleto mientras que el extremo anterior
solo es visible en vista medial (Figs. 4.56-4.57). En vista lateral este elemento forma el
margen dorsal de la narina externa y, a partir de éste, desarrolla un proceso descendente
que protruye en la narina externa y que junto con el proceso ascendente del maxilar divide
la narina en dos lobulos (Fig. 4.56). La falta de contacto entre los procesos citados se debe
a que el nasal se ha desplazado levemente en direccion posterior. En vista medial la
porcién anterior del nasal se va haciendo mas baja hacia el extremo anterior del rostro,

hasta terminar en una punta aguda (Fig. 4.57).

Lagrimal. El lagrimal derecho se preserva articulado sobre el maxilar
correspondiente, aunque la mayoria de este elemento se vi6 seriamente deteriorada por la
preparacion con acidos. En vista lateral, en la region de la narina externa, la porcion
anterior del lagrimal forma parte del borde posterior de la misma (Fig. 4.56). En vista
medial, el lagrimal se extiende en direccion posterior por debajo de la orbita, mediante

un proceso corto que no llega a representar un tercio de la longitud de la orbita (Fig. 4.57).

Prefrontal. El prefrontal derecho se preserva parcialmente y en posicion
anatomica. Este elemento forma la porcion anterodorsal del margen de la orbita. La
porcién dorsal es una ldmina de hueso delgada que se dispone dorsalmente en la orbita y
que anteriormente se curva en direccion ventral para dar origen a la 1amina anterior. Una
fractura en el elemento marca aproximadamente el punto de transicion entre una lamina
y la otra. Sobre la superficie lateral de la porcién anterior, se desarrolla una cresta
conspicua, que se preserva incompleta y se orienta siguiendo la curvatura del margen de

la 6rbita (Fig. 4.56). La lamina anterior termina antes de alcanzar la narina externa.

Frontal y parietal. Partes de ambos elementos se preservan articulados entre si.
Lamentablemente, poco o nada es lo que se conserva de los margenes de estos huesos,
por lo cual la mayoria de sus caracteristicas anatdmicas no pueden evaluarse. En vista

medial puede apreciarse que el frontal articula por encima del parietal (Figs. 4.56-4.57).

Postfrontal. El postfrontal derecho esta fracturado en multiples partes. La region
posterior de este elemento contacta lateralmente con la rama anterior del supratemporal
(Fig. 4.56). Esta porcion del postfrontal tiene forma ahorquillada, con un proceso dorsal

y uno ventral, siendo este ultimo el de mayor desarrollo en direccion posterior . El margen
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ventral contacta con el margen dorsal del postorbital. En vista lateral puede apreciarse
que una pequeia porcion del postfrontal contacta lateralmente con el fragmento
preservado del frontal derecho, por lo cual puede inferirse que el frontal participaba del
borde anterior de la fenestra temporal superior, al no existir contacto entre el postfrontal

y el parietal (Fig. 4.56).

Supratemporal. El supratemporal derecho se preserva parcialmente y en posicion
anatomica. En vista lateral la rama anterior se extiende anteriormente hasta la mitad de la
orbita junto con el postfrontal, sobre el cual esta rama articula. La porcion posterior de
esta rama esta cubierta lateralmente por el escamoso y el postfrontal. De esta manera, en
vista lateral, no se aprecia contacto entre el supratemporal y el margen posterodorsal del

postorbital (Fig. 4. 56). Las restantes ramas de este elemento no se han preservado.

Escamoso. El escamoso se preserva articulado, aunque carece de su parte anterior.
Este elemento se constituye de una lamina de hueso muy delgada, que contacta
lateralmente al supratemporal, ventralmente al cuadrado yugal y anteroventralmente al

postorbital (Fig. 4.56). En vista lateral, tiene una forma aproximadamente triangular.

Postorbital. El postorbital derecho estd completo y articulado. En vista lateral este
elemento tiene forma de medialuna y contribuye a formar los margenes posterior y dorsal
de la orbita y, en menor medida, parte del margen ventral. La porcién dorsal del
postorbital se extiende anteriormente formando un proceso alargado que culmina al
alcanzar la mitad de la orbita. Este proceso contacta al postfrontal a lo largo de todo su
margen dorsal. La porcion ventral del postorbital presenta un desarrollo en direccion
anterior menor a la del proceso dorsal, restringiéndose a la regiéon mas posterior del
margen ventral de la 6rbita. La mitad dorsal del margen posterior del postorbital contacta
con el escamoso y el cuadrado yugal, mientras que la porcion ventral lo hace con el yugal.
Sobre la superficie lateral de la mitad dorsal del postorbital, se desarrolla una cresta que,
de forma similar a la cresta del prefrontal, se curva adoptando la forma general de la 6rbita

(Fig. 4.56).

Cuadrado yugal. El cuadrado yugal derecho estd completo y articulado, quedando
expuesto unicamente en vista lateral (Fig. 4.56). Este elemento se encuentra cubierto
dorsalmente por el escamoso, anteriormente por el postorbital y el yugal y ventralmente

por el cuadrado. Debido a esto la exposicion lateral del cuadrado yugal es muy reducida,
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lo cual sumado al poco desarrollo anteroposterior de la porcion media del postorbital,
resulta en una regidn postorbital muy estrecha. El margen posterior esté libre y forma un

borde anguloso que apunta en direccion posterior.

Yugal. El yugal derecho esta articulado y casi completo, faltdndole unicamente
una parte del extremo anterior. Los extremos anterior y posterior del mismo no presentan
signos de deformacion, pero parte de la barra suborbital estd deformada, resultando en un
yugal atipicamente recurvado ventralmente en esta region de la orbita y con la superficie
ventral parcialmente expuesta en vista lateral (Fig. 4.56). El extremo anterior, aunque
incompleto, es delgado y articula sobre la superficie lateral del maxilar, cubriendo la
mayor parte del proceso yugal de este ultimo. El proceso ascendente muy delgado y se
desarrolla en direccion posterodorsal, contactando ampliamente con el postorbital y de
forma muy reducida con el cuadrado yugal. La exposicion lateral del proceso ascendente

es muy reducida.

Anillo y placas esclerdticas. El anillo esclerotico derecho estda muy bien
preservado, y so6lo carece de unas pocas placas ventrales. Esta estructura se encuentra
ocupando la mayor parte del espacio visible lateral de la orbita, y de la misma se han
preservado 12/13 placas esclerdticas. Estas placas estan constituidas por finas ldminas de
hueso que se disponen de forma imbricada entre si (Fig. 4.56). El margen interno de las
placas es ligeramente curvo y no presenta ondulaciones u otras estructuras distintivas
(Fig. 4.49). Por otro lado, la superficie lateral de las placas presenta varias estrias muy
pequefias dispuestas de forma radial (Fig. 4.56). En la regién mas externa del anillo, las

placas se curvan medialmente dandole a este un aspecto de “domo”.

Cuadrado. El cuadrado derecho se preserva en posicion anatomica y esta expuesto
tanto en vista lateral como medial (Figs. 4.56-4.57). Este tiene forma de “C”, conformada
por la lamella occipital de posicion dorsal y la lamella pterigoidea que, junto al condilo
articular, se ubican en la mitad ventral del cuadrado (Fig. 4.57). La lamella occipital esta
expuesta en vista lateral, inmediatamente posterior al cuadrado yugal y al escamoso (Fig.
4.49). Alli aparece como una lamina de hueso triangular y, por debajo, se encuentra el
proceso anterolateral, que forma parte del condilo articular. Este proceso articula con la
porcidn de la fosa glenoidea formada por el surangular. En vista medial la mayor parte de
la superficie del cuadrado es inaccesible debido a que esta cubierta por porciones de otros

elementos, posiblemente del pterigoides derecho. La region anterior del condilo articular
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contacta con el surangular, mientras que la posterior se inclina en direccion posterodorsal

y contacta con la superficie anterior del articular (Fig. 4.57).

Prodtico. El prodtico derecho se preserva parcialmente, con la superficie posterior
expuesta en vista medial (Figs. 4.57-4.58). La impresion de la capsula 6tica esta muy bien
preservada y tiene forma de “V”. El canal mas ancho es aquel correspondiente al canal
semicircular horizontal, mientras que el mas estrecho es el canal semicircular vertical
anterior. Ambos canales confluyen medialmente formando una depresion mas amplia,

donde se encuentran las impresiones del saculo y del utriculo (Fig. 4.58).
Mandibula—

Dentario. El dentario derecho estd incompleto y expuesto tanto en vista lateral
como medial (Figs. 4.56-4.57). En vista lateral la superficie del dentario es lisa, sin
indicios de la presencia de la fossa dentalis (Fig. 4.56). La superficie medial no esta
preservada o estd cubierta por otros elementos que conforman la mandibula. En el
extremo anterior del dentario se preservan algunos dientes de pequefio tamaio dentro del

surco alveolar (Fig. 4.59).

Esplenial. El esplenial derecho esta incompleto y articulado. Este forma la mayor
parte de la superficie medial de la mandibula cubriendo al resto de los elementos. En vista
lateral s6lo una pequeia porcion estd expuesta, por debajo de la region anterior del
dentario (Fig. 4.56). En vista medial, el extremo anterior del esplenial estd dafiado aunque
aun puede observarse que dicho extremo era ahorquillado y que rodeaba dorsal y
ventralmente al canal de Meckel. Este elemento va creciendo en altura en direccion
posterior hasta llegar casi al borde posterior de la orbita, punto a partir del cual se
encuentra muy dafiado. El extremo posterior preservado, tiene una altura mucho menor a

la del resto del hueso y se localiza entre el prearticular y el angular (Fig. 4.57).

Surangular. El surangular derecho esta completo y en posicion anatdémica (Figs.
4.56-4.57). En vista lateral, este elemento tiene un extremo anterior terminado en punta
que encaja entre el dentario y el angular. El extremo posterior forma la porcion dorsal del
proceso retroarticular, el cual casi no presenta inclinacion en direccion dorsal (Fig. 4.56).
En vista medial, el margen dorsal del extremo posterior forma la fosa glenoidea,
delimitada posteriormente por el articular y anteriormente por el proceso para la insercion

del musculus adductor mandibulae externus (Fig. 4.57).
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Angular. El angular derecho estd completo y articulado. En vista lateral presenta
una forma general muy similar a la del surangular y difiere s6lo en su extension anterior,
la cual es mayor que la del surangular. La contribucion del angular al proceso
retroarticular es levemente mayor que la del surangular. En esta region la superficie del
angular presenta una serie de finas estriaciones paralelas que se orientan en direccion
posterodorsal (Fig. 4.56). En vista medial, la exposicion del angular estd limitada al
margen posteroventral de la mandibula, donde contacta con el prearticular dorsalmente y

con el esplenial en una posicion mas anterior (Fig. 4.57).

Prearticular. El prearticular derecho se preserva en posicion anatomica, aunque
la superficie expuesta esta dafiada. Este elemento aparece en el extremo posterior de la
mandibula y es visible solo en vista medial (Fig. 4. 57). Alli el prearticular tiene forma
tabular y se inclina levemente en direccion posterodorsal, de forma tal que su extremo

posterior contacta al articular a lo largo de todo su margen ventral (Fig. 4. 57).

Articular. El articular derecho estd completo y articulado (Figs. 4.56-4.57). En
vista lateral, la exposicion del articular es muy discreta y se limita a una pequefia porcioén
de hueso convexa que sobresale por encima del extremo posterodorsal del surangular
(Fig. 4.56). En vista medial el articular tiene forma rectangular, con el margen anterior
mas alto que el posterior (Fig. 4.57). La regiéon anterior es convexa y representa la
contribucion del articular a la fosa glenoidea, la cual es delimitada posteriormente por
una cresta baja que surge de la superficie lateral del articular y que se orienta

verticalmente (Fig. 4.56).
Denticion—

Varios dientes completos o parcialmente completos se conservan en el maxilar y
en el dentario (Figs. 4.45-4.57, 4.59). Los dientes son muy pequefios, ninguno supera los
15 mm de altura. La corona es conica y presenta una serie de estrias muy delicadas,
aproximadamente paralelas entre si, que se disponen en sentido apicobasal (Fig. 4.59). La
base de la capa de esmalte sobre la corona estd bien definida y se observa una transicion
marcada entre la corona y el cuello del diente, presentando este ultimo una superficie
practicamente lisa (Fig. 4.59). Las caracteristicas de la raiz son inaccesibles ya que

aquellos que la conservan estan implantados en el maxilar y el dentario.

Columna vertebral—
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Atlas-axis y centros cervicales. El complejo atlas-axis se conserva completo,
aunque parte del mismo estd incluido en la matriz sedimentaria. La fusion de estos centros
vertebrales es completa, sin signos de sutura entre estos. En vista anterior y posterior, el
complejo tiene forma aproximadamente triangular, con una profunda concavidad central
en ambas superficies y hacia su margen ventral desarrolla una quilla. La concavidad
anterior es mas profunda que la posterior para de esta forma acomodar el condilo articular
del basioccipital. El margen ventral del atlas-axis desarrolla una quilla roma con la
superficie lateral lisa. Sobre la porcion dorsal de la superficie lateral hay una

protuberancia baja que es identificada como la parapofisis del atlas (Fig. 4.60).

Inmediatamente por detras del atlas-axis se han preservado al menos tres centros
vertebrales que, dada su posicion, son considerados como centros cervicales. Los dos mas
anteriores presentan la superficie lateral derecha expuesta, en la cual se identifican las
parapofisis y diapofisis, las cuales ocupan gran parte de la superficie de ambos centros y
contactan los margenes anterior y posterior de los mismos. El tercer centro cervical
presenta ambas apodfisis con caracteristicas semejantes a las de los centros mas anteriores,
aunque estan mas separadas entre si (Fig. 4.60). El largo de estos centros es

aproximadamente tres cuartos el del complejo atlas-axis.
Cintura escapular—

Clavicula. Ambas claviculas se han preservado casi completas y articuladas entre
si. Son elementos alargados que en vista ventral se encuentran medialmente definiendo
una sutura interdigitada. A partir de esta porcion medial, las claviculas se hacen més bajas
a medida que se desarrollan lateralmente y se curvan en direccion posterodorsal (Fig.
4.61A-B). En la superficie ventral, aunque dafiada, pueden verse multiples estrias que se

disponen siguiendo la forma recurvada de las claviculas.

Coracoides. Restos de ambos coracoides se conservaron en posicion anatomica
con respecto a las claviculas. El coracoides derecho es el més completo y esta
representado por la mitad anterior de este elemento. En vista ventral presenta un proceso
anterior con un desarrollo anteroposterior escaso (Fig. 4.61A-B). Lateralmente a este
proceso, el margen anterior del coracoides esta incompleto por lo cual no puede evaluarse

la presencia de la muesca anterior. En vista lateral, el coracoides presenta un aspecto
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lenticular con una porcion media muy desarrollada dorsoventralmente y una porcion

anterior ahusada (Fig. 4. 61C).

Escapula. Una de las escépulas estd preservada incompleta, careciendo de la
region anterior de la hoja ventral (Fig. 4.61). Debido a esto y a que la rama ascendente no
presenta signos de curvatura, no es posible identificar si se trata de la escapula izquierda
o derecha. La porcion preservada de la hoja distal tiene forma de abanico, con un margen
ventral convexo, y comprende la contribucion de la escapula a la fosa glenoidea y a la
faceta para el coracoides (Fig. 4.61D). En vista lateral/medial la contribucién a la fosa
glenoidea estd inclinada en direccion posterodorsal. La rama ascendente tiene forma
tabular, con los margenes anterior y posterior paralelos y dirigidos posterodorsalmente
(Fig. 4.61D). El margen dorsal es recto y apenas mas largo que el resto de la rama

ascendente.
Miembro anterior—

Humero. La mitad posterior del himero derecho se preservd sin signos de
deformacion. La superficie proximal es fuertemente convexa, con una superficie
fuertemente irregular y rugosa cubierta de pequenos orificios (Figs. 4.62-4.63). En vista
dorsal la superficie del humero esta danada, sin embargo la marca y orientacion del
proceso dorsal atn son identificables, por lo cual el elemento puede ser orientado con
seguridad (Fig. 4.62). El proceso dorsal se origina desde el margen posteroproximal de la
superficie dorsal y se desarrolla de forma oblicua en direccion anterodistal, alcanzando
minimamente la mitad proximal del humero (Fig. 4.62). La superficie distal presenta una
gran faceta ulnar inclinada posteroproximalmente. La superficie de esta faceta es irregular
y porosa y por delante de la misma se ubica la faceta radial que estd incompleta (Figs.

4.62-4.63).

Zeugopodio. Dos elementos del zeugopodio estan preservados. Uno de ellos, de
posicion anterodistal respecto del humero, es identificado como el radio derecho,
mientras que por detrds de este aparece otro fragmento de hueso cuya posicion
inmediatamente distal a la faceta ulnar permite identificarlo como la ulna derecha (Fig.
4.62). El radio esta severamente danado e incompleto para brindar detalles anatémicos

del mismo. El margen posterior de la ulna es recto y en vista posterior esta comprimido
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dorsoventralmente (Fig. 4.63). En vista dorsal, el margen distal contacta con el ulnar y,

en una posicion mas posterior, con el pisiforme (Figs. 4. 62A-B, 4.63).

Carpales. Los carpales proximales que se preservaron son el intermedio y el ulnar,
mientras que de los carpales distales solo se preservo el carpal distal 4 (Figs. 4.62A-B,

4.63). Todos estos elementos estan expuestos principalmente en vista dorsal.

El intermedio estd ligeramente desplazado en direccion anterior y es
aproximadamente pentagonal, con el margen proximal en forma de cufia sobre el cual
articulan el radio y la ulna. El ulnar es anteroposteriormente mas largo que el intermedio
y también presenta forma pentagonal, aunque en este caso es el margen distal aquel que
presenta forma de cuiia baja, para la articulacion con el carpal distal 4 y el metacarpal V.
La faceta articular para el metacarpal V esta menos desarrollada que aquella para el carpal

distal 4 (Fig. 4.62A-B).

La porcion proximal del carpal distal 4 presenta dos facetas articulares de igual
desarrollo. La de posicion mas anterior para el intermedio y la mas posterior para el ulnar

(Fig. 4.62A-B).

Pisiforme. Este elemento esté preservado articulado y expuesto en vista dorsal. Se
localiza posterodistalmente a la ulna y posteriormente al ulnar (Figs. 4.62A-B, 4.63).
Presenta mayor desarrollo en sentido proximodistal que anteroposterior y el margen
proximal es mas corto que el distal lo cual le otorga forma de “gota” (Fig. 4.62A-B). Al
igual que la ulna el margen posterior estd comprimido (Fig. 4.62). El margen distal

articula con otro elemento incompleto.
DISCUSION
Afinidad taxonomica del ejemplar MLP 83-XI-15-1

En la literatura reciente, el ejemplar MLP 83-XI-15-1 siempre fue considerado
como perteneciente a la especie Caypullisaurus bonapartei (Fernandez et al., 2005;
Talevi et al., 2012, 2021). Sin embargo, en ninguna de esas contribuciones se incluy6 una
argumentacion explicita que permita aceptar la identidad taxonomica del ejemplar en
cuestion. El estudio detallado de este ejemplar permite sefialar las diferencias y

similitudes, tanto a nivel del craneo como del postcraneo, con respecto a los ejemplares
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identificados en esta tesis como pertenecientes a Caypullisaurus bonapartei, como asi

también respecto de otros taxones de oftalmosauridos de la Formacién Vaca Muerta.

Una de las diferencias mas importantes se encuentra en la narina externa, que en
Caypullisaurus carece de division por medio de un pilar 6seo formado por procesos del
maxilar y el nasal (Fig. 4.20). Como se ha sefialado, la narina externa del ejemplar MLP
83-XI-15-1 muestra la presencia de ambos procesos (Fig. 4.56). Catutosaurus
gaspariniae tiene un proceso descendente del nasal que divide parcialmente la narina
externa (Fernandez et al., 2021), pero este proceso termina en una punta aguda y delgada,
contrariamente al proceso robusto del ejemplar MLP 83-XI-15-1. Esta diferencia en la
morfologia de los procesos no puede ser explicada como variacion ontogenética, dado
que estos procesos presentan la morfologia del adulto inclusive en embriones (Kear y
Zammit 2014). Una narina externa dividida a través de un robusto proceso descendente
del nasal se encuentra en Arthropterygius thalassonotus, €l Ophthalmosauridae gen. et

sp. nov. A y probablemente en Sumpalla argentina.

La region postorbital del ejemplar MLP 83-XI-15-1 también es significativamente
diferente de la de Caypullisaurus, dado que en el MLP 83-XI-15 esta region es estrecha,
el cuadrado yugal estd pobremente expuesto en vista lateral y el postorbital poco
desarrollado en sentido anteroposterior a nivel de la altura media de la 6rbita. Esa ultima
condicién también se observa en el Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A (Figs. 4.36A-
B). En cambio en Caypullisaurus la region postorbital es amplia, el cuadrado yugal
presenta una exposicion extensa en vista lateral y el postorbital estd bien desarrollado a
la altura media de la orbita (Fig. 4.21) (Ferndndez 1997, 2007b). Cabe destacar también
la presencia de un elemento escamoso rectangular en Caypullisaurus (Fig. 4.21) mientras
que el mismo es triangular en el ejemplar MLP 83-XI-15-1, Sumpalla argentina y
Catutosaurus gaspariniae (Figs. 4.33A,C, 4.43) (Campos et al., 2021b; Fernandez et al.,
2021).

En cuanto al postcraneo, las mayores diferencias respecto de Caypullisaurus se
encuentran a nivel de la cintura escapular y del zeugopodio-autopodio del miembro
anterior. El coracoides de Caypullisaurus tiene un proceso anterior bien desarrollado,
mientras que en el ejemplar MLP 83-XI-15-1 este proceso esta reducido y apenas
sobresale anteriormente del margen anterior del coracoides (Figs. 4.7, 4.61A-B). Sin

embargo, de momento no es posible descartar la variacion ontogenética en la forma y
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proporciones de los coracoides de los Ophthalmosauridae. Adicionalmente, Moon y
Kirton (2016) han sugerido que al menos en el género Ophthalmosaurus el coracoides
presenta una gran variacion en el grado de osificacion y en la forma resultante,
disminuyendo de esta forma su utilidad taxondmica. Esta misma observacion fue

confirmada mediante anélisis morfométricos por Delsett ef al. (2018).

En cuanto a los elementos del miembro anterior comparables entre el ejemplar
MLP 83-XI-15-1 y Caypullisaurus, la diferencia mas notable se encuentra en el
intermedio. En Caypullisaurus, el intermedio presenta los margenes proximal y distal
rectos y paralelos entre si (Fig. 4.23A,C), mientras que en el ejemplar MLP 83-XI-15-1
el margen proximal tiene forma de cufia (Fig. 4.62A-B). Esta morfologia del intermedio
esta presente en Sumpalla argentina y Catutosaurus gaspariniae (Campos et al., 2021,

Fernandez et al., 2021).

Dadas las diferencias encontradas no es posible referir al ejemplar MLP 83-XI-
15-1 a Caypullisaurus. La evidencia arrojada por el estudio osteoldgico sefiala que
Sumpalla argentina es el taxén con el cual comparte la mayor cantidad de caracteristicas
(morfologia del escamoso, un proceso descendente del nasal robusto y la morfologia del
intermedio). Sin embargo, no es posible referir al ejemplar MLP 83-XI-15-1 de forma
inequivoca a Sumpalla, ya que el primero no preserva elementos tales como la
interclavicula y la barra isquiopubica, cuyas caracteristicas son diagndsticas del género

(Campos et al., 2021b).
4.3.9. Ophthalmosauridae indet.
Introduccion

El ejemplar MLP 85-1-14-1 fue recuperado de exposiciones de la Formacion Vaca
Muerta en Cerro Lotena, provincia de Neuquén. Este fue descrito por primera vez por
Gasparini y Goiii (1990), quienes lo refirieron con dudas al género “Platypterygius”. En
2007(b) Fernandez, basandose en la morfologia de la narina externa y el contacto amplio

entre los elementos premaxilar y lagrimal, lo reasign6 a Caypullisaurus bonapartei.

Desde la descripcion realizada por Ferndndez (2007b), el ejemplar MLP 85-1-14-
1 no ha vuelto a ser mencionado en la literatura. Sin embargo, el mismo ha sido sujeto a

nuevas instancias de preparacion mecanica que han revelado nuevas caracteristicas
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previamente inaccesibles. Por este motivo en la presente seccion se pretende redescribir

al ejemplar MLP 85-1-14-1 y discutir las afinidades taxondmicas del mismo.
Material—MLP 85-I-14-1. Rostro y mandibula.

Procedencia geografica y edad—Cerro Lotena, Neuquén. Grupo Mendoza, Formacion

Vaca Muerta, Jurasico Superior, Titoniano.
DESCRIPCION

Estado de preservacion del material. El ejemplar MLP 85-1-14-1 se ha preservado en

tres dimensiones y articulado (Figs. 4.64-4.66).
Craneo—

Premaxilar. Ambos premaxilares estan articulados y sin signos de deformacion,
siendo el izquierdo el mas completo (Figs. 4.64-4.65). Estos elementos alargados forman
la mayor parte de los laterales del rostro y van creciendo en altura en direccion posterior.
En vista lateral, la fossa praemaxillaris esta representada por un surco poco profundo y
bajo en la region preservada mas anterior del rostro y que se va profundizando en la region
media del mismo para luego desaparecer antes de que el premaxilar alcance la narina
externa (Fig. 4.64). La porcion posterior del premaxilar forma parte del margen ventral y
anterior de la narina externa. Alli desarrolla un robusto y largo processus subnarialis que
estd incompleto posteriormente aunque su extension puede ser inferida dada la marca que
dejo6 sobre la superficie lateral del maxilar derecho. Este proceso contactaba lateralmente
la porcion anteroventral del lagrimal, pero en este caso el contacto fue rellenado por
sedimento que separd esta region del premaxilar de la superficie lateral del lagrimal. De
manera similar, la porcion mas dorsal de la region posterior del premaxilar también se
separd del nasal por el relleno de sedimento, aunque en este caso el processus

supranarialis es inexistente (Fig. 4.64).

Maxilar. El maxilar izquierdo se preservo casi completo aunque el extremo
posterior estd cubierto por resina. En vista lateral, el proceso anterior corre ventralmente
al premaxilar y presenta un largo equivalente al de la narina externa. La contribucion del
maxilar a la narina externa se desarrolla medialmente con respecto al contacto premaxilar-

lagrimal. Dicha contribucion esta representada por un proceso ascendente que, junto con
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el proceso descendente del nasal, divide a la narina externa en dos aberturas. Este proceso

se encuentra fragmentado en dos ldminas de hueso (Fig. 4.64).

Nasal. Ambos nasales se preservan articulados y forman la mayor parte de la
region dorsal del rostro pero dado que la porcidon anterodorsal de los premaxilares no esta
preservada, la exposicion dorsal de los nasales es mayor de lo que era realmente (Fig.
4.65). En vista lateral, los nasales forman parte de los margenes posterior y dorsal de la
narina externa (Fig. 4.64). El margen posterior de la narina externa esta definido por una
proyeccion ventral del nasal que contacta con el proceso dorsal del lagrimal, de esta forma
excluyendo al prefrontal del borde de la narina externa. A partir del margen dorsal de la
narina externa el nasal desarrolla un proceso que protruye dentro de la narina en direccion
ventral hasta contactar al proceso ascendente del maxilar y formar un pilar robusto que
divide a la narina externa en dos aberturas (Fig. 4.64). En vista dorsal, los nasales
presentan una amplia y profunda concavidad, el excavatio internasalis . La superficie de
esta estructura es completamente lisa. En su parte mas posterior la sutura internasal se

hace indistinguible (Fig. 4.65).

Lagrimal. El lagrimal izquierdo se preserva casi completo (Figs. 4.64-4.65). La
exposicion lateral de la proyeccion anterior del lagrimal es extensa y junto al premaxilar,
forma el margen ventral de la narina externa. Justo por detras del pilar que divide a la
narina externa en dos aberturas, el lagrimal también desarrolla una pequefia proyeccioén
que protruye en la narina externa. Casi todo el margen posterior de la abertura nasal
posterior esta conformado por el proceso dorsal del lagrimal, el cual es digitiforme y
contacta con el nasal (Fig. 4.64). Por detras del proceso dorsal, el lagrimal contacta con
el prefrontal junto con el cual forman el margen anterior de la érbita. En vista lateral, la
superficie lateral del lagrimal cercana al margen de la 6rbita forma una cresta que se curva
siguiendo la forma de este margen (Fig. 4.64). La porcion posterior (suborbital) del

lagrimal no se preservo.

Prefrontal. So6lo se ha preservado la mitad anterior del prefrontal izquierdo en
vista lateral (Fig. 4.64). Esta porcion del prefrontal estd curvada anteroventralmente
definiendo junto al lagrimal el margen anterior de la orbita. La porcion dorsal preservada
contacta lateralmente al nasal, en la region de las elevaciones que flanquean al excavatio

internasalis (Fig. 4.64).
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Mandibula

Dentario. Los dentarios se han preservado articulados aunque de forma
incompleta, faltando la region posterior y parte de la superficie ventral anterior. En vista
lateral son alargados y desarrollan sobre la superficie lateral un surco longitudinal (fossa
dentalis). En vista ventral, la participacion de los dentarios en la sinfisis mandibular es
reducida, aunque buena parte de la superficie ventral anterior de los dentarios se perdio y
dej6 expuestos a los espleniales, dando la impresion de que dicha participacion es mas

reducida de lo que realmente lo fue (Fig. 4.66).

Esplenial. Los espleniales se encuentran expuestos principalmente en vista ventral
y al igual que los dentarios la regioén posterior de los mismos no se preservo. Es poca la
informacion accesible sobre estos elementos ya que aliin se encuentran articulados. En
vista ventral los espleniales se curvan medialmente hasta unirse y tomar parte en la sinfisis
mandibular. La contribucién de estos a la sinfisis es mayor que aquella formada por el

contacto de los dentarios (Fig. 4.66).
DISCUSION
Afinidades taxonomicas del ejemplar MLP 85-1-14-1

El ejemplar MLP 85-1-14-1 presenta al menos una caracteristica que lo sefiala
indudablemente como un Ophthalmosauridae: una narina externa completamente
dividida por medio de un pilar 6seo (Fig. 4.64). Esta morfologia no se encuentra en ningiin
otro grupo de ictiosaurios, aunque algunos taxones del Jurdsico Temprano tales como
Ichthyosaurus, Temnodontosaurus y Protoichthyosaurus presentan estructuras mas

discretas que asemejan a la de los oftalmoséauridos (Massare et al., 2021).

La informacién anatomica MLP 85-1-14-1 vuelven la identificacién del mismo
problemadtica por varios aspectos. Gasparini y Gofii (1990) lo refirieron con dudas al
género “Platypterygius”. Como se ha discutido con anterioridad este género dista mucho
de tener una diagnosis que permita la inclusion justificada de cualquier ejemplar, y su uso
en el pasado estaba basado en un aspecto netamente pragmatico (Bardet et al., 2014;
Fischer 2016). La inclusion del ejemplar MLP 85-1-14-1 dentro de “Platypterygius”

adicionalmente implicaria que esta es la ocurrencia mas antigua para este taxon y que el
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biocron improbablemente extenso del mismo (Barremiano—Cenomaniano) se volviese

atn mayor (Titoniano—Cenomaniano).

Fernandez (2007b) propuso que el ejemplar MLP 85-I-14-1 correspondia a la
especie Caypullisaurus bonapartei basandose en las similitudes de la narina externa y del
contacto premaxilar-lagrimal bajo la misma. Sin embargo, la narina externa del ejemplar
MLP 85-1-14-1 difiere sustancialmente de la de Caypullisaurus. En el ejemplar MLP 85-
[-14-1 el premaxilar no desarrolla el processus supranarialis (Fig. 4.64), mientras que en
Caypullisaurus este proceso estd bien desarrollado (Fig. 4.20A). Por otro lado, ninguno
de los ejemplares referidos a Caypullisaurus muestra evidencias de una division completa
de la narina externa. El margen dorsal del lagrimal en Caypullisaurus se caracteriza por
ser amplio y robusto, mientras que el ejemplar MLP 85-1-14-1 dicha porcion del lagrimal

es estrecha (Figs. 4.20, 4.64).

Por los motivos sefialados y hasta que no se cuente con un mayor numero de
ejemplares que exhiban la combinatoria de caracteres presentes en el rostro del ejemplar

MLP 85-I-14-1, no es posible determinarlo a niveles taxondémicos menos inclusivos.
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5.1. INTRODUCCION

Los Ophthalmosauridae representan la ultima radiacion de ictiosaurios, la cual
tuvo lugar durante el Jurasico Medio (Fischer et al., 2013, 2016), muy probablemente en
el intervalo Aaleniano—Bajociano (Ferndndez 2003). Dicho intervalo reviste cabal
importancia en la historia del grupo puesto que no s6lo da cuenta de los registros mas
antiguos conocidos de oftalmosauridos (Fernandez 2003; Maxwell y Druckenmiller
2014; Fischer et al., 2021) sino que también provee uno de los dos inicos registros a nivel
mundial que demuestran la coexistencia de oftalmosauridos y no oftalmosauridos (ver

Fernandez 1994, 1999; Fischer et al., 2013; Fernandez y Talevi 2014).

Los primeros estudios en los cuales se exploraron las relaciones filogenéticas de
los Ichthyosauria con métodos cladisticos, esto es, introduciendo la nocién de caracteres
derivados compartidos, corresponden a las contribuciones de Mazin (1982) y Callaway
(1989). En el caso de Mazin (1982) el autor emple6 una matriz de datos compuesta por
un total de 14 caracteres y 51 taxones terminales, de los cuales 10 estaban representadas
por oftalmosauridos distribuidos en tres géneros: Ophthalmosaurus, “Platypterygius” y
Grendelius (Fig. 5.1A). Por otro lado, el andlisis llevado a cabo por Callaway (1989) se
baso en un conjunto de datos de 33 caracteres y nueve taxones terminales, que no incluye
ningun género de oftalmosaurido, dado que este estudio estaba abocado a explorar las

relaciones internas de la familia tridsica Shastasauridae.

Es importante destacar que aun entrada la década de 1980, hasta finales de la
década de 1990, la exploracién de las relaciones filogenéticas de los Ophthalmosauridae,
y de los ictiosaurios en general, se habia visto dificultada dada la falta de consenso sobre
la identidad de algunos elementos del craneo y sobre la homologia primaria de los
elementos del miembro anterior. Hasta ese momento, la identidad de los huesos escamoso
y supratemporal se habia visto oscurecida por diferentes motivos, tales como la pérdida
secundaria del escamoso en algunos géneros de oftalmosauridos (e.g. Kear 2005). De
forma similar, la identidad y homologias del miembro anterior de los ictiosaurios no fue
establecida ni definida hasta la aparicion de los trabajos de Caldwell (1997a,b) y Motani
(1999b). Las discrepancias y opiniones contrapuestas acerca del miembro anterior de los
Ichthyosauria cobran sentido teniendo en cuenta la intrincada y compleja historia
evolutiva de esta estructura, sobre la cual hasta el dia de hoy se contintian testeando las
homologias primarias de algunos elementos y/o explorando los complejos patrones de
conectividad de los mismos (e.g. Fernandez et al., 2020)
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Los Ophthalmosauridae fueron definidos como clado por primera vez por Motani
(1999a). En este caso el analisis filogenético se realizoé tomando un total de 103 caracteres
y 32 UTO (unidades taxondmicas operativas) a nivel genérico, dentro de las cuales los
oftalmosauridos estaban representados por cuatro géneros: Brachypterygius,
Ophthalmosaurus, “Platypterygius” 'y Caypullisaurus (Fig. 5.1B). Alli, los
oftalmosauridos fueron recuperados como un grupo monofilético definido como “e/
ancestro comun mds reciente de Brachypterygius extremus y Ophthalmosaurus icenicus,
y todos sus descendientes”, y diagnosticado con base en la siguiente combinacion de
caracteres: area extracondilar del basioccipital reducida; exposicion lateral del angular
amplia alcanzando el extremo anterior del surangular; presencia de un elemento

extrazeugopodial anterior al radio y con un digito asociado (Fig. 5.2A-C).

En el marco de la descripcion anatomica de Mollesaurus periallus, el primer y
unico taxon de oftalmoséurido bajociano conocido hasta la fecha, Fernandez (1999) llevo
a cabo un analisis cladistico basado en la matriz de datos de Godefroit (1993), con el
objetivo de explorar las relaciones filogenéticas de dicho taxén dentro de los
Ichthyosauria. Los resultados alli presentados, sefialaban a Ophthalmosaurus icenicus
como taxon hermano de Mo. periallus, con base en dos sinapomorfias: la reduccion del
area extracondilar del basioccipital y la presencia de dos grandes areas deprimidas a los
laterales de este mismo elemento. Dichos resultados fueron considerados preliminares
por la autora, lo que se explica dada la falta de inclusion de otros taxones del Jurasico
Superior como Brachypterygius extremus 'y Caypullisaurus bonapartei y del Cretacico

como “Platypterygius”.

Un afio mas tarde, Maisch y Matzke (2000) dan a conocer el resultado de su
andlisis cladistico. Estos autores incluyeron en su conjunto de datos 33 taxones terminales
de nivel genérico, cinco de ellos actualmente reconocidos como oftalmosauridos y 128
caracteres del esqueleto (Fig. 5.1C). Alli los autores recuperan a los Ophthalmosauridae
como grupo monofilético, soportado por tres caracteres derivados: reduccion del area
extracondilar del basioccipital, presencia de digito(s) preaxial(es) en miembros
anteriores, presencia de elementos “gruesos” en el propodio de los miembros anteriores
(este ultimo caracter hace referencia a elementos del zeugopodio y del autopodio con un
alto dorsoventral equivalente al diametro de estos elementos en vista dorsal o ventral;
Maisch y Matzke 2000: 50). Caracterizados de esta forma, los oftalmosauridos incluian

unicamente cuatro géneros (Ophthalmosaurus, Brachypterygius, Caypullisaurus y
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“Platypterygius™) y excluian al en ese entonces recientemente descrito Aegirosaurus

leptospondylus.

Fernandez (2007a) realiza la redescripcion de Caypullisaurus bonapartei a partir
del estudio de dos nuevos ejemplares referibles a dicho taxon (ver Capitulo 4). Con la
nueva informacion adquirida también llevo a cabo un andlisis cladistico con el objetivo
de explorar la posicion filogenética de Ca. bonapartei, basandose en tres diferentes
conjuntos de datos: uno nuevo y conformado por un total de nueve taxones terminales de
nivel genérico (seis oftalmosauridos) y 24 caracteres (Fig. 5.1D); otro correspondiente a
una version modificada del empleado por Motani (1999a) y otro de una version
modificada del empleado por Maisch y Matzke (2000). Los resultados obtenidos
coincidian en la identificacion de los taxones Mollesaurus, Brachypterygius,
Ophthalmosaurus,  Aegirosaurus,  Caypullisaurus 'y  “Platypterygius” como
oftalmosduridos y so6lo difieren en las relaciones internas entre dichos taxones.
Nuevamente, se confirma la monofilia de los Ophthalmosauridae, la cual es soportada por
tres sinapomorfias: una exposicion lateral del angular mayor que la del surangular, la
presencia de un elemento extrazeugopodial anterior al radio en el miembro anterior y la
presencia de un proceso en forma de placa sobre la superficie dorsal del himero (Fig.

5.2A, C, E).

Maxwell (2010) realiza un nuevo estudio sobre las relaciones filogenéticas de los
oftalmosauridos, en el contexto de la redescripcion del material tipo de Arthropterygius
chrisorum (Fig. 5.1E). Dicho estudio tomo6 el conjunto de datos de Fernandez (2007a) y
lo amplié incluyendo dos dos taxones terminales, Arthropterygius y Maiaspondylus, y
nueve caracteres nuevos, contabilizando un total de 33 caracteres. Los resultados de este
analisis nuevamente recuperaron a los oftalmosauridos como grupo natural, soportado
por cinco caracteres derivados: exposicion lateral del angular amplia y mayor que la del
surangular, reduccion de la muesca basioccipital y del area extracondilar del basioccipital,
la presencia de un elemento extrazeugopodial anterior al radio en el miembro anterior,
presencia de un proceso en forma de placa sobre la superficie dorsal del humero y

contacto amplio entre los premaxilares y los lagrimales (Fig. 5.2).

En 2011 Fischer y colaboradores presentaron un nuevo estudio sobre las
relaciones filogenéticas de los oftalmosauridos, a partir de un conjunto de datos que
contenia un total de 50 caracteres de los cuales 33 surgen de los implementados por
Godefroit (1993), Motani (1999a), Maisch y Matzke (2000), Fernandez (2007a) y

173



Lic. Lisandro Campos

Maxwell (2010) y 17 eran introducidos por vez primera. En este caso los autores usaron
un total de 15 taxones terminales, contando con ocho taxones de oftalmosauridos de nivel
genérico, y tres de nivel especifico (Ophthalmosaurus icenicus, Platypterygius
hercynicus y Platypterygius australis) (Fig. 5.3A). Cabe destacar que este es el primer
estudio en el cual algunos caracteres fueron considerados como ordenados, como la
reduccion del area extracondilar del basioccipital, el aumento del numero de digitos
postaxiales del miembro anterior y la fusion de los elementos de la cintura pélvica. Los
resultados obtenidos por los autores nuevamente coinciden en la monofilia de los
oftalmosauridos y, en este caso, el grupo estd soportado por tres sinapomorfias: reduccion
del area extracondilar del basioccipital, presencia de un trocanter dorsal en forma de placa
sobre el humero y la ausencia de muescas en el borde anterior de los elementos del

miembro anterior.

Fischer et al. (2012) vuelven a analizar las relaciones internas de los
oftalmosauridos sobre el conjunto de datos empleado por Fischer y colaboradores (2011)
y con la inclusioén de nuevos taxones como Acamptonectes densus (taxén dado a conocer
en ese mismo trabajo) y Baptanodon natans (taxon ya conocido, pero hasta el momento
nunca incluido en un estudio cladistico como un taxén terminal independiente de
Ophthalmosaurus icenicus) (Fig. 5.3B). En este caso, los taxones terminales fueron
considerados a nivel especifico. Entre los resultados de dicho analisis destaca la
separacion de los oftalmosauridos en dos grandes linajes, dejando a Ar. chrisorum como
taxon hermano de estos tltimos: los Ophthalmosaurinae Baur, 1887 y los Platypterygiinae
Arkhangelsky, 2001. Los oftalmosaurinos fueron definidos sensu Fischer et al. (2012)
como “todos aquellos taxones mas cercanos a Ophthalmosaurus icenicus que a
Platypterygius hercynicus”. La diagnosis brindada en esa contribucion para este linaje
incluye las siguientes caracteristicas derivadas: presencia de una gran area extracondilar
del basioccipital en forma de una gruesa y codncava banda periférica; superficie distal de
la faceta ulnar del humero inclinada en direccion posterodistal; ulna de gran tamafo y con
borde posterior concavo y presencia de un foramen obturador en el isquiopubis. Por su
parte, los Platypterygiinae fueron definidos como “todos los taxones mas cercanos a
Platypterygius hercynicus que a Ophthalmosaurus icenicus”. Este linaje fue caracterizado
por la presencia de las siguientes caracteristicas derivadas: seccion transversal de la raiz

de los dientes de forma cuadrada; reduccidén extrema del area extracondilar del
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basioccipital; presencia de trocanteres prominentes sobre las caras dorsal y ventral del

himero y ausencia de foramen obturador en el isquiopubis.

Durante la ultima década, las exploraciones de los depositos marinos
correspondientes al Jurasico Superior y al Cretacico alrededor del mundo resultaron en
un considerable aumento del nimero de especies nominales de oftalmosauridos (e.g.
Roberts et al., 2014; Maxwell et al., 2016; Delsett et al., 2017, 2019; Barrientos-Lara y
Alvarado-Ortega 2020, 2021). Este fendmeno es a su vez producto del intenso trabajo de
revision de colecciones histdricas, principalmente de Inglaterra (e.g. Fischer et al., 2014a;
Moon y Kirton 2016, 2018; Zverkov y Jacobs 2020) y de Rusia (e.g. Zverkov y Efimov
2019; Zverkov y Prilepskaya 2019). Aparejados a este aumento en el nimero de especies,
los analisis cladisticos e hipdtesis filogenéticas se han multiplicado, y sefialado varios

aspectos conflictivos entre ellas.

Las topologias y relaciones obtenidas por los diferentes autores difieren
considerablemente, en parte debido a los diferentes conjuntos de datos implementados y
por otro lado debido a diferencias en cuanto a la delimitacion de las UTOs. Dichas
relaciones propuestas presentan un alto grado de inestabilidad y poco soporte. Estas
discrepancias ponen de manifiesto la necesidad de revisar y redefinir varios de los
caracteres usados hasta la fecha, asi como de una clara delimitacion de las UTOs, no
dejando sitio a ambigiiedades en lo que refiere a los ejemplares sobre los cuales se

codifica cada una de ellas.

Bajo este contexto y considerandose de suma importancia la generacion de
hipotesis filogenéticas mas robustas que a su vez permitan derivar en otros analisis para
explorar la historia evolutiva de los Ophthalmosauridae (e.g. exploracion del
morfoespacio, pruebas de convergencia, analisis de diversidad filogenética y téxica), en
el presente capitulo se procedera a explorar la posicion filogenética y relaciones de los

taxones del Jurasico Superior—Cretacico Inferior de Argentina.
El objetivo especifico y las hipotesis de trabajo del presente capitulo son:

1) Analizar las relaciones filogenéticas internas de los oftalmosduridos ampliando el
muestreo de caracteres y los “outgroups”, e incorporando los taxones patagdénicos y la

nueva informacion concerniente a estos.

Hipétesis de trabajo 1: Los Ophthalmosauridae forman un grupo monofilético.
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Hipoétesis de trabajo 2: Los taxones de oftalmosauridos que habitaron los margenes
australes del este del Paleopacifico durante el Jurdsico Superior—Cretacico Inferior no
conforman un grupo monofilético sino que forman parte de diferentes linajes dentro de

los oftalmosauridos.

5.2. RESULTADOS
5.2.1. Analisis filogenético

El analisis filogenético arroj6 como resultado de la busqueda tradicional un total
de dos arboles mas parsimoniosos (AMP) con un largo de 586 pasos. Los valores de los
indice de consistencia (IC) e indice de retencion (IR) para ambos arboles son de 0,261 y
0,575 respectivamente. El arbol de consenso estricto (ACE) esta representado en la Figura
5.6 con los valores de soporte sobre las ramas y en la Figura 5.7 donde se ilustra la
calibracion temporal del mismo junto a las extensiones de rango de los taxones. Los IC e

IR para el ACE son de 0,259 y 0,572 respectivamente.

En ambos AMP (Figs. 5.4-5.5) se recupero a los Ophthalmosauridae como grupo

monofilético y al taxon Chacaicosaurus cayi como grupo hermano.

Los Ophthalmosauridae presentan un buen valor de soporte de Bremer soportado

por las siguientes sinapomorfias:

- Exposicion lateral del angular extensa (caracter 79, estado 1).

- Cresta dorsal en forma de placa en el humero (caracter 103, estado 1).

- Presencia de una faceta anterodistal en el htimero, anterior a la faceta radial, bien
desarrollada y formando una superficie triangular/cuadrangular (caracter 107,
estado 2).

- Ausencia de muescas en el borde anterior en los elementos del miembro anterior
en adultos (caracter 114, estado 1).

- Presencia de un elemento preaxial accesorio de morfologia cuadrada/redonda
(caracter 116, estado 2).

- Presencia de al menos un digito preaxial (caracter 118, estado 1).

- Presencia de procesos dorsal y ventral en forma de cresta, diferenciados de la
epifisis proximal del fémur y extendiéndose distalmente hasta el punto medio de

la diafisis (caracter 125, estado 1).
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En la base de los Ophthalmosauridae se presenta una dicotomia que divide al grupo
en dos grandes clados: los Ophthalmosaurinae (nodo 65 en el ACE, Fig. 5.6) y los
Panplatypterygiinae Fernadndez ef al., 2021 (nodo 74 en el ACE, Fig. 5.6).

El clado de los Ophthalmosaurinae contiene cuatro taxones jurdsicos (O. icenicus y
Mo. periallus del Jurdsico Medio—Jurasico Superior, y Cat. gaspariniae y Ba. natans del
Jurasico Superior) y un unico taxon cretacico (Le. stellans, Cretacico Inferior). Estos estan

caracterizados por cuatro sinapomorfias:

- Lamela medial del pterigoides de mayor tamafio que la lamela lateral (caracter 9,
estado 0).

- Ausencia de contacto externo entre el supratemporal y el postorbital en vista
lateral (caracter 34, estado 0).

- Presencia de una muesca ventral en el area extracondilar del basioccipital (caracter
55, estado 0).

- Ulna con un borde posterior concavo y delgado (caracter 111, estado 1).

Por otro lado, los Panplatypterygiinae contienen al resto de los taxones de

oftalmosauridos y son diagnosticables por seis sinapomorfias:

- Presencia de un proceso descendente del nasal sobre el borde posterior de la narina
externa (caracter 14, estado 1).

- Presencia de contacto entre el jugal y el premaxilar (caracter 26, estado 1).

- Arco dorsal del supraoccipital dorsoventralmente bajo, resultando mas delgado
que el ancho mediolateral de los procesos exoccipitales (caracter 71, estado 1).

- Articular con forma rectangular (caracter 74, estado 1).

- Fusion completa del isquion y pubis sin dejar rastro del forman obturador (caracter
123, estado 2).

- Extremo distal del fémur de igual o menor expansion anteroposterior que el

extremo proximal (caracter 129, estado 1).

En la base de los panplatypterygiinos se presenta una dicotomia que separa dos
grupos, a saber, el nodo 77 [“clado Arthropterygius” sensu Zverkov y Efimov (2019) y
Barrientos-Lara y Alvarado Ortega (2020)] y el nodo 73 [Platypterygiinae sensu
Fernandez et al. (2021)] (Fig. 5.6).
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El nodo 77 retine formas restringidas al Titoniano—Berriasiano, J. lundi, Keilhauia y
Pa. hoybergeti pertenecientes al archipi¢lago noruego Svalbard y a las especies de
Arthropterygius consideradas como validas en esta tesis (Ar. chrisorum, Ar.

thalassonotus y Ar. volgensis). Este grupo esta caracterizado por tres sinapomorfias:

- Ausencia del escamoso (caracter 38, estado 2).
- Facetas opistoéticas del basioccipital elevadas (caracter 56, estado 1).
- Facetas estapediales y opistoticas del basioccipital desplazadas en direccion

anterior (caracter 57, estado 1).

Internamente, este clado se encuentra completamente resuelto, ubicando a Pa.
hoybergeti como taxon hermano del nodo 76. Este nodo estad soportado por dos

sinapomorfias:

- Facetas glenoidea y escapular del coracoide no demarcadas (caracter 94, estado

1.

- Tercio posterior del huimero extremadamente comprimido (caracter 109, estado

1.

En lo que respecta al grupo de mayor tamafio, los Platypterygiinae (nodo 73), este se

encuentra definido por cinco sinapomorfias:

- Presencia del processus supranarialis del premaxilar (caracter 18, estado 0).

- Fosa notocordal del basioccipital ubicada en la mitad dorsal del condilo del
basioccipital (caracter 59, estado 1).

- Proceso para el M. adductor mandibulae externus bien desarrollado y orientado
horizontalmente (caracter 81, estado 1).

- Humero con extremos proximal y distal con igual desarrollo anteroposterior, o
con el extremo proximal mas desarrollado que el distal en vista dorsal (caracter
106, estado 1).

- Elemento preaxial en el miembro anterior presente y con forma de gota/selenoide

(caracter 116, estado 1).

La base del nodo 73 se separa en dos clados, el nodo 84 y el nodo 72. El nodo 84 esta
completamente resuelto, contiene a dos de los taxones de Argentina (Ca. bonapartei 'y el
Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A), a Ae. leptospondylus y a Sv. insolitus. Este clado

estd soportado por dos sinapomorfias:
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Base de la capa de esmalte en los dientes poco definida y pobremente visible
(caracter 2, estado 0).
Lamela medial del pterigoides de mayor tamafio que la lamela lateral (caracter 9,

estado 0).

El nodo 72 se encuentra completamente resuelto y estd definido por cinco

sinapomorfias:

Ausencia del processus postpalatinis pterygoidei (caracter 6, estado 0).
Reduccion de la lamela occipital del cuadrado (caracter 42, estado 1).

Presencia de un proceso ventral en la interclavicula (caracter 102, estado 1).
Faceta anterodistal del humero para un elemento preaxial anterior al radio
presente y pobremente desarrollada (caracter 107, estado 0).

Presencia de una faceta anterodistal para un elemento accesorio del zeugopodio

anterior a la tibia (caracter 128, estado 1).

A partir del nodo 72 se presenta una nueva dicotomia, dando lugar a los nodos 92 y

71. El nodo 92 comprende a todas las especies asignadas al género Nannopterygius y al

taxon Thalassodraco etchesi como hermano a todos ellos. Este clado es diagnosticado

con base en seis sinapomorfias:

Presencia del processus narialis del prefrontal (caracter 21, estado 1).

Foramen parietal enteramente rodeado por los frontales (caracter 31, estado 0).
Ausencia de contacto externo entre el supratemporal y el postorbital en vista
lateral (caracter 34, estado 0).

Proceso estapedial curvado (carécter 66, estado 1).

Ulna con un borde posterior concavo y delgado (caracter 111, estado 1).

Fusion del isquiopubis incompleta, presentando un foramen obturador (caracter

123, estado 1).

El nodo 71 esté caracterizado por cuatro sinapomorfias:

Seccion transversal de las raices de los dientes de forma cuadrada (caracter 3,
estado 1).

Exposicion lateral amplia del maxilar, presentando un proceso anterior elongado
que se extiende anteriormente 1,5 veces o mas una distancia equivalente al largo

total de la narina externa (caracter 10, estado 0).
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- Proceso anteromedial del supratemporal bien desarrollado y alcanzando a los
parietales (caracter 36, estado 2).

- Espinas neurales del complejo atlas-axis no fusionadas (caracter 87, estado 1).

A partir del nodo 71, las formas cretacicas Muiscasaurus catheti 'y Athabascasaurus
bitumineus aparecen a modo de sucesivos taxones hermanos al nodo 69. Este nodo esta

definido por cuatro sinapomorfias:

- Procesos supratemporales de los parietales robustos (caracter 28, estado 1).

- Proceso anteromedial del supratemporal ausente o mas corto que el proceso
anterolateral (caracter 36, estado 0).

- Region postorbital del craneo amplia, siendo mayor a 1/3 del didmetro de la 6rbita
(caracter 39, estado 0).

- Exposicion lateral del cuadrado-yugal extensa (caracter 40, estado 0).

Desde la base del nodo 69 aparece una dicotomia que da lugar a los nodos 68 y 80. El

nodo 68 esta definido por seis sinapomorfias:

- Processus supranarialis del premaxilar ausente o reducido (caracter 18, estado 1).

- Contacto postfrontal-postorbital reducido o ausente (caracter 37, estado 0).

- Area extracondilar del basioccipital desarrollada, pero mas pequefia que el alto
del condilo occipital (caracter 51, estado 1).

- Arco dorsal del supraoccipital dorsoventralmente alto, resultando mas alto que el
ancho mediolateral de los procesos exoccipitales (caracter 71, estado 1).

- Proceso para el M. adductor mandibulae externus escasamente desarrollado y
orientado verticalmente (caracter 81, estado 1).

- Fusion del isquion y pubis incompleta, s6lo presente en la region proximal

(caracter 123, estado 0).

Este nodo se dicotomiza dando lugar a otros dos: uno completamente resuelto
correspondiente a las especies de Undorosaurus (nodo 87) y el otro (nodo 67)
representado por una politomia conteniendo a Sumpalla argentina, Gengasaurus nicosiai
y Acamptonectes densus. El clado de Undorosaurus estd soportado por tres

sinapomorfias:

- Presencia de un surco supratemporal en el cuadrado (caracter 46, estado 1).

- Reduccion del acromion en la escépula (caracter 97, estado 0).
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- Ausencia de digitos completos postaxiales (caracter 107, estado 0).
Por otro lado las sinapomorfias que definen al nodo 80 son:

- Dientes con coronas con profundas crestas longitudinales (caracter 1, estado 0).

- Ausencia de proceso descendente del nasal sobre el borde dorsal de la narina
externa (caracter 15, estado 0).

- Supraoccipital de forma cuadrangular en vista posterior (caracter 73, estado 1).

- Extremo anterior de los dentarios redondeado (caracter 76, estado 1).

- Ausencia de faceta anterodistal del himero para un elemento preaxial anterior al
radio (caracter 107, estado 0).

- Ausencia de deflexion posterior de la faceta ulnar del humero (caréacter 108, estado
0).

- Contacto entre el himero y el intermedio (caracter 110, estado 1).

A partir del nodo 80 aparecen a modo de sucesivos taxones hermanos:
Brachypterygius extremus, Parrassaurus yacahuitztli, Grendelius? alekseevi 'y

Acuetzpalin carranzai.

Finalmente el nodo 94, que so6lo contiene formas cretacicas, esta dividido en dos
subclados: por un lado el nodo 97, que contiene a Kyhytysuka sachicarum,
“Platypterygius” hercynicus y al pobremente conocido Sisteronia seeleyi. Por otra parte,
el nodo 93 (no resuelto) esta compuesto por las restantes especies de “Platypterygius”
(“PL.” platydactylus, “Pl.” australis y “Pl.” americanus), y por Maiaspondylus lindoei y

Simbirskiasaurus birjukovi.
5.2.2. Analisis de taxones inestables.

Los resultados del analisis de taxones inestables identificaron como taxones
inestables a “PL.” americanus y a “Pl.” platydactylus. En ambos casos la inestabilidad de
los taxones es debida a entradas faltantes (Tomo II, Apéndice 7). Cuando los taxones en
cuestion son removidos del consenso, la politomia formada por los taxones restantes

(“PL.” australis + Ma. lindoei + S. birjukovi) no se resuelve.
5.3. DISCUSION

Los resultados del analisis filogenético y la resolucidn interna de los clados de

oftalmosauridos coinciden, de forma parcial, con las propuestas realizadas previamente
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por otros investigadores (e.g. Fischer ef al., 2016; Delsett et al., 2019; Maxwell et al.,
2019; Campos et al., 2020; Zverkov y Grigoriev 2020; Barrientos-Lara y Alvarado-
Ortega 2021; Fernadndez et al., 2021). Como en todos los andlisis mencionados, se
recupero la monofilia de los Ophthalmosauridae con un buen valor de soporte, y con base
en seis sinapomorfias no-ambiguas y una ambigua representada por la ausencia de
muescas en el borde anterior en los elementos del miembro anterior en adultos [ausentes
también en ictiosaurios no oftalmoséauridos como Ichthyosaurus spp., Protoichthyosaurus

applebyi y Suevolevithan integer (Lomax et al., 2017; Maxwell 2018)].

Desde el punto de vista de la definicion filogenética del clado (“stem-based”), los
taxones recuperados dentro de Ophthalmosauridae son consistentes con la definicion
brindada por Moon (2019): “Todos los taxones mas cercanamente relacionados con

Ophthalmosaurus icenicus y con Platypterygius australis, gue con Chacaicosaurus cayi”.

El clado de los Ophthalmosaurinae es recuperado en el presente andlisis con un
soporte relativamente bueno (soporte de Bremer =2), coincidiendo con las propuestas de
Fischer et al. (2012, 2016), Campos et al. (2020), Zverkov y Grigoriev (2020) y
Barrientos-Lara y Alvarado Ortega (2021), y difiriendo con lo propuesto por Delsett et
al. (2019), Maxwell et al. (2019), Fernandez et al. (2021) y Campos et al. (2021b), donde
los taxones aqui identificados como oftalmosaurinos o bien fueron hallados como
sucesivos taxones hermanos de los Panplatypterygiinae (e.g. Fernandez et al., 2021) o
recuperados en politomias (e.g. Delsett et al., 2019; Maxwell et al., 2019; Campos et al.,
2021b). Cabe destacar que la composicion interna de los Ophthalmosaurinae presenta
variaciones con respecto a aquellas propuestas donde fueron recuperados como clado. En
el presente estudio las especies validas de Arthropterygius y formas afines como
Janusaurus y Palvennia, no fueron recuperadas como oftalmosaurinos, sino como un
linaje tempranamente divergente dentro de Panplatypterygiinae, mientras que en las
contribuciones de Barrientos-Lara y Alvarado Ortega (2020) y Zverkov y Grigoriev

(2020) este linaje es identificado como perteneciente al grupo de los oftalmosaurinos.

Los taxones aqui recuperados como oftalmosaurinos son consistentes con la
definicion filogenética del grupo (“stem-based”) presentada por Fischer et al. (2012):
“Todos los oftalmosauridos mas cercanamente relacionados con Ophthalmosaurus

icenicus que con Platypterygius australis™.
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En lo concerniente a la diagnosis de este clado, dos caracteres previamente no
identificados en la diagnosis propuesta por Fischer et al. (2012) modifican parcialmente
la caracterizacion del grupo: la ausencia de contacto entre el postorbital y el
supratemporal en vista lateral y la presencia de una muesca ventral en el area
extracondilar del basioccipital. El primero de estos caracteres puede confirmarse en todos
las UTOs que conforman el clado, a excepcion de Mo. periallus en cuyo holotipo y unico
ejemplar conocido, la porcion dorsal de la region postorbital aun presenta una cobertura
pléstica para su proteccion durante la preparacion (Fernandez 1999). Sin embargo, esta
caracteristica ha evolucionado independientemente, al menos cinco veces, en los
Ophthalmosauridae bajo la presente hipotesis filogenética (Fig. 5.8). El segundo caracter
se confirma en todas las UTOs del clado y es desconocido unicamente en Cat.
gaspariniae. Esta caracteristica s0lo esta presente en no-oftalmosduridos tales como
Temnodontosaurus ssp. € Ichthyosaurus communis (McGowan y Motani 2003; Massare

y Lomax 2018) y en los Ophthalmosaurinae (Fig. 5.9).

El clado de los Panplatypterygiinae es recuperado también con un valor de soporte
relativamente bueno y es casi completamente consistente con la reciente propuesta de
Fernandez et al. (2021). En este aspecto, la inclusion de los taxones Ac. densus y
Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A como Panplatypterygiinos, es la Uinica diferencia

con respecto a la composicion interna de este clado.

Las mayores diferencias encontradas con la propuesta de Fernandez et al. (2021)
se encuentran en los caracteres aqui hallados como diagndsticos del grupo. Fernandez et

al. (2021) identificaron tres sinapomorfias para los Panplatypterygiinae:

- Foramen para la arteria caroétida interna apareciendo sobre el tercio posterior de

la superficie ventral del basiesfenoides.

- Contribucion del supraoccipital al foramen magnum semejante a las de los

exoccipitales.

- Porcion posterior de la ulna redondeada/recta y casi tan gruesa como el resto del

elemento.

Los resultados aqui obtenidos indican que este grupo esta caracterizado por las
seis sinapomorfias listadas en la seccion de resultados. Ninguno de esos caracteres habia

sido identificado como diagndstico de este grupo en la contribucion de Fernandez et al.
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(2021). Sin embargo, ninguno de esos estados de caracteres es exclusivo de los
Panplatypterygiinae, a excepcion de la fusion completa del isquiopubis (caracter 123,
estado 2). Cabe destacar que dentro de los Panplatypterygiinae ese estado de caracter ha

revertido a los estados 0 y 1 de forma independiente (Fig. 5.10).

Internamente, la resolucion del clado Panplatypterygiinae también ha mejorado
sustancialmente con respecto a los resultados de Fernandez et al. (2021), en los cuales la
base de este clado estaba representada por una politomia que no pudo ser resuelta
mediante la exclusion a posteriori de los taxones inestables identificados en esa
contribucion. En los resultados aqui obtenidos se observa que este clado estd casi
completamente resuelto (Fig. 5.6), con el “clado Arthropterygius” (nodo 77 en el
consenso estricto) en su base. La posicion del taxén argentino Ar. thalassonotus es
consistente con todos los analisis previos en los cuales este taxon fue incluido,
encontrandolo profundamente anidado dentro del “clado Arthropterygius” (Campos et
al., 2020; Zverkov y Jacobs 2021; Zverkov y Grigoriev 2020; Barrientos-Lara y Alvarado
Ortega 2021). Es importante destacar que el género Arthropterygius aqui es recuperado
como un conjunto parafilético (Fig. 5.6:nodo 75), bajo la condicion de considerar a
Keilhauia como un taxén no referible a Arthropterygius. Sin embargo, como ya se ha
discutido en el capitulo 4 de esta tesis, los dos ejemplares referidos a Keilhauia presentan
un alto grado de consistencia con los caracteres diagnosticos de Arthropterygius, por lo
cual en opinion del autor de esta tesis Keilhauia representa un sinénimo de

Arthropterygius, descartando la condicion parafilética de este ultimo género.

El clado Platypterygiinae (nodo 73) fue recuperado con un buen valor de soporte
de Bremer (Fig. 5.6). En cuanto a los taxones incluidos dentro del mismo, no se han
encontrado grandes diferencias con otras contribuciones recientes a excepcion de la
posicion de Ac. densus, que no habia sido recuperado como un Platypterygiinae

previamente (e.g. Fischer et al., 2012, 2016; Delsett et al., 2019; Zverkov y Efimov 2019).

Con respecto a la diagnosis de este clado, los caracteres aqui propuestos (ver
seccion Resultados) para diagnosticarlo difieren de los propuestos por Fischer et al.,

(2012):

- Dientes con raices de morfologia cuadrangular en seccidn transversal.
- Reduccion extrema del area extracondilar del basioccipital.

- Trocanteres dorsal y ventral prominentes en el humero.
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- Isquiopubis sin foramen obturador.

Estos cuatro caracteres ocurren tanto en oftalmosauridos oftalmosaurinos como
en panplatypterygiinos, a excepcion de la ausencia del foramen obturador, la cual no se
registra en los oftalmosaurinos (Moon y Kirton 2016). Esto sin embargo puede ser una
observacion espuria, ya que de los cinco taxones encontrados como oftalmosaurinos, sélo
O. icenicus ha preservado restos de la cintura pélvica. Cabe destacar también que este
caracter hace referencia a la fusion completa del isquion y el pubis de forma tal que el
foramen obturador desaparece, caracteristica que no se presenta en varios taxones de
platypterygiinos con fusiéon incompleta como Nannopterygius saveljeviensis,
Undorosaurus spp., Thalassodraco etchesi y Sumpalla argentina (Zverkov y Efimov
2019; Jacobs y Martill 2020; Campos et al., 2021b; Zverkov y Jacobs 2021). De este
modo, los caracteres aqui encontrados como sinapomorfias del grupo, son en todos los

casos ambiguas o estan presentes en oftalmosauridos oftalmosaurinos.

El taxon Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A es hallado como hermano del clado
conformado por (Ca. bonapartei (Ae. leptospondylus + Sv. insolitus)). Esta posicion esta
dada por dos sinapomorfias, aunque las mismas no pueden confirmarse en ninguno de los
ejemplares referidos a Ca. bonapartei. Dado que el Ophthalmosauridae gen. et sp. nov.
A es reconocido por primera vez como un taxon diferente de Ca. bonapartei en esta tesis,
el holotipo y inico ejemplar nunca habia sido incluido en un analisis filogenético previo,

por lo cual no es posible comparar su posicién con otros resultados.

La posicion de Caypullisaurus bonapartei es novedosa al compararla con los
andlisis previos, si bien aqui, como en dichos analisis (e.g. Fischer et al., 2016; Delsett et
al., 2019; Zverkov y Efimov 2019; Fernandez et al., 2021; Barrientos-Lara y Alvarado-
Ortega 2021), es recuperado como un panplatypterygiino. En las propuestas previas, Ca.
bonapartei es usualmente recuperado como un taxén mas cercanamente relacionado con
formas exclusivamente cretacicas que con taxones jurasicos (e.g. Fischer et al., 2016;
Delsett et al., 2019; Campos et al., 2020, 2021b; Fernandez et al., 2021), aunque Zverkov
y Efimov (2019) recuperan a este taxén junto a dos taxones jurasicos. En el tltimo caso,
los autores adjudican la posicion de Caypullisaurus como hermano del género
Grendelius, y las diferencias con propuestas filogenéticas previas, a la interpretacion del
patrén morfologico y topoldgico del zeugopodio de Caypullisaurus propuesta por
Arkhangelsky (2001). Siguiendo esa hipoétesis, tanto Caypullisaurus como Grendelius
comparten como caracter derivado la presencia del contacto entre el humero y el
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intermedio. Sin embargo, como se ha discutido en esta tesis (Capitulo 4), dicha
interpretacion es erronea, por lo cual la relacion entre Caypullisaurus y Grendelius carece
de sustento. En el presente analisis, Ca. bonapartei es hallado como mdas cercanamente
relacionado al clado conformado por Ae. leptospondylus y Sv. insolitus. Esta relacion estéa
dada por una extension anteroposterior reducida de los nasales (caracter 13, estado 1) y

la ausencia de contacto entre el premaxilar y el yugal (caracter 26, estado 0).

Sumpalla argentina fue recuperado anidado dentro de una politomia junto a
Gengasaurus nicosiai y Acamptonectes densus. Este agrupamiento estd dado por tres
sinapomorfias, de las cuales s6lo una puede confirmarse en los tres taxones: la forma del
margen posterior de la ulna, siendo este concavo (caracter 111, estado 1). Este taxon solo
fue incluido en dos analisis filogenéticos previos (Fernandez et al., 2021; Campos et al.,
2021b). Alli fue recuperado como un taxon basal dentro de los Panplatypterygiinae
(Campos et al., 2021b) o bien en una politomia en la base de este clado (Fernandez et al.,
2021). Esa posicion difiere de la aqui encontrada y probablemente se deba a la ampliacion

del muestreo tanto taxonomico como de caracteres llevadas a cabo en esta tesis.
5.5. CONCLUSIONES

Los resultados arrojados en el presente estudio permiten aceptar ambas hipdtesis
de trabajo planteadas. Los Ophthalmosauridae forman un grupo monofilético y bien

soportado.

Por otro lado, en la presente propuesta filogenética los taxones del Jurasico
Superior—Cretacico Inferior de Patagonia (Argentina) son recuperados como miembros
de diferentes linajes dentro de Ophthalmosauridae, lo que se ve reflejado en la
identificacion de los mismos como oftalmosaurinos (Catutosaurus gaspariniae),
panplatypterygiinos tempranamente divergentes (Arthropterygius thalassonotus) y
platypterygiinos (Caypullisaurus bonapartei, Sumpalla argentina y Ophthalmosauridae
gen. et sp. nov. A). Por otro lado, la tnica relacidén cercana encontrada es aquella
establecida entre el Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A y el clado que contiene a
Caypullisaurus bonapartei. Sin embargo, esta observacion es interpretada como tentativa,
dado que las sinapomorfias que la sustentan no se pueden corroborar en ningiin ejemplar

de Caypullisaurus debido a la falta de preservacion.
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6.1. INTRODUCCION

La macroevolucion es con frecuencia entendida bajo alguna de las siguientes tres
categorias sensu Hautmann (2020): (1) como evolucion de los taxones de rango
supraespecifico; (2) como evolucidon en grandes escalas de tiempo; (3) como cambio
evolutivo “guiado” por la variacion interespecifica. El registro paleontoldgico puede
proveer evidencia directa de sobre la historia evolutiva de los taxones supraespecificos a
lo largo de grandes escalas de tiempo, que no puede obtenerse implementando inicamente

taxones actuales (Sepkoski 2012).

La integracion del registro paleontologico y los estudios evolutivos modernos fue
primariamente esbozada por Simpson en su obra “Tempo and Mode in Evolution” (1944).
El “tiempo”, entendido como la tasa evolutiva y el “modo”, o mecanismo(s) evolutivos,
representan diferentes, aunque relacionados, descriptores que pueden implementarse en
la identificacion y caracterizacion de las sefales y los patrones evolutivos. Asi, estos
pueden ser usados para estudiar fenomenos tales como radiaciones adaptativas (e.g.
Stubbs y Benton 2016; Ezcurra et al., 2021), fluctuaciones en la biodiversidad a lo largo
del tiempo (e.g. Marx y Fordyce 2015; Pol y Leardi 2015), eventos de extincion y
supervivencia (e.g. Smithwick y Stubbs 2018), evolucion del tamafio corporal (e.g.
Benson et al., 2018), entre otros varios topicos. De esta forma, el estudio de la
macroevolucién resulta fundamental para el entendimiento de la dinamica evolutiva de

los linajes a lo largo de su historia.

La diversidad fenotipica o disparidad, fue primariamente definida como “la
disimilitud morfoloégica multidimensional a escala macroevolutiva” (Runnegar 1988;
Gould 1991). Durante la ultima década, el estudio de la disparidad en paleontologia y
biologia evolutiva se ha vuelto un creciente campo de investigacion en el cual se utilizan
datos discretos, continuos y morfométricos para responder a interrogantes acerca de como
ha variado la diversidad morfoldgica a lo largo de la historia evolutiva de un linaje dado
(Guillerme 2020a). La implementacion de matrices cladisticas para dichos estudios se ha
vuelto a la vez una de las principales fuentes de datos para la exploracion de la diversidad
morfologica (Lloyd 2016). Actualmente existen varias herramientas para la investigacion
de aspectos macroevolutivos que parten de matrices cladisticas con caracteres discretos
para modelar el “modo” y el “tiempo” de la evolucion morfolégica (Lloyd 2016;
Guillerme et al., 2020a, b). En los estudios paleontologicos esto resulta de particular
interés dado que las matrices cladisticas de caracteres discretos son ampliamente
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utilizadas para analizar las relaciones filogenéticas de los taxones. Estas matrices han sido
usadas para el analisis de la disparidad o diversidad morfoldgica (Foote 1999) y, en los
ultimos afios, ha habido un creciente cuerpo de publicaciones en diferentes linajes extintos
y actuales sobre este tema (e.g. Benson et al., 2012; Fischer et al., 2016; Ezcurra y Butler
2018). El entendimiento de la dindmica macroevolutiva de los ictiosaurios, que han sido
las formas dominantes de tetrdpodos marinos durante gran parte del Mesozoico, se ha
vuelto un rico campo de estudio (e.g. Dick y Maxwell 2015; Fischer et al., 2016; Moon
y Stubbs 2020). Los patrones macroevolutivos propuestos incluyen evidencias de la
reduccion del ecoespacio (= diversidad funcional) en los ictiosaurios post-triasicos, picos
de disparidad y diversidad durante el Cretacico Temprano de ictiosaurios parvipelvianos,
asi como de una gran disparidad y un modelo macroevolutivo de “Early burst” durante el
Triasico Temprano. Sin embargo, algunos aspectos como la disparidad de los
Ophthalmosauridae, las formas casi exclusivas de ictiosaurios desde el Jurasico Medio en

adelante, aun no han sido evaluados.

En este capitulo, y tomando como base los resultados de los analisis filogenéticos
del capitulo anterior, se analizara la disparidad de los oftalmoséuridos a lo largo de su
historia evolutiva, incluyendo patrones de ocupacion del morfoespacio asi como
particiones en sub-conjuntos de datos para comparar la disparidad entre diferentes

regiones del esqueleto (e.g. esqueleto completo vs. esqueleto postcraneano).
Los objetivos especificos e hipotesis de trabajo del presente capitulo son:

1) Analizar la distribucion de los oftalmosduridos en los morfoespacios definidos por

variables discretas (dentales y osteoldgicas) a lo largo de su historia evolutiva.

Hipotesis de trabajo 1: Durante el Jurdsico Superior—Cretacico Inferior los

oftalmosauridos fueron morfolégicamente diversos y ocuparon areas bien diferenciadas

de los morfoespacios.

Hipotesis de trabajo 2: Los oftalmosauridos alcanzan su maxima disparidad durante el

Jurasico seguida por una fuerte reduccion durante el Cretacico.

6.2. RESULTADOS

6.2.1. Analisis de la matriz completa
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Los resultados del andlisis del conjunto de datos completo muestran una clara
separacion de los morfoespacios que ocuparon los Neoichthyosauria no-oftalmosauridos
y los oftalmoséauridos (Fig. 6.1). El porcentaje de la varianza explicada por las dos
primeras coordenadas principales es bueno, alcanzando un 40,13%. El espacio ocupado
por los oftalmoséuridos presenta solapamiento entre las formas jurasicas y las cretacicas
(Fig. 6.1). Las métricas de disparidad que cuantifican el tamafio del morfoespacio
ocupado (suma de varianzas y suma de rangos), coinciden en senalar a los
oftalmosauridos jurasicos como el grupo de mayor disparidad (Fig. 6.2A-B). En el caso
de la suma de rangos, se observa que la diferencia con los otros grupos de ictiosaurios es
estadisticamente significativa. Estas medidas arrojaron también resultados similares en
cuanto a los grupos de neoictiosaurios no-oftalmosauridos y los oftalmosauridos

cretacicos.

Los resultados de las distancias medias por pares también indican que el grupo de
los oftalmoséuridos jurasicos son, en promedio, el grupo de mayor disparidad (Fig. 6.2C).
De los grupos restantes, los oftalmosauridos cretacicos presentan valores mas altos que

los neoictiosaurios no-oftalmosauridos.

El desplazamiento promedio del centroide indica que el grupo de los
oftalmosauridos jurasicos es aquel que presenta menor separacion del centroide del
morfoespacio (Fig. 6.2D). En este caso, el grupo con mayor distanciamiento del centroide
del morfoespacio es el de los neoictiosaurios no-oftalmosauridos, seguido por el de los

oftalmosauridos cretacicos.
6.2.2. Analisis de la matriz datos craneo-dentales

Las dos primeras coordenadas principales explican un buen porcentaje de la
varianza, alcanzando un 34,16%. De forma consistente con el conjunto de datos completo,
el analisis del morfoespacio construido a partir del subconjunto de datos craneo-dentales,
indica que no hay superposicion entre neoictiosaurios no-oftalmosduridos y
oftalmosauridos (Fig. 6.3). Por su parte los dos grupos de oftalmosauridos presentan

solapamiento del morfoespacio ocupado (Fig. 6.3.).

La suma de rangos y suma de varianzas, indican que los oftalmoséuridos jurasicos
son lo que presentan en promedio la mayor disparidad (Fig. 6.4A-B). En el caso de la

suma de rangos, esta diferencia es estadisticamente significativa.
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Las distancias medias por pares también indican que el grupo de mayor disparidad
es el de los oftalmosauridos jurdsicos, aunque las diferencias entre los tres grupos resultan

minimas y no significativas (Fig. 6.4C).

Finalmente, el desplazamiento promedio del centroide arroja un resultado igual al
obtenido con el conjunto de datos completos, mostrando a los oftalmoséauridos jurasicos
como el grupo de menor desplazamiento recpecto del centroide del morfoespacio (Fig.

6.4D). Nuevamente, las diferencias entre grupos resultan no significativas y minimas.
6.2.3. Analisis de la matriz de datos post-craneales

El anélisis del conjunto de datos post-craneales arrojo resultados coincidentes con
los conjuntos de datos utilizados previamente. La separacion en los morfoespacios
ocupados por los oftalmoséauridos y los neoictiosaurios no-oftalmosauridos es clara y sin
ningun tipo de solapamiento entre estos grupos, en tanto que los oftalmosauridos jurasicos
y cretacicos presentan un solapamiento parcial . Las dos primeras coordenadas principales

explican un buen porcentaje de la varianza, capturando un total de 42,68% de la misma.

La suma de varianzas y suma de rangos se comportan de la misma forma que con
los conjuntos de datos previamente utilizados, identificando al grupo de los
oftalmosauridos como el de mayor disparidad media, seguido por el de los
oftalmosauridos cretacicos y finalmente los neoictiosaurios no-oftalmosauridos (Fig.

6.6A-B). En el caso de la suma de rangos, las diferencias son significativas.

Las distancias medias por pares indican que el grupo de mayor disparidad es el de
los oftalmosauridos jurasicos (Fig. 6.6C), aunque ninguna de las diferencias encontradas

entre grupos resulto significativa.

Finalmente, el desplazamiento promedio del centroide sefiala que el grupo de
menor desplazamiento desde el centroide es el de los oftalmosauridos jurasicos (Fig.

6.6D).

6.3. DISCUSION

6.3.1. Exploracion, ocupacion y cambios en el morfoespacio de los

Ophthalmosauridae
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Los resultados obtenidos mediante la implementacion de tres diferentes conjuntos
de datos han arrojado sefiales congruentes entre si. Los oftalmosauridos experimentaron
durante el Jurdsico Medio—Jurdsico Tardio la méxima exploracion del morfoespacio,
como lo sefalan la suma de varianzas y la suma de rangos obtenidas a partir de los tres
conjuntos de datos. En ese periodo, los oftalmoséduridos alcanzaron las combinaciones de
caracteres osteologicos mas extremas. Alli se registran las primeras apariciones de varios
caracteres tales como la reduccion extrema del area extracondilar del basioccipital, la
division completa de las narinas externas, la presencia de cuatro facetas articulares
distales en el humero, el contacto humero intermedio o la presencia de tres facetas
articulares distales en el fémur (Moon y Kirton 2018; Campos et al., 2020, 2021b;
Fernandez et al., 2021, Massare et al., 2021).

En las graficas de morfoespacios basadas en el conjunto de datos completo (Fig.
6.1) se observa que el taxon de oftalmosdurido mas antiguo conocido a la fecha,
Mollesaurus periallus, ocupa uno de los extremos del morfoespacio total de los
oftalmosauridos jurasicos. Es interesante notar que la morfologia del craneo de Mo.
periallus, entendida como una combinatoria de estados de caracteres incluyendo sus
autapomorfias, no volvid a repetirse en ningiin punto de la historia evolutiva de los
oftalmosauridos. Esto se ve reflejado a lo largo de la primera coordenada principal (Fig.
6.1), donde se observa que Mo. periallus es el inico oftalmosaurido jurasico mostrando
valores negativos (Fig. 6.1). Cabe destacar, sin embargo, que s6lo se reconocen dos
taxones de oftalmoséauridos en el Jurasico Medio (Mo. periallus 'y O. icenicus) por lo cual
esta observacion es contingente, ya que durante ese lapso el registro de oftalmosauridos
si bien es abundante en términos cuantitativos, es taxondmicamente poco diverso y se
restringe a principalmente al Miembro Peterborough (Calloviano inferior—Calloviano
superior) de la Formacion Oxford Clay en Inglaterra (Moon y Kirton 2016; Fischer et al.,
2021).

En términos cronolégicos, el taxdn de oftalmosaurido mas cercano a Mo. periallus
es Ophthalmosaurus icenicus, el cudl aparece claramente separado del primero a lo largo
de la PC2 (Fig. 6.1). El tax6n mas cercano a Mo. periallus en el morfoespacio es Leninia
stellans, del Albiano (Cretéacico Inferior) de Rusia (Fischer ef al., 2014) (Fig. 6.1). Estos
taxones son usualmente recuperados como miembros del clado Ophthalmosaurinae (e.g.
Fischer et al., 2014b, 2016; Roberts et al., 2014; Delsett et al., 2017). Fischer et al.

(2014b) también identificaron las similitudes en la morfologia de estos taxones y, sobre
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esta base, propusieron que el clado de los Ophthalmosaurinae experimentd un
“conservacionismo” en la forma general del craneo durante aproximadamente 56

millones de afios (intervalo Bajociano inferior—Albiano inferior).

Los taxones recuperados del Jurasico Superior—Cretacico Inferior de Patagonia
ocupan dos areas marcadamente diferentes del morfoespacio. Caypullisaurus bonapartei
se ubica cercanamente a Brachypterygius extremus, Acamptonectes densus'y Sveltonectes
insolitus, dentro del area que comprende el morfoespacio de los oftalmosauridos
cretacicos (Fig. 6.1). Esto indica que la anatomia de Ca. bonapartei es mas afin a la de
los taxones cretacicos que a la de los jurdsicos, lo cual es consistente con las
observaciones cualitativas llevadas a cabo en esta tesis y con la literatura (e.g. Fernandez

2007a).

Por otro lado, los restantes taxones, incluyendo al Ophthalmosauridae gen. et sp.
nov A, se agrupan cercanamente a los valores mas altos de la coordenada principal 2,
junto con taxones cuyo biocron se restringe al Jurasico Tardio, como Thalassodraco

etchesi 'y Janusaurus lundi (Fig. 6.1) (Roberts et al., 2014; Jacobs y Martill 2020).

Los valores positivos extremos de la coordenada principal 2 estan ocupados por
el grupo del género Nannopterygius (Kimmeridgiano Superior—Titoniano Inferior)
(Moon y Kirton 2018; Zverkov y Jacobs 2020). Dicha posicion probablemente refleja los
rasgos autapomorficos de la mandibula y la cintura escapular, en particular los coracoides
(Moon y Kirton 2018; Zverkov y Jacobs 2021). Interesantemente, el género Hauffiopteryx
(Pliensbachiano—Toarciano) alcanza valores similares sobre la PC2 similares a los de
Nannopterygius (Fig. 6.1). Estos valores y la posicion en el morfoespacio probablemente
reflejan un fendmeno de convergencia dado que Hauffiopteryx presenta muchas
similitudes con Nannopterygius en cuanto a la morfologia de la mandibula y los

coracoides (Maxwell y Cortéz 2020; Zverkov y Jacobs 2020).

Las gréficas del morfoespacio derivadas del analisis de la matriz de datos craneo-
dentales muestran un patrén muy similar en cuanto a la distribucion de las terminales en
el morfoespacio con respecto a la matriz de datos completa. Mollesaurus periallus se
posiciona en uno de los extremos y cercanamente a este se ubican Arthropterygius
thalassonotus y Leninia stellans, formas con la region postorbital amplia (Fernandez
1999; Fisher et al., 2014; Campos et al., 2020). Esta caracteristica estd ampliamente

distribuida en los oftalmosauridos cretacicos, aunque su ocurrencia en las formas
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jurasicas es mucho menor. A medida que se avanza por los valores negativos de las
coordenadas principales, se observa que esa area del morfoespacio estd ocupada por
taxones que también presentan una region postorbital amplia y que, ademas, presentan
una anatomia mandibular y dental consistente con la de los “predadores tope”, la cual
contrasta con las caracteristicas de Mo. periallus, considerado como un “especialista en
presas blandas” (Fischer et al., 2016). Las caracteristicas mandibulares y dentales son
practicamente desconocidas en Ar. thalassonotus y Le. stellans (Fischer et al., 2014b;
Campos et al., 2020). Caypullisaurus bonapartei es el otro representante de los
oftalmosauridos recuperados del Jurasico Superior—Cretéacico Inferior de Argentina, que
se ubica cercanamente a las formas de “predadores tope”, presentando una region
postorbital amplia (Fernandez 1997, 2007a). Los restantes taxones de oftalmosauridos del
Jurasico Superior—Cretécico Inferior de Argentina (Catutosaurus gaspariniae, Sumpalla
argentina 'y Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A), se posicionan sobre los valores
positivos de la PC2, 4area donde se ubican las formas con una region postorbital reducida,
rostro y mandibulas graciles y una denticion tipica de los especialistas en presas blandas

y/o generalistas (Campos et al., 2021b; Fernandez et al., 2021).

Durante el Cretacico, al menos la mitad de los taxones incluidos en el analisis de
disparidad caen dentro del morfoespacio ya explorado durante el Jurasico. Es importante
destacar que los tnicos oftalmosauridos no incluidos en el morfoespacio ocupado por los
oftalmosauridos jurdsicos son aquellos reunidos en el género parafilético

“Platypterygius” y la especie Kyhytysuka sachicarum (Fig. 6.3).

Las graficas del morfoespacio construido a partir del conjunto de datos post-
craneanos (Fig. 6.5) arrojan un patrén similar a los anteriores, aunque la distribucion de
los taxones del Jurasico Superior—Cretacico Inferior de Argentina ha cambiado
parcialmente en lo que refiere a su posicion relativa a otros taxones. Aqui Ca. bonapartei
aparece cercanamente posicionado a las formas cretacicas, una posicion similar a las
arrojadas por los anélisis con los otros dos conjuntos de datos. Sin embargo, en este caso,
la terminal mas cercana a Ca. bonapartei es el Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A, el
cudl en los andlisis con los otros conjuntos de datos, se posiciona cercano al género
Catutosaurus (conjunto de datos completo) o al género Nannopterygius (conjunto de
datos craneo-dentales) (Figs. 6.1, 6.3). Este resultado es altamente consistente con el
estudio de la anatomia comparada entre el Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A y

Caypullisaurus llevado a cabo en esta tesis (Capitulo 4). Como se ha discutido, la
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anatomia del postcraneo comparable entre estas terminales se circunscribe al miembro
anterior, los cuales son muy similares y difieren s6lo en el zeugopodio. Por otro lado, la
morfologia craneo-mandibular del Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A es notoriamente
diferente de la de Caypullisaurus, lo cual se ve reflejado en términos cuantitativos en el

morfoespacio basado en datos craneo-dentales (Fig. 6.3).

Sumpalla argentina y Catutosaurus gaspariniae se posicionan sobre los valores
positivos mas altos de la coordenada principal 1 del morfoespacio correspondiente a los
oftalmosauridos jurdsicos, cercanamente a Ac. densus y Undorosaurus nessovi, y
Keilhauia respectivamente (Fig. 6.5). Sumpalla argentina presenta una anatomia muy
similar a la de U. nessovi en cuanto a la cintura pélvica y el miembro anterior, aunque la
arquitectura de este ultimo difiere entre estas especies (Campos et al., 2021b). De manera
similar, la forma de la region distal del humero y de los elementos del zeugopodio
presenta gran semejanza con la de Su. argentina, aunque nuevamente su arquitectura es
bastante diferente. Finalmente, la cercania entre Cat. gaspariniae y Keilhauia es
interpretada como producto de la similitud en sus cinturas escapulares, caracterizadas por
los coracoides anteroposterior y mediolateralmente isométricos, con bordes anterior y

posterior rectos, sutura intercoracoidea corta y claviculas altas y robustas (Delsett et al.,

2017, 2019; Fernandez et al., 2021).

Arthropterygius thalassonotus se posiciona sobre el extremo negativo de la
coordenada principal 2 (Fig. 6.5), agrupado junto a formas jurasicas recuperadas del
archipiélago Svalbard y del Artico de Canada. Estos taxones son Janusaurus lundi,
Palvennia hoybergeti y Arthropterygius chrisorum. Este resultado es altamente
consistente con la evidencia arrojada por esta tesis y los ultimos estudios publicados en
relacion a la anatomia de esas especies, las cuales exhiben un postcraneo muy similar
(Maxwell 2010; Fernandez y Maxwell 2012; Delsett ef al., 2019; Zverkov y Prilepskaya
2019; Campos et al., 2020).

Es interesante notar el patron que surge al observar la posicion en el morfoespacio
de los oftalmosauridos del Jurasico Superior—Cretacico Inferior de Argentina, cuando se
observan las dos primeras PC individualmente. Si se observa la PC1, se aprecia que estos
oftalmosauridos presentan una distribucion casi invariable, mientras que al observar la

PC2 se aprecia que la distribucion es muy amplia (Fig. 6.5).
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En el caso del morfoespacio definido por variables post-craneales se observa que
un solo taxdn exclusivamente cretacico, Acamptonectes, ocupd un sitio comprendido
dentro del morfoespacio de los oftalmoséauridos jurasicos. Los otros taxones alli incluidos
son Caypullisaurus y Keilhauia, ambas formas que ya estaban presentes al menos desde

el Titoniano (Fernandez 1997, 2007a; Delsett 2019).

La transicion a lo largo del limite Jurasico—Cretacico esta caracterizada por un
marcado descenso en el tamafio del morfoespacio ocupado por los oftalmosauridos. Los
tres conjuntos de datos empleados indican un mismo patron, en el cual se produce la
pérdida de una gran region del morfoespacio, que no vuelve a ser ocupada durante el
Cretacico. Las excepciones dentro de este escenario difieren en los tres conjuntos de
datos. El morfoespacio definido por variables del esqueleto entero indica que, pasado el
limite Jurdsico/Cretacico, unicamente Caypullisaurus, Acamptonectes y Sveltonectes
estan presentes en el morfoespacio previamente ocupado por los oftalmosauridos
jurasicos (Fig. 6.1). Caypullisaurus representa una de las pocas formas conocidas de
oftalmosauridos del Jurasico que atravesaron el limite Jurasico/Cretécico, por lo cual la
region ocupada por este en el morfoespacio no desaparece en el Cretacico. Por otro lado,
tanto Acamptonectes como Sveltonectes son formas netamente cretacicas (Fischer et al.,
2011, 2012), lo cual indica que la exploracion del morfoespacio jurdsico por parte de los

oftalmosauridos cretacicos fue un fenémeno aislado antes que una tendencia.

Desde el punto de vista de la posicion de los taxones de oftalmosauridos en el
morfoespacio, los resultados obtenidos en todos los analisis indican que los
oftalmosauridos jurasicos presentan un menor desplazamiento promedio del centroide
que los restantes grupos. Sin embargo, es probable que dicho resultado sea producto del
muestreo desigual entre los tres grupos (Guillerme et al., 2020b). Por otro lado, es
importante destacar el gran cambio producido en los oftalmoséauridos cretacicos. Si bien
desde comienzos del Cretacico existe una marcada disminucion del tamafio ocupado del
morfoespacio (valores bajos en la suma de varianzas y de rangos), todos los anélisis
indican que durante ese periodo los oftalmosauridos exploraron areas que no lo habian
sido previamente (innovacién sensu Vermeij 2001) presentandose asi nuevas
morfologias. Es interesante destacar que esa region inexplorada del Jurasico es ocupada
por taxones cretacicos que son considerados desde un punto de vista paleoecolégico como
“predadores tope” (Fischer et al., 2016). Estos taxones corresponden a “Platypterygius”

y se distribuyen muy cercanamente entre si en los morfoespacios derivados de los tres
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conjuntos de datos (Figs. 6.1, 6.3, 6.5). Los recientes estudios llevados a cabo por Foffa
et al. (2018) indican que, al menos de forma local en el corredor sub-boreal del Reino
Unido, los oftalmoséauridos de finales del Jurasico comenzaron a ocupar regiones del
morfoespacio tipicamente ocupadas por diferentes taxones ‘“predadores tope” de
metriorrinquidos geosaurinos. Esto sugiere que probablemente el cambio de posicion de
los oftalmoséuridos en el morfoespacio comenzd hacia finales del Jurdsico y que no se
desarroll6 como un evento exclusivo del Cretacico. Esta observacion también es apoyada
por la posicién en los diferentes morfoespacios de Brachypterygius extremus del
Kimmeridgiano—Tithoniano de Inglaterra, el cual ya presenta las caracteristicas
tipicamente asociadas a los ‘predadores tope’ (Fischer ef al., 2016; Moon y Kirton 2018).
Este taxdon se presenta en todos los analisis como mas cercano a las formas cretacicas que
a las jurdsicas, de manera similar a como lo hacen Ca. bonapartei y Grendelius?
alekseevi. Tanto Br. extremus como Gr? alekseevi presentan caracteristicas mandibulares
y dentales muy semejantes, y es probable que el segundo sea sindnimo a nivel genérico
(ver Moon y Kirton 2018 contra Zverkov et al., 2015a), por lo cual estas formas
posiblemente representen el preludio de los caracteres dentales y mandibulares de los

"predadores tope", hacia la distribucion mucho mas generalizada vista en el Cretacico.

Las evidencias que surgen de este analisis, sugieren que hubo una extincion
selectiva durante la transicion Jurdsico—Cretacico que afectd de forma menos severa a los
oftalmosauridos “predadores tope”. No obstante es necesario un mayor nimero de
ejemplares, especialmente de la primera mitad del Cretacico Inferior, para poner a prueba
esta hipotesis. Es importante destacar que este patron de pérdida de disparidad es
consistente con los modelos planteados para extinciones masivas, es decir, aquellas que
“eliminan” al menos un 75% de la diversidad contemporanea (Barnosky ef al., 2011).
Estos modelos predicen que, si la extincidon es selectiva, es esperable que ésta haya
eliminado areas concretas de los morfoespacios, mientras que si la extincion no es
selectiva, la pérdida de disparidad puede o no ocurrir (Foote 1997; Villier y Korn 2004;
Korn et al., 2013; Puttick et al., 2020). Por otro lado, el hecho de que las tnicas formas
que cruzan el limite Jurasico—Cretacico carecen de dientes preservados (Caypullisaurus)
o bien cuando presentes indican una preferencia por presas blandas (Keilhauia; ver
Delsett et al., 2019), sugiere que la transicion hacia el Cretacico estuvo marcada por

dinamicas mas complejas.
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El estudio mas reciente de las dindmicas macroevolutivas de los Parvipelvia
sugiere que el pico maximo de disparidad para el grupo tuvo lugar durante el intervalo
Valanginiano—Barremiano (Cretacico Inferior) (Fischer et al., 2016). Los resultados aqui
obtenidos sugieren que dicho pico tuvo lugar mas tempranamente, durante el Jurdsico
Superior. Sin embargo, las diferencias en el tamafio de los grupos de oftalmosauridos
evaluados aqui, pueden introducir una potencial fuente de sesgo hacia esta interpretacion.
Las métricas de disparidad son, en mayor o menor medida, afectadas por el tamafo de las
muestras a comparar (Ciampaglio ef al., 2001; Butler et al., 2012; Lehman et al., 2019;
Guillerme et al., 2020a). El efecto del sesgo de muestreo fue compensado mediante la
aplicacion del método de rarefaccion (Sanders 1968; Raup 1975). Con el mismo objetivo,
también se calcularon cuatro métricas de disparidad en tres conjuntos de datos diferentes,
las cuales arrojaron en todos los casos resultados congruentes. Por consiguiente, los

patrones de disparidad obtenidos son considerados como senales e indicadores confiables.

Muy probablemente este cambio en el entendimiento de la disparidad se debe, en
parte, al intenso trabajo de prospeccién en depdsitos marinos del Jurdsico Superior
alrededor del mundo (e.g. Prasad et al., 2017; Delsett et al., 2017, 2018, 2019; Fernandez
et al.,2019; Delsett y Alsen 2020) y a la revision de materiales de colecciones historicas
que habian permanecido inaccesibles a la mayoria de los investigadores (e.g. Zverkov y

Efimov 2019; Zverkov y Prilepskaya 2019; Zverkov y Jacobs 2021).
6.5. CONCLUSIONES

Los resultados de los anélisis de la disparidad permiten aceptar las hipotesis de
trabajo planteadas. Los taxones de Ophthalmosauridae que habitaron el margen
suroccidental de Gondwana, en efecto, ocuparon lugares disimiles en el morfoespacio,

indicando que la diversidad fenotipica era alta.

Todos los analisis aqui realizados coinciden en que el punto de maxima disparidad
de los Ophthalmosauridae fue alcanzado durante el Jurasico Medio—Jurasico Tardio y en
que la transicion hacia el Cretacico estuvo marcada por una pérdida en la disparidad,
reflejada por la desaparicion de gran parte del morfoespacio jurasico, el cual nunca volvid
a ser ocupado. En lugar de esto, los oftalmosauridos cretacicos ocuparon areas

previamente inexploradas por los ictiosaurios jurasicos.
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7.1. INTRODUCCION

La historia evolutiva de los Ophthalmosauridae abarca el intervalo Aaleniano
(Jurasico Medio)-Cenomaniano (Cretacico Tardio), sumando aproximadamente 80
millones de afios (Bardet 1994; Fernandez 2003; Fischer et al., 2016). Los cambios
asociados a la estructura y abundancia de su registro fosil, como asi también al namero
de localidades y nuevos ejemplares descubiertos hasta la fecha, reflejan la complejidad
de dicha historia, la cual ha ido cambiando radicalmente durante las ultimas tres décadas

(Fernandez y Campos 2015).

Durante la década de los noventa, y comienzos de la del 2000, la concepcion
tradicional de la diversidad de los ictiosaurios apuntaba a un grupo cuyo maximo
esplendor habia sido alcanzado durante el Tridsico y el Jurdsico Temprano. Por otro lado,
los representantes del Jurdsico Tardio y Cretacico, fueron sefialados como un relicto muy
disminuido de la diversidad pretérita (e.g. Bardet 1994; Sander 2000; Lingham-Soliar
2003; Benson et al., 2010).

Estas ideas acerca de los ictiosaurios de finales del Jurasico han sido abandonadas
progresivamente desde la tltima década. La imagen de una baja diversidad de ictiosaurios
en el Juréasico Tardio se debid, en gran parte, a un menor numero de localidades fosiliferas

prospectadas y a la escasez de ejemplares articulados (Delsett y Alsen 2020).

A raiz del intenso trabajo de prospeccion de nuevas localidades y la redescripcion
de materiales historicos llevado a cabo en diferentes regiones del mundo (e.g. Fischer
2014a, b; Paparella et al., 2016; Tyborowski, 2016; Delsett et al., 2017, 2019, 2020;
Fernandez et al., 2019; Zverkov y Efimov 2019; Zverkov y Prilepskaya 2019; Barrientos-
Lara y Alvarado-Ortega 2020, 2021) el panorama sobre la historia evolutiva de los

oftalmosauridos del Jurésico Tardio y Cretéacico se ha revertido.

Los conteos de especies y géneros, asi como los andlisis de diversidad (ver
Zammit 2012; Fischer et al., 2013, 2016) han demostrado que la diversidad de ictiosaurios
de finales del Jurasico no era baja. Méas aun, Fischer et al. (2013, 2016) proponen un
modelo en el cual los oftalmosauridos experimentaron al menos dos radiaciones de
diferente magnitud y en el cudl la diversidad de este linaje no se vid severamente afectada

por el evento de extincidén ocurrido en el limite Jurasico/Cretacico.
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La primera de las radiaciones corresponde al origen del grupo y tuvo lugar durante
el Aaleniano—Bajociano (Fischer et al., 2013). A este intervalo corresponden los registros
mas antiguos de oftalmosauridos (Fernandez 2003; Druckenmiller y Maxwell 2014). Sin
embargo, estos registros son ain muy escasos y fragmentarios. Esta primera radicacion
estuvo enmarcada en un recambio faunistico experimentado por las comunidades de
reptiles marinos durante el Aaleniano (Fischer et al., 2021). Dicho recambio parece
encontrar su génesis, al menos en parte, a comienzos del Toarciano, durante el Evento de
Anoxia Oceénica (~183 millones de afnos) (Maxwell y Vincent 2016). Este evento ha sido
reconocido ampliamente como una de las perturbaciones ambientales mas dramaticas
acaecidas durante el Mesozoico (e.g. Little y Benton 1995; Gémez et al., 2008). Hacia el
Aaleniano—Bajociano, la mayoria de los Neoichthyosauria habian desaparecido y sélo
estaban representados por Stenopterygius aaleniensis, Chacaicosaurus cayi y
Mollesaurus periallus (Fernandez 1994, 1999; Maxwell et al., 2012a). Acompafiando esta
tendencia, los plesiosaurios Microcleididae o Rhomaleodauridae desaparecieron o se
vieron severamente disminuidos (Benson et al., 2015) en tanto que se “produjo” un
incremento en la diversidad de los crocodilomorfos talatosuquios, plesiosauroideos

cryptoclididos y pliosaurios (Fischer et al., 2021).

La segunda radiacion de los Ophthalmosauridae corresponde al origen de los
Platypterygiinae y probablemente tuvo lugar durante el Jurasico Tardio, durante el

Kimmeridgiano (Fischer et al., 2013).

Las hipodtesis sobre los escenarios de diversidad de los ictiosaurios durante el
limite Jurdsico/Cretacico también han ido fluctuando en las tltimas décadas. De forma
consistente con la idea de una baja diversidad de ictiosaurios desde el Jurasico Medio
hasta su extincion, varios autores han propuesto que durante el limite J/K los ictiosaurios
experimentaron una drastica caida en su diversidad (e.g. Bardet 1994; Sander 2000;
McGowan y Motani 2003; Benson et al., 2010). Por otro lado, los estudios mas recientes
sefalan que la crisis de diversidad de los ictiosaurios en el limite J/K no existi6 como tal,
y que no existe evidencia que indique una reduccion drastica en el nimero de linajes de

ictiosaurios (Fischer et al., 2011b, 2013).

Finalmente, Fischer et al. (2016) han propuesto la existencia de al menos una
ultima radiacion de los Platypterygiinae, aunque de menor magnitud que la del Jurésico

Tardio, la cual habria ocurrido durante el intervalo Berriasiano—Hauteriviano.
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Los nuevos descubrimientos de oftalmosauridos del Jurasico Superior, asi como
las reasignaciones taxonomicas de los ultimos afios, sumada a la identificacion y
redescripcion de ejemplares en este trabajo de tesis, ponen de relieve la necesidad de
reanalizar la diversidad de los ictiosaurios del Jurasico Tardio—Cretacico. Mas aun,
todavia existen interrogantes sobre la diversidad de los ictiosaurios, como su estado
durante el limite J/K, que no encuentran una tinica respuesta o consenso. Por este motivo,
en el presente capitulo se procedera a analizar la diversidad taxonomica y filogenética de
los Ophthalmosauridae, asi como la tasa de cladogénesis a lo largo de toda su historia

evolutiva.

Con base en lo anteriormente expuesto, los objetivos especificos e hipotesis de

trabajo del presente capitulo son:

1) Analizar la diversidad taxondmica y filogenética de los oftalmosauridos e identificar

los momentos de radiacion del linaje a lo largo de su historia evolutiva.

Hipdtesis de trabajo 1: Los Ophthalmosauridae alcanzaron su mdéxima diversidad

taxondmica y filogenética durante el Jurasico Tardio.

Hipotesis de trabajo 2: El limite Jurdsico/Cretacico no estuvo marcado por una fuerte

disminucion de la diversidad de los Ophthalmosauridae, como si lo hiciese para otras

formas de tetrapodos marinos.
7.2. RESULTADOS
7.2.1. Analisis de la diversidad taxonomica (Fig.7.1)

El patréon de diversidad taxondmica durante el Jurdsico Medio muestra una baja
diversidad a lo largo de toda esta época. En dicho intervalo s6lo se reconocen dos taxones
hasta la fecha: Mollesaurus periallus del Bajociano y Ophthalmosaurus icenicus con

multiples registros en el Calloviano y parte del Jurasico Superior (Moon y Kirton 2016).

Durante el Jurdsico Superior, la diversidad taxondémica muestra un escaso
crecimiento durante el Oxfordiano con respecto a los niveles del Jurdsico Medio, y un
fuerte incremento desde el Kimmeridgiano, culminando con un ‘pico’ de maxima

diversidad durante el Titoniano.

Pasado el limite Jurasico/Cretécico, la diversidad taxondmica cae abruptamente,

llegando a niveles similares a los del Oxfordiano, y con el punto mas bajo durante el
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Valanginiano. A partir de alli, la diversidad se incrementa modestamente y de forma
gradual alcanzando un maximo durante el Albiano, con valores equivalentes a los del
Kimmeridgiano. Finalmente, la diversidad vuelve a caer durante el Cenomaniano

llegando a los niveles del Jurasico Medio.
7.2.2. Analisis de la diversidad filogenética

La correccion filogenética muestra que durante el Jurasico Medio la diversidad
mediana era relativamente alta en el Aaleniano y en el Calloviano, y su intervalo més bajo
se registra durante el Bajociano—Bathoniano (Figs. 7.2-7.3). Este patron se recupera

consistentemente bajo ambos métodos de calibracion temporal (Figs. 7.2-7.3).

Durante el Jurasico Superior, la tendencia es similar a la de la curva de diversidad
taxondmica (Fig. 7.1). Sin embargo, bajo la correccion filogenética y el método de
calibracion “mbl”, el incremento abrupto de la diversidad se registra desde el Oxfordiano,
alcanza su pico maximo durante el Kimmeridgiano y es apenas mas baja en el Titoniano
(Fig. 7.2). En el caso de la curva calculada bajo el método de calibracion “equal”, el

maximo de diversidad corresponde al intervalo Kimmeridgiano—Titoniano (Fig. 7.3).

De forma consistente con el patrén observado en la curva de diversidad
taxondmica, la diversidad filogenética cae una vez atravesado el limite Jurasico/Cretacico
(Figs. 7.2-7.3), aunque esta caida no es tan marcada como en el caso de la diversidad
taxondmica. El punto mas bajo de la misma, durante el Cretacico Inferior, corresponde al
Hauteriviano, bajo la calibracién con el método “mbl” (Fig. 7.2), y al intervalo
Hauteriviano—Barremiano bajo el método de calibracion “equal” (Fig. 7.3). Sin embargo,

la diversidad se mantiene relativamente alta en estos puntos.

Finalmente, la caida mas pronunciada en la diversidad comienza al finalizar el

Aptiano hasta llegar el Cenomaniano (Figs. 7.2-7.3).
7.2.3. Correccion por muestreo

El NFO (nimero de formaciones portadoras de oftalmosauridos) muestra una
distribucion heterogénea de las formaciones portadoras de oftalmosauridos a lo largo de

su historia evolutiva (Fig. 7.4).
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Durante el Jurasico Medio el NFO se mantiene relativamente bajo en el
Aaleniano, y durante el intervalo Batoniano—Calloviano, alcanzando su maximo durante

el Bajociano (Fig. 7.4).

Desde comienzos del Jurasico Superior, el NFO va aumentando progresivamente

hasta alcanzar su maximo en el Titoniano (Fig. 7.4).

En el Cretacico Inferior el NFO se mantiene relativamente alto durante el
Berriasiano, y a partir de alli comienza a decaer hasta el Hauteriviano, durante el cual se
registra el minimo para todo el Cretacico, con valores semejantes a los del Jurasico Medio
(Fig. 7.4). A partir del Barremiano, el NFO incrementa hasta alcanzar el maximo

comprendido en toda la historia de los oftalmosauridos en el Albiano.

Finalmente, durante el Cretacico Superior, en el Cenomaniano, el NFO desciende

a niveles similares a los del pico del Titoniano (Fig. 7.4).

La curva que representa la evolucion del NFO a lo largo del tiempo presenta un
patrén altamente consistente con la curva de diversidad taxonémica (Fig. 7.1). Los puntos
de méaxima diversidad taxonomica del Jurésico y el Cretacico, coinciden con los de la
curva del NFO. Cuantitativamente, la correlacion entre estos modelos se hace mas
evidente, resultando significativa para todas las pruebas estadisticas (Tabla 7.1). Sin
embargo, las pruebas estadisticas no encuentran evidencia de correlacion lineal entre el
NFO vy las curvas de diversidad filogenética calculadas bajo los modelos de calibracion

“mbl” e “equal” (Tabla 7.1).

Tabla 7.1. Resultados de las pruebas estadisticas de correlacion entre el NFO y las
estimaciones de diversidad.

Diversidad taxonomica [Diversidad Diversidad

y niimero de filogenética (“mbl”) y [filogenética (“equal”)

formaciones nimero de y numero de

formaciones formaciones

Coeficiente t=2,6747,df =12, p- [t=0.36635, df=12, p- [t=0.24913, df =12, p-
correlacion de |value = 0,02023 value = 0,7205 value = 0,8075
Pearson
Coeficiente S =93,267, rho = S =1514,68, rho= S =451,94, rho=
correlacion de |0,7950175, p-value = |-0,1311742, p-value = [0,006719435, p-value
Spearman 0,0006776 0,6549 =0,9818
Coeficiente z=2,9517, tau= z=-0,50491, tau= - z=0,28011, tau=
correlacion de |0,6380488, p-value = |0,1065555, p-value = [0,0588602, p-value =
Kendall 0,00316 0,6136 0,7794
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La curva de diversidad taxondémica corregida por muestreo (Fig. 7.5), muestra un
patron consistente, aunque de forma parcial, con los “picos” de diversidad senalados por
las curvas de diversidad taxondmica y filogenética sin correccion. En esta se aprecia que
durante el intervalo Kimmeridgiano—Titoniano se encuentra la mayor diversidad de
oftalmosauridos (Fig. 7.5), seguida por una abrupta caida en la misma una vez atravesado
el limite Jurasico/Cretacico. Sin embargo, la curva corregida por muestreo recupera un
“maximo” durante el Cretacico Inferior, en el Barremiano, el cual no se recupera en
ninguna de las curvas de diversidad. Esta diferencia se debe a que en edades previas
(Valanginiano—Hauteriviano) el nimero de taxones conocidos es menor, cero y uno
respectivamente, que los del Barremiano, y a su vez presentan un NFO similar al de este

ultimo.

Las curvas de diversidad filogenética corregidas por muestreo (Fig. 7.6) presentan
un patron general similar al de las curvas de diversidad taxonomica y filogenética sin
correccion, aunque también muestran diferencias con estas. En este caso, la maxima
diversidad de los Ophthalmosauridae es recuperada cercana al origen del grupo, en el
Aaleniano (Fig. 7.6). Sin embargo, este resultado es efecto del gran nimero de linajes
fantasmas que atraviesan completamente el Jurasico Medio, el cual presenta un bajo NFO

en comparacion con el Jurasico Superior (Fig. 7.5).

Otra diferencia se encuentra en el “pico” de diversidad del Jurdsico Superior.
Cuando se aplica la correccidon por muestreo, se aprecia que el maximo de diversidad se
encuentra en el Oxfordiano (Fig. 7.6) y no en el intervalo Kimmeridgiano—Titoniano,
como en las curvas sin correccion. Esto se debe principalmente a que el intervalo
Kimmeridgiano—Titoniano cuenta con mdas del triple de formaciones geoldgicas
portadoras de oftalmoséauridos que el Oxfordiano, por lo cual una caida en la curva es

esperable.

Finalmente, durante el Cretacico, ambas curvas de diversidad filogenética
corregida encuentran su maximo en el intervalo Valanginiano—Hauteriviano (Fig. 7.6). A
diferencia de las curvas de diversidad filogenética no corregidas, en las cuales la
diversidad se mantiene constante pasado el intervalo Valanginiano—Hauteriviano hasta
finales del Aptiano, cuando se aplica la correccion se observa que la diversidad empieza

a caer y nunca se recupera desde el Barremiano hasta el Cenomaniano (Fig. 7.6).
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7.2.4. Tasa de cladogénesis

El nimero de eventos cladogenéticos se distribuye de forma heterogénea a lo largo

de la historia evolutiva de los Ophthalmosauridae (Figs. 7.2-7.3).

A comienzos del Jurasico Medio, en el Aaleniano, la tasa de cladogénesis esta
representada por la aparicion de los oftalmosauridos oftalmosaurinos y desciende a lo
largo del Bajociano, donde se registra un tinico evento cladogenético bajo el método de
calibracion “equal” (Fig. 7.3). En lo que resta del Jurasico Medio (Bathoniano—
Calloviano), la tasa de cladogénesis aumenta nuevamente a los niveles del Aaleniano
(método “mbl”) (Fig. 7.2) o bien sigue descendiendo hasta ser nula en el Calloviano
(método “equal”) (Fig. 7.3). La calibracion temporal del ACE (ver Capitulo 5, Fig. 5.7)
muestra que en ese intervalo se produjo la primera divergencia del linaje de los

Panplatypterygiinae.

El Jurasico Superior comienza con la radiacion de los Platypterygiinae, con un
maximo de eventos cladogenéticos en el Oxfordiano (Figs. 7.2-7.3). Dicha radiacion se
extiende, aunque disminuida, hasta el Kimmeridgiano. A partir del Titoniano y hasta fin
del Berriasiano, no se aprecian eventos de cladogénesis bajo ambos métodos de

calibracion.

Los modelos de calibracion temporal difieren en cuanto al momento de la Gltima
radiacién de los Ophthalmosauridae. Bajo el modelo “mbl” esta radiacion tuvo lugar
durante el Hauteriviano, mientras que el modelo “equal” sefiala que la misma ocurrid

durante el Valanginiano (Figs. 7.2-7.3).

A partir de esta ultima radiacion, s6lo se registran eventos de cladogénesis en el
Aptiano y, posterior a este, la tasa de cladogénesis desciende progresivamente hasta el fin

del Cenomaniano, a comienzos del Cretacico Superior (Figs. 7.2-7.3).

7.3. DISCUSION
7.3.1. Patron general de diversidad de los Ophthalmosauridae y su radiacion

La concepcion de los Ophthalmosauridae como un linaje poco diverso en términos
de riqueza especifica y paleoecologica, ha sido abandonada desde hace aproximadamente

una década (e.g. Fischer et al., 2011b, 2016; Zammit 2012; Delsett y Alsen 2020).
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Sin embargo, los patrones de diversidad para este grupo de ictiosaurios en
particular no han sido discutidos en profundidad en un marco comparativo, considerando
la totalidad de la historia evolutiva del grupo. Las contribuciones mas recientes sobre este
topico exploran la diversidad de los Ophthalmosauridae considerando como foco de su
estudio a los representantes Cretacicos (e.g. Zammit 2012; Fischer et al., 2012, 2014a;
2016), o como parte de un linaje mas inclusivo (e.g. Ichthyosauria) (e.g. Fischer et al.,

2011b; Tennant et al., 2016a).

En varios de los estudios mencionados, las inferencias sobre el patron global de
diversidad de los ictiosaurios son construidas a partir de conteos “en crudo” de
especies/géneros (diversidad taxondmica), por lo cual no toman en consideracion los
sesgos por muestreo (e.g. Zammit et al., 2012; Fischer et al., 2012, 2014a). Por otro lado,
cuando se aplican diferentes metodologias de muestreo y submuestreo para mitigar el
efecto de los sesgos, como rarefaccion o SQS (Shareholder Quorum Subsampling) (e.g.
Fischer et al., 2016; Tennant et al., 2016a), dichos analisis basan sus resultados en
hipoétesis filogenéticas derivadas de un inico conjunto de datos, es decir, una sola matriz

cladistica.

Debido a la falta de resultados directamente comparables con las curvas obtenidas
a partir del conjunto de datos construido para esta tesis, la comparacion se realizara con
aquellos derivados del andlisis de la diversidad a partir de los conjuntos de datos

detallados en la seccion de materiales y métodos (Capitulo 2).

La diversidad filogenética de los Ophthalmosauridae sigue un mismo patréon en
todos los conjuntos de datos analizados. Durante el Jurasico Medio, la diversidad era
relativamente alta en el Aaleniano, cae en el Bajociano y vuelve a incrementarse durante
el intervalo Bathoniano—Calloviano (Figs. 7.7-7.8). La mayor diferencia se encuentra en
la curva obtenida a partir del conjunto de datos de Delsett et al. (2019). Dicha curva
muestra que la mayor diversidad se encuentra en el Aaleniano, y cae posteriormente
durante el resto del Jurdsico Medio y el Oxfordiano (método “mbl”) (Fig. 7.7) o cae
durante el Jurasico Medio y se incrementa fuertemente durante el Oxfordiano (método
“equal”) (Fig. 7.8). Esto se debe principalmente a que las hipotesis mas parsimoniosas
reportadas por Delsett et al. (2019) recuperan a varios taxones cretacicos en la base de
los Ophthalmosauridae (e.g. Acamptonectes densus, Athabascasaurus bitumineus,

Leninia stellans) y al ser calibradas, independientemente del método empleado, generan
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varios linajes fantasmas de gran extension que encuentran su punto de divergencia en el

Jurasico Medio.

El Jurasico Superior es detectado como el intervalo de mayor diversidad
filogenética en todas las curvas (Figs. 7.7-7.8). La unica diferencia considerable, se da en
la curva obtenida a partir del conjunto de datos de Fischer et al. (2016). Sin embargo,
dicha diferencia se explica facilmente al considerar el gran aumento en el muestreo
taxondmico que ha ocurrido desde la publicacion de ese conjunto de datos, especialmente
de taxones del Jurdsico Superior (e.g. Delsett et al., 2019; Zverkov y Efimov 2019;
Barrientos-Lara y Alvarado-Ortega 2020, 2021; Campos ef al., 2020, 2021b; Fernandez
et al., 2021). Es importante destacar que, a pesar de que en esta curva los
Ophthalmosauridae del Titoniano se encuentran subrepresentados, el patrén es
consistente con el de las deméas curvas, difiriendo s6lo en la magnitud del méximo de

diversidad en el intervalo Kimmeridgiano—Titoniano (Figs. 7.7-7.8).

Atravesado el limite Jurasico/Cretacico, la diversidad cae considerablemente en
el Cretacico Inferior (Figs. 7.7-7.8). Nuevamente, las diferencias en el patréon de las
curvas de diversidad filogenética son minimas y atribuibles al muestreo diferencial de

taxones y/o hipotesis filogenéticas que implican largos linajes fantasmas.

A partir del Valanginiano y hasta el Aptiano inclusive, la diversidad filogenética
parece estabilizarse y se mantiene relativamente constante durante este intervalo.
Posteriormente, la diversidad comienza a caer a partir del Albiano hasta el Cenomaniano,
en el cual encuentra su punto mas bajo en toda la historia de los Ophthalmosauridae.
Dicho patron es consistente en todas las curvas (Figs. 7.7-7.8). Pasado el Cenomaniano
no existen registros certeros de ictiosaurios que indiquen que este linaje sobrevivido mas

alla del limite Cenomaniano/Turoniano (e.g. Bardet 1992; Fischer 2016).

En lo que respecta a los eventos de radiacion de los oftalmosauridos, el analisis
de la tasa de cladogénesis (Figs. 7.2-7.3) indica que hay al menos tres momentos en la
historia del grupo donde se sucedieron numerosos eventos cladogenéticos. El primero de
ellos, y posiblemente el mas complejo de observar, se dio durante el Jurasico Medio y
estd marcado por la aparicion de los oftalmosauridos oftalmosaurinos. Este mismo
fenémeno de diversificacion es consistente con la propuesta mdas reciente sobre la
diversidad de los Ophthalmosauridae (e.g. Fischer ef al., 2021). No obstante, estos datos

deben ser interpretados con precaucion ya que hasta la fecha el material diagnostico de
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oftalmosauridos del Jurdsico Medio es muy poco diverso y estd mayormente representado

por aquel proveniente de Inglaterra (e.g. Formacion Oxford Clay).

El evento de diversificacion de mayor magnitud tuvo lugar en el Jurasico
Superior, en el intervalo Oxfordiano—Kimmeridgiano, con la radiacion de los
Panplatypterygiinae. Este evento también ha sido ubicado temporalmente en ese intervalo
por las propuestas mas recientes sobre la diversidad de los Ichthyosauria (Fischer ef al.,

2016).

Finalmente, los resultados obtenidos en esta tesis indican que (en consistencia con
las propuesta de Fischer et al., 2016) el intervalo Valanginiano—Hauteriviano es aquel
que representa el ultimo y unico pico en la tasa de cladogénesis. Sobre este tltimo evento
de radiacion, cabe aclarar que segun los resultados obtenidos aqui, el mismo tendria una
magnitud equiparable a la del Jurdsico Medio. El intervalo Valanginiano—Hauteriviano
cuenta con una duracion aproximada de 10 millones de afios y con nimero similar de
formaciones geoldgicas portadoras de oftalmosauridos que el Jurasico Medio en su
totalidad (Apéndice 6), el cual a su vez también tiene una duraciéon aproximada de 10

millones de afios.
7.3.2. Diversidad a lo largo del limite Jurasico/Cretacico

Entre los grandes eventos de extincion registrados durante el Fanerozoico
(Sepkoski Jr 1982; Benton 1986; Bambach 2006), el evento de extincidon ocurrido en el
limite Jurasico/Cretacico habia sido originalmente considerado como una de las ocho
grandes extinciones masivas (Raup y Spkoski Jr 1982). Sin embargo, varios autores
consideran que dicho fenomeno en realidad representa un evento de extincion menor (e.g.

Hoffman 1985; Alroy 2010).

Los estudios de diversidad llevados a cabo en diferentes linajes de tetrdpodos
arrojan sefales que dificultan la comprension del patrén global y la magnitud de dicho
evento de extincion (Tennant et al., 2016a). De esta forma, la transicion entre el Jurasico
y el Cretécico fue testigo de una severa pérdida de la diversidad en grupos tales como los
Dinosauria (Upchurch et al., 2011; Mannion et al., 2011), Crocodyliformes (Mannion et
al.,2015; Tennant ef al., 2016b), Pterosauria (Butler et al., 2013) y Plesiosauria (Benson
et al., 2010). Por otro lado, otros estudios argumentan que al menos diferentes grupos de

reptiles marinos o bien pasaron el limite Jurdsico/Cretacico de forma relativamente
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“indemne”, como los Ichthyosauria (e.g. Fischer et al., 2011b, 2012) o los
Metriorhynchidae (Chiarenza et al., 2015). En el caso de los Plesiosauria, Benson y
Druckenmiller (2014) argumentaron que este linaje sufrid una serie de extinciones “en
etapas” desde comienzos del Titoniano y, pasado el limite J/K, experimentaron un
recambio faunistico en lugar de una pérdida marcada en la diversidad. Sin embargo, la
mayor parte de los escenarios de diversidad para los diferentes linajes de reptiles marinos
aun distan de ser definitivos y son aqui interpretados como respuestas contingentes a una

problemadtica en constante evolucion.

Los patrones de diversidad filogenética de los Ophthalmosauridae aqui obtenidos
han resultado altamente consistentes entre si, mostrando una fuerte pérdida en el nimero
de taxones que atraviesan el limite J/K. Esta consistencia indica que el evento de extincioén
que tuvo lugar en ese momento afectdé de manera mas profunda la diversidad de los
oftalmosauridos que lo que se creia con anterioridad (Fischer et al., 2011b, 2012, 2014a).
La idea de los Ophthalmosauridae atravesando el evento de extincion citado sin suftir
grandes reorganizaciones a niveles taxonomicos surge principalmente debido a
identificaciones erroneas o dudosas de material Cretacico, el cual se pensaba correspondia
a taxones Jurasicos. Ejemplos de esto son ejemplares considerados como representantes
de Ophthalmosaurus y Brachypterygius hallados en el miembro Greensand de la
Formacién Gault en Cambridge el cual corresponde al Albiano (McGowan y Motani
2003) y de Aegirosaurus hallado en el Valanginiano de Francia (Fischer ef al., 2011b).
La supuesta presencia de Brachypterygius u Ophthalmosaurus en el Albiano, implica un
hiato de aproximadamente 32 millones de afios en el registro de estos taxones desde su
ultima aparicion certera en el Titoniano (Moon y Kirton 2016, 2018). Sin embargo,
ninguna de estas asignaciones ha sido corroborada en posteriores contribuciones, siendo

incluso rechazadas en varios casos (Fischer et al., 2014a).

También es necesario nombrar el fenomeno ya citado, en el cual el muestreo de
ejemplares y taxones del Jurdsico Superior, y en especial del Titoniano, ha aumentado
considerablemente en la Gltima década, lo cual se traduce en un panorama mas completo
de la diversidad durante el intervalo Titoniano—Berriasiano. El aumento en el numero de
especies nominales registradas en el Titoniano (24 consideradas en esta tesis) pone de
relieve la caida abrupta en el nimero de las mismas a comienzo del Cretacico. Asi,
durante el Berriasiano, solo se registran tres especies de oftalmosauridos que estan

presentes también en el Titoniano, lo cual se traduce en una pérdida de aproximadamente
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el 88% de las especies de oftalmosauridos del Titoniano (Delsett et al., 2019; Zverkov y
Jacobs 2021). Desde el punto de vista de la diversidad filogenética el patrén es muy
similar, mostrando la pérdida de al menos dos tercios de los linajes existentes en el
Titoniano durante el Berriasiano. Este escenario es a su vez consistente con las tasas nulas

de cladogénesis durante el intervalo Titoniano—Berriasiano.

Finalmente, cabe destacar que aunque se ha demostrado una fuerte correlacion
lineal entre la diversidad taxonomica y el NFO, el Titoniano s6lo contiene dos
formaciones mas que el Berriasiano (Fig. 7.4), por lo cual no es posible atribuir el

resultado observado a un sesgo de muestreo.
7.4. CONCLUSIONES

Los resultados obtenidos durante el desarrollo del presente capitulo permiten
aceptar la primera de las hipotesis de trabajo, habiéndose encontrado evidencia
ampliamente consistente con un escenario en el cual los Ophthalmosauridae alcanzaron
su maxima diversificacion en términos taxondmicos y filogenéticos en el Jurasico Tardio,

especificamente en el intervalo Kimmeridgiano—Titoniano.

Por otro lado, se rechaza la segunda hipoétesis de trabajo, debido a que las lineas
de evidencia aqui obtenidas sefialan que los Ophthalmosauridae atravesaron el limite J/K
con una marcada pérdida en su diversidad, tanto en término de especies nominales, como

de linajes.
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8.1. DISCUSION GENERAL Y PERSPECTIVAS FUTURAS

Como se ha hecho mencidén en los capitulos 1 (Introduccion) y 5 (Filogenia) de
esta tesis, buena parte de la investigacion realizada en ictiosaurios de Argentina se aboco
a la descripcion de nuevos ejemplares y especies. En su desarrollo, estas investigaciones
parecen haber seguido un rumbo andlogo al de las realizadas por cientificos y naturalistas

del hemisferio norte.

Durante las etapas tempranas de investigacion, la mayor parte de los cientificos
respondia a un criterio o practica de tipo “separador” (“splitter”) en cuanto a decisiones
taxondmicas. Esto es, por ejemplo, la tendencia a reconocer especies diferentes u otras
entidades taxondmicas en los grupos de una poblacion o en grupos separados
geograficamente (Benton 2010). En la actualidad no existe un consenso generalizado para
determinar el nivel en el cual deben discriminarse subespecies, especies y géneros, y el
panorama dista mucho de mejorar en el caso de taxones fosiles, donde la inica evidencia
que permite el discernimiento son los caracteres de los tejidos mineralizados (Benton

2010; Allmon 2013).

El siglo XIX y la primera mitad del S. XX fueron testigos del nacimiento de
decenas de nuevas especies de ictiosaurios (McGowan y Motani 2003) en el contexto de
una disciplina que comenzaba a abrazar el paradigma evolucionista. La anatomia tan
particular de estos organismos ciertamente fascind y desconcertd en magnitudes
equivalentes a los investigadores y naturalistas de la época. En este marco fue que muchas
especies y géneros fueron erigidos basandose en materiales pobremente preservados o no
diagnésticos (e.g. Fraas 1891; Yakowlew 1903; Broili 1908; Camp 1942), o en materiales
pertenecientes a otros vertebrados (e.g. Harlan 1834; Schmid 1861; von Huene 1951).

Particularmente en Argentina el criterio “separador” también prevalecio en los
comienzos de la investigacion sobre los ictiosaurios. De esta manera las primeras especies
en ser nominadas, Ichthyosaurus bondenbenderi e Ichthyosaurus immanis (Dames 1893;
Philippi 1895), fueron descritas en base a material no diagnostico o que hacia imposible
la distincion de otras especies conocidas de un mismo género (principalmente vértebras),
por lo cual son consideradas como nomina dubia (Gasparini 1985; McGowan y Motani
2003; Fernandez 2007b; Otero et al., 2015; Fernandez et al., 2019). Exceptuando a
Myobradypterygius hauthali, los restantes ictiosaurios descritos en la primera mitad del

S. XX también fueron nominados a partir de material no diagnostico como los casos de
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Stenopterygius grandis, ?chthyosaurus sanjuanensis, ?Macropterygius incognitus y
Ancanamunia (Cabrera 1939; Rusconi 1942, 1948, 1949). Posteriormente, desde la
década de 1970, la practica de la taxonomia alfa se inclina a favor de un criterio
“agrupador” (“lumper’) y todos esos taxones son considerados nomina dubia o sinbnimos
de otros (McGowan 1976; Gasparini 1985; Fernandez 1997; McGowan y Motani 2003;
Fernandez 2007b).

Hacia 2003 se contabilizaba un total de 13 especies validas de oftalmosauridos
(McGowan y Motani 2003), mientras que actualmente los ultimos trabajos reportando
nuevos taxones e hipotesis filogenéticas consideran entre 28 (e.g. Campos et al., 2021b;
Cortés et al., 2021; Fernandez et al., 2021) y 35 (e.g. Moon 2019; Barrientos-Lara y
Alvarado-Ortega 2021; Zverkov y Grigoriev 2020). Independientemente de si se escoge
un escenario mas o menos conservador, lo cierto es que en las ultimas dos décadas el
niumero de especies validas minimamente se duplicd. Este rapido incremento en el
nimero de especies de oftalmosduridos no parece ser producto de la “inflacién
taxondmica” (Isaac et al., 2004), sino el resultado esperable del trabajo de varios grupos
de investigacion en diferentes regiones del mundo dirigidos a los oftalmoséauridos. Los
esfuerzos de revision de material y prospeccion de nuevas localidades no han arrojado
nuevos taxones, en la mayoria de los casos, como producto de un ejercicio taxondémico
de criterio “splitter” (Fernandez y Campos 2015). Desde los primeros anélisis cladisticos
enfocados en los oftalmosauridos (Fernandez 2007a) el nimero de caracteres empleados
también aumentd progresivamente, a medida que nuevos ejemplares iban siendo
encontrados o revisados y daban cuenta de una diversidad morfologica previamente
desconocida. Ejemplos de este fenomeno son regiones del esqueleto que en el pasado eran
submuestreadas y se consideraban “filogenéticamente no-informativas” en
oftalmosauridos, como los elementos de la region occipital del craneo, el cuadrado, el

zeugopodio o las narinas (Ferndndez y Campos 2015).

Los criterios empleados en la practica de la taxonomia alfa mencionados con
anterioridad presentan problematicas de indoles similares, como lo son la sub y
sobrestimacion de la diversidad taxonomica, la introduccion potencial de sesgos al
evaluar periodos de recambio faunistico y las dificultades asociadas a la delimitacion de
las unidades taxondmicas (e.g. Dayrat 2005; Allmon 2013; Alroy 2014). De estas
tematicas, la ultima es central en el estudio de la diversidad biologica ya que su ejercicio

implica el uso de datos empiricos para la construccion de hipdtesis explicitas acerca de
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cuales especimenes pertenecen a un determinado taxon (Sites y Marshall, 2004; De
Queiroz 2007). Durante los ultimos afios, varios autores han remarcado la necesidad de
una practica de la taxonomia alfa que tome en cuenta todas las lineas de evidencia posibles
de las disciplinas involucradas en la delimitacion de las especies, una “taxonomia
integradora” (e.g. Dayrat 2005; De Salle et al., 2005; Schlick-Steiner et al., 2010). Bajo
este paradigma, se prioriza la rigurosidad de la delimitacion de las especies por sobre la
generacion de nuevos nombres (Dayrat 2005). En el caso de los taxones fosiles, donde la
morfologia es la mayor fuente de informacién y los datos moleculares son excepcionales
e infrecuentes, seria deseable por ejemplo la inclusion de informacion relativa a los
biocrones, la paleoecologia y la paleobiogeografia para caracterizar a una determinada
especie. Particularmente, en los oftalmosauridos este tipo informacion podria resultar de
gran ayuda para resolver problemadticas taxonomicas de larga data, como el caso de
Ophthalmosaurus icenicus, una especie que presenta un biocrén sorprendentemente largo
(Calloviano—Titoniano, ~ 21 ma.) y registros en localidades de Inglaterra, México, Rusia

y Francia (Moon y Kirton 2016; Arkhangelsky et al., 2018).

Dentro del contexto anteriormente figurado, en el capitulo 4 (Sistematica
paleontologica) se desarrollaron una serie de discusiones que esclarecen el estatus
taxonomico de los ejemplares de oftalmosauridos del Jurdsico Tardio—Cretacico
Temprano de la Patagonia argentina y region de Cuyo. Las consecuencias mas
importantes a partir de los resultados obtenidos en dicho capitulo son el aumento en el
numero de taxones de oftalmosauridos y la delimitacion clara de dichas entidades
taxonomicas. Un ejemplo de esto es la diagnosis revisada de Caypullisaurus bonapartei
la cual brinda un marco certero para referir un ejemplar a dicha entidad y a la vez excluir
a otros previamente referidos a esta como es el caso del Ophthalmosauridae gen. et sp.

nov. A.

Los resultados obtenidos en el capitulo 4 permitieron, no sélo una delimitacion
clara de las entidades taxonOmicas objeto de estudio de esta tesis, sino que también
tuvieron un impacto directo sobre los andlisis filogenéticos (capitulo 5). El estudio en
detalle de las formas patagénicas y cuyanas de oftalmosauridos brind6 la informacion
necesaria para ampliar el muestreo de caracteres de la matriz de datos tomada como base
y la modificacion de varios de los caracteres. De esta forma, la propuesta filogenética
resultante da cuenta de una posicion novedosa de los taxones estudiados con respecto a

hipdtesis previas (con excepcion de Catutosaurus gaspariniae) y sugiere que la
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composicion de la fauna de ictiosaurios del Jurasico Tardio—Cretacico Temprano de
Argentina contaba con representantes de los tres linajes mayores de oftalmosauridos:
oftalmosaurinos, panplatypterygiinos tempranamente divergentes y platypterygiinos.
Mas aun la Formacion Vaca Muerta puede considerarse como una de las formaciones
geoldgicas mas diversas en términos de composicion de especies de oftalmosauridos en
el mundo, junto a la Formaciéon Kimmeridge Clay (Kimmeridgiano—Titoniano)
(Morgans-Bell et al., 2001). Cabe destacar que a diferencia de la Formacion Vaca Muerta,
la busqueda y colecta de ejemplares de ictiosaurios en la Formacion Kimmeridge Clay
cuenta con al menos dos siglos de historia (e.g. De la Beche y Conybeare 1821;

Conybeare 1822).

La particular situacion de la Formacion Vaca Muerta a la vez contrasta con la de
otras formaciones intensamente estudiadas y que contienen estratos coetaneos, como la
Formacion Agardhfjellet (Bathoniano—Berriasiano) en el archipiélago Svalbard
(Collington y Hammer 2012). En dicha formacion, y especificamente en el Miembro
Slottsmeya (Titoniano—Berriasiano temprano) el cual es considerado como un yacimiento
excepcional (lagerstditte) (Hurum et al., 2012; Delsett et al., 2016), se han recuperado al
menos cuatro taxones de oftalmosauridos: Palvennia, Janusaurus, Keilhauia y
Undorosaurus? kristiansenae (Druckenmiller ez al., 2012; Roberts et al., 2014; Delsett et
al., 2017, 2019). Los tres primeros taxones fueron identificados aqui como
panplatypteriiginos tempranamente divergentes y estan estrechamente relacionados
filogenéticamente, mientras que Undorosaurus? kristiansenae fue identificado como un
platypterygiino. Asi puede notarse que pese a que la diversidad taxonomica en la
Formacion Agardhfjellet es relativamente alta, esta es representada mayoritariamente por
un linaje de oftalmosauridos. Esta observacion es consistente con hipdtesis recientes que
postulan la presencia grupos endémicos de ictiosaurios en el Jurasico Tardio, al menos en

el Reino Boreal (Roberts ef al., 2014).

La revision del material patagoénico analizado en esta tesis, con la identificacion
de un nuevo taxén (Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A), se suma a numerosas
contribuciones nuevas donde también se identifican nuevos taxones del Jurasico Tardio,
principalmente del hemisferio norte (e.g. Delsett et al., 2017, 2019; Zverkov y
Prilepskaya 2019; Barrientos-Lara y Alvarado-Ortega 2020, 2021; Campos ef al., 2020,
2021b; Jacobs y Martill 2020; Fernandez et al., 2021; Zverkov y Jacobs 2021). Toda esta

informacion reciente cambia radicalmente la percepcion de la diversidad de los
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oftalmosauridos en un punto critico de su historia evolutiva, como lo es el limite J/K. Los
patrones de diversificacion obtenidos en esta tesis sefialan dos importantes radiaciones
subsecuentes en el Jurdsico Medio (Aaleniano) y Tardio (Oxfordiano). El pico diversidad
taxondmica encontrada en el Titoniano obedece a la radiacion oxfordiana y pone de
manifiesto un escenario en el cual la mayoria de los taxones de finales del Jurasico no se
registran en el Cretdcico. De esta manera, y en acuerdo con las propuestas de Bardet
(1994), se considera que la diversidad de los oftalmosauridos disminuy¢ drasticamente

durante el evento de extincidn en el limite J/K.

Los andlisis de disparidad (capitulo 6) arrojaron resultados consistentes con el
escenario previamente planteado. La mayor diversidad fenotipica corresponde a los
oftalmosauridos jurasicos, y esta se vio severamente afectada por el evento de extincion
del limite J/K. En dicho evento se produjo la pérdida de gran parte del morfoespacio
explorado por los oftalmosauridos jurdsicos, y el mismo no fue ocupado por taxones
cretacicos. En cambio, los oftalmosauridos creticicos exploraron nuevas regiones del
morfoespacio (innovacion) y estaban representados mayormente por formas de

“predadores tope”.

Los avances realizados en esta tesis brindan el marco para nuevas investigaciones,
algunas de las cuales se encuentran en proceso, sobre dos tematicas centrales que ain
permanecen poco exploradas: cual/es fueron los factores que favorecieron el
florecimiento del linaje durante el Jurasico Tardio, y por otro lado, qué caracteristicas de
la osteologia de los oftalmosauridos pueden considerarse como correlatos fidedignos de

rasgos funcionales y paleoecologicos.

La incidencia de los factores bidticos y abidticos en la distribucion de la diversidad
a lo largo del tiempo se ha estudiado a partir de dos modelos generales, el de la “Reina
Roja” (“Red Queen model”) y el del “Bufon de la corte” (“Court Jester model’), o una
mezcla de ambos (“multilevel mixed models) (Benton 2009). El modelo de la “Reina
Roja” postula que los patrones de diversidad son conducidos por factores bidticos como
las interacciones interespecificas (“‘causas intrinsecas”), mientras que el modelo del
“Bufon de la corte” postula que la diversidad es conducida por factores abidticos como la
fluctuacion del clima (“causas extrinsecas™) (Van Valen 1973; Barnosky 2001, 2005).
Actualmente es aceptado que los dos tipos de “causas” operan a diferentes escalas
(Jablonski 2008; Benton 2009): las relaciones interespecificas “regulan” a escala local la
diversidad de las especies o linajes, aunque ciertamente el efecto de dichas interacciones
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es sobrepasado por el de los procesos tectonicos o climaticos que acontecen en el orden

de miles a millones de afios.

Las caracteristicas de los modelos mencionados ponen de relieve la necesidad de
explorar correlatos funcionales en la osteologia de los oftalmosauridos que permitan
inferencias sobre como causas intrinsecas y extrinsecas modelaron la diversidad de estos
organismos. Hasta el momento la mayor parte del conocimiento de la paleobiologia de
los ictiosaurios recae en aspectos del nado como la velocidad del desplazamiento o
flexibilidad de las “aletas” (e.g. Massare 1988; Motani et al., 1996; Buchholtz 2001;
Crofts et al., 2019; De Blois y Motani 2019; Gutarra et al., 2019), aspectos de la
reproduccion y el metabolismo (e.g. Bottcher 1990; Motani et al., 2014; Plet et al., 2017,
Lindgren et al., 2018) y capacidades visuales (e.g. Motani et al., 1999; Fernandez et al.,
2005b; Fischer et al., 2014b). Por otro lado, hay aspectos paleobiologicos que son
practicamente desconocidos o escasamente explorados como el mecanismo de audicion

y los mecanismos mioldgicos para la maniobrabilidad de los miembros.

Asimismo, es importante hacer revision del conocimiento de los topicos mas
estudiados, debido a que por ejemplo buena parte de lo asumido sobre el nado de los
ictiosaurios (y reptiles marinos en general) se basa en modelos desarrollados a partir de
analogos como los peces osteictios. Recientemente se ha demostrado que la clasificacion
en tipos de nado segun el plan corporal en los peces es artificial, y que morfologias tan
dispares como la de una anguila y un atin evolucionaron convergentemente una
cinematica del nado muy semejante (Di Santo ef al., 2021). Precisamente, el modo de
nado de los ictiosauromorfos mdas antiguos es asociado a un desplazamiento
“anguiliforme”, mientras que el de las formas mas tardiamente divergentes (e.g.
Parvipelvia) se asocia con un desplazamiento de tipo “carangiforme” (e.g. Motani ef al.,

1996; Buchholtz 2001; Motani 2002; Gutarra et al., 2019).

La diversidad ecoldgica es otra de las tematicas que debe ser revisada a la luz de
los hallazgos realizados en los ultimos afios. Las contribuciones mas recientes sugieren
la existencia de al menos tres ‘gremios alimenticios’ entre los Ophthalmosauridae
(“especialistas en presas blandas”, “generalistas” y “predadores tope”), los cuales
coexistieron en diferentes puntos de la historia evolutiva del grupo (Fischer 2016; Fischer
et al., 2016). Sin embargo, estos estudios se enfocan principalmente en los taxones

cretacicos del hemisferio norte y requieren la incorporacion de nueva informacion. Desde
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la publicacion de esas contribuciones, se han descrito o redescrito varios taxones que
presentan caracteristicas particulares de su mandibula y denticion (e.g. Jacobs y Martill
2020; Cortés et al., 2021; Zverkov y Jacobs 2021), estructuras clave para inferir dieta y
métodos de predacion. A estos taxones también se suma el Ophthalmosauridae gen. et sp.
nov. A descrito en esta tesis, por lo cual es probable que la diversidad ecologica de los

Ophthalmosauridae esté siendo subestimada.

Dentro de la tematica previamente mencionada surgen nuevas preguntas relativas
al registro argentino. Al menos dos taxones recuperados de la Formacion Vaca Muerta,
Caypullisaurus bonapartei y Arthropterygius thalassonotus, no han preservado dientes.
Esto ha llevado, al menos en el caso del primer taxon, a inferir que los individuos
“adultos” del mismo tenian una denticion reducida o ausente (Ferndndez 1997; McGowan
y Motani 2003). La variacion ontogenética en el tamafo y densidad de los dientes que
conduce a una reduccion de estos en los adultos, es conocida en no-oftalmosauridos como
Stenopterygius (e.g. Dick y Maxwell 2015; Dick et al., 2016) y podria ser el caso de
Caypullisaurus. Sin embargo, la naturaleza fragil del tipo de anclaje que poseen los
dientes de los ictiosaurios post-tridsicos (aulacodoncia, sensu Mazin 1983) abre la
posibilidad de que la reduccion dental observada en Caypullisaurus sea un artefacto
generado por alteracion tafonomica (e.g. Nicholls y Manabe 2004; Sander et al., 2011).
La busqueda de nuevos materiales referibles a Caypullisaurus permitira contrastar ambas

hipotesis.

Hasta la fecha el registro de ictiosaurios de Argentina cuenta con representantes
de los gremios “especialista en presas blandas” y “generalista”, pero no de “predadores
tope”. Dicha ausencia puede explicarse por un sesgo de muestreo, aunque factores tales
como la presencia de otros grandes predadores como Dakosaurus y Pliosaurus podrian
haber contribuido a la escasez o ausencia de las formas “predadoras tope” de ictiosaurios.
Por este motivo es importante el estudio de los ictiosaurios en el marco de la exploracion
cuantitativa de la paleoecologia de las comunidades de reptiles marinos que habitaron los
mares del sudeste de Gondwana. Dichos estudios permitiran no s6lo conocer nuevos
aspectos de la composicion faunistica de las comunidades de reptiles marinos recuperados
en Argentina, sino que también evaluar su cambio en el tiempo y comparar estos cambios

con los registrados en el hemisferio norte (e.g. Foffa et al., 2018).
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Cabe destacar también que existen estructuras tales como el excavatio internasalis

cuya funcidn es incierta. Se ha propuesto que la misma era el sitio que alojaba un 6érgano

para la ecolocalizacion como en los Odontoceti (Wade 1984), que alojaba un o6rgano

relacionado a la olfaccion (Maisch y Matzke 2000) o que estaba rellena de tejido adiposo

y que este cambiaba de volumen durante el desplazamiento ayudando a reducir las fuerzas

contrarias a este (Moon y Kirton 2016).

Como se desprende de lo anteriormente expuesto, aun hay una gran cantidad de

lineas de investigacion para continuar estudiando estas formas durante los proximos afios.

8.2. CONCLUSIONES

A continuacidn se procede a detallar las conclusiones a las cuales se ha arribado

en el marco de cada objetivo e hipotesis particular de esta tesis:

Capitulo 4: Sistematica Paleontoldgica.

Se confirma la asignacion taxonomica de los ejemplares MACN-N-32, MLP
83-XI-16-1, MOZ-PV 6097 y MOZ-PV 6139 a Caypullisaurus bonapartei.
Se rechaza la asignacion del ejemplar MLP 85-1-15-1 a Caypullisaurus
bonapartei. En su lugar se propone que el mismo debe ser referido a un nuevo
género y especie.

Arthropterygius thalassonotus, Catutosaurus gaspariniae 'y Sumpalla
argentina son especies validas de oftalmosauridos.

“Ancanamunia mendozana” no es sinonimo de Baptanodon natans u
Ophthalmosaurus icenicus, y el mismo es considerado como nomen dubium.
Los ejemplares MLP 79-1-30-1 y MLP 79-1-30-2 no son referibles a
“Platypterygius” y se propone que los mismos sean referidos a
Myobradypterygius hauthali.

El ejemplar juvenil MLP 83-XI-15-1 no es referible a Caypullisaurus
bonapartei y debido a la semejanza de este con Sumpalla argentina, se
propone que el mismo sea referido como cf. Sumpalla.

El ejemplar MLP 85-1-14-1 no es referible a Caypullisaurus bonapartei y no
pudo ser determinado a un nivel taxonémico menos inclusivo que

Ophthalmosauridae.

Capitulo 5: Filogenia.
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Los Ophthalmosauridae son un grupo monofilético y bien soportado

Los taxones del Jurasico Superior—Cretacico Inferior de Argentina son
recuperados como miembros de diferentes linajes dentro de
Ophthalmosauridae, lo que se ve reflejado en la identificacion de los mismos
como oftalmosaurinos (Catutosaurus gaspariniae), panplatypterygiinos
tempranamente  divergentes (Arthropterygius  thalassonotus) 'y
platypterygiinos (Caypullisaurus bonapartei, Sumpalla argentina 'y
Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A).

Capitulo 6: Disparidad.

Los taxones de Ophthalmosauridae que habitaron el margen suroccidental de
Gondwana ocuparon lugares disimiles en el morfoespacio, indicando que la
diversidad fenotipica era alta.

Los Ophthalmosauridae alcanzaron su maxima disparidad durante el Jurasico
Tardio.

La transicion J/K estuvo marcada por una gran pérdida de la diversidad
fenotipica de los Ophthalmosauridae

Los Ophthalmosauridae cretdcicos no ocuparon las mismas areas del
morfoespacio que los representantes jurasicos, sino que se distribuyeron en

regiones previamente no exploradas.

Capitulo 7: Diversidad.

Los Ophthalmosauridae alcanzaron su maxima diversidad taxondmica y
filogenética durante el Jurasico Tardio, durante el intervalo Kimmeridgiano—
Titoniano.

Los Ophthalmosauridae experimentaron al menos tres episodios de
diversificacion: a comienzos del Jurasico Medio (Aaleniano) con la aparicion
de los Ophthalmosaurinae, durante el Oxfordiano cuando se da la radiacioén de
los Platypterygiinae, y el ultimo de ellos ocurriendo en el intervalo
Valanginiano—Hauteriviano con la diversificacion de los platypterygiinos
cretacicos.

La transicion J/K estuvo marcada por una gran pérdida de la diversidad

taxondmica y filogenética de los Ophthalmosauridae.
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El objetivo general de esta tesis fue lograr una comprension mas profunda de la
ultima radiacién de los ictiosaurios, los oftalmosauridos, con base en el estudio del
registro fosil patagdnico y cuyano, a través del analisis de la disparidad morfologica y de

la diversidad taxonomica y filogenética.

La hipodtesis general de trabajo construida para dicho objetivo es que
subsecuentemente a su primera radiacion, los oftalmosduridos alcanzaron su méxima
diversificacion en el Jurdsico Tardio y que la transicion Jurasico/Cretacico estuvo
caracterizada por un pasaje transicional y paulatino, y no por una crisis de recambio

faunistico.

Luego del analisis e interpretacion de los datos y resultados obtenidos a lo largo
de esta tesis, se concluye en que la hipdtesis general es parcialmente aceptada. La
exploracion de la diversidad y la disparidad reveld que el punto maximo de ambos
parametros fue alcanzado por los oftalmosauridos en el Kimmeridgiano o en el intervalo
Kimmeridgiano—Titoniano  (Jurdsico Tardio). Sin embargo, la transicion
Juréasico/Cretacico fue testigo de la desaparicion de aproximadamente el 90% de las
especies jurasicas de oftalmoséauridos, y la pérdida de la mayor parte del morfoespacio
explorado por dichas especies el cual no volvié a ser ocupado por las formas cretacicas.
De esta manera se aprecia que la transicion Jurasico/Cretéacico si fue escenario de una

crisis de recambio faunistico.
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Figura 1.1. Plan corporal del ictiosaurio Stenopterygius quadriscissus (SMF 457) que
preserva impresiones de los tejidos blandos en la zona de las aletas dorsal y caudal, tronco
y miembros. Material en exposiciéon en el Museo Senckenberg de Historia Natural

(Frankfurt, Alemania).
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Figura 1.2. Miembro anterior del ejemplar MLP 92-I1I-2-1 (Ophthalmosauridae)
recuperado del limite Aaleniano/Bajociano, Mendoza, Argentina. Abreviaturas: eaa,
elemento accesorio anterior; H, himero; I, intermedio; R, radio; ra, radial; U, ulna; ul,

ulnar.
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Figura 1.3. Grados morfologicos dentro de Ichthyosauromorpha segiin Motani (2005,
2008). A-B, grado “basal”. A, miembro anterior de Utatsusaurus; B, cintura pélvica de
Utatsusaurus. C-F, grado “intermedio”. C, miembro anterior de Mixosaurus; D, cintura
pélvica de Mixosaurus; E, miembro anterior de Shastasaurus; F, cintura pélvica de
Shastasaurus. G-J, grado “con forma de pez”. G, miembro anterior de Ichthyosaurus; H,
cintura pélvica de Ichthyosaurus; 1, miembro anterior de Ophthalmosaurus; J, cintura

pélvica de Ophthalmosaurus.
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Figura 1.4. Dos de las sinapomorfias craneo-mandibulares de Ophthalmosauridae. A,
Mandibula en vista lateral de un Ophthalmosauridae. B, Basioccipital en vista posterior.

Abreviatura: AEC, area extracondilar.
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Figura 1.5. Diversidad morfoldgica de la region estilopodio-zeugopodio del miembro
anterior de los Ophthalmosauridae. A, Ophthalmosauridae indet. (MLP 92-11I-2-1). B,
Undorosaurus? kristiansenae (modificado de Druckenmiller et al., 2012). C,
“Platypterygius™ americanus. D, Brachypterygius extremus (modificado de Kirton 1983).

E, Catutosaurus gaspariniae.
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Figura 1.6. Filogenia de los ictiosaurios segin McGowan (1972). Abreviatura: Shasta,

Shastasaurus.
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Figura 1.7. Filogenia de los ictiosaurios segiin Motani (1999a).

13



Lic. Lisandro Campos

Figura 1.8. Filogenia de los Ophthalmosauridae segun Fernandez (2007a).
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Figura 2.1. Esquema del craneo de un Ophthalmosauridae en vista lateral derecha

indicando la posicion de la cresta sagital (redibujado de Kear 2005: fig. 1A).
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Figura 2.2. Esquema del miembro anterior izquierdo de un Ophthalmosauridae en vista
dorsal, indicando digitos primarios y accesorios (redibujado de Kirton 1983: fig. 30).
Abreviaturas: eaa, elemento anterior accesorio; h, humero; I, intermedio; R, radio; ra,

radial; U, ulna; ul, ulnar; 2-4, carpales distales; ii-iv, metacarpales.
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Figura 2.3. Excavatio internasalis y foramen parietal. A, esquema del craneo de un
Ophthalmosauridae en vista dorsal (redibujado de Kirton 1983: fig. 12). B, MLP 85-1-14-
1 (Ophthalmosauridae indet.) rostro en vista dorsal indicando la posicion del excavatio

internasalis. Abreviaturas: fr, frontal; na, nasal; pa, parietal.
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Figura 2.4. Region narial de un Ophthalmosauridae (AM F98273, “Platypterygius”

australis) indicando procesos del premaxilar y del maxilar.
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Figura 2.5. Craneo de un Ophthalmosauridae en vista lateral izquierda indicando la

region del rostro.
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Figura 2.6. Esquema de un ictiosaurio para su orientacion en el espacio.
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Figura 2.7. Orientacion del himero y fémur de un Ophthalmosauridae en el espacio. A-
C, esquema del humero izquierdo en vista ventral (A), vista dorsal (B) y vista distal (C).
D-F, esquema del fémur izquierdo en vista ventral (D), vista dorsal (E) y vista proximal
(F). G, esquema del fémur de “Platypterygius” australis en vista proximal. Abreviaturas:

feaa, faceta para el elemento anterior accesorio; fra, faceta radial; fu, faceta ulnar.
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Figura 2.8. Esquema ilustrando los caracteres que permiten distinguir los centros
vertebrales de las diferentes regiones de la columna de un Ophthalmosauridae. A-B,
centro vertebral cervical en vista anterior (A) y vista lateral izquierda (B). C-D, centro
vertebral dorsal anterior en vista anterior (C) y vista lateral izquierda. E-F, centro
vertebral dorsal posterior en vista anterior (E) y vista lateral izquierda (F). G-H, centro
vertebral caudal anterior en vista anterior (G) y vista lateral izquierda (H). I-J, centro
vertebral apical en vista anterior (I) y vista lateral izquierda (J). K-L, centro vertebral

postflexural en vista anterior (K) y vista lateral izquierda (L).
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Figura 3.1. Localizacion geografica de la Cuenca Neuquina y localidades de las cuales
se han recuperado los ejemplares estudiados en esta tesis (modificado de Howell et al.,

2005).
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Figura 3.2. A-B. Localizacion geografica de la Cuenca Austral y el Cerro Belgrano

(modificado de Cuitifo et al., 2019).
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Figura 4.1. Caypullisaurus bonapartei (MACN-N-32) en vista lateral izquierda. La linea

punteada indica regiones incompletas del esqueleto.
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Figura 4.2. Caypullisaurus bonapartei (MACN-N-32). A-B, craneo en vista lateral izquierda.
Abreviaturas: aa, complejo atlas-axis; an, angular; dn, dentario; eo, exoccipital; fd, fossa
dentalis; fp, fossa praemaxillaris; fr, frontal; ju, yugal; lac, lagrimal; mx, maxilar; na, nasal;
pa, parietal; paf, foramen parietal, pmx, premaxilar; po, postorbital; pof, postfrontal; pre,
prefrontal; q, cuadrado; qj, cuadrado-yugal; san, surangular; sq, escamoso; sup: supraoccipital;

sut, supratemporal.
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Figura 4.3. Caypullisaurus bonapartei (MACN-N-32). Elementos de la region occipital.
A-B, supratemporal fragmentario izquierdo, supraoccipital en vista posterior y
exoccipital izquierdo en vista medial. Abreviaturas: eo, exoccipital; fm, foramen
magnum; peo, proceso exoccipital del supraoccipital; ras, rama anterior del
supratemporal; rms, rama medial del supratemporal; rvs, rama ventral del supratemporal;

sup: supraoccipital; sut, supratemporal.
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Figura 4.4. Caypullisaurus bonapartei (MACN-N-32). A-B, centros vertebrales
cervicales, arcos y espinas neurales en vista lateral izquierda. Abreviaturas: arn, arco

neural; dp, diapofisis; esn, espina neural; pp, parapo6fisis.
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Figura 4.5. Caypullisaurus bonapartei (MACN-N-32). A-B, centros vertebrales

cervicales y dorsales anteriores. Abreviaturas: dp, diapofisis; pp, parapofisis.
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Figura 4.6. Caypullisaurus bonapartei (MACN-N-32). Centros vertebrales caudales y

parte de la cintura pélvica. Abreviaturas: il, ilion; is, barra isquiopubica.
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Figura 4.7. Caypullisaurus bonapartei (MACN-N-32). A-B, cintura escapular. Abreviaturas:
ccg, contribucion del coracoides a la fosa glenoidea; cl, clavicula; co, coracoides; es, escapula;
fec, faceta escapular del coracoides; fic, faceta intercoracoidea; fine, faceta para interclavicula;

h, himero; mac, muesca anterior del coracoides; pac, proceso anterior del coracoides.
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Figura 4.8. Caypullisaurus bonapartei (holotipo, MACN-N-32). Elementos de la cintura
escapular. A-B, escapula y clavicula izquierdas en vista lateral. Abreviaturas: cgs,
contribucion de la escapula a la fosa glenoidea; cl, clavicula; cos, costilla; es, escapula.

En violeta se indican las regiones que fueron rellenadas con resina/pegamento.
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Figura 4.9. Caypullisaurus bonapartei (MACN-N-32). Miembros anteriores. A-B,
miembro anterior derecho en vista dorsal. C-D, miembro anterior izquierdo en vista

dorsal.
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Figura 4.10. Caypullisaurus bonapartei (MACN-N-32). A-B, Himero derecho en vistas
dorsal (A) y posterior (B). Abreviaturas: edp, cresta deltopectoral; feaa, faceta para el

elemento anterior accesorio; fra, faceta radial; fu, faceta ulnar; pd, proceso dorsal.
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Figura 4.11. Caypullisaurus bonapartei (MACN-N-32). A-B, Cintura pélvica.
Abreviaturas: C, cresta de la barra isquiopubica; fi, faceta iliaca de la barra isquioptbica;

il, ilion; is, barra isquiopubica.
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Figura 4.12. Caypullisaurus bonapartei (MLP 83-XI-16-1). A-B, bloque conteniendo
elementos de la cintura pélvica y parte del hiimero izquierdo. C, escapula derecha en vista
lateral. D, interclavicula en vista ventral. Abreviaturas: ac, acromion; bt, barra transversal
de la interclavicula; ¢, centro vertebral; cgs, contribucion de la escapula a la fosa
glenoidea; cl, clavicula; co, coracoides; cos, costilla; es, escapula; h, humero; ic,
interclavicula; pm, proceso medial de la interclavicula; tu, tuberosidad de la

interclavicula.
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Figura 4.13. Caypullisaurus bonapartei (MLP 83-XI-16-1). A-B, miembro anterior
derecho en vista dorsal. C-D, miembro anterior en vista anterior. Abreviaturas: cdp,

cresta deltopectoral; pd, proceso dorsal.
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Figura 4.14. Caypullisaurus bonapartei (MLP 83-XI-16-1). A-B, miembro posterior
derecho en vista ventral. C-D, miembro posterior derecho en vista anterior. Abreviaturas:

dga, digito accesorio; pd, proceso dorsal; pv, proceso ventral.
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Figura 4.15. Caypullisaurus bonapartei (MOZ-PV 6139). A-B, craneo en vista lateral
izquierda. Abreviaturas: an, angular; bo, basioccipital; dn, dentario; fd, fossa dentalis; fp, fossa
praemaxillaris; fpfo, faceta para el postfrontal del supratemporal; fsur, foramen surangular; ju,
yugal; lac, lagrimal, mx, maxilar; na, nasal; ne, narina externa; pmx, premaxilar; po,

postorbital; q, cuadrado; qj, cuadrado yugal; san, surangular; sq, escamoso; sut, supratemporal.
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Figura 4.16. Caypullisaurus bonapartei (MOZ-PV 6139). Cuadrado derecho. A-B,
Cuadrado derecho en vista posteromedial. Abreviaturas: car, condilo articular del
cuadrado; foq, foramen cuadrado; fqj, faceta para el cuadrado yugal; lo, lamella occipital
del cuadrado. El area de color rosado delimita aproximadamente el espacio del foramen

cuadrado.
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Figura 4.17. Caypullisaurus bonapartei (MOZ-PV 6139). A-B, basioccipital en vista
ventral y cuadrado derecho en vista posteromedial. Abreviaturas: aec, area extracondilar;
car, condilo articular del cuadrado; coc, condilo occipital; foq, foramen cuadrado; fqj,
faceta para el cuadrado yugal; lo, lamella occipital del cuadrado; q, cuadrado. El area de

color rosado delimita aproximadamente el espacio del foramen cuadrado.
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Figura 4.18. Caypullisaurus bonapartei (MOZ-PV 6139). A-B, regiones “cervical” y

dorsal anterior de la columna vertebral y costillas.
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Figura 4.19. Caypullisaurus bonapartei (MOZ-PV 6097). A-B, craneo en vista lateral
derecha. Abreviaturas: am, angular; dn, dentario; fd, fossa dentalis;, fp, fossa
praemaxillaris; Mr, frontal; fsur, foramen surangular; ju, yugal; lac, lagrimal; mx,
maxilar; na, nasal; ne, narina externa; pmx, premaxilar; po, postorbital; pof, postfrontal;
pre, prefrontal; q, cuadrado; qj, cuadrado yugal; san, surangular; sq, escamoso; sut,

supratemporal.
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Figura 4.20. Comparacion de las narinas externas de los ejemplares de Caypullisaurus
bonapartei. A-B, MACN-N-32 en vista lateral izquierda. C-D, MOZ-PV 6139 en vista
lateral izquierda. E-F, MOZ-PV 6097 en vista lateral derecha. Abreviaturas: ju, yugal;
lac, lagrimal; mx, maxilar; na, nasal; orb, orbita; pmx, premaxilar; pre, prefrontal; psb,
processus subnarialis del premaxilar; psu, processus supranarialis del premaxilar; vo,

vomer. Sin escala.
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Figura 4.21. Comparacion de la region postorbital de los ejemplares de Caypullisaurus
bonapartei. A-B, MACN-N-32 en vista lateral izquierda. C-D, MOZ-PV 6139 en vista
lateral izquierda. E-F, MOZ-PV 6097 en vista lateral derecha. Abreviaturas: fpfo, faceta
para el postfrontal del supratemporal; ju, yugal; po, postorbital; pof, postfrontal; q,

cuadrado; qj, cuadrado yugal; sq, escamoso; sut, supratemporal. Sin escala.
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Figura 4.22. Comparacién del anillo esclerotico de los ejemplares de Caypullisaurus
bonapartei. A-B, MACN-N-32 en vista lateral izquierda. C-D, MOZ-PV 6139 en vista
lateral izquierda. E-F, MOZ-PV 6097 en vista lateral derecha. Sin escala.
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Figura 4.23. Interpretaciones del patron morfoloégico del miembro anterior de
Caypullisaurus bonapartei. A, interpretacion del autor de esta tesis sobre el miembro
anterior del ejemplar MACN-N-32. B, interpretacion de Arkhangelsky (2001) y Zverkov
y Efimov (2019) sobre el miembro anterior del ejemplar MACN-N-32. C, interpretacion

del autor de esta tesis sobre el miembro anterior del ejemplar MLP 83-XI-16-1. D,
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interpretacion de Arkhangelsky (2001) y Zverkov y Grigoriev (2021) sobre el miembro
anterior del ejemplar MLP 83-XI-16-1. Sin escala.
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Figura 4.24. Arthropterygius thalassonotus (MOZ-PV 6145). A-B, craneo y mandibula
en vista lateral derecha. C-D, craneo y mandibula en vista lateral izquierda. E, regién
narial en vista lateral derecha. F, region narial en vista lateral izquierda. Abreviaturas:
ana, abertura nasal anterior; anp, abertura nasal posterior; bs, basiesfenoides; eo,
exoccipital; exi, excavatio internasalis; fts, fenestra temporal superior; ?lac, lagrimal;
mx, maxilar; na, nasal; op, opistdtico; pam, proceso ascendente del maxilar; pdn,
proceso descendente del nasal; pmx, premaxilar; proo, prodtico; psu, processus

supranarialis del premaxilar; ¢, cuadrado; spl, esplenial; sut, supratemporal.
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Figura 4.25. Arthropterygius thalassonotus (MOZ-PV 6145). A-B, Parietal izquierdo en
vistas dorsal (A) y ventral (B). Abreviaturas: fip, faceta interparietal; ffr, faceta para el

frontal; ihc, impresion del hemisferio cerebral; psp, proceso supratemporal del parietal.
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Figura 4.26. Arthropterygius thalassonotus (MOZ-PV 6145). A-B, supratemporal
derecho en vistas ventral (A) y posterior (B). C, placa esclerotica en vista lateral (externa).
D-E, pterigoides derecho en vistas ventral (D) y posterior (E). F-G, cuadrado derecho en
vistas posteromedial (F) y lateral (G). Abreviaturas: car, condilo articular del cuadrado;
foq, foramen cuadrado; fq, faceta para el cuadrado; fst, faceta estapedial; 1d, lamella
dorsal del pterigoides; Il, lamella lateral del pterigoides; Im, lamella medial del
pterigoides; lo, lamella occipital del cuadrado; opf, faceta para el opistotico; pah, proceso
ahorquillado del pterigoides; ras, rama anterior del supratemporal; rms, rama medial del
supratemporal; rvs, rama ventral del supratemporal; sim, sitio de insercion muscular; tu,

tuberosidad.
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Figura 4.27. Arthropterygius thalassonotus (MOZ-PV 6145). Elementos del basicraneo
y serie Otica. A-B, basiesfenoides en vistas ventral (A) y posterior (B). C, prodtico
izquierdo en vista posterior. D, opistotico derecho en vista posterior. (C). D-E,
basiesfenoides en vistas ventral (D) y posterior (E). Abreviaturas: csh, canal semicircular
horizontal; csva, canal semicircular vertical anterior; fbo, faceta para el basioccipital; fei,
foramen para la arteria cardtida interna; fpt, faceta para el pterigoides; fst, faceta
estapedial; mame, proceso para la insersion del Musculus adductor mandibulae externus;
pbt, procesos basipterigoideos; ppo, proceso paraoccipital; psf, paraesfenoides; sac,

saculo; VII, foramen para el pasaje de la rama palatina del nervio facial.
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Figura. 4.28. Arthropterygius thalassonotus (MOZ-PV 6145). Modelo tridimensional del
parabasiesfenoides. A-C, basiesfenoides en vista ventral (A), vista dorsal (B) y vista
lateral izquierda (C). La flecha punteada indica el recorrido aproximado de la arteria
car6tida interna. Abreviaturas: fei, foramen para la arteria carétida interna; pbt, procesos
basipterigoideos; psf, paraesfenoides; VII, foramen para el pasaje de la rama palatina del

nervio facial.
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Figura. 4.29. Arthropterygius thalassonotus (MOZ-PV 6145). Elementos de la region
occipital. A-D, supraoccipital en vistas anterior (A), posterior (B) y anterolateral (C-D).
E, exoccipital derecho en vista medial. F-H, basioccipital en vistas lateral (F), dorsal (G)
y posterior (H). I, opistotico derecho en vista posterior. Abreviaturas: aec, area
extracondilar; coc, condilo occipital; csva, canal semicircular vertical anterior; csvp,
canal semicircular vertical posterior; fbo, faceta para el basioccipital; fex, faceta para el
exoccipital; fn, foramen notocordal; fop, faceta para el opistético; fot, “foramenes
oticos”; fpa, faceta para el parietal; fsp, faceta estapedial del basioccipital; fsu, foramen
del supraoccipital; paeo, proceso anterior del exoccipital; peo, proceso exoccipital del
supraoccipital; pfm, piso del foramen magnum; sms, surco medial del supraoccipital; ut,

utriculo.
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Figura 4.30. Arthropterygius thalassonotus (MOZ-PV 6145). Miembro anterior derecho.
A-F, himero derecho en vista proximal (A), vista dorsal (B), vista ventral (C), vista distal,
(E) vista anterior y posterior (F). G, miembro anterior derecho articulado en vista ventral.
H, elementos del zeugopodio en vista proximal. Abreviaturas: edp, cresta deltopectoral;
feaa, faceta para el elemento anterior accesorio; fra, faceta radial; fu, faceta ulnar; I,

intermedio; pd, proceso dorsal; R, radio; ra, radial; U, ulna; 3, carpal proximal 3.
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Figura 4.31. Sumpalla argentina (MOZ-PV 5788). A-B, lajas conteniendo el holotipo en
vista dorsal. Abreviaturas: bs, basiesfenoides; cl, clavicula; co, coracoides; c-pf, centros
vertebrales caudales-postflexurales; dn, dentario; fe, fémur; h, humero; ic, interclavicula;
is, barra isquiopubica; ju, yugal, ma, miembro anterior; na, nasal; pa, parietal, pmx,
premaxilar; pof, postfrontal; pre, prefrontal; ?pt, pterigoides; se¢, anillo esclerdtico; x21,

centro vertebral namero 21.
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Figura 4.32. Sumpalla argentina (MOZ-PV 5788). Contralaja del craneo expuesta a luz
UV. Abreviaturas: cl, clavicula; cv, centros vertebrales cervicales; cos, costilla; fm,
foramen magnum; fts, fenestra temporal superior; ic, interclavicula; rt, rostro; sc, placa

esclerdtica.
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Figura 4.33. Sumpalla argentina (MOZ-PV 5788). Craneo y mandibula expuestos a luz
UV. A, craneo y mandibula en vista dorsal. B, detalle de los dientes mostrando la seccion
transversal de las raices. C, interpretacion del patron de suturas del craneo y mandibulas.
Abreviaturas: an, angular; bs, basiesfenoides; dn, dentario; fd, fossa dentalis; fin,
foramen internasal; fp, fossa praemaxillaris; fr, frontal; fts, fenestra temporal superior;

ju, yugal; na, nasal; ne, narina externa; pa, parietal, paf, foramen parietal, pmx,
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premaxilar; po, postorbital; pof, postfrontal; pre, prefrontal; psp, proceso supratemporal
del parietal; ?pt, pterigoides; san, surangular; se¢, placa esclerdtica; sp, stapes; sq,
escamoso; sup: supraoccipital; sut, supratemporal. La linea punteada indica regiones

incompletas de los elementos.
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Figura 4.34. Sumpalla argentina (MOZ-PV 5788). Elementos de la cintura escapular y
miembro anterior. A-B, clavicula en vista anterior. C-D, interclavicula en vista ventral.
E-F, miembro anterior derecho en vista dorsal. Abreviaturas: bt, barra transversal de la
interclavicula; eaa, elemento anterior accesorio; h, himero; I, intermedio; pd, proceso
dorsal; pi, pisiforme; pm, proceso medial de la interclavicula; R, radio; ra, radial; tu,
tuberosidad; U, ulna; ul, ulnar; 3-4, carpales distales. La linea punteada indica regiones

incompletas de los elementos.
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Figura 4.35. Sumpalla argentina (MOZ-PV 5788). Elementos de la cintura pélvica y
miembro posterior. A-B, barra isquiopubica derecha en vista lateral. C-D, fémur
izquierdo en vista dorsal. Abreviaturas: feaa, faceta para el elemento anterior accesorio;
ff, faceta fibular; ft, faceta tibial; ?il, ilion; isq, isquion; pd, proceso dorsal; pub, pubis.

La linea punteada indica regiones incompletas de los elementos.
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Figura 4.36. Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A (MLP 85-1-15-1). Craneo y
mandibula. A-B, craneo y mandibula en vista lateral derecha. C-D, craneo y mandibula
en vista lateral izquierda. Abreviaturas: an, angular; ar, articular; dn, dentario; fd, fossa
dentalis; fp, fossa praemaxillaris; fts, fenestra temporal superior; ju, yugal; lac, lagrimal,

mce, canal de Meckel; mx, maxilar; na, nasal; plt, palatino; pmx, premaxilar; po,
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postorbital; psf, paraesfenoides; pt, pterigoides; q, cuadrado; qj, cuadrado-yugal; san,
surangular; sc¢, anillo esclerotico; sut, supratemporal. La linea punteada indica regiones

incompletas de los elementos.
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Figura 4.37. Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A (MLP 85-1-15-1). A-B, region narial.
Abreviaturas: fna, foramen nasal; ju, yugal; lac, lagrimal; mx, maxilar; na, nasal; pam,
proceso ascendente del maxilar; pdn, proceso descendente del nasal; pmx, premaxilar;
psb, processus subnarialis del premaxilar. La linea punteada indica el contacto/sutura

aproximado entre los elementos.
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Figura 4.38. Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A (MLP 85-I-15-1). Dientes

premaxilares y dentales.
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Figura 4.39. Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A (MLP 85-1-15-1). A-B, Craneo en
vista posterior con elementos de la region occipital y del complejo palatal. Abreviaturas:
ar, articular; car, condilo articular del cuadrado; 1d, lamella dorsal del pterigoides; 1l,
lamella lateral del pterigoides; Im, lamella medial del pterigoides; lo, lamella occipital
del cuadrado; opf, faceta para el opistotico; pe, proceso estapedial del supratemporal; q,
cuadrado; ras, rama anterior del supratemporal; rms, rama medial del supratemporal; rvs,

rama ventral del supratemporal; sut, supratemporal.
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Figura 4.40. Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A (MLP 85-1-15-1). Elementos del
complejo palatal. A, cuadrado izquierdo en vista posteromedial. B, pterigoides derecho y
cuadrado derecho articulados en vista ventral. Abreviaturas: car, condilo articular del
cuadrado; cq, cuello del cuadrado; foq, foramen cuadrado; fst, faceta estapedial del
cuadrado; 11, lamella lateral del pterigoides; Im, lamella medial del pterigoides; lo, lamella
occipital del cuadrado; mame, proceso para la insercion del Musculus adductor
mandibulae externus; pt, pterigoides; sim, sitio de insercion muscular. Las flechas
amarillas indican la constriccion que marca la separacion entre la rama palatal y la rama

cuadrada del pterigoides.
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Figura 4.41. Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A (MLP 85-1-15-1). Miembro anterior
derecho. A-D, miembro anterior derecho en vistas dorsal (A), ventral (B), anterior (C) y
posterior (D). Abreviaturas: cdp, cresta deltopectoral; cos, costilla; eaa, elemento anterior
accesorio; fu, faceta ulnar; h, humero; I, intermedio; pd, proceso dorsal; R, radio; ra,

radial; U, ulna; ul, ulnar; 3, carpal distal.
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Figura 4.42. Catutosaurus gaspariniae (MOZ-PV 1854). A, esqueleto completo en vista
lateral derecha. B, elementos del esqueleto apendicular. C, detalle de los dientes
maxilares. Abreviaturas: cdp, cresta deltopectoral; cl, clavicula; co, coracoides; eaa,
elemento anterior accesorio; eap, elemento accesorio posterior; es, escapula; h, himero;
I, intermedio; ic, interclavicula; R, radio; ra, radial; U, ulna; ul, ulnar; 3-4, carpales

distales.
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Figura 4.43. Catutosaurus gaspariniae (MOZ-PV 1854). A-B, craneo en vista lateral
derecha. Abreviaturas: aa, complejo atlas-axis; an, angular; ar, articular; dn, dentario;
eo, exoccipital; hy, hioides; ju, yugal; lac, lagrimal; mx, maxilar; na, nasal; plt, palatino;
pmx, premaxilar; po, postorbital; pr, prearticular; pt, pterigoides; q, cuadrado; ?qj,
cuadrado yugal; ras, rama anterior del supratemporal; rms, rama medial del
supratemporal; rvs, rama ventral del supratemporal; san, surangular; sc, placa esclerética;
sq, escamoso; sut, supratemporal; vo, vomer. La linea punteada indica regiones

incompletas de los elementos que se preservaron como impresiones sobre el sedimento.
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Figura 4.44. Catutosaurus gaspariniae (MOZ-PV 1854). A-B, impresion de la superficie
ventral del miembro anterior izquierdo. Abreviaturas: cdp, cresta deltopectoral; eaa,
elemento anterior accesorio; eap, elemento accesorio posterior; I, intermedio; pi,
pisiforme; R, radio; ra, radial; U, ulna; ul, ulnar; 3-4, carpales distales. La linea punteada
indica regiones incompletas de los elementos que se preservaron como impresiones sobre

el sedimento.
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Figura 4.45. Catutosaurus gaspariniae. A-F, rostro y mandibula (MOZ-PV 103) en
vistas lateral izquierda (A-B), lateral derecha (C-D) y ventral (E-F). G-H, rostro (MOZ-
PV 7260) en vista lateral derecha. Abreviaturas: an, angular; cv, centros vertebrales
cervicales; dn, dentario; exi, excavatio internasalis; hy, hioides; ju, yugal; mx, maxilar;
na, nasal; ne, narina externa; pdn, proceso descendente del nasal; pmx, premaxilar; san,

surangular; spl, esplenial.
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Figura 4.46. Ophthalmosauridae indet. (MCNAM-PV 119). Bloque conteniendo
elementos del rostro/mandibula. A, ilustracién original tomada de Rusconi (1948). B,

fotografia actual del bloque. C, interpretacion.
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Figura 4.47. Ophthalmosauridae indet. (MCNAM-PV 119). A-D, cuadrado izquierdo en
vistas lateral (A), medial (B), anterior (C) y posterior (D). Abreviaturas: car, condilo
articular del cuadrado; far, faceta para el articular; fqj, faceta para el cuadrado yugal;
fsan, faceta para el surangular; fst, faceta estapedial; lo, lamella occipital del cuadrado;

Ipt, lamella pterigoidea del cuadrado.
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Figura 4.48. Ophthalmosauridae indet. (MCNAM-PV 119). A-F, supraoccipital en vistas
anterior (A-B), posterior (C-D) y anterolateral mostrando la impresion de la capsula 6tica
(E-F). Abreviaturas: ard, arco dorsal del supraoccipital; esva, canal semicircular vertical
anterior; csvp, canal semicircular vertical posterior; fex, faceta para el exoccipital; fm,
foramen magnum; fpa, faceta para el parietal; fsu, foramen del supraoccipital; peo,

proceso exoccipital del supraoccipital; ut, utriculo.
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Figura 4.49. Ophthalmosauridae indet. (MCNAM-PV 119). A-D, escapula izquierda en
vistas medial (A), lateral (B), dorsal (C) y ventral (D). Abreviaturas: ac, acromion; cgs,

contribucion de la escapula a la fosa glenoidea; fco, faceta para el coracoides.
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Figura 4.50. Ophthalmosauridae indet. (MCNAM-PV 119). Hiamero izquierdo en vistas
proximal (A), distal (B), dorsal (C), ventral (D), anterior (E) y posterior (F). Abreviaturas:
cdp, cresta deltopectoral; feaa, faceta para el elemento anterior accesorio; fra, faceta

radial; fu, faceta ulnar; pd, proceso dorsal.

80



Lic. Lisandro Campos

Figura 4.51. Ophthalmosauridae indet. (MCNAM-PV 119). Elementos del zeugopodio
izquierdo. A-B, radio en vistas dorsal (A) y proximal (B). C-D, ulna en vistas dorsal (C)

y proximal (D).
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Figura 4.52. “Platypterygius”/Myobradypterygius hauthali (MLP-79-1-30-1). A-D,
hiimero izquierdo en vistas proximal (A), distal (B), dorsal (C) y ventral (D).

Abreviaturas: cdp, cresta deltopectoral; feaa, faceta para el elemento anterior accesorio;

fra, faceta radial; fu, faceta ulnar; pd, proceso dorsal.
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Figura 4.53. “Platypterygius”/Myobradypterygius hauthali (MLP-79-1-30-1). A-B, laja
con elementos del zeugopodio y del autopodio. Abreviaturas: cds, carpal distal; dga,
digito accesorio; dgp, digito primario; I, intermedio; R, radio; ra, radial; U, ulna; ul,

ulnar.
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Figura 4.54. “Platypterygius”/Myobradypterygius hauthali (MLP-79-1-30-2). A-D, laja
conteniendo elementos del zeugopodio y del autopodio. Abreviaturas: cds, carpal distal;
dga, digito accesorio; dgp, digito primario; I, intermedio; R, radio; ra, radial; U, ulna;

ul, ulnar.
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Figura 4.55. Miembro anterior de las especies de “Platypterygius” que preservan restos
apendiculares. A, “Platypterygius” americanus (UW 2421). B, “Platypterygius’ australis
(QM F10686). C, “Platypterygius” platydactylus (ejemplar perdido). D, “Platypterygius”
hercynicus (SMSS “SGS”). E, “Platypterygius” ochevi (ZIN PH 1/71).
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Figura 4.56. Cf. Sumpalla (MLP 83-XI-15-1). A-B, craneo en vista lateral derecha.
Abreviaturas: an, angular; ar, articular; dn, dentario; fr, frontal; ju, yugal; lac, lagrimal;
mx, maxilar; na, nasal; ne, narina externa; pa, parietal; pmx, premaxilar; po, postorbital,
pof, postfrontal; pre, prefrontal; q, cuadrado; qj, cuadrado yugal; san,surangular; sc,

anillo esclerotico; spl, esplenial; sq, escamoso; sut, supratemporal.
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Figura 4.57. Cf. Sumpalla (MLP 83-XI-15-1). A-B, craneo en vista medial. Abreviaturas:
an, angular; ar, articular; dn, dentario; fr, frontal; lac, lagrimal; mame, proceso para la
insercion del Musculus adductor mandibulae externus; mece, canal de Meckel; mx,
maxilar; na, nasal; pa, parietal; pam, proceso ascendente del maxilar; pdn, proceso
descendente del nasal; ?plt, palatino; pmx, premaxilar; pr, prearticular; pre, prefrontal;

proo, prodtico; q, cuadrado; san, surangular; sc, placa esclerdtica; sut, supratemporal.
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Figura 4.58. Cf. Sumpalla (MLP 83-XI-15-1). A-B, prodtico derecho en vista posterior.
Abreviaturas: csh, canal semicircular horizontal; csva, canal semicircular vertical

anterior; sac, saculo; ut, utriculo. Escala en milimetros.
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Figura 4.59. Cf. Sumpalla (MLP 83-XI-15-1). Dientes en el surco alveolar del dentario.
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Figura 4.60. Cf. Sumpalla (MLP 83-XI-15-1). A-B, complejo atlas-axis y centros
vertebrales cervicales. Abreviaturas: aa, complejo atlas-axis; cv, centros vertebrales

cervicales; dp, diapofisis; pp, parapofisis.
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Figura 4.61. Cf. Sumpalla (MLP 83-XI-15-1). A-B, elementos de la cintura escapular
articulados en vista ventral. C, coracoides derecho en vista lateral. D, escapula en vista
medial/lateral. Abreviaturas: cgs, contribucion de la escépula a la fosa glenoidea; cl,

clavicula; co, coracoides; fco, faceta para el coracoides.
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Figura 4.62. Cf. Sumpalla (MLP 83-XI-15-1). A-D, miembro anterior derecho en vistas
dorsal (A-B) y anterior (C-D). Abreviaturas: cos, costilla; fu, faceta ulnar; fra, faceta
radial; h, himero; I, intermedio; pd, proceso dorsal; pi, pisiforme; R, radio; U, ulna; ul,

ulnar; 4, carpal distal.
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Figura 4.63. Cf. Sumpalla (MLP 83-XI-15-1). A-B, miembro anterior derecho en vista
posterodorsal. Abreviaturas: cos, costilla; fu, faceta ulnar; h, himero; pd, proceso dorsal;

pi, pisiforme; U, ulna; ul, ulnar.
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Figura 4.64. Ophthalmosauridae indet. (MLP 85-1-14-1). A-B, rostro y mandibula en
vista lateral izquierda. Abreviaturas: ana, abertura nasal anterior; anp, abertura nasal
posterior; dn, dentario; exi, excavatio internasalis; fd, fossa dentalis, fp, fossa

praemaxillaris; lac, lagrimal; mx, maxilar; na, nasal; pmx, premaxilar; pre, prefrontal.
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Figura 4.65. Ophthalmosauridae indet. (MLP 85-1-14-1). A-B, rostro y mandibula en
vista dorsal. Abreviaturas: exi, excavatio internasalis; fp, fossa praemaxillaris; lac,

lagrimal; mx, maxilar; na, nasal; pmx, premaxilar.
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Figura 4.66. Ophthalmosauridae indet. (MLP 85-1-14-1). A-B, rostro y mandibula en

vista ventral. Abreviaturas: dn, dentario; spl, esplenial.
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Figura 5.1. Hipotesis filogenéticas previas mostrando la posiciéon de los diferentes
taxones de oftalmosauridos (azul). A, Mazin (1982); B, Motani (1999a); C, Maisch y
Matzke (2000); D, Fernandez (2007a); E, Maxwell (2010).
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Figura 5.2. Caracteres que se han considerado como sinapomorfias de
Ophthalmosauridae. A, exposicion lateral del angular amplia; B, area extracondilar
reducida; C, presencia de elemento extrazeugopodial y un digito asociado a este; D,
reduccion/ausencia del proceso anterior del basioccipital; E, proceso dorsal en el hlimero

con forma de placa; F, contacto premaxilar-lagrimal.
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Figure 5.3. A, Hipotesis filogenética propuesta por Fischer ez al. (2011a) en la cual se
implementan por primera vez caracteres ordenados; B, hipdtesis filogenética propuesta
por Fischer et al. (2012) en la cual se recuperan por primera vez los clados

Ophthalmosaurinae y Platypterygiinae, y las UTOs son tomadas a nivel especifico.
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Figure 5.4. Uno de los dos arboles mas parsimoniosos obtenidos en el andlisis

filogenético a partir del conjunto de datos construido para esta tesis.
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Figure 5.5. Uno de los dos arboles mas parsimoniosos obtenidos en el andlisis

filogenético a partir del conjunto de datos construido para esta tesis.
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Figure 5.6. Arbol de consenso estricto mostrando los nodos (nimeros en circulos) y los
grandes grupos recuperados dentro de Ophthalmosauridae. Los valores de soporte de

Bremer >1 se colocaron en azul por encima de las ramas.
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Figura 5.7. Arbol de consenso estricto calibrado temporalmente.
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Figura 5.8. Reconstruccion de estados ancestrales de caracteres para el caracter n° 34
(contacto en vista lateral entre postorbital y supratemporal; estado 0 =ausente, estado 1=

presente).
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Figura 5.9. Reconstruccion de estados ancestrales de caracteres para el caracter n° 55
(muesca ventral en el area extracondilar del basioccipital; estado 0= presente, estado 1=

ausente).
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Figura 5.10. Reconstruccion de estados ancestrales de caracteres para el caracter n° 123
(fusion del isquion y el pubis; estado 0= ausente o presente s6lo proximalmente, estado

1= presente pero manteniendo el foramen obturador, estado 2= presente y completa).
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Figura 6.1. Morfoespacio ocupado por neoictiosaurios no-oftalmosauridos (azul),
oftalmosauridos jurésicos (celeste) y oftalmosauridos cretacicos (verde) generado a partir

del conjunto de datos para el esqueleto completo.
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Figura 6.2. Métricas de disparidad calculadas a partir del conjunto de datos completo:
Neoictiosaurios no-oftalmosauridos (azul), oftalmosauridos jurasicos (celeste) y

oftalmosauridos cretacicos (verde).
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Figura 6.3. Morfoespacio ocupado por neoictiosaurios no-oftalmosauridos (azul),
oftalmosauridos jurésicos (celeste) y cretacicos (verde) generado a partir del conjunto de

datos craneo-dentales.
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Figura 6.4. Métricas de disparidad calculadas a partir del conjunto de datos craneo-
dentales: neoictiosaurios no-oftalmosauridos (azul), oftalmosauridos jurasicos (celeste) y

oftalmosauridos cretacicos (verde).
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Figura 6.5. Morfoespacio ocupado por neoictiosaurios no-oftalmosauridos (azul),
oftalmosauridos jurésicos (celeste) y cretacicos (verde) generado a partir del conjunto de

datos post-craneales.
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Figura 6.6. M¢tricas de disparidad calculadas a partir del conjunto de datos post-
craneales: neoictiosaurios no-oftalmosauridos (azul), oftalmosauridos jurasicos (celeste)

y oftalmosauridos cretacicos (verde).
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Figura 7.1. Curva de diversidad taxonomica de los Ophthalmosauridae.
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Figura 7.2. Curvas de diversidad filogenética (rojo) y tasa de cladogénesis (naranja)

obtenidas implementando el método de calibracién “minimum branch length” (mbl).
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Figura 7.3. Curvas de diversidad filogenética (rojo) y tasa de cladogénesis (naranja)

obtenidas implementando el método de calibracion “equal”.
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Figura 7.4. Curva mostrando el nimero de formaciones geologicas portadoras de restos

de oftalmosauridos en el mundo.
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Figura 7.5. Curva de diversidad taxondmica corregida por muestreo.
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Figura 7.6. Curvas de diversidad filogenética corregidas por muestreo bajo los dos

métodos de calibracion temporal.
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Figura 7.7. Curvas de diversidad filogenética calculadas a partir de las mas recientes

hipoétesis filogenéticas bajo el método de calibracion “minimum branch length” (mbl).
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Figura 7.8. Curvas de diversidad filogenética calculadas a partir de las mas recientes

hipotesis filogenéticas bajo el método de calibracion “equal”.
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Apéndice 1. Matriz filogenética implementada en el analisis cladistico del capitulo

5.

Temnodontosaurus_spp.
0000001000101000000001[01]00001001000000000010000000000100100?1?000100
0100000011100?0000001101000010000?7?700000000000010001000000000000
Suevoleviathan_integer
00000010?1101000200001000000071001701000107???10?0171?122?02?0722?00777?
?1711100?07?20001?70010101070---00000000000110100001000?00000
Ichthyosaurus_communis_
0000001011111000000000001000002000000100110100001100100000110000110010
00000011070 1]000000011010001100001000010000001100101011010100000
Protoichthyosaurus_prostaxalis
010007101111?000[01]000000010010010000101001111??710010???2?2????71?00010

Hauffiopteryx_typicus
1000011011110000[01]100100[01]100000101101001011110????000101?00017011?1
1000000??001?71010001011020010000001?701000000?00010101000011000000
Hauffiopteryx_altera

Stenopterygius_quadriscissus
10010110?111100010000000101000100100000001000000000011[0 1]0000100???01
1070?00001100000000011110?01011100001010000001010001101100?700000
Stenopterygius_aaleniensis

201?700?00007?2?127777777222?00???0700001010001100??077777?
Mollesaurus_periallus
110170100?710700000000100000100????11?1010000??10000001010010?70110010???
Ophthalmosaurus_icenicus
0101101011101010000011001010101000111011000000[01]00011010000000111101
0000000001110001[0 1]00111010010010000011002100101102111100101100010
Baptanodon_natans
0171111001110001110000001010101000110011?0700?????1?0?00??00?00??010010

Acamptonectes_densus
1201127720722022222222222222222222772???1110001000110110011001101010?1010?
?11?7107?1100?1001001001007??11?111001011?2?271?212222722227?

Leninia_stellans
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1?227102001????10100117???0?011002110001112?1110?2011001??
Palvennia_hoybergeti
111111101?1101?0110000?7?1??0101001?1121?7?0?700070?2200111120100101111011

Brachypterygius extremus
01111?100?00010000000110010?1??007?71?000700101011210110001000100011011

207710772222221222222222200011000001?0111111111120?100111
Undorosaurus_gorodischensis

200007?10000101??101001000001??111111000?111?0?70107001100?1?
Undorosaurus_nessovi_

2?0111720?20???71010000010011111010100001111011100001100111
Undorosaurus_kielanae

001?11107?0???11200011110?7??1101000010111?7?11100??1101117?
Nannopterygius_saveljeviensis_
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11701101?11100001??112000111100?111011100101110?21111?111101117?
Nannopterygius_yasikovi

27100707722212272227120??11?200[1 2]1?70700121717222722277227
Sveltonectes_insolitus

?110??10?70??00?11110101121100011010000???101111111211100111
Maiaspondylus_lindoei

Platypterygius_australis
0111101010001132200101100021001101101200111001100121011002101010101001
10101111101010011110001101101???11111000001111220111211101111
Playpterygius hercynicus

17111?1207?10??1110017100211??011011000002111120111?7?21117117?
Platypterygius_americanus
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Thalassodraco_etchesi

2

proc /;

Apéndice 2. Listado de caracteres empleados en el analisis filogenético

Los caracteres que aparecen con un asterisco (*) al final del enunciado son
aquellos que se adicionaron al listado de caracteres empleados por Campos et al. (2020).
Un doble asterisco (* *) indica que ese caracter ha sido modificado de su version original.

Tres asteriscos (* * *) indican un caracter nuevo.
Caracteres dentales

1- Estriacion de la corona: presencia de profundas crestas longitudinales (0); el esmalte
de la corona presenta crestas sutiles o carece de ellas (1). [Druckenmiller y Maxwell 2010,

caracter 24].

2- Base de la capa de esmalte: pobremente definida o invisible (0); bien definida (1).

[Fischer et al., 2011a, caracter 2].

3- Seccidn transversal de la raiz en adultos: redondeada/circular (0); cuadrangular (1).

[Fischer et al., 2011a, caracter 3].

4- Plicidentina: surcos verticales presentes en una posicion basal respecto de la corona y
apical respecto del osteocemento de la raiz (0); surcos ausentes, esta region del diente

presenta una apariencia lisa (1). [Maxwell et al., 2016, caracter 4].

5- Surcos apicobasales en la raiz: presentes (0); ausentes (1). [Fischer et al., 2016, caracter

4]. *
Caracteres craneanos

6- Processus postpalatinis pterygoidei: ausente (0); presente (1). [Maisch y Matzke 2000,

caracter 38].

7- Proceso posteromedial pterigoideo: presente (0); ausente (1). [Maisch y Matzke 2000,

caracter 35]. *
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8- Proceso ahorquillado sobre la region posterior de la rama cuadrada del pterigoides:

ausente (0); presente (1). [Campos et al., 2020, caracter 68].

9- Tamaiio de las lamelas pterigoideas: lamella lateral de mayor expansion mediolateral

que la lamela medial (0); lamela medial de mayor expansion mediolateral que la lamela

lateral (1). * * *

10- Exposicion lateral del maxilar: proceso anterior del maxilar largo, con una longitud
igual o mayor a 1,5 veces la longitud anteroposterior de la narina externa (0); proceso
anterior del maxilar corto, con una longitud igual o menor a la longitud anteroposterior

de la narina externa (1). [Maxwell et al., 2012, caracter 2].

11- Exposicion lateral del proceso postnarial del maxilar: presente (0); ausente (1).
[Maisch y Matzke 2000, caracter 11; Modificado por Maxwell y Cortéz 2020, caracter
11]. *

12- Tamaio del proceso yugal del maxilar: corto, cubierto lateralmente por el yugal (0);
largo, extendiéndose bajo la orbita alcanzando la misma extension posterior que el

lagrimal (1). [Maxwell et al., 2012, caracter 3]. *

13- Extension anteroposterior de la porcion prenarial de los nasales en vista dorsal:
extensa, superando el 40% de la extension anteroposterior total del rostro prenarial (0);
reducida, menor al 40% de la extension anteroposterior total del rostro prenarial (1).

[Maxwell et al., 2012, caracter 4]. *

14- Proceso descendente de los nasales sobre el extremo posterior de las narinas externas:

ausente (0); presente (1). [Fernandez 2007, caracter 2].

15- Proceso descendente de los nasales sobre el extremo dorsal de las narinas externas:
ausente (0); con forma de espina o punta roma, aparece como una corta protrusion en
direccion ventral de los nasales sobre el borde dorsal de la narina externa (1); en forma
de espina o gancho, se extiende considerablemente en direccion ventral desde el borde
dorsal de la narina externa, sin llegar a dividir completamente las narinas externas en dos
aberturas independientes (2); robusto, se extiende en direccion ventral desde el borde
dorsal de las narinas externas y las divide en dos aberturas, una anterior y otra posterior

(3). [Fischer et al., 2016, caracter 14] * *

16- Division completa de las narinas externas: ausente (0); presente, se da por medio de

contribuciones iguales de los procesos nasales y los maxilares (1); presente, con la
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division dada principalmente por medio de procesos ascendentes de los maxilares que se
extienden desde el borde ventral de la narina externa hasta contactar el margen ventral de

los nasales (2). * * *

17- Contacto premaxilar-lagrimal ventral a la narina externa: presente e impidiendo al
maxilar alcanzar la narina externa (0); presente, aunque el maxilar alcanza la narina

externa (1); ausente (2). [Fernandez 2007, caracter 0]. * *

18- Processus supranarialis del premaxilar: presente (0); ausente (1). [Maisch y Matzke

2000, caracter 10].

19- Processus subnarialis del premaxilar: termina anteriormente al margen posterior de
la narina externa (0); alcanza el margen posterior de la narina externa (1); ausente (2).

[Fischer et al., 2016, caracter 7]. *

20- Contribucion del lagrimal a las narinas externas: presente (0); ausente, el lagrimal es
excluido del borde de las narinas externas por el maxilar y/o el nasal (1). [Sander 2000,

caracter 10]. *

21- Processus narialis del prefrontal: ausente (0); presente (1). [Fischer et al., 2011,

caracter 11].

22- Extremo anterior del yugal I: ahusado, localizado entre el lagrimal y el maxilar (0);
ancho, cubriendo ventrolateralmente gran parte del maxilar (1). [Druckenmiller y

Maxwell 2010, caracter 6].

23- Extremo anterior del yugal II: no llega al margen anterior del lagrimal (0); alcanza o

sobrepasa el margen anterior del lagrimal (1). [Roberts et al., 2014, caracter 11].

24- Margen posterior del yugal: contacta al postorbital y al cuadradoyugal (0); no contacta
al cuadradoyugal (1). [Roberts et al., 2014, caracter 12].

25- Porcidn dorsal del proceso ascendente del yugal: en forma de abanico o expandida

anteroposteriormente (0); estrecha/ahusada (1). [Zverkov y Efimov 2019, caracter 21]. *

26- Contacto yugal/premaxilar: ausente (0); presente (1). [Zverkov y Efimov 2019,

caracter 21]. *

27- Contribucion del postorbital al borde ventral de la o6rbita: ausente (0); discreta, la

extension en direccion anterior de la contribucion ventral del postorbital no alcanza la
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mitad anterior de la drbita (1); grande, la contribucion ventral del postorbital alcanza la

mitad anterior de la orbita (2). * * *

28- Procesos supratemporales de los parietales: relativamente delgados, el ancho del
proceso es igual o menor al 0,5 del ancho del cuerpo principal del parietal (0); robustos,
el ancho de los procesos es mayor al 0,5 del ancho del cuerpo principal de los parietales

(1). [Zverkov y Efimov 2019, caracter 31]. * *

29- Eminencia sagital: presente (0); ausente (1). [Motani 1999, caracter 16; Modificado

por Fernandez 2007, carécter 5].

30- Contacto medial entre los parietales: anteroposteriormente largo, dicho contacto
supera la mitad de la extension anteroposterior del cuerpo principal de los parietales (0);
anteroposteriormente corto, dicho contacto no supera la mitad de la extension
anteroposterior del cuerpo principal de los parietales (1). [Zverkov y Prilepskaya 2019,

caracter 108]. * *

31- Localizacion del foramen parietal: completamente rodeado por los parietales (0);
sobre la sutura fronto-parietal (1); enteramente rodeado por los frontales (2). [Motani

1999, caracter 19]. * *

32- Processus temporalis del frontal: ausente (0); presente (1). [Fischer et al., 2011a,

caracter 14].
33- Contacto nasal-postfrontal: presente (0); ausente (1). * * *

34- Contacto supratemporal-postorbital: ausente (0); presente (1). [Sander 2000, caracter

27; codificacion invertida por Fischer et al., 2016, caracter 22].

35- Proceso estapedial del supratemporal: ausente (0); presente (1). [Fischer et al., 2016;

caracter 26].

36- Proceso anteromedial del supratemporal: ausente o poco desarrollado, siendo mas
corto que el proceso anterolateral (0); presente y mas largo que el proceso anterolateral,
sin alcanzar el parietal (1); presente y alcanzando el parietal (2). [Fischer et al., 2016,

caracter 24]. * *

37- Contacto amplio entre el postfrontal y el postorbital: ausente (0); presente (1).

[Roberts et al., 2014, caracter 16].
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38- Escamoso: con forma triangular (0); con forma cuadrangular/rectangular (1);

escamoso ausente (2). [Fischer et al., 2011, caracter 16].

39- Largo de la region postorbital comparado al diametro de la orbita: >1/3 (0); <1/3 (1).
[Jiang et al., 2005, caracter 7]. *

40- Exposicion lateral del cuadradoyugal: extensa (0); pequefia, el cuadradoyugal esta
ampliamente cubierto por el escamoso/supratemporal/ postorbital (1). [Maisch y Matzke

2000, caracter 30; modificado por Fischer et al., 2016, caracter 29].

41- Cuello del cuadrado: claramente demarcado (0); ausente, la region anterior al condilo

articular es recta o concava (1). * * *

42- Lamela occipital del cuadrado: bien desarrollada, dando a la region lateral del
cuadrado forma de ‘U’ en vista lateral (0); reducida, la region dorsal del cuadrado es una

lamela simple y comprimida (1). [Fischer ef al., 2016, caracter 31]. *

43- Proceso angular del cuadrado: presente (0); ausente (1). [Zverkov y Prilepskaya 2019,

caracter 109]. *

44- Condilo articular del cuadrado: masivo, fuertemente expandido (0); pequefio,

mediolateralmente comprimido (1). [Zverkov y Prilepskaya 2019, caracter 110]. *

45- Locacion de la faceta estapedial del cuadrado: mitad ventral de la superficie medial
(0); mitad dorsal de la superficie medial (1). [Druckenmiller y Maxwell 2010, caracter

21]. *

46- Surco supratemporal del cuadrado: ausente (0); presente (1). [Zverkov y Efimov

2019, carcter 43]. *

47- Procesos basipterigoideos I: cortos, dando al basiesfenoides forma cuadrada en vista
ventral/dorsal (0); marcadamente expandidos lateralmente, dando al basiesfenoides forma

de trapecio (1). [Fischer et al., 2011a, caracter 18]. * *

48- Procesos basipterigoideos II: con sus apices dirigidos mayormente en direccion
anterior (0); con sus apices dirigidos mayormente en direccion lateral (1). [Zverkov y

Efimov 2019, caracter 39]. * *

49- Basiesfenoides en vista ventral/lateral: plateau dorsal igual o mas largo que las facetas

para el basioccipital (ej. las facetas para el basioccipital estan orientadas mayormente en
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direccion posterior) (0); plateau dorsal mas corto que las facetas para el basioccipital (ej.

facetas para el basioccipital mayormente orientadas en direccion dorsal) (1). [Maxwell et

al., 2016, caracter 20]. * *

50- Basiefenoides en vista ventral: foramen para la arteria carétida interna localizado en
el punto medio anteroposterior del basiesfenoides (0); localizado en el tercio posterior
(1); localizado sobre la superficie posterior, no visible en vista ventral (2). [Maxwell et

al., 2016, caracter 22]. * *

51- Area extracondilar del basioccipital en vista posterior: bien desarrollada, con una
expansion dorsoventral mayor a la altura del condilo occipital (0); desarrollada, pero con
una expansion menor a la altura del céndilo occipital (1); reducida, pero con su porcion
lateral y/o ventral todavia visibles (2); extremadamente reducida, no visibl en vista

posterior (3). [Maxwell et al., 2012, caracter 23]. * *

52- Area extracondilar del basioccipital en vista lateral: larga, con un desarrollo
anteroposterior mayor al de la exposicion lateral del condilo occipital (0); reducida (1).

[Zverkov y Jacobs 2020, caracter 52]. *

53- Condilo occipital: tan ancho como alto (0); marcadamente mas ancho que alto (1).

[Maxwell et al., 2012, caracter 24].

54- Proceso anterior del basioccipital (‘basioccipital peg’): presente (0); ausente (1).

[Motani 1999, caracter 29, modificado por Fischer et al., 2011, caracter 20].

55- Muesca ventral en el area extracondilar del basioccipital: presente (0); ausente (1).

[Fischer et al., 2012, caracter 19].

56- Elevacion de las facetas opistdticas del basioccipital: ausente (ej. en vista lateral, estas
facetas presentan una altura equivalente a la de las facetas estapediales del basioccipital)
(0); presente (ej. casi no se aprecian en vista lateral, teniendo una altura menor a la de las

facetas estapediales del basioccipital) (1). [Fischer et al., 2016, caracter 37]. *

57- Exposicion lateral de las facetas opistoticas y estapediales del basioccipital:
claramente visibles (0); pobremente visibles, estas facetas se encuentran mayormente

desplazadas en direccion anterior (1). [Zverkov y Efimov 2019, caracter 47].

58- Piso del foramen magnum: recto de forma tal que sus margenes corren paralelos en

sentido anteroposterior (0); expandido anteriormente, presentando un aspecto bilobulado
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(1); con una constriccion de forma tal que sus margenes forman una hipérbola (2).

[Zverkov y Jacobs, caracter 58]. * *

59- Localizacién de la fosa notocordal sobre la superficie del condilo occipital: central

(0); dorsal (1). [Moon 2017, caracter 96]. *

60- Base de los exoccipitales: proceso anterior de la base de los exoccipitales
conspicuamente expandido (ej. en vista lateral o medial, el largo del margen dorsal de los
exoccipitales es notablemente menor que el largo de la base) (0); proceso anterior de los
exoccipitales reducido (ej. en vista lateral o medial, el largo del margen dorsal de los
exoccipitales y de su base es aproximadamente igual) (1). [Campos et al., 2020, caracter

67].

61- Forma del laberinto 6seo en el prodtico: en forma de ‘V’ (0); en forma de ‘T’ (1).

[Maxwell et al., 2016]. *

62- Forma del proceso paraoccipital del opistotico: corto y robusto (0); largo y gracil (1).

[Fischer et al., 2012].

63- Faceta estapedial del opistético: pequefia, mediolateralmente estrecha (0); extensa

(1). [Zverkov y Jacobs 2020, caracter 64]. *

64- Orientacion de las impresiones de los canales semicirculares: angulo entre los canales
posterior vertical y horizontal no menor a 90° (0); angulo menor a 90° (1). [Zverkov y

Jacobs 2020, caracter 65]. *

65- Opistoético: porcion ventral de la impresion de los canales semicirculares expandida

estrecha (0); expandida (1). [Zverkov y Jacobs 2020, caracter 66]. *

66- Curvatura estapedial: ausente (0); presente (1). [Zverkov y Efimov 2019, caracter 51].

*

67- Cabeza proximal del stapes: delgada, mucho mas pequefia que la cabeza proximal del
opistotico (0); masiva, tan grande o mayor que la cabeza proximal del opistotico (1).

[Fischer et al., 2011a, caracter 51].

68- Eje del stapes en adultos: grueso (0); delgado y gracil (1). [Roberts et al., 2014,

caracter 25].
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69- Procesos exoccipitales del supraoccipital: paralelos (0); divergentes (1). [Maxwell et

al., 2012, caracter 19].

70- Margenes laterales del foramen magnum: el supraoccipital tiene una contribucion
menor que la de los exoccipitales (0); la contribucion es igual a la de los exoccipitales

(1). [Maxwell et al., 2016, caracter 57].

71- Arco dorsal del supraoccipital en vista posterior: dorsoventralmente grueso (ej. la
altura del arco dorsal es equivalente al ancho de los procesos exoccipitales) (0);
dorsoventralmente delgado (ej. la altura del arco dorsal es menor al ancho de los procesos

exoccipitales) (1). * * *

72- Impresion de la capsula 6tica en el supraoccipital: trirradiada, con ramas de desarrollo
equivalente (0); birradiada, con s6lo dos ramas bien desarrolladas (1). [Zverkov y Jacobs

2020, caracter 74].

73- Forma del supraoccipital en vista posterior: arco redondeado (0); cuadrangular (1). *

% %k

74- Forma del articular en vista medial: cuadrado o cercanamente isométrico (0);

rectangular (1). [Zverkov y Efimov 2019, caracter 57]. * *

75- Proceso muscular sobre la superficie medial del articular: ausente (0); presente (1).

[Zverkov y Jacobs 2020, caracter 76]. *

76- Porcion anterior de los dentarios: en forma de punta aguda (0); redondeada (1).

[Maxwell et al., 2016, caracter 33]. *

77- Sinfisis mandibular I: la contribucion de los espleniales en la sinfisis mandibular es
mayor que la de los dentarios (0); la contribucion de los espleniales en la sinfisis

mandibular es menor a la de los dentarios (1). [Maxwell et al., 2012, caracter 27].

78- Sinfisis mandibular II: angulares y espleniales con una exposicion anterior al
comienzo de la sinfisis mandibular, de igual proporcion (0); los angulares con una

exposicion mucho mayor que la de los espleniales (1). [Maxwell et al., 2016, caracter 35].

79- Exposicion lateral del angular: mucho menor a la del surangular (0); extensa (1).

[Motani 1999, caracter 32, codificacion invertida por Fischer et al., 2011].
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80- Curvatura del surangular: leve, muy poco marcada (0); surangular fuertemente

curvado (1). [Zverkov y Jacobs 2020, caracter 81]. *

81- Orientacion y desarrollo del proceso para el musculus adductor mandibulae externus:
oblicuo y mayormente orientado verticalmente, con un pobre desarrollo (0); horizontal y
bien desarrollado (1); orientado dorsalmente y muy desarrollado (2). [Zverkov y Jacobs

2020, caracter 82]. * *
82- Morfologia del proceso retroarticular: robusto y alto (0); delgado y grécil (1). * * *
Caracteres postcraneanos

83- Quilla ventral del complejo atlas-axis: pobremente pronunciada, el margen ventral
del complejo atlas-axis es redondeado (0); el margen ventral forma una quilla marcada y

con forma de hoja (1). [Zverkov et al., 2015, caracter 27]. * *

84- Fusion del atlas y el axis: con una sutura visible (0); sutura no visible (1); atlas y axis

no fusionados (2). [Zverkov y Efimov 2019, caracter 64] * *

85- Centros vertebrales posteriores-dorsales/anteriores-caudales: 3,5 veces o menos tan
altos como largos (0); 4 veces o mas altos que largos (1). [Maxwell 2010, caracter 15,

codificacion invertida por Fischer ef al., 2011a].

86- Centros vertebrales de la aleta caudal: fuertemente comprimidos (0); tan anchos como

altos (1). [Maxwell 2010, caracter 16].

87- Espinas neurales del complejo atlas-axis: completamente superpuestas, fusionadas

(0); nunca fusionadas (1). [Druckenmiller y Maxwell 2010, caracter 26].

88- Osificacion de los chevrones: presente (0); perdidos (1). [Maisch y Matzke 2000,

caracter 63, codificacion invertida por Maxwell et al., 2019, caracter 176].

89- Seccion transversal de las costillas: ovalada/circular (0); en forma de ‘8’ (1); en forma

de ‘T’ (2). [Sander 2000, caracter 73]. * *

90- Forma de los coracoides: redondeada (la relacion largo/ancho es menor a 1,3) (0);

elongado (1). [Fischer et al., 2016, caracter 52]. *

91- Proceso anteromedial del coracoides: pobremente pronunciado, corto (0); bien

desarrollado y protruyendo anteriormente (1); bien desarrollado, protruyendo
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anteriormente junto con la faceta intercoracoidea (2). [Fischer ef al., 2016, caracter 53,

modificado por Zverkov y Efimov, cardcter 92]. *

92- Muesca anterior del coracoides: presente y prominente (0); extremadamente reducida
o ausente (1). [Fischer et al., 2011, caracter 31, modificado por Zverkov y Efimov,

caracter 71]. *

93- Facetas intercoracoideas: delgadas (0); extremadamente engrosadas

dorsoventralmente (1). [Zverkov y Efimov 2019, caracter 72]. *

94- Demarcacion de las facetas escapular y glenoidea de coracoides: claramente

demarcadas (0); pobremente demarcadas (1). [Zverkov y Jacobs 2020, caracter 96]. *

95- Tamafio relativo de las facetas escapular y glenoidea del coracoides: faceta escapular
menor que la glenoidea (0); facetas escapular y glenoidea cercanamente iguales (1).

[Maisch y Matzke 2000, caracter 72]. * *

96- Contribucion glenoidea de la escapula: extensa, siendo al menos tan larga como la
faceta coracoidea de la escapula (0); reducida, siendo marcadamente menor que la faceta

coracoidea de la escapula (1). [Fischer et al., 2012, caracter 27].

97- Acromion: ausente/reducido (0); presente (1); muy desarrollado e inclinado
ventralmente (2). [Fischer et al., 2011a, caracter 31, modificado por Zverkov y Jacobs

2020, caracter 99].

98- Faceta coracoidea y acromion: continuos (0); separados por una muesca (1). [Zverkov

y Jacobs 2020, caracter 100]. *

99- Eje de la escapula: de forma acintada (0); en forma de cuerda, con seccion transversal

redondeada (1). [Zverkov y Efimov 2019, caracter 75]. *

100- Proceso medial de la interclavicula: delgado (0); con una marcada expansion

posterior (1). [Zverkov y Efimov, caracter 76]. * *

101- Proporciones de la interclavicula: barra transversal menor que el proceso medial (0);

barra transversal mayor que el proceso medial (1). [Delsett ef al., 2019, caracter 102]. *

102- Protuberancia ventral de la interclavicula: ausente (0); presente (1). [Zverkov y

Efimov 2019, caracter 77]. *
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103- Cresta dorsal en forma de placa en el himero: ausente (0); presente (1). [Motani

1999, caracter 56].

104- Cresta deltopectoral triangular y saliente en el humero: ausente (0); presente (1).

[Fischer et al., 2011a, caracter 31, modificado por Fischer et al., 2012, caréacter 39].

105- Ancho relativo del humero en el medio de la diafisis en vista dorsal/ventral: diafisis

con una marcada constriccion (0); diafisis de un largo semejante al de las epifisis (1). * *

*

106- Extremos proximal y distal del himero en vista dorsal/ventral: extremo distal mas
ancho que el proximal (0); extremos de igual desarrollo o con el extremo distal méas ancho

(1). [Fischer et al., 2011a, caracter 32].

107- Faceta anterodistal del himero para un elemento accesorio anterior al radio: ausente
(0); presente aunque pobremente desarrollada (1); presente y muy bien desarrollada,

formando una superficie triangular/cuadrada (2). * * *

108- Faceta ulnar del himero inclinada posteriormente y faceta radial del hiimero con su
superficie orientada distalmente: ausente (0); presente (1). [Fischer et al., 2011, caracter

34, modificado por Fischer et al., 2012].

109- Tercio posterior del himero: no comprimido, con un borde posterior fuertemente
concavo (0); comprimido, con un borde posterior levemente concavo o recto (1). [Campos

et al., 2020, caracter 68].

110- Contacto humero-intermedio: ausente (0); presente (1). [Fernandez 2007, caracter

15].

111- Forma de la superficie posterior de la ulna: redondeada o recta, y casi tan gruesa

como el resto de la ulna (0); concava y comprimida (1). [Fischer et al., 2012, caracter 36].

112- Elemento del epipodio accesorio posterior a la ulna: ausente (0); presente (1);

presente y con una faceta asociada al himero (2). [Fischer ef al., 2016, caracter 64].

113- Pisiforme: ausente (0); presente (1); presente y contactando con el hiimero (2).

[Fischer et al., 2016, caracter 67].
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114- Muescas en el borde anterior de los elementos del miembro anterior, exceptuando al
humero: presentes (0); ausentes (1). [Motani 1999, caracteres 59 y 65, modificados por

Fischer et al., 2011a, caracter 37].
115- Extremo distal de intermedio: anguloso (0); recto (1). [Maxwell 2010, caracter 27].

116- Elemento preaxial accesorio: ausente (0); presente y con forma de gota (1); presente

y con forma redondeada/cuadrada (1). [Zverkov y Efimov 2019, caracter 85]. * *

117- Agrandamiento posterior del miembro anterior (= numero de digitos postaxiales
‘completos’ accesorios): ninguno (0); uno (1); dos o mas (2). [Maisch y Matzke 2000,

caracter 89, modificado por Fischer ef al., 2011a, caracter 38].

118- Numero de digitos preaxiales en el miembro anterior: ninguno (0); uno (1); dos o
mas (2). [Maisch y Matzke 2000, caracter 91, modificado por Fischer et al., 2016, caracter
69].

119- Numero de digitos directamente soportados por el intermedio (=condicién

Longipinnada/Latipinnada): uno (0); dos (1). [Fischer et al., 2011a, caracter 40].

120- Elementos del zeugo-autopodio: aplanados y con forma de placa (0); fuertemente

engrosados (1). [Maisch y Matzke 2000, caracter 94].

121- Falanges rectangulares y dispuestas entre si casi sin dejar espacios: ausente, las
falanges son mayormente redondeadas (0); presente (1). [Maisch y Matzke 2000, caracter

102, modificado por Fischer ef al., 2011a, caracter 42].

122- Bifurcacion de los digitos: ausente (0); presente, frecuentemente ocurre sobre el

digito IV (1). [Fischer et al., 2011a, caracter 43].

123- Fusion del isquion y el pubis: ausente o presente s6lo proximalmente (0); presente
con un ‘foramen obturador’ (1); fusion total sin ‘foramen obturador’ (2). [Mazin 1982,

caracter 13, modificado por Fischer ef al., 2011a, caracter 44].

124- Forma del isquion/isquiopubis: en forma de placa, comprimido (0); en forma de vara

circular (1). [Motani 1999, caracter 87, modificado por Fischer et al., 201 1a, caracter 45].

125- Procesos ventral y dorsal del fémur prominentes, claramente demarcados del
extremo proximal y extendiéndose distalmente hasta la mitad aproximada de la diéfisis:

ausente (0); presente (1). [Fischer et al., 2011a, caracter 46].
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126- Proceso ventral del fémur: de menor desarrollo que el proceso dorsal (0); mas

desarrollado que el proceso dorsal (1). [Roberts et al., 2014, caracter 52].
127- Contacto astragalo/fémur: ausente (1); presente (1). [Maxwell 2010, caracter 33].

128- Faceta anterodistal en el fémur para un elemento accesorio anterior a la tibia: ausente

(0); presente (1). [Fischer et al., 2011a, caracter 48].

129- Extremo distal del fémur en vista dorsal/ventral: mas desarrollado y expandido que
el extremo proximal (0); menos desarrollado que el extremo proximal (1). [Fischer et al.,

2013, caracter 61].

130- Muescas en el borde anterior de los elementos del miembro posterior exceptuando
al fémur: presentes (0); ausentes (1). [Motani 1999, caracter 92, modificado por Fischer

et al., 2013, caracter 65].

131- Digitos postaxiales en el miembro posterior: ausentes (0); presentes (1). [Fischer et

al., 2011a, caracter 50].
Apéndice 3. Listado taxones empleados en el analisis filogenético

Temnodontosaurus spp.
Suevoleviathan integer
Ichthyosaurus communis
Protoichthyosaurus prostaxalis
Protoichthyosaurus applebyi
Hauffiopteryx typicus
Hauffiopteryx altera
Stenopterygius quadriscissus
Stenopterygius aaleniensis
Chacaicosaurus cayi
Mollesaurus periallus
Ophthalmosaurus icenicus
Baptanodon natans
Catutosaurus gaspariniae
Acamptonectes densus
Leninia stellans

Arthropterygius chrisorum
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Arthropterygius thalassonotus
Arthropterygius volgensis
Janusaurus lundi

Palvennia hoybergeti
Keilhaiua

Brachypterygius extremus
Grendelius? alekseevi
Caypullisaurus bonapartei
Aegirosaurus leptospondylus
Undorosaurus gorodischensis
Undorosaurus nessovi
Undorosaurus? kristiansenae
Undorosaurus kielanae
Nannopterygius enthekiodon
Nannopterygius saveljeviensis
Nannopterygius yasikovi
Nannopterygius borealis
Gengasaurus nicosiai
Sveltonectes insolitus
Maiaspondylus lindoei
“Platypterygius” australis
“Platypterygius” hercynicus
“Platypterygius” americanus
Kyhytysuka sachicarum
“Platypterygius” platydactylus
Athabascasaurus bitumineus
Muiscasaurus catheti
Acuetzpalin carranzai
Simbirskiasaurus birjukovi
Sistertonia seeleyi

Sumpalla argentina
Thalassodraco etchesi

Parrasaurus yacahuitztli

Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A

Lic. Lisandro Campos
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Apéndice 4. Listado de taxones incluidos en el analisis de disparidad.

Los taxones indicados con un asterisco (*) fueron excluidos del conjunto de datos
craneo-dentales, aquellos con dos asteriscos (* *) fueron excluidos del conjunto de datos
postcraneanos y aquellos con un signo “mdas” (+) fueron incluidos solamente en el

conjunto de datos postcraneanos.

- Temnodontosaurus spp.

- Suevoleviathan integer

- Ichthyosaurus communis

- Protoichthyosaurus prostaxalis
- Protoichthyosaurus prostaxalis
- Hauffiopteryx typicus

- Hauffiopteryx altera

- Stenopterygius quadriscissus
- Stenopterygius aaleniensis

- Chacaicosaurus cayi * *

- Mollesaurus periallus * *

- Ophthalmosaurus icenicus

- Baptanodon natans

- Catutosaurus gaspariniae

- Acamptonectes densus

- Leninia stellans * *

- Arthropterygius chrisorum +

- Arthropterygius thalassonotus
- Janusaurus lundi

- Palvennia hoybergeti

- Keilhaiua *

- Brachypterygius extremus

- Grendelius? alekseevi

- Caypullisaurus bonapartei

- Aegirosaurus leptospondylus
- Undorosaurus gorodischensis

- Undorosaurus nessovi +
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- Undorosaurus? kristiansenae
- Nannopterygius enthekiodon

- Nannopterygius saveljeviensis
- Nannopterygius yasikovi

- Nannopterygius borealis +

- Gengasaurus nicosiai +

- Maiaspondylus lindoei +

Sveltonectes insolitus

- “Platypterygius” australis
- “Platypterygius™ hercynicus

- “Platypterygius” americanus

Kyhytysuka sachicarum

- “Platypterygius” platydactylus

- Sumpalla argentina

- Thalassodraco etchesi

- Parrassaurus yacahuitztli

- Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A.

Apéndice 5. Valores de los vectores resultantes del analisis de disparidad empleando
el conjunto de datos completo

"Temnodontosaurus_spp" -0.697139495359189 -0.107338047904708 0.0856884463472939 -0.0942687677256183
-0.171533347394289 0.220082391611346 0.12320852831639  0.248386802133205 0.115080326072707
0.0471186160895696 0.13244995605803  -0.0531252540380451 0.0112996101514539
0.0546162610598271 0.0719709643588396 -0.0292477736520058 -0.0373926429972057
0.0481043130384643 0.25907021080746  0.315258888974521 0.0331829109833601 0.0144367967821103 -

0.194595263125141 0.37323681603362  0.413334352396095 0.0406135181895148 -7.57532333089879¢-05
0.155587873575792 -0.0544633211666476 -0.0027633715999886 0.136598121186059
0.015513897485926 0.0103467158388926 0.0878112666360063 -0.0381070247937731
0.0144045834260794 -0.0315464653217113

"Suevoleviathan_integer" -0.606940297159428 -0.262391712256572 0.202181582267584 0.016600093347497
0.0617214227597546 -0.0576570086279958 -0.000424849815743871 0.476753835007922
0.0520295488320482 -0.228963093306599 0.205837922348679 -0.0868159068500554
0.183924152947193 0.00515642136936518 0.135175159416656 -0.0145725803160327 -

0.255161342943687 0.348982103312694 -0.276903027090971 -0.0858003394921587 0.0616808794650262
0.103745436478912 -0.197824862810386 -0.229512077680903 -0.114703322302876 -0.12363049994532
0.066606967736964 0.01963184506521 0.136558554051747 0.155607032702177 0.093813904994286
0.00897739088960326 -0.0344657804856703 0.0134997417292659 -0.0850777285605169
-0.0796888076602738 0.0730688047963703

"Ichthyosaurus_communis_" -0.635316451374008 0.0726681043764948 0.0625391907954299 -0.0165447089826345
0.330239521637023 0.0956186063251407 0.0287321272863758 -0.0335172028613725 0.17248232066399
0.288445870207922 -0.0587001619406757 -0.11882537465415 0.181309718599898
0.0950857188806732 -0.16544845119187 -0.184457130064527 -0.127826858728337 0.14733571411091
0.325580164128875 0.0235954074790719 0.0962270516167401 0.0756440939938536 0.0934261166711355
0.120492405791867 -0.302181190515379 0.0573336872771979 -0.216118333116597 -0.359776240578999

0.0355728527323187 -0.108858402951071 -0.00883069275778194 0.106295857873326 -
0.0761037343380444 -0.00689116635288675 -0.0479243542274311 0.0221411189616263
0.0088072150715781

"Protoichthyosaurus_prostaxalis"-0.621734206284054 -0.189367013230167 0.410296300273426 -0.0525201588101792
0.386419623074723 0.149879178519792 0.050720264031378 -0.0935680957913292 -
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0.0924443241834323 0.0629438223114442 0.0171050169868446 -0.14047414034126 -0.12480436468172
0.339459855350032 -0.0268241185780662 0.0697391635666096 0.249855737968449 -
0.087141208873375 0.0170970146651955 -0.0787748228517344 -0.0868320862381741
0.0507531576002808 0.22920120432507  -0.150513504715559 -0.0732270735780199
0.143909474212527 0.118818881326361 0.193721570754506 -0.210179784235003 -0.0152393950097278
0.027731153686707 -0.181857518031774 -0.0615965022609576 0.188615783106712
0.021526491574976 -0.00900381028341004 0.117949316031334

"Protoichthyosaurus_applebyi" -0.688368030119482 -0.247545787183743 0.0521431972573149 0.0106612800309616
0.553026038628184 -0.222762524619437 -0.0718552540999064 -0.119948111524183
0.0170490003609961 -0.045547875021582 -0.169203589363519 -0.0785025159563717 -

0.163542589377161 0.175505197375852 0.100419209626622 0.00223395934770652 0.0461440277943271
0.0221471839809024 -0.0415351695110562 -0.280229737078409 -0.16661582981326
0.00959186862244409 -0.0277555532683093 0.01656625600964  0.166941599131019 -

0.0683411342399633 -0.0615325976878554 0.0563078668146719 0.131790419711433 -0.0145779761347863
-0.117351907789556 0.0381678215204278 0.16923263922836  -0.131821728595253 0.0334706981018079 -

0.0209699110364778 -0.229597485525571

"Hauffiopteryx_typicus" -0.576106794430368 0.370498998118764 0.306412502854679 0.0627236427419025
0.0333153999127301 -0.0452004770727086 0.0141715503378198 -0.219744594105248
0.202636845349251 -0.256178002102188 0.109749714964128 0.0194977074606981 0.019721658449789 -

0.316308933075889 -0.105978290556019 0.133184124901087 0.0585062018591897 -0.228113251636708 -

0.463255363923588 0.110935906858598 0.0550917383838831 0.0640647295247854 0.041509518399558
0.160082944797887 -0.0071851403784821 -0.0733299882847518 -0.134667825679773 -

0.149234043073977 -0.278100873442161 0.0573800666266127 -0.0588261022942874 0.138772126206513
0.0790299119037607 0.0769940860520748 0.00305016564135318 -0.0297264107531026 -

0.00675798789249542

"Hauffiopteryx_altera" -0.695657130266351 0.446800214474123 0.232527405217399 0.346383638336549 -
0.0976585613706742 0.0582384125573255 -0.155972781550559 -0.189099560817813 0.112538282981172 -
0.173632316657836 -0.0212498272107374 0.0239651577820602 -0.111007257515158 -0.287862567265039
0.0818743124957928 -0.340733222601707 -0.010852957061984 -0.144848914473208 0.0161160058084033
0.0986763071449083 0.0318519419191664 -0.166715475022957 -0.0225229783142078 -
0.0601555499841897 -0.0296639354472189 0.0304429859284287 0.208091885274684 0.0859203133030172
0.263713830175345 -0.10561689471125 -0.119556903982869 -0.134623676361685 -0.140990713584247 -
0.0902321649526341 0.029469130694878 0.146341535745114 0.0326276395450659

"Stenopterygius_quadriscissus”" -0.469038129119767 0.137490921696831 -0.0910492812666607 -
0.0180752496695709 -0.319030229396153 -0.0445912895118355 0.0113592796100868 -0.169839021275297 -
0.0628797102763164 0.243727623088556 -0.0732243400969658 0.151478685399701 0.104726823125152 -
0.0212424751825336 0.00979608588950548 0.243697363857701 -0.159360276973608 0.255573498303232

0.0836426967017403 -0.0809446408930188 -0.0041180111234879 -0.43979889919767

0.33870712347447  -0.163704723455085 0.198991847923957 -0.19616729289584 0.127034666750153 -
0.0293904627203409 -0.0991434039159176 0.0389342641688731 -0.0379459807658786

0.169749260864502 -0.0354280860040005 0.0126384573795307 -0.0337860989932551 -
0.00767172518006881 0.0177237181534546

"Stenopterygius_aaleniensis" -0.622850157449615 0.141408222029701 -0.4006294314872  0.0667699557148257 -
0.51637007437334  -0.195415831085613 0.186053124729599 0.0294571144489583 -0.19495442219603 -
0.0735178475741286 0.043303299441512 0.0481575656103195 0.103698197595292 0.291617070596843 -
0.244112585073972  0.0371998440065196 0.0915612269928175 -0.0702943304938831 -0.117400325367495 -
4.40093923481559¢-06 0.126739049796711 0.0305594118396549 -0.0138373466225191 -
0.0492088030338998 -0.04034077772179 0.186532973688531 -0.0590382607815952 0.00769601322447933
0.0278597937164061 0.0332516495298268 0.0795258229974189 -0.0327066026158155 -
0.146264030529519 -0.165299501924547 0.21520503279181  -0.0863769478425692 -0.0614924169728742

"Chacaicosaurus_cayi" -0.402303970741682 0.245261628170696 -0.198822495349544 0.0167886304118865 -

0.611251622661391 0.0644968030919264 -0.166480983787285 -0.0175394784065526 0.0844259205238251
0.0201485663971705 -0.176941915737919 0.329922383980575 -0.0765253559292511 -

0.0817439748276165 0.00478370540405592 -0.112008259809206 0.0795411342023472 0.013071442398356
0.188040604221973 -0.251564840436 -0.196606340266663 0.0860785280803621 -0.153815586728822 -

0.0021473170762058 -0.137416732033358 -0.0184115228219909 -0.0477275581404312 -

0.0608985771699214 -0.130885235581539 0.0264545063791305 0.0268095435409308 -0.255633656672476
0.214922723216251 0.0572831411017075 -0.0859488232713213 -0.110300771213307
0.0137547912197996

"Mollesaurus_periallus" -0.221882422189728 -0.264159222788008 -0.180146399356983 -0.419162122984864 -

0.144115031419646 0.150746511441571 0.388203581853694 0.27359807377378  -0.0607236150346443 -

0.260004184320048 -0.483238150344682 0.143716698335043 0.00155605594760728 0.057148331122941
0.120844351250853 0.212515283647719 0.202793471720585 -0.196860139139583 -0.0483054825270268
0.0875922442349507 -0.0355117892165278 0.0718186247600383 0.0454418390711157 -

0.0724067279308202 -0.0393143778885389 -0.00668997741623482 -0.0354658147983935 -

0.053323916607451 0.132269850822899 -0.129806432278069 -0.0483030012762576 0.133911437656844
0.0768899276882115 -0.0853503352948594 -0.136888503905005 0.152135244823264
0.0953346562158857
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"Ophthalmosaurus_icenicus" 0.109895350992358 0.0978848068386116 -0.0547279604269356 -

0.614187429695749 0.00982872300580083 -0.000467671152822529 0.161171709618992
0.096939061845064 -0.183129815554529 -0.115954016539584 0.187632767508945 -0.0854296438686201
0.00935876054314766 -0.381492654992732 -0.0612353648117274 0.0388202535007036 -

0.194516726263766 0.0368396709539715 0.123075127182722 -0.0697538340677484 -0.132846634302381
0.179523528982093 0.243618854254092 -0.022638077680029 0.114544105603169 -0.0545046578296097
-0.302732201828807 0.0933601051913105 0.0688262187934766 0.0618843412422822 -0.187348637054942 -

0.20790250121458  -0.122864671404329 0.0162945541655408 0.112387606384347 0.00739599266427606
0.000112614586468216

"Baptanodon_natans" 0.0754180090587926 0.199537381869981 0.0326337899037813 -0.454170050229554 -

0.0226320748235263 -0.0285426834040505 -0.34844609318058 -0.106693719289389 -0.375126804813197 -

0.11694520052448  0.00444486218432882 -0.112968201449123 -0.221111243505068 0.169507740619661
0.0613975218691504 0.0520932330835416 -0.00771973218146048 -0.0770595166401303
0.173163788641062 0.109519947527564 0.481791652395488 -0.0606505483506834 -

0.171215113334998 -0.00594983656558801 -0.125995975765868 -0.0381597155101015
0.0469929912214879 0.0161989220275983 -0.0672986219609388 0.242035623524158 -

0.234335416455393 0.0198363400946503 0.0276743137851164 -0.00200311729098352 -0.0963048620873727
-0.00788511536817476 -0.0314914990974815

"Catutosaurus_gasparinae" 0.368554138835838 0.209389101963034 0.206430076204965 -0.592905845841204
0.0290692240835175 -0.189347749049409 0.0625384175787199 -0.268457931560952 0.282469502940852 -
0.198407124404342 -0.0524865867120131 0.167657674098785 0.206920896198849 0.0729144270581991 -
0.13660170984476  -0.0701450429320792 0.0302189532200703 0.00864691862337877
0.133195096466098 0.0573738202564015 -0.245887806043861 0.0475822224258604 -0.243948924295078 -
0.157763912403509 -0.0338573513384812 0.0810299142679463 0.192555391083827 0.0168729099494479 -
0.0525767677689728 0.0577802008163343 0.0839392708485651 0.203449171274236 -0.134383652479635
0.0601290055990155 0.129496032552125 0.0140338751443202 -0.0619847351798979

"Acamptonectes_densus" 0.38160205638616  -0.0464884727120454 0.20900389804469  -0.32300440945279
-0.0451761047547152 0.365648408180546 -0.0677641916058058 -0.0485294742586528
-0.307041553757281 -0.107981089268394 0.0821929547543046 0.0205190997314514 0.0939755652824996 -

0.0614997397743132 -0.0477655365334363 -0.206944724659586 0.207268000441229 0.400081996189335 -

0.254220172049328 0.0614041862096851 -0.0889603760079377 -0.143126717959469 0.187805996218039
0.16850006504537  -0.0634729213049503 0.218899496501558 0.0986133297745758 -

0.0979146929430152 -0.00902266225761092 0.0536844977822003 0.141230960535573 -0.0990261521640342
0.0802131292306629 -0.0995271205659696 -0.092082590830233 0.0685721636006336 -

0.103563300139995

"Leninia_stellans"  -0.0960215364620604 -0.427018636261063 -0.128908668825711 -0.406892070971335
0.208761965969611 -0.0148544388017912 -0.615432484138914 -0.0330329357311308 -
0.0993735632721863 0.187781428808936 0.0504577309141898 0.182670417685818 0.215168327832067 -
0.209385650600652 0.106712604886104 -0.0285265313436815 -0.0213866723915411 -
0.0917032942383296 0.0180248558809819 -0.0768623428179231 -0.0680450201868161
0.00381069153554631 -0.102553478039838 0.0531567555564102 -0.0125165534109305 -
0.0702326883692132 0.0827501658921617 0.0184631833783702 -0.000791865987738194 -0.111303531762836
0.0628169388302214 0.0713630519675886 0.091659217114926 -0.0154933062926524
0.147910634166353 0.0171276865922053 0.109964985976793

"Arthropterygius_thalassonotus" 0.200693349294818 0.302845928023193 0.421837634151544 0.377823029520076
0.220921331579691 -0.201488316036014 0.258438218354873 0.217196234959828 -0.470735595765604
0.147689159094495 -0.0155046607001729 0.38066141917922  0.0980354010315517 -

0.117796686553946 0.199407794650298 0.102434626172037 0.104071692795874 0.0284697852275705 0.12321489922148
0.164197082162669 0.143898960718127 0.0553179733570455 -0.034314616344047 -0.12643159923968 -

0.00449107496505436 -0.0366554639593445 -0.00248415565119214 -0.141645314702343
0.0498467512475247 -0.0291463896569874 0.0819726384573919 -0.0518159235585062
0.130763782941156 0.122918650328616 0.205169791385734 0.0340703129442159 -0.0597348079553919

"Janusaurus_lundi"  0.341972929482197 0.295478565241082 0.313980275122261 -0.0577133458976633 -
0.135998994749711 -0.38780708271372 -0.157302534162396 0.194531581544988 0.005116831595491
0.283206288139351 0.0547301361757621 0.0237473463990921 -0.248918134590185 0.0391283072484999
0.169743448991168 -0.191154550704409 0.371816533632702 0.127757218715404 -0.112720973748217 -
0.212859541292242 0.0644569051695638 -0.0136735571419944 -0.0576324859309842
0.0698097658561477 0.146190129643125 0.0345073631028505 -0.251970680618756 0.0426151160217611 -
0.0538409893223781 -0.0980929459580397 0.0223044224741297 0.150203350673782 -0.148910792032453 -
0.118638618822697 -0.0171882197638707 -0.0071668630381357 0.117400177701891

"Palvennia_hoybergeti" 0.274019479756137 0.310306083146756 0.245497315377577 -0.104308383281712 -
0.121464104995495 -0.263976671728845 -0.311993282806376 0.14770056434867  0.165057808230785
0.264697691778731 0.0779315128623356 0.0403535857429804 -0.125476602098796 0.110725016052905 -
0.318588227939525 0.307190935447034 -0.0892866357428286 -0.0996661399888347 -
0.0737138744663861 0.0345063742458237 0.0255843913514212 0.329833348015362 0.13685854852671 -
0.000789167689747448 0.127242880619871 -0.0787770587837414 0.23973072305257 -
0.126735785731976 0.151084748280014 -0.111358764393963 0.0785582510331969 -0.136930067103501 -
0.0333343982155467 -0.0252278459783566 -0.162821862147236 0.0419019856304266 -0.0566546072173955
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"Keilhaiva_" 0.515458206685877 0.44738375922436 0.46578655267502  0.139012684290203 -
0.0793084818789531 -0.333751296009979 0.255807362717391 0.186097413790436 0.145690521561444 -
0.152761404746997 -0.124694125468742 -0.116254970019729 -0.00566491025143218 0.0271298390561357 -
0.0805410753834727 -0.115068166940261 -0.178000212493 0.0394787585029959 0.178401195636548 -
0.0270571516343588 -0.137224422506428 -0.132506825371987 0.0199167828098969 -0.0278805693329366 -
0.127603199119587 0.0128745522671182 -0.0717143135306579 0.212113286678856 -0.0815705342324783
0.0265840803598647 -0.0472034866788878 0.0476020278139513 0.123835263215416 -
0.00434040357404214 -0.124035770276541 0.0188266789664923 -0.0159995887769192

"Brachypterygius_extremus_"  0.323497260765347 -0.327119888068512 -0.196240220092976 -0.0810766524376231
0.176977325242579 0.0784507682050043 0.107484216807195 0.238164712133296 0.311882732949695
0.194770823854333 -0.00779223507308893 0.413370925538433 -0.162294964393362
0.216220577153493 -0.0270935081370108 -0.121166587831985 -0.284607390520687
0.0458451836064234 -0.270152590928797 0.0928874626014588 0.0703188677279772 -0.184839531906133 -

0.135756760736922 -0.0401822702350346 0.0160193617295899 0.0482437053517985 -0.0366827177916209
-0.046987605375352 -0.220514331594732 -0.117748228247457 -0.238888330753781 -0.183607743227873 -

0.0530453829973876 0.0159332313926143 0.0567526723168657 0.08639014016249  -0.0329057600877854

"Grendelius_alekseevi_" 0.215195808145194 -0.464780639905366 0.187139531240234 -0.0299363639222038
0.0644939283087315 0.31996238646791  0.265935762818852 -0.353157273705449 0.146033857743552
0.157107060183559 -0.131493980101771 0.206609154426446 -0.386092963765957 -0.258414714972945 -

0.160701890351162 -0.113781593549404 -0.140657429301411 -0.0384420843231378 0.010425835716365 -

0.074715834254354 0.299508375263493 0.0848269673076872 0.0117266813193163 -0.202000211647977
0.119636616713931 0.157721167433523 -0.0529705269611406 0.0617944626328622
0.127604920150988 0.0741283852433658 0.18422127077559  0.0857623199030963 0.0511154199987704 -

0.0300767485371025 -0.0379492481981992 -0.123138758458848 0.0181437297094052

"Caypullisaurus_bonapartei" 0.29702477794385  -0.186479226158505 0.0120678092803033 0.0290261842659797
0.0650899844430008 -0.1149954763996  -0.256710483006309 0.253556177993591 -0.126159803941263
0.0094928731544964 -0.392963691937587 -0.0955513229386294 0.318810481592065
0.0829425586425032 -0.106684941570503 -0.31102377871355 -0.0950163926999022 -0.43962371611445
-0.122641656169905 0.0715588494121584 -0.015861698812107 -0.242960976453984 0.143346785291974
0.0155181042979755 0.100955110364759 -0.0260298138800731 -0.119327367979035 -

0.0233004356752052 0.0988580628039699 0.114761695624546 0.132146317801674 -0.0512246968632166 -

0.0486310387401778 0.118659840108508 -0.0515296171141044 -0.10993654574306 -0.0204110448242103

"Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A" 0.325123482648654 0.211241624484971 -0.06066519299242
0.111354681688034 -0.162468046448683 0.0356510394107834 -0.139884794012823 -0.158792073256311
0.0688665651887767 -0.100234813092302 -0.645061697214823 -0.361401584127168 -0.132496698697593
0.0730556776206272 0.137950324519459 0.10402596082855  -0.265738367949215 0.291000954468032 -

0.134842679047722 -0.0121195539159275 0.0984681208346189 0.153507006870325 0.0377813314582545
0.197770481476139 -0.0165485174662281 -0.000351780274637581 0.0385810442306492
0.0394660766510739 -0.00871155488583201 -0.0596131247417615 0.0688457896777916 -

0.0283937807866569 0.0261696207786629 0.0731926371051573 0.230795842279923 0.0293687975834949
0.0538463343078261

"Aegirosaurus_leptospondylus_" 0.151776833594498 0.00580415122828881 -0.260877568420899 -

0.224500753713596 0.0773025753480176 -0.329813673571641 0.426451356810843 -0.100266756795694
0.0347184815344443 0.0170465456855506 0.265412834587994 -0.427939840398397 0.0358491870738795 -

0.0649736668038479 0.216188022456721 -0.100034183396719 -0.127943863958533 -0.228023112246277
0.0436521744865509 -0.171683096419596 0.132173415872374 -0.111433728149996 -0.0292365075956937
-0.0111081875971497 0.0506609842338839 -0.00808226065387332 0.185348153038058 -

0.179363633188623 -0.166907956106964 -0.0874489216501679 0.201589719020026 -0.143364602562992
0.1198715771251 -0.126279055411876 0.00194210616596239 0.0398715749449202
0.0403562862760989

"Undorosaurus_gorodischensis "0.266988892503612 -0.0293470502855128 0.242631742757893
0.0691118845109571 -0.186891824749555 0.539346954978928 0.0368459222180428 0.0810774035976904
0.132403591394474 0.268228716486319 0.00517097301864366 -0.313337030306117 0.12017546157321
-0.124218726724314 0.0139255999370721 0.378254015297407 0.15754092318685 -0.137199084109621 -

0.0248612793371964 -0.295088153672506 0.00540159598912552 -0.220941970771095 -0.289638058888041 -

0.0347439301665463 -0.09875762463021 -0.0481867036385976 -0.100635472523103 -0.0153004420566922
0.0691562402613974 0.0236308607145801 0.0273697274558436 -0.0514648230813608 -

0.120900247683908 0.0658167610954496 0.0315557602314074 0.0728407717688132 -0.101382928249863

"Undorosaurus_kristiansenae"  0.330442352941175 0.104905759005708 0.183697634837077 0.259040601718241 -

0.231036779229399 0.491325411874885 -0.0668521080262348 0.127883888978931 0.0558801602009418
0.138269157516498 0.171448483666743 -0.0482546178995511 0.0870702514900688 0.18369538270931
0.363659614874212 -0.0938406086547982 -0.159453924189468 -0.219607042309422
0.0363723204615579 -0.00226032548107067 -0.184934235026025 0.243845085189786 0.16777184709081
-0.0584331272156813 0.0714222352825616 0.133448325695316 0.107664904819536 -

0.107030204289446 -0.0540439336467312 0.180104937401293 -0.190108887031457 0.158232724148383
0.0436746967181615 -0.151740983427069 0.0722830901461359 -0.0495928797111982
0.0100683428175607

"Nannopterygius_enthekiodon" 0.128093271384034 0.413871841446306 -0.522277092909377 0.13823105518063 -
0.0131404006436276 0.182459667050572 -0.1028369818508  -0.0677376784888283 -0.146637133409059 -
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0.0627084932293215 0.228586815246325 0.0331751071832548 0.238529236328349 0.0431449027463999
0.062306922847786 -0.128535884634987 -0.0984681969059334 -0.0241393863626773 -
0.0813176693081092 -0.177006142036235 0.178000246557312 0.175798929503256 0.0670597592229061 -
0.128458862282092 -0.0102927541906035 0.0893562316018564 -0.0692901791226728
0.258085466248946 -0.0355865091930195 -0.298556838402972 0.0394493113197149 0.16734050981509
0.0339525638245969 0.177393717525217 -0.119394646388331 0.077172535938582 -0.0922189522173029

"Nannopterygius_saveljeviensis " 0.138645506881068 0.449506604312724 -0.532976296525471
0.263079385327013 0.375463175888311 -0.0543288915583631 0.100773408448897 -
0.0966794532696055 -0.162296044316483 -0.0333689493656704 0.0366520331075818 0.0618411332406261 -

0.0913228508275266 0.0411148233915984 -0.138743585051832 0.0521676154525993 -0.00736655300876099
0.0477565451175257 -0.0415569001326501 -0.189511949674129 -0.173336733491479 -

0.027525616838053 -0.167549187261405 0.104243463626654 0.203960287508455 0.202435187143347
0.0348306509736113 -0.175682332944792 0.148559652423328 0.286879555195916 -0.0570424003223348
0.0255656976103141 -0.0208724343729668 0.146958770324447 -0.0731719598219147
0.0834299189925292 0.121982096930763

"Nannopterygius_yasikovi" 0.0512948100197492 0.447484989117139 -0.374155448245109 0.170166105706593
0.471472582695236 0.199841011076649 -0.0216995248115511 -0.0167604538453535 -
0.11836903565873  0.129825614158174 -0.0920582998831122 0.146990575491217 -0.150186037538734 -
0.056349904632437 0.0774846472704567 0.131428040739857 -0.0783781321181116 -0.0590676649870449
0.0110499996197168 0.199491429390606 -0.167411994467234 0.0382898482169054 -0.028431198695715
0.0346935342109671 -0.180693951618464 -0.223668719258608 -0.055834384895406 0.194348761715858 -
0.160837605112882 0.121048422484483 0.257760372282848 -0.0246087783065408 -0.14406925952786 -
0.229248551181346 -0.0712475481591401 -0.00569955136769587 -0.0110415540186279

"Sveltonectes_insolitus" 0.16846957271949  -0.120459178463107 -0.490194586053729 0.0311153979178485
0.0291302312756745 -0.182219339934329 0.153358728154479 -0.0324399974039973
0.460308851152482 0.316988779354561 -0.0850463708652696 -0.116285296657477
0.212448111081701 -0.141564575587706 0.146612968922624 -0.151506089323086 0.451043743975108
0.137216662118996 -0.0350780988902979 0.174662582653796 0.137884586352493
0.147721883074139 0.130300738659624 -0.0458051246564133 -0.0426239573842442 -

0.136300843986774 0.101433659148977 0.0912196578497487 0.053876043072742 0.218180979184302 -

0.118829502119819 -0.0579276871727972 0.0145229868325901 0.0773238648873301 -0.0103444754427854
-0.0117557215989646 -0.0454254077629818

"Platypterygius_australis" 0.310991378366919 -0.543035860368963 0.122972034144555 0.356397411668877 -
0.00296833391822537 0.102410702549541 0.219105341890573 0.0515477630764528 -0.207614942855149 -
0.167086533204995 -0.00365430497714832 0.127932146629487 0.161092859585208 -0.0156632604948155
-0.396792740197614 -0.147432595340758 0.0698736562428672 -0.00867365790320816
0.0963565678837411 -0.290145204466452 0.113770833314498 0.126230125875408 -0.000903561455642746

0.287117520522267 -0.0121279599436639 -0.308222396647505 0.208506231972143
0.0798846425072303 -0.10206799918614  0.00498841689124461 -0.116907399761489
0.0549634192492632 -0.0573599357906991 -0.0711241725468754 0.0337064002585117

0.0267659205352503 0.0357156261913281

"Platypterygius_hercynicus" 0.242146620465674 -0.504877973579095 -0.00936712635783312
0.227038347594654 0.0640140119989109 -0.327020677035732 -0.0797997586608966 -
0.0768693507281984 0.174580536561452 -0.303740926017566 0.0508601494597035 0.26586849638601
0.108984060885136 -0.116915592172677 0.354364681509986 0.349933525176183 -0.0382202090890074
-0.0219886209813853 0.137906223120202 -0.0833187251035844 0.0733447939545853 -
0.0599556785799155 0.126849598437124 0.255686037852269 -0.127193843835265 0.294213970855254
0.0310357428730482 0.0198647890665605 0.0251107242116254 -0.0291946919774543 -
0.0111358737374217 -0.0477263245138566 -0.16913035011041 0.00440711168506998 -
0.0962823134028661 -0.0934393898704504 -0.0305948366381435

"Platypterygius_americanus" 0.0144635158598527 -0.409977141622819 -0.0168901306553793
0.310816987457251 -0.0254515575298209 -0.217968768617229 -0.0900006068068872 -
0.0998655006018525 -0.227281257235125 0.280980165641948 -0.0799276484625664 -0.290327846257985
0.242992043205357 -0.231339506464676 -0.26939116516554 0.173948789885775 -0.0290097488571835
0.0800213489009954 -0.0166873352806304 0.258706522193628 -0.124202631076055
0.0244940817957089 -0.195076341247481 -0.141676456647689 0.0234374884376939 0.271798634681369 -
0.0262650304366485 0.119202436432519 -0.0984061261368191 -0.0829738452357546 -0.17169237458406
9.78711212450464¢-05 0.104319645618584 -0.130592412674763 -0.0634748601900158 -
0.0110897692433369 0.0488930734893553

"Platypterygius_sachicarum" 0.145528435855166 -0.547870456563772 -0.0832983265130443
0.264054994320181 -0.214974279257061 -0.136447434801423 -0.284738438246781 -0.0282058144126985
0.235576009534443 -0.190200098315069 0.351202838809888 -0.000442830623524097 -

0.184346062398508 0.154751035867862 -0.135512482413613 0.0645095719066202 0.0146116658034092 -

0.0274571163391808 0.104898095441362 0.0875567057277349 -0.0162089558314187 -0.0695969911604162
0.144402720326114 -0.0662656170993279 -0.0944382815196851 -0.0443435739874029
-0.226916643982493 0.0395242255240711 0.0577378871376969 0.184136314284485 0.164118097485709
0.0384796280992477 0.155720207904012 0.00305586539079546 0.109438627020476
0.223123505815006 0.0241247351678219
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"Platypterygius_platydactylus " 0.168594993263313 -0.558277786251424 -0.16743452473525 0.262513098795712 -
0.17617730855606  -0.0331785091607929 -0.10544445891277 -0.0554005841225436 -
0.226437176178464 -0.266487467855492 -0.0336407052589175 -0.21894992329907 -0.351677496195278 -
0.0901135145510845 0.100761835362597 -0.141711069938528 0.0860180334045862 0.0690492313739799
0.0887287337870286 0.143940147188592 -0.190029161878568 0.0913688088000188 -0.060637363992951 -

0.215661680850523 0.0894643550348227 -0.147244095695816 -0.00491740764412339 -0.261053730853942 -
0.154163130903063 -0.127374191502168 0.0129215764265255 0.0388192612054285 -0.195966637100706
0.111604462752967 -0.0720743078337973 -0.0191858432278882 -0.0771821769126546

"Sumpalla_argentina" 0.481305553655643 0.208318083070986 0.105310244132716 0.0973903212458618
0.133260877960291 0.23486980119512  -0.0134384458713141 -0.452332097993253
0.138288135998585 -0.310454072615622 0.136609084945257 0.0402782920688368 0.322323185985579
0.32039009500557  0.0256142110268316 0.0872508936271301 0.121957918459462 0.101729016008239
0.0332611536466855 0.146223709403228 0.0447899097873641 -0.0555662141645579 -

0.0829428328520868 -0.078360828499032 0.185926776387638 -0.205302408191775 -0.185549522290176 -

0.0574163768947794 0.124693205537103 -0.162615642906965 -0.0435796983553695 -0.166665768717861
0.0519895333712344 -0.0864321557574019 -0.032779259862459 -0.114253211865531
0.0943617333849517

"Thalassodraco_etchesi" 0.223413711628486 0.318658592342389 -0.33660790782321 -0.00744276286217445
0.251460077138254 0.217410699421943 -0.0950198210753069 0.513090636883449
0.179696031691636 -0.216693597125137 0.159242229448295 -0.14373059109693 -0.309730198653612 -

0.126643377032603 -0.228447326942897 0.0929120920438131 0.172632620236319 0.0290706487974451 0.1039785272218
0.0707095975560796 -0.00666151747780924 -0.210713144459208 0.0847716869562398
0.00109347312499643 -0.0733666896752296 0.0502836290563803 0.145760280209687 -

0.0135774828583215 0.0690520338129498 -0.175946732271289 -0.0529313620426712 0.103292378657636
0.106191340685225 0.0094373272958797 0.125538531548487 -0.187984655366536 0.0170029859087719

"Parrassaurus_yacahuitztli" 0.0827483218218248 -0.200211266578759 0.00449149515199032 -
0.129390335313262 -0.264320862799718 -0.12460294306565 0.30173897484504  -0.297504104270554 -
0.231607064615553 0.322398303335738 0.275860974860217 -0.0197966815878519 -0.232772316085713

0.150220282781533 0.0894690121762328 -0.0316489180812824 -0.10909127556056 -
0.0782699125883979 -0.190058692968174 0.150903465305209 -0.232870983687095 -0.0688372731034651 -
0.0403091109721822 0.233830539483405 -0.260714924976443 -0.141012220983345 0.0275610793152919

0.0767517530512895 0.2669414176946  -0.0932195087629653 -0.062905253065952

0.0790847588244709 0.0322224306388288 0.130351113519408 -0.0112845379909955 -
0.0910476554107129 0.0187466913087857

Valores de los vectores resultantes del analisis de disparidad empleando el conjunto
de datos craneo-dentarios

"Temnodontosaurus_spp" 0.489442854286186 -0.823968995967299 0.111495756238976 -0.328560715762264 -
0.408675507535323 0.189942216190126 0.549816330636477 0.0450806583268085 -0.035522031938997 -
0.163457740066064 0.0770532996419564 0.0351764524909421 0.0502143672179346 0.265569491990404 -
0.0688557438917579 -0.0602219462340561 0.311287209919045 -0.35324794732929 0.0207916858623084
0.452342788811386 0.822764041390889 -0.795119099069753 0.259032340770817 0.558561781727906 -
0.0909097565291498 -0.287359430354478 -0.35094728226843 0.0786953877230522 -0.347764077451727

0.0594187714051929 -0.0092779258547538 0.0496179817290183 0.237326521871774
0.108292001808284 -0.0377728042409556 -0.0488393914468905
"Suevoleviathan_integer" 0.368770636071306 -0.745294226167759 -0.0513943305647767 -

0.0681670223724227 -0.29062222461363 0.46201328866171  0.17183527900132  -0.33841121776798 -
0.384340790120852 -0.111001116535538 0.751716802034821 -0.247181612547281 -0.321462392632084
0.439999721859545 -0.187957781583412 0.518838117311613 0.233745873259666 -0.425984825863604 -
0.0522222163799043 0.0661833304666785 -0.100089992556783 1.06351260461694  -0.0782849397581639 -
0.0586401291115895 0.00870026622131575 -0.0198583769435809 -0.245995624639797 -
0.00904321947668166 0.118736874928628 0.422483204315467 0.180188214478738 0.0578898107854501 -
0.000385665696486703 0.00774312008790438 0.1178705750021 -0.114247889987271

"Ichthyosaurus_communis_" 0.937500290969617 -0.473622441776081 -0.246534432355118 0.0694453953629703 -
0.291895848470124 -0.0765038777752183 0.40965456545143  -0.0222784804547126

0.0558464329043914 0.315830721569889 -0.27489988977112 -0.295694938066851 0.632497875939527 -
0.0193014797574489 -0.293234869566028 0.266679439931151 0.302863649418838 0.156342235649745 -
0.204274076324882 -0.138877654308714 -0.0291590500517824 -0.270909929695521 0.101693239311774 -
0.485957556216723 0.951804622820739 0.420512391161362 0.205242384880658 0.520954159896618

0.290557517503597 0.0332657347890698 -0.0962329400891747 0.0710625157390222 -
0.0143262597701894 0.0938042847890967 0.114947877973107 -0.0767207193212504

"Protoichthyosaurus_prostaxalis" 0.63670452016821  -0.823507881493052 -0.159745591164359 0.154183726281425

0.259758754204967 -0.266900453239073 0.431925534639909 -0.104929342245529 0.295536201810216 -
0.395351015073673 -0.511155188714944 -0.688461584551273 0.17071564247074  -0.244480385167528 -
0.0724231183036711 -0.223884339047234 0.201408994693628 0.0379283973044362 -0.0402954826527465 -
0.435262527837961 -0.236342907922589 0.0413494227016707 -0.2409903689645  0.168531166110267 -
0.134903065490583 -0.22842454754477 0.131462356450115 -0.821277471906635 0.0858951582476391 -
0.270142080129405 0.492409746234623 -0.266340471047918 -0.0685118109673675 0.214766833410759 -
0.0392199816602765 -0.213345297267179
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"Protoichthyosaurus_applebyi" 0.813358723479174 -0.812817349980242 -1.04273807220327 -0.0942338960021217
0.439483255793064 0.117208154573515 -0.279475575106906 0.116540998978604 -0.0656068948324163
-0.0511142017155806 -0.337678892040943 -0.0772383922544556 0.0906739045084886
0.404391610716365 -0.111976802309483 -0.337823015531286 -0.124397002512923 0.014779703482508 -

0.0612840033212008 -0.0195097351482622 -0.0697770786527273 0.0868586905634822 -

0.113151059856482 0.114401241394778 -0.207926035853833 0.188935142877207 0.248177721027686 -

0.0409441419846654 -0.209824778631687 0.203484761313365 -0.207506244702708 0.289296446172321 -0.15034990249439
-0.513167385067734 -0.236392531580969 0.593654392932157

"Hauffiopteryx_typicus" 1.00796009992045  0.0654156431064228 -0.0135743198375954
0.184956356654251 0.462619476131069 0.0266447831571407 0.433546036034263 -0.148279841182642
0.456683233772639 -0.42353523476057 0.440236020981335 0.439221222671374 -0.337822956597468 -
0.178916241050774 0.207909573050938 0.491781556317445 -0.117144426310847 0.119045283671062
0.369361287482416 -0.53258098309238 -0.52600953356096 -0.338391635244478 0.00819239444814598
-0.361662697735035 -0.224944521391652 -0.458223813446061 0.0740340680492952 0.485611492657871 -

0.51577223146245 -0.013508433235904 -0.0339069421977498 0.140125808438362 -0.0146073480885902
-0.0157146144424845 -0.0574557933771876 -0.0790932484314233
"Hauffiopteryx_altera" 1.52306326863867  0.205844506531881 0.314514168230466 0.613753866638196

0.254331002199204 0.0315075777424399 0.0131489486372831 -0.0169033054364554

0.0807662229753267 -0.167820414000454 0.104659399316785 0.0408964326229095 -0.0797768112735042

-0.0776143379890114 0.297545323753495 0.178441116716001 -0.792059259693288

0.0417559391670296 0.344396976930655 0.416480503688822 0.384922246864458 0.125341360005718

0.1584329150489  0.0588062562931807 -0.0300740612400053 0.0871697445396937

0.0357836138995012 -0.155189464298882 0.388002940542838 0.0331540369357715 -0.136773755774247 -
0.408318242679007 -0.0899602421645126 0.365701390272519 0.231667404769276 0.31501658972936

"Stenopterygius_quadriscissus” 0.587598139884491 -0.171276380276936 0.382105090744961 -0.113610654892317
0.0838480695329671 -0.0328067249157582 0.213626648911011 0.168775393197956 -
0.010008763872791 0.365192210202613 0.102389649654003 0.544168199714336 -0.00850650051180373 -

0.29611623300331  -0.438092943902157 -0.352257160641396 0.632794039576021 -0.048250028306872
0.108981204727727 0.566319346975428 -0.768958707434848 0.0999309600376899 0.221141904366831
0.29126178391416  -0.577615681635463 0.311446053208437 0.0530713566944609 0.209556657702774
0.433509340766436 -0.452504879128077 -0.173045487953579 -0.107198826786607 0.0763061006834453 -

0.0280860269938467 0.0268833053790381 -0.0265754519740689

"Stenopterygius_aaleniensis"  0.860205437381846 -0.185854079187616 1.14794432650755 -0.509599273515052 -
0.508653152705923 0.143951065392446 -1.02271692810494 -0.144323570850056 -0.0816485371326381 -
0.221656104026302 -0.167890738434896 -0.088778009060408 -0.0679150288575592 0.0468899907469529 -
0.0546719993881138 -0.297740032486274 0.0599168924517302 -0.127764384680785 -0.133417486861585 -
0.324981714466173 -0.0926577510473775 0.0113420762835047 0.057641759411131 -0.0260344803012553
-0.00262725731310938 -0.110794274064069 0.0878467429996758 0.00868587828519972 -
0.166544006898272 -0.0727048087256207 -0.00239525875427779 0.310806046336941
0.114208425858199 -0.271815753043753 -0.00975685652514012 -0.183875936016904

"Chacaicosaurus_cayi" 0.323048190688309 0.264842602781185 0.32370514523243  -0.391807850992113 -

0.0015705035675385 0.425790788053655 0.104286331736381 1.04592532839433  -0.544155914123595 -

0.0537582651881689 0.368840173282539 0.427199862664083 0.211067314315048 -0.522234178177676 -

0.354102925010489 -0.231402205517115 -0.104926277035424 0.644006005461475 0.122739688773027 -0.24527312801265
0.438964623270274 0.137751389341976 0.312171246906737 -0.290432486305101 0.140712076929962 -

0.175824130341351 -0.0198973987180789 -0.368030065649467 0.0806322232246287 0.172320991149696
0.26099073348398  -0.0606681391976676 -0.0437715394515595 -0.368690774077117
0.0172342669333307 -0.0338177306817099

"Mollesaurus_periallus" 0.00937892726983394 -0.319371867899192 0.0992846180343896 -

0.571347008866959 -0.316224722562977 -0.147401451994687 0.109939556332353 0.515716972564307 -

0.372728164417303 -0.387614298874437 0.00547691293326758 0.0782570469273123 -0.454473810375889
0.139426566656332 1.1457203989097  -0.301035947199163 0.266811403236794 0.444352283681929 -

0.203648425453597 -0.107827013930298 -0.087757719984549 -0.00800045472476424 -0.578320225817635 -

0.0808802922932085 0.0611836198374498 0.538937384012145 -0.286269042383308 0.050379847232052 -

0.104285475102348 -0.14446047218114 -0.24890007924821 -0.0835010347815865 -0.0637165205296138
0.210621832055414 0.225181795040077 0.0272830373655137

"Ophthalmosaurus_icenicus" -0.0291305073313215 0.0972896675241503 -0.367957113075026 -

0.728083847498025 -0.011900727924714 -0.615520559013125 0.0288290032902417 -0.293115530498088 -

0.202075502225726 0.167329199874328 0.456628212352578 -0.00738966893692819 -0.377611113932829 -

0.0543452796138693 -0.0714094328808827 -0.0756612672499951 -0.353798011154924
0.313801486055281 -0.851793952057321 0.537887666304389 -0.194718081083973 -0.201658327882512
0.105608653364853 -0.203902346959116 0.055280481268555 -0.530469156154698 0.476350649075217 -

0.307039563242541 0.156436208310433 0.0589032368469788 -0.0885315629004911 0.442753027210834
0.068184669961516 0.343252756094466 0.0323671596333012 0.00378041107702427

"Baptanodon_natans" -0.0436744928102048 0.136051503085831 -0.111807280206633 -0.48784055845824
0.779414402911697 -0.300875639778093 -0.163394965293454 -0.00529820738021346 -
0.170071126036045 0.31223697398944  -0.538927155687185 0.0313689006709898 -0.48854550628936 -
0.618540613363511 0.138693303360999 0.401059946733824 0.261565983205392 -0.3377169424115 -
0.102637659456881 -0.116771095460291 0.638151087589167 0.584392819401716 0.378648430219606
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0.280095895801302 0.162485787178882 0.0714884745451025 0.332215596252136 0.259341315645595 -
0.37936164170297  -0.422702381515759 -0.00599259694400069 0.059849401878346 -0.231840696225507
0.0947511220023895 0.0728967988962141 -0.040213525903688

"Catutosaurus_gasparinae" -0.0582448950904621 0.63550650958566  -0.0420600872188689 -
0.860859302191473 0.80698336257122  -0.0184001613202255 -0.0205805780586828 -
0.458032062045996 -0.0493155143428536 -0.0217844923831657 0.201445847107573 -

0.358850971631042 0.536023018476184 0.0858044952458245 0.131822511309929 0.018339037458657
0.353324006370056 0.538832187557973 0.616627905306588 0.242780890671319 0.253668467222978
0.17810117927102  -0.448382629863534 0.0804540640846204 0.0173085820650955 -0.193501261239973 -

0.225086883863245 0.16332271688121  0.275205884939945 0.0431475211745294 -0.152038465362192
0.101008617937789 -0.0111551684770226 0.112371872695185 -0.545007574095304 -

0.102666104758612

"Acamptonectes_densus" -0.484977725772001 0.0969664843921315 0.739555671671906 -0.140843548571269
0.306372769231248 -0.704256413276171 -0.327371989907667 0.258800676963273 -0.183733450884512 -
0.131659403932566 0.769655344990345 -0.58117771578203 0.283254786007565 -0.0542852232576337 -
0.0547950252652659 0.10155669161987  -0.129723587529952 -0.667550335238058 0.110072746394657 -0.18787425263401
-0.0685329739922409 -0.253916721330649 -0.32430372663134 0.0402340108704315
0.231731297403478 -0.0361209051464723 0.0872266583984852 0.142037359481062
0.136895350421264 -0.404376675821616 0.210159263525508 -0.0740780196858973
0.350668136888497 -0.161580086825491 0.103987970531618 0.413349269901896

"Leninia_stellans"  -0.175897035899025 -0.276416833490454 -0.291246402673007 -0.26332196734062
0.217855639774121 0.37045186680992  -0.0187326417745256 -0.0622764581600806 -
0.290988255428264 0.92078353938576  0.0419709086296969 -0.511164190034294 0.349103807209015 -0.59956115671483
0.295136768407006 0.333649077001147 -0.536818754678229 -0.105424410600771 -0.0568476586048745
0.0665857978211532 -0.100840455970605 -0.279897234862971 -0.0740052066406506 -
0.236044973121047 -0.659571726689282 0.501648786081277 -0.119972297700425 -0.0692042946462308 -
0.291011164882875 0.262785157571341 0.0780071957709156 -0.0656377259883924 0.388468347147813 -
0.0921320354484359 0.0805694857432939 -0.216757522144845

"Arthropterygius_thalassonotus" 0.116487138704166 -0.10546794502424 -0.143533816900635 1.63349341929716
0.00877564709650807 -0.513305471926572 -0.285199466600937 0.0154233464400825 -0.10780745197414
0.166768560137422 0.460874124680199 0.14333516768453  -0.125025906972966 -0.0888343431712231
0.514630466630872 -0.056370301600616 0.368961465696428 0.0618398115797556 -0.467021196800507
0.199562378391447 0.268828457173893 0.0541484526986227 0.0820778112932298 -0.140386505220129
0.111616572317056 0.0373989372128065 0.0128682488235288 -0.0786205316492527 -

0.0354968778548426 -0.099803687953021 0.00705542396987892 -0.182160178638261 0.206487142824302 -

0.306643739107295 -0.579238098975009 -0.190655710246652

"Janusaurus_lundi"  -0.334967436092892 0.452061192695735 -0.197167146251062 0.282939700189653
0.733439868410638 0.33479192945348  -0.291891095918351 0.658467751756585 0.56298118264474 -

0.529836232146338 0.335670717897821 -0.51663598905027 0.265615162704442 0.112709015623427 -

0.126745155651663 -0.390397222001238 0.0112497565124921 -0.408415501751596 -0.415701130591185 -

0.129522987406844 0.0118191845906432 -0.0393996721504072 0.506108691280657 -0.161160794615763 -

0.191953064096354 0.204021050281792 -0.377437436912716 0.00922070821968122 0.0781385174007253
0.0635067348572707 -0.440918284556077 0.294549326982375 -0.347270395971467 0.285392792407099
0.0747844102821061 -0.207164989867351

"Palvennia_hoybergeti" -0.0595887731502818 0.577852024883205 -0.00437305056748304
0.211891220691126 0.474529957819421 0.645589045152476 -0.468047096238973 0.0929864471400127
0.678063210915104 0.229918740461393 -0.015986764756556 -0.300011640224495 -0.473308013757174
0.195700761482013 -0.324682085400633 -0.0457009156918272 0.286372515173579
0.669787427799412 -0.37161563712128 0.293354225284677 -0.16260360646265 -0.0687693620285113
-0.139263933593078 0.303586773394671 0.270378140371147 0.0279800315222778 -0.184876476587102
0.231859418371019 -0.324338095518904 0.128324679745726 0.625496169517679 -0.260235711007237
0.289512971827108 0.0576141253485245 0.224862033211853 0.16107925513046

"Brachypterygius_extremus "  -0.630724264870849 0.0527965238804772 -0.322346542621782 0.156268105694667 -

0.382248038661333 0.382510262924766 -0.428599942086638 0.130121517471431 -0.543143683816006 -

0.302035102857931 -0.315875529225126 -0.321079521693466 0.0425728531117439 0.121497806407142
0.230397897538869 0.0723850708520962 0.322600771751069 -0.158467403630713 0.677560068519563
0.740664399207064 -0.352608889052821 -0.154090692422928 0.427278983601342 -0.689704403207119
0.0834047989949492 -0.215368566783277 0.157449377561392 -0.119930512376458 -0.32655760657875 -

0.234352516721173 0.277068320757222 -0.0760329984001823 -0.252294133530901 0.141278196910841 -
0.00846610566484543 0.092775302535367
"Grendelius_alekseevi_ " -0.522728888693029 -0.410560881260834 -0.0498933793007021 -

0.0278706533996687 0.092342583544551 -0.880314272574503 -0.541141103201802 -0.0129591462720415 -

0.26194477159987  -0.497013085919638 -0.557509120443161 0.0896568462063545 0.430027817715815 -

0.0154503110611392 -0.0556381517901415 0.140240537761002 -0.0573077423666758 0.25930571171644
-0.126252257226247 0.00116982014060248 -0.229381895192139 0.171805803892366 0.29470847915875
0.17788255778804  -0.128089976116589 -0.448920190500608 -0.143862787904296 0.359134828811179
0.00923226860232394 0.568534590782611 -0.34679496378044 -0.612422952105739
0.246097324413391 -0.0651158875040242 0.223479680352301 -0.0946060915735771
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"Caypullisaurus_bonapartei” -0.287134169385868 0.00661923620897344 0.068816481146607
0.197852307502408 -0.049866158718159 0.397167578862899 0.137400215350515 -0.0569991660432423
-0.375196745441921 0.771891656896397 -0.0457066799118998 -0.294187887105371 -

0.336569908817998 0.445569380581156 0.460289596270708 -0.617190736274045 -0.364591692531515
0.0453277105880591 0.419334417130792 -0.607501352512739 -0.335647685884403 0.00101637888482364
0.637952760689588 0.484107677569401 0.312730522064157 -0.232026112707729 0.1278829695291
0.137119883504059 0.234569596691441 0.059897786065651 -0.070744540644227 0.0362677043231171
0.195930933971682 0.193464795998197 -0.153676049605848 -0.0509154525357832

" Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A" 0.114052317909915 0.806597758677463 0.317632450651702 -
0.291726403955654 0.292524311140799 0.192433546387615 0.206066755838986 0.779661217716437 -
0.089398649507039 0.15384784411393  -0.780969385855152 0.354960494879294 -0.203352510300212
0.876709517865136 -0.00478526462100899 0.71066184371704  -0.0373853673835598 -
0.486517460222233 -0.323899616951977 -0.0471527939679403 -0.0788325964958662 -
0.182355137883944 -0.243083330084537 -0.201172375922705 -0.131685720074344 -0.0669575922337246
0.126515193451449 -0.185124010573935 0.327359972744229 0.0766274150296889 0.0452235307719808 -
0.168150086214812 0.176518369916047 -0.0168856242278969 -0.286700132870193 -0.0932284698836475

"Aegirosaurus_leptospondylus_" -0.0240338469525051 0.28223759958862  -0.351161044321857 -
0.770987231365347 -0.164509838256079 -0.49020357417281 0.163243960277315 -0.813952790545945
0.501266471715921 0.107638827440505 -0.00831367955356344 0.260567209554654 -
0.130125383815884 0.446274226442147 0.0128119976840456 -0.416713672044079 -0.3654493443021 -
0.107499015418315 -0.10003389253826 -0.104399070816244 0.205658291179025 0.0560484134733916
0.447584295184357 -0.547785011600082 -0.067863807055261 0.196340339980187 -0.553020843086933
0.0345484773203382 0.105337218463323 -0.370433944035621 0.342796519644245 -0.398686718668377 -
0.109082638203903 -0.351564442413794 0.000542965339072932 -0.0130516861470541

"Undorosaurus_gorodischensis_"-0.48879507838291 0.310805955438336 0.848450649291067 -0.0168005691805438
-0.794977997019019 -0.275466055670269 0.443586635800052 -0.0910150641334721
0.766885679588285 0.0793733305733006 -0.328096902366043 -0.2194706636391  -0.0849401871507244
-0.437020646835066 0.0718931315463949 0.08958813136122  0.364808397313919 0.0670616901137042
0.0152041298705758 -0.152328742361833 0.0524677278847492 0.281461700384235 0.311280264555499 -
0.273446925700642 -0.231533612442808 0.149423697815596 -0.0530478383484022 -0.179640309758761 -
0.0793052564835823 0.47905995922442  -0.117725643205044 0.21011060006927  0.201154990628079
0.223133746250798 -0.294870254415348 0.47201294244018

"Undorosaurus_kristiansenae"  -0.4682308814394  0.297251674516282 0.467296938720595 0.64389544112554 -

0.187435056746397 0.213411776300139 0.871583752140901 -0.0620499076364246 -0.293431471000103 -

0.151400702483394 -0.374111321996923 -0.514339743952438 -0.144854110352903 0.099087939843075 -

0.369149116939929 -0.617005137421581 -0.379897139081724 0.104336389556584 -0.150391840593777
0.193503447374888 0.346637108333291 0.281102114760422 -0.515886744443535 -0.285591237284901 -

0.369518629044206 -0.256815121778559 0.304144106599752 0.588815054671133 -0.105600093512558 -

0.186095160897654 -0.126128659302025 0.018873194735765 -0.0495936473441629 -0.180539469432735
0.112329693524404 -0.0932960193776831

"Nannopterygius_enthekiodon" 0.16426787352119 1.01102364313285  0.0413524868782172 0.0748710446868915 -
0.400295921622404 -0.00672723316949563 0.203239064308971 -0.410340719343857 -0.833279000266346
0.122914936711209 0.18164408706998 -0.0612181904336137 0.0320987313532602 -

0.211870859327751 -0.456138020394862 0.0948617740821261 0.0341428046451371 -0.134418422014323 -

0.364339904783635 -0.28187635553002 -0.33308253426665 -0.300627506712446 -0.139976009424303
0.377999299496447 0.112979556521739 0.108321034080888 -0.28294327113552 -0.128852873615072 -

0.39097535691315  0.118164919536174 -0.172801074579062 -0.418115678355262 -0.707997631333356
0.091658238754362 -0.200109997802567 0.153310034147879

"Nannopterygius_saveljeviensis_" 0.252924280029546 0.752322047994311 -0.781495231842318
0.222063995343924 -0.389942347671833 -0.357955014246066 -0.494185010986861 -0.125983120849733 -
0.110526228174067 0.025526987620611 0.174399560091579 0.454508827824604 0.062620463055466
0.312842964630451 -0.553655519807881 -0.371297026723858 0.222798769933886 -0.120750890064758
0.45428564516479  -0.389993931534376 0.358401711797176 0.0708380029896299 -0.299754051411336 -
0.144094107900606 -0.202128527085971 0.337451168236163 0.359025437698745 -0.172565220209553 -
0.282783275633614 0.0531454112031157 -0.0915619886368162 -0.0117512236150792
0.481727716028854 0.50157060768882  0.149211005959428 -0.109816540436871

"Nannopterygius_yasikovi" 0.339118739311537 0.607432743188791 -0.748036752793498 0.479225337873498 -
0.497926259357397 -0.393011234259216 -0.0622788492979511 0.321477755408252 -0.0659783098884177
0.214729455177293 -0.507703815285415 0.0997537124126746 0.00254540850681239 -

0.413398919809021 0.0165397416012307 0.0898348335039082 -0.205458144825797 -0.16623873781359
0.167347788788914 0.0844401217972742 -0.172209045455653 0.168003140924473 -0.302821038078868
0.194095025459705 0.160578760857181 -0.405337760065907 -0.877568734346714 0.0118844210833073
0.189082090772712 -0.177741667098167 0.121494228736452 0.662345286633825 0.127178044285616 -

0.0922740554812093 0.167900325032048 0.0155890616553588

"Sveltonectes_insolitus" -0.319249999182242 0.325834991750571 -0.207602077528938 -0.159270906567643 -
0.6545743877862  0.368573405349244 0.183128576484299 0.169265381043324 0.461210219544835 -
0.185661739632131 0.210997977873348 0.486294784691002 1.15872391454323  0.140279246470623
0.523559339050262 0.0884414064163107 -0.35050101768385 -0.0421459859467116 -
0.336111170650832 0.0883559387346267 -0.145874760850906 0.454133012924556 0.0241365267765754
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0.494157686851993 -0.0100855711230903 -0.0334639891061842 0.396517645673962
0.158152122641706 -0.267813890548459 -0.243885799826728 0.334992103084713 0.0215521114243511 -
0.0731055790252679 0.0843800644972433 -0.0592404453425217 -0.00597746967983858

"Platypterygius_australis" -0.767526776542099 -0.531701198711971 0.341372323657971 0.472590470227703 -
0.169663901722731 -0.290786105345437 -0.20662633617698 -0.142609664763443 -0.233508973298286 -
0.212214719710843 -0.0236182819348893 -0.0470572294042385 -0.0354837461035185
0.500134166331687 -0.411067227296887 0.811429124333216 -0.309038183031494 0.841181878555783
0.110793786404802 -0.202539188168155 0.134974584101857 -0.164939019051381 0.265421295238013
0.249973840296275 -0.350703723814695 0.450340750051761 -0.0912728271887494 -
0.0485563241026365 0.108100919763717 -0.43638876404378 0.0895520673008566 0.422983153792454 -
0.182572813536378 0.0576499123552418 -0.0165682038240487 -0.0228179547512553

"Platypterygius_hercynicus" -0.62692339590871 -0.351519344157866 -0.0571973128102489
0.266512228316377 0.239969047961478 0.62369525344645 -0.383056934822869 -0.635891715990301 -
0.302913758236153 -0.265297936016468 -0.187343021367435 0.641963912630696 0.0220471829839038 -
0.435454010311496 0.209223632647919 -0.186784715292693 0.207682071214843 -0.255167000457133 -
0.245272624939818 -0.31506829236637 0.243668907447552 -0.377191795960014 -0.202328825584484 -
0.109230389347915 -0.244978235894281 -0.0429540430951965 0.0518204152969099 0.320811840314041
0.664872823741557 0.289853405097997 0.534199328065916 0.146832051964621 -0.207541988186762
0.223100372554566 0.0217123766255487 0.149613154109191

"Platypterygius_americanus" -0.239717093074047 -0.459142166611382 0.342771798840037 0.210286994672658 -

0.16807318391192  -0.0176924430112849 -0.444419700748419 0.0452224065443678 0.631572058965896
1.15037431276924  0.166542653886674 0.132614741429266 0.225272012728213 0.298522073352799
0.143521183727282 0.100641509928821 0.312848378127257 0.0658155034954146 0.14834369449776 -

0.0883518598694718 0.232762497574046 -0.0829146641059176 -0.39431644185783 -0.149541676668617 -

0.141857214711072 -0.5431354516362  0.0516204487459547 -0.22409112795588 0.0013903254382142 -

0.0140792239920528 -0.329828862730038 -0.104612117716484 -0.617568781389597 -0.0775969546188237
0.345681038024607 0.00126734815360554

"Platypterygius_sachicarum" -0.634986009633624 -0.517110379024248 0.0555963109417689 -0.00789556833762821
0.0223815510760861 1.0836945825002  -0.216234893609178 -0.501874302371188 0.220690569700757 -

0.248710207789316 -0.168344416881881 0.366180324602722 -0.0647354988001431 -0.353284206677347 -

0.276967499435297 0.132569189665005 -0.350819714550682 -0.0366849987462434 -0.110702669944568
0.0386982259982726 -0.0716412596329687 0.0786368902233689 -0.232893046616529 -

0.110386117721942 0.48527556622245 -0.0753325318448379 -0.177707569678859 -0.355649250552077 -

0.0564210207658436 -0.473083532566734 -0.710639451490894 -0.180502162601676 0.405406863725411
0.0208528043743534 -0.140825535053034 0.0358284254722387

"Platypterygius_platydactylus " -1.42304059360083 -0.613875059974158 -0.667998331318703 -0.0787432490568852
0.229921815718471 -0.180949051570806 0.745653313064726 0.521357138856513 0.0796634100233982
0.0294245257176621 0.347084867024573 0.298540495916597 -0.226062712796536 -0.0276480207383765
-0.226385817678799 0.0280333520920637 0.190704439551037 -0.0531632439845904 0.17919839248965
-0.267787580114809 -0.0422144213120886 -0.00207915270105292 0.0195806995126149
0.0106239810007999 0.118438420557884 -0.0923051219701555 0.00751415536248826 -

0.0556876300356763 0.0424459414426771 -0.0076436303350133 -0.0329251067397301 -0.15396432615367
0.0825798596347904 -0.049101198298491 0.0914057012918415 0.140897315867745

"Sumpalla_argentina" -0.343934586645871 0.560308131760077 0.615974332138129 0.386500775955842
0.815441901249244 -0.172704483145305 0.565061455990072 -0.690663885638073 -0.148475215099008 -
0.16463934454695 -0.159566826640552 0.389626705582926 0.25932450123606 0.221482399345077
0.265924841599968 -0.134107378793736 0.189584115626148 -0.0996163551772432
0.170841197084521 0.250762861870334 -0.146819041495901 -0.0833407763304236
0.0740003605655834 0.138035799742811 0.349059504322958 0.303258286967976 0.108800005543514 -
0.529515985450661 -0.201002071857855 0.337983450713383 -0.0328926296942051 0.390328399597316
0.0584031891946033 -0.388816413943518 0.435332357705827 -0.0951186156986798

"Thalassodraco_etchesi" -0.15839800673778 0.762940750134074 -0.710361375233228 -0.224831520452012 -
0.79203326416429  0.229392563591802 -0.106340719976467 -0.102291120931992 0.484747920960783 -
0.454630279335354 0.156610683066308 -0.486305113179592 -0.496261434177405 -0.306230421504941 0.16215585852602
0.322984137785085 0.124516508903362 -0.0249313576126229 0.256100340446451
0.0307792517101718 0.103219237805784 -0.303477713095564 0.00524734206150736
0.396188326714538 -0.042848547597666 0.134742584466129 0.488354501101684 -0.0349790743717784
0.488453126397146 0.129826613598039 -0.21093507381543 -0.125499796134549 -0.0852873855865074
-0.555754709300929 0.123723739356879 -0.183828195832344

"Parrassaurus_yacahuitztli" -0.421976981038502 -0.686494159853704 0.350355141862331 -0.124328637736037 -
0.03890437334876  -0.496989464145912 -0.225278136014902 0.355655629739185 0.479886388135058
0.00640981435389227 -0.0501996316476997 0.301951720369884 -0.367565230567487 -
0.198304508058207 -0.31504106449729 -0.276422874837408 -0.680672381907332 -0.265544398165643
0.425781947379872  0.425609264291 -0.151148185865312 -0.0386955181263688 -
0.370178815139699 0.137057338722169 0.408150159244424 0.383776519917035 0.0659826616468754
0.113809501414949 -0.129997378543584 0.430019276851972 0.238864693612664 0.0316249240272355 -
0.385219460887588 0.104078299871515 -0.329271601574019 -0.278826526553399
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Valores de los vectores resultantes del analisis de disparidad empleando el conjunto
de datos del post-craneo

"Temnodontosaurus_spp" -0.825554467713448 -0.425764027358172 -0.200365110041465 -0.0460894471659193
-0.13816994481544  0.0884925099529792 -0.190680875063246 -0.0735845716353113
0.0143569734659173 -0.0664673130882621 -0.0940744581250284 -0.206091837233055 -
0.106786321783398 -0.0621874850842354 -0.207704297044418 -0.0873220347759341
0.0861959416079905 -0.103469109386315 0.205818195923673 -0.072228400866538 -0.178959540665823 -
0.130131722524459 0.472671159816575 0.050664392120879 -0.0257729475879053 0.120422604680616
0.10625753394238  -0.134836381667418 0.10760796233416  -0.0794498141762646
0.129080681530072 -0.109985503356987 -0.144069812456744 -0.0983005288080025 -

0.0249050321188162 0.0414425791588823 0.0774977374678192 -0.000672817635529979 -0.0593068151415592
-0.0247755040586818

"Suevoleviathan_integer" -0.79367055174764 -0.0410150592695115 -0.406267135602316 -

0.170518812551561 0.155871651315834 -0.182594620158752 -0.0784643449476687 -0.0616553707708088

-0.494929983026866 -0.247998891837349 0.153780000550584 0.0412731973494337 0.051471954326628

0.0785388789925996 -0.146373036507764 -0.186261147940325 0.345215971900515 -0.106439301774687 -
0.247576815394842 -0.0464035643295448 0.112754853582383 0.0394525702495092 -0.143314403288686

0.0977757319696068 0.0779737436459866 -0.0986062936655565 -0.141399062659215 -
0.073916111539202 -0.0237170490808993 0.122947925143724 0.139047572721575 0.0757795510046069

0.0245483725622233 0.0211974842833385 0.0349700910638298 -0.190374902585818 0.0789568912719972 -
0.0503542251912348 -0.0604545046664972 0.0650517433995007

"Ichthyosaurus_communis_" -0.639087569181928 -0.0323463965017804 -0.0956394877146795
0.0287919174499788 -0.257791885251652 -0.24938373682811 0.0964196197493565 0.304378325939997
0.213515880751018 -0.266674949199642 -0.204157860378761 0.0770973391858175 0.306620420669289 -

0.00823353162776765 0.0516384619878295 -0.0738370819777575 0.198182187881384
0.437121249441934 0.12624008393709 -0.17599751408706 0.11486132199443  0.337953530654058
0.095049172685842 -0.0732934245914049 -0.0169966206715663 -0.020339236403005
0.0944095774523341 0.0750954394332714 -0.0231528081519675 -0.0483724884186765 -

0.0635074546300539 -0.0194276164642314 0.159379942936236 0.0219989094675417 -0.0944830254378931
0.0549623340507001 -0.0227756941109728 -0.0163547390992891 0.0445925259493029
0.0687184611094423

"Protoichthyosaurus_prostaxalis"-0.678643580206362 0.141310074450468 -0.430555442790215 -0.269690680072996
0.0355953677233641 -0.369343354995496 0.132903772009872 0.41166744039289  -0.23711078210564
0.332505541057882 -0.106345609606371 -0.129334480997412 -0.0382733360733263
0.0813638781693441 0.0848587036532924 0.122219874916927 -0.257087696322376 -0.0120260267653022
0.172032899489373 0.185198055252713 0.0380122752657624 -0.106045802160728 0.00478325897611174
-0.0871112111086177 -0.0274564659024482 -0.176982331586298 0.0032088155658043 1
-0.0487645163310422 -0.0829804667250513 0.000811594184048433 -

0.227494345788062 -0.0909071499548387 -0.100009266734221 -0.00252330958130546
0.0530413291777838 -0.150958849979106 0.0852295652713439 0.0909247181217384 0.11566082967203
0.0161613981809041

"Protoichthyosaurus_applebyi" -0.798041169590915 0.523944234612772 -0.2151139985697  -0.313949012278102
0.135112860482635 -0.262123249186796 0.398291483818811 0.019630032711955 -0.0892464924440196
0.0523638806158041 -0.0199178022596132 0.112320887460541 0.0695959316588087 0.15115876876347
-0.000449401190064732 0.196978368608938 -0.083895954828057 -0.0621913086315118 -

0.0833473828979418 -0.00275139762405261 0.00924294158974481 -0.0304583635001917 -

0.0731512407228444 -0.0356723978424535 -0.0239614750936588 0.247070250565638
0.0724905314529808 0.00678502694894994 0.0624252494669266 0.00721918576027334 -

0.00469768692965422 0.0319807498311043 0.0366332816571694 -0.0275728177931291
0.090510970333404 0.287952517361953 -0.0136045508321553 -0.0601600724381367 -

0.151799345390327 -0.075563733913239

"Hauffiopteryx_typicus" -0.662478605416721 -0.327259351765761 -0.241874165347764 -0.0292976532672339
-0.168005317819409 -0.0136929042677257 0.00600142488744369 -0.407320060312858
0.10471972105637  0.182265212403181 0.0162040776658765 0.230097707415367 -0.371552054356559 -

0.321405709702044 0.232425299643554 0.0190450006564243 -0.0995952804460206 0.158969742453215 -

0.0833639823221834 0.0631589573099932 0.0105920728759159 0.0840426043145603 -0.284365524262716
0.249577906190932  0.0469310330950562 0.0315731114177957 0.0693553162525047 0.207806751774082
0.0243073413639812 -0.0951036857070178 0.106231069822073 -0.143619762036092 -

0.0705178055634911 0.0334544638750379 -0.0213605280949403 0.0286008107979126 0.045657731377396
0.0696688615294307 0.00680258861081462 0.00940675805166797

"Hauffiopteryx_altera" -0.827528254469716 -0.209896733471759 -0.0302955394770959 -
0.139025178777446 0.017445883875652 0.373164356894707 -0.130507683464319 -0.267194481557644
0.329370623017398 -0.0905990850063486 -0.131956862904266 0.215925564466773
0.185221752981977 0.183559691484141 0.379791387064718 0.0289310223214847 -0.104259009601182 -
0.135982099560268 -0.0148468854776476 0.158955297992695 -0.116247874155818 -0.0981066324808962
0.0941583780808848 -0.141116171577414 -0.0767627981927142 0.0418358682734131 -
0.220138325756957 -0.0582757082941861 -0.157769827645737 0.108325562550183 0.0241274927883383
0.129251666115442 0.0763421362477395 0.0903081588942483 -0.0275670808295256 -
0.0653303764420881 -0.167151384048017 0.0465239947104166 -0.00559996470342567 -0.020374239567172
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"Stenopterygius_quadriscissus" -0.548628757012196 -0.0910790954763672 0.187792423561037
0.218319958688802 0.130534046031059 0.178038276599163 0.0541488660444034 0.148960745258121
0.454082630077914 -0.149191951205926 0.465374396680201 -0.451818576837331 0.0955193148100293
0.0473320157148973 -0.244637420344013 0.102546611509226 -0.249478332111798 -0.0392593127148198
-0.162827251998461 0.0290975227081887 -0.036458385031107 0.0809753391484072 -0.147745229931339
0.0561009823171371 0.0966247026140911 0.0145772122195906 0.0951275040705601 -0.0629145032207821
-0.0860266027690398 0.0916510620844132 0.0709930556543628 0.0683907320984201
0.067663000098146 0.046076400986329 -0.0463985744203093 0.0469558318317937 0.14677526035402
0.0590026004094011 0.106267326119449 -0.0427189092605258

"Stenopterygius_aaleniensis" -0.728497951365938 -0.257165006707523 0.5358602256124  0.248595435774059

0.276308503066972 -0.0920913945068691 -0.0744806318481136 -0.0358408998257961
0.244801721098101 0.0915939281437067 0.113271062270854 -0.105746283317316 -0.212357494315838
0.00433145018916609 -0.102438070986726 -0.0596583504728206 0.247368133128921 -

0.142326526843948 0.161481373985561 -0.171563451644372 0.121058862227745 -0.0283957883335861 -

0.21862524875039  -0.116866158924894 0.0122368658527887 -0.100654039279997 -0.0431764415706269
0.0404521664295221 0.185946263317864 -0.043769465574745 -0.204460832654098 0.00091588962941781
-0.0796115931792392 -0.112173828264914 0.0589674440644674 -0.0331069566973377 -

0.247505408581329 -0.0690134129746392 0.02812018116125  -0.0502992745714947

"Ophthalmosaurus_icenicus" 0.235492461435743 -0.430781517311476 -0.120500487016253 0.22581401505371 -
0.109690447468356 -0.192294992585036 -0.416956565803988 0.0851458747623248 -0.0581819932385197 -
0.051269923461653 0.479228090986375 0.219280897658824 0.00134639701970628 -0.235027211527355 -
0.0825875082970802 -0.0125133001651832 -0.0755378049459934 0.0996291230014036 -
0.0797252229677027 0.0386831827028682 0.236991203804246 -0.136733202970712 0.137460853602295 -
0.149729234792855 -0.257977044224008 0.0257849521482616 -0.0279725390828646 0.0327841882694836 -
0.021651956452445 -0.0260020085794078 -0.117002521694176 -0.0248980568608782

0.176968336954988 0.0447460541305622 0.200485610084788 0.0360455585274536 0.0322693546496955

0.0921035543504306 -0.0943891509443236 -0.0595926194864032

"Baptanodon_natans" 0.115921752920132 -0.520951820416846 0.132871229708381 -0.050963955174272
0.0872498557039608 -0.0281361080689711 -0.340875844950655 0.492718443790929 -
0.0354749844312521 0.0965249989617224 -0.146646099857101 0.143708172684375 -0.018269110541299 0.17445872409626
0.197619959324407 0.00555206011649065 -0.0544576533670787 -0.0874523162932741
-0.0628927460720576 -0.0259555675726287 -0.0879767599597642 -
0.0938254925601828 0.0507622871180713 0.144253754092337 0.0496158878079495 -0.123466921804755
0.322806978788151 0.265515392992136 0.109947581137332 0.0407621560468296 0.13349061993807
0.27018285476988  0.060851786058951 -0.0449594334954314 0.0356897953244792 -
0.0486114885941657 0.0169538044750666 -0.0582208860703706 0.00457875942453699 -
0.0502924105408631

"Catutosaurus_gasparinae" 0.428571623947339 -0.230386767932675 -0.264758776565122 0.280205984870528 -
0.138681298591427 -0.557886067106145 -0.105047849507239 -0.30176026507036 0.313208332276153

0.231333412772624 0.0134208050198001 -0.113031105888888 0.176840891967282 0.0994620180361121

0.173056738114704 0.236582361046795 0.10970834375408  -0.105451724977449 0.107176696599135 -
0.147349482151589 0.0860103597419795 -0.0886207591064497 -0.0313090959966667

0.0152000891836599 -0.0392061053080214 -0.221601338857825 -0.146415015147075 -
0.0642048984307738 0.013011418283893 -0.0751725412439209 0.027115958598269 0.0790515413793454 -
0.0515575004507539 0.0864676608366204 -0.200409276652559 0.0495080049317582 0.179023860626655 -
0.0794808711973684 -0.0914295652514184 -0.0188015403173368

"Acamptonectes_densus" 0.350672773468085 -0.00745414158421508 -0.20042752895391 -
0.193746532429177 -0.325247861328936 -0.11492697036549 -0.209283205063355 0.337174512257253 -
0.0291493084902236 0.0910407595121228 0.486853127467065 0.295181805317038 -0.100380532375375

0.101601900872059 0.0153597170069222 0.160233439852867 -0.0612170569360797 -
0.195680123177968 0.047103279882394 -0.0725844813298859 0.014173486106055 0.18400087681893

0.115061609464056 0.176388508474527 0.0601416547416584 0.149722353166786 -0.102563020364013 -
0.0673092686865676 0.0247458803425472 0.142072929422578 0.00769097271080805 -0.088117034029118 -
0.10940127713038  -0.00298140914638348 -0.161446827674599 0.0587882154079822 -0.180312000159739 -
0.0515134587692746 0.0902177310746837 0.0840769810421446

"Arhtropterygius_chrisorum"  0.386788902407335 -0.508951640932874 -0.303972684511311 0.0443345104926335
0.494634560407666 0.065403076215996 0.214435738225329 0.0159738678931871 0.076741757371421
0.235069372126745 -0.190423282082854 0.120509651020014 0.048792585350678 -0.0346218012507231
-0.16236836877275 -0.0820970412297994 -0.163485179918509 0.0273445522202656 -

0.0868104148380144 -0.0944357159820166 0.0387534599587338 0.298509464711073 0.0132517605692977 -

0.0728611109328628 -0.123692931911342 0.0991910303014585 0.0709687212374621 -0.153050168178821
0.107696882447619 0.0219450754661503 0.0864223403624373 -0.11941141318475 -0.00231438264009551
0.144761578846059 -0.0841306169419594 -0.230745526064728 -0.0598945480916414
0.0137874499363168 -0.033545172349418 -0.137442653664648

"Arthropterygius_thalassonotus" 0.395130188704732 -0.526195078121585 -0.184996446197959 -0.12101060936518
0.607505508498943 -0.108908547967093 0.159813465429681 -0.175410270589027 -0.0605058583897243
0.0838122261199547 -0.085196087164729 -0.0979077627462327 0.0348014813587295 -

0.0329342171302604 -0.234733279588696 0.116787555777213 -0.174529902924125 -0.0200053987363205
0.00119326466235505 0.139430136513359 -0.0755956678522822 0.0199352960306684 -

0.00828344446124151 0.0388704955918786 -0.068944462884151 -0.107330601709668 0.0463934554215296 -
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0.0456872362486535 0.0717472664023727 -0.0508645958599495 -0.00597789720350828
0.101461296384699 0.118099864085232 -0.0162688519088597 0.0151987477777612
0.138051201832313 -0.139359972207458 -0.0184304089741802 -0.0451199328231371
0.23396181273998

"Janusaurus_lundi"  0.330267370150108 -0.5027217550316  -0.131920023405883 0.247004791346543
0.409992177743631 0.108563654990466 0.0328092008851773 0.113323661943882 0.0991729890264895 -

0.0935400987747676 -0.124340647354594 0.0773562669642918 0.0217137288989378 0.0264199450840791
0.108682351847451 -0.240811612666786 0.0169394290333137 -0.00219181205280844 -

0.203254310018474 -0.195853522982835 -0.10009053167741 0.0542332757147811 0.0714515844725207
0.0806477870768606 0.172203535106106 -0.0407070480282444 -0.0679560815839124
0.0426256479460175 -0.281669744146167 0.096648434760777 -0.243243128377638 -0.0653540953710913
-0.233629076488546 -0.10014612936768 0.0651247139303912 0.146514067607168 0.0632700365362396
0.0888673412294324 -0.073459502988693 0.0214657020010104

"Palvennia_hoybergeti" 0.290168201258251 -0.484014842890947 -0.20605334551589 0.14453326461568 -
0.112235662075932 0.0464698721661127 -0.123044166096845 0.20928760836429  -0.108667292409331 -
0.00138123379323161 -0.0428154889318291 -0.182450430977944 0.247750589417197 -

0.359564619226065 0.0814017341992889 -0.132022572405479 0.0714063066767567 0.122040708854688
0.356341496077378 0.195137952562552 -0.136127618508734 -0.176591055364037 -0.346350644623525 -
0.0747237425827969 0.044625119328565 0.253123506849428 -0.00572512507921639 -0.0692940157399547
-0.0551808585592246 0.17757091074765  0.0588081075014538 -0.000928840307963154 -
0.0144016118737727 -0.0465619881742109 -0.0200934277224927 0.00719855350919818 -
0.0151450095424068 -0.0892662793715529 -0.0247272664490824 0.0187736750097667

"Keilhaiua " 0.413053868311491 -0.162184474091669 -0.308915622817729 -0.0768031669128727
0.166523545828511 -0.00348310668864715 0.102216129859236 -0.27259016462879
0.219343731722576 -0.299692366236694 0.0645616533376445 0.0605175937985786 0.0492096894870787
0.27169924945492  -0.114824794392702 0.257252832438766 0.108103388518164 0.380014228060799 -

0.0359656694563715 0.269305313592111 0.0886971995018032 -0.2098848719135  0.114635051407387
0.104085383520262 0.117506277903793 0.0337136908126106 -0.0629231068355536

0.104041666331581 0.0992129109616753 -0.0130130441657967 -0.00259177393642686 -
0.0735781078948768 -0.0306902512177454 -0.215887106977227 0.0238175615034754 -0.122184666492309 -
0.0262323168956718 -0.000247834390518622 0.0885401856613368 -0.0262300855445291

"Brachypterygius_extremus "  0.145901737200201 0.296505647922781 -0.117989348391089 0.569397891951934 -
0.56138794811813  -0.220809236077332 0.116159691918686 0.0764072806076618 -0.0493076923495511 -
0.150361595216053 -0.0923306793592955 0.0920011640594931 -0.0810724035878282
0.0320875229899284 -0.206669315377458 -0.0847671107388038 -0.0761499519797185 -
0.0149140421395452 -0.166028002356514 0.294265006061139 -0.154951961347342 0.15715221452226 -
0.100986355364086 -0.0524731601953015 -0.171134213482201 -0.0890094098670452
0.0280012736320196 -0.0655705844759475 -0.09071729577326 -0.112777394173215
0.0245845608917982 0.184624104570406 -0.170926555490925 -0.204029646838864 -0.0824339931158709
-0.0179216387020646 -0.107459987668233 0.0213532834610752 -0.0619714339664349 -
0.0656804930825787

"Grendelius_alekseevi_ " 0.0645405865302602 0.440787223913651 -0.409488089580003 0.275398086458078 -
0.477968869363247 0.324319810735225 -0.132840849734234 -0.0696153241414992 0.133017986040723

0.32899095551151  -0.273809817178839 -0.260315161226782 0.142176320066173 -0.0626990847934806

-0.036357981273419 -0.222736977094129 0.00427585771421978 -0.0949636069708722 -
0.253918848705188 0.110307866879855 0.354281232909568 -0.0823508778697665 0.086415373468486

0.060961335209329 0.145088160753053 -0.0498228438086142 0.0608898476909577 -
0.00435255929014152 0.192699335918351 0.147707124758292 -0.0500209162149903 -
0.0327608878970447 0.0499415761052082 0.0394483475559992 0.0193789635399314 0.0645837941946089 -
0.0965937649607019 0.0533415642846133 -0.00200979635394464 0.0482893461403544

"Caypullisaurus_bonapartei" 0.355896382002809 0.295036104745604 -0.10696509307558 0.0122302758469322
0.167231404478991 -0.121792112168954 -0.276707845089179 0.266102127844229 0.238900516880206 -

0.321876508888489 -0.298688630619379 0.085051904695833 -0.429403980230354 -0.12209248134429
0.174236247512192 0.158372198976044 0.218184440118891 -0.11016538694017 -0.111363784496415
0.081751308106873 -0.0816271696179188 0.02059831969497  -0.0844964253118013 -

0.0565220264657839 0.105231088807361 0.0701845380217909 -0.000621930410557565 -0.34546702820109
0.119106171706665 -0.107172399844635 -0.027202582244186 0.00989176397446725
0.119020995362225 0.058790698046617 0.0696019276366811 0.0374896562856009 0.07789844898717
0.0735840666158106 0.0636719624945581 0.0206772363159604

" Ophthalmosauridae gen. et sp. nov. A" 0.386135094600538 0.262416784430529 0.0761039763874625 -
0.101122276185674 0.0570793509114433 0.131276871373385 -0.0957790285420733 0.022673627846483 -
0.181824943107761 -0.348897817042244 -0.0665609114368517 -0.298432487785419 0.0257533367258575
0.00916640414327508 0.206265902878691 0.416434333908848 -0.00964719451873766
0.0462071711017846 -0.0961478104030349 -0.143773602802164 0.230953141690643 -
0.0247252584376894 -0.0646619738364192 -0.124468173682566 -0.0422839947918944
0.0297638659785671 0.201113004466659 0.0349297102397621 -0.0517524964208842
0.104669924093648 0.0434086306236368 -0.104862437531842 -0.232181595047882 0.0651661967944251
0.00844071539696012 -0.0522207239317614 -0.0939349813809972 -
0.033409413261565 -0.0995891066688816 -0.0238785978597969
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"Aegirosaurus_leptospondylus_" 0.0760795089811491 0.114514662719244 0.207892532836157 0.643030324152
0.0947575642336385 -0.0796084431191435 0.234790363298826 -0.0064295856216118 -

0.33419237081095 -0.115808917832278 0.0431820083847352 0.0905252800150891 -0.192740066289065 0.33085367283332
-0.0106592150807528 -0.165393024169338 -0.0167818792209025 0.108439631856531
0.0656341303475608 0.0311428457464013 -0.131406296753783 -0.207557620578015 0.00681000660804052
-0.043134518707431 0.0955918046086657 0.146556580573857 -0.0230693128195797
0.108425973386576 0.196038200094283 0.101036992097498 -0.129074190158369 -0.0114691484656821
0.0483744914958084 0.242187840183077 -0.204333306459949 0.0237744550528716 0.0484969659485726
0.0757682443542109 -0.0164504571813564 -0.0080840752510505

"Undorosaurus_gorodischensis "0.241249517726188 0.0150887659127358 -0.494848342941523 -0.289947484424589 -

0.113699885920057 0.377479832553933 0.2816863089188  0.0175355322951814 0.0498699797300275
0.0787912525417034 0.152504836345139 0.0173845880873543 -0.0536685007620921 -

0.110139553225681 -0.084516527274036 -0.0231850087373016 0.185738849039953 -0.13588219487626 -

0.102847594791576 -0.206812761743355 0.015846132537268 -0.174502281569661 -0.024036104393916 -

0.314517962177531 -0.0199219173373103 0.175590950731205 0.0876540374710746 0.172553230625126 -

0.0874146432733958 -0.275515964358758 -0.0360713476057783 0.181183196197714 -0.0573864099815928
0.0301098928691755 -0.114449756019128 -0.0663947012550552 0.026327006006473 0.04829375125984
0.0787079426780559 0.0772767897327978

"Undorosaurus_nessovi_" 0.327525893657518 0.0856678541977339 -0.369232623196828 -0.146869241071957 -
0.360310646509607 0.111388501083856 0.387288235662997 0.0552452323533152 0.126877155258056 -
0.225553460802322 0.0221170489047804 -0.217220127125128 -0.338391534741795 0.0203664780672669
0.0380059934688059 -0.0731797417594698 -0.0244406872691728 -0.0569367410049203
0.03050182717054  -0.209861920751055 -0.28207781048638 -0.100583595070388 -0.0200105425639815
0.0316030564334378 -0.219159472704105 -0.259765360793416 -0.0394079422367989
0.101813390815093 -0.0382372446409281 0.162521518403694 0.0344579862090814 -
0.183485252233544 0.215922974080506 -0.00187158973681695 0.0521627505553371 -0.0182506483077467
-0.0646091168705202 -0.0603510708319545 -0.0296380860354461 -
0.00646242438828718

"Undorosaurus_kristiansenae"  0.221282278242284 -0.183172517601686 -0.0426584181346366 -
0.0620734572127496 -0.237616205453337 0.484169623527838 -0.0366060132376008 -0.0641401556670567
-0.187559108327608 0.0134573531130589 -0.0238124877604803 -0.00573126694735708

0.0172246508420254 0.0743344413551962 -0.150859131034741 0.289155792947128 0.127212443794637 -
0.183794808168164 0.307880139674223 0.149259299578728 -0.066948874527714 0.397671715715604 -
0.0181284340060833 -0.132202189446925 0.203943139094165 -0.097864541837041 -0.126584264075704

0.191489871280111 0.0780272959190537 0.00868644634165292 -0.0376944391474264

0.0130145935173414 0.0479012264128887 0.020072519840714 0.107768942426666 0.0242933448229552

0.0980239480514506 0.112202327445355 -0.0863473893734791 -0.0387712137964734

"Undorosaurus_kielanae" 0.0448564694079469 -0.145218407972784 0.0210836563561828 0.124678686196291 -
0.126767889259876 0.673897018807484 0.285324078920622 -0.043451427518305 -0.119891462208773 -
0.0689338019404248 -0.00707671264820644 0.24786243530438  0.0819529767807694 0.0611459477866854

0.0294322521016319 0.00669221510206523 0.0250779378177166 0.00430750562655236

0.0915911721078047 0.0114179887465383 0.140940666715691 -0.00812576100864639 -
0.0520366279486592 0.244176150241018 -0.233202952848336 -0.0592384700744818 0.0480032301887545 -
0.194972739153053 0.0560004047859914 -0.042713670692041 -0.166935809533603 0.0744836608253424 -
0.078438367733204 0.0677405246509389 0.105098918482743 0.0640632427382218 0.1414485636364 -
0.217253284545004 0.107725172546838 -0.0223146929718509

"Nannopterygius_enthekiodon" -0.00971167161595986 -0.098800697846442 0.690886110425487 -
0.00288154064137673 0.0303627734424583 0.113532384338835 0.112587497485922 0.00986998670805341
-0.0098359013608397 0.201159353937325 -0.0188103315450235 0.310248728178928 -
0.00212041750187076 0.0756672989884979 -0.0683002117849063 0.0173329930708368
0.201706848105576 -0.160482255646101 -0.0781082118011059 0.217580547462972
0.118644913398667 -0.0941706830166748 -0.0106302030304369 -0.212139402358898
0.019772053035221 -0.119878472457167 0.209184280764357 -0.0565086024545988 -
0.197371070073777 0.0517736808311729 0.101812110559671 -0.29183078753656 0.121846765653187 -
0.125248592824165 -0.155806115670823 0.0416350194303194 0.085568142891007 -0.0437429832054207 -
0.0113936090250106 0.0361916550921312

"Nannopterygius_saveljeviensis_" 0.136085839674023 -0.0236656132102718 0.697974644216853 -
0.317924876509627 -0.0568315847941689 -0.154718246224511 0.242187630129256 -0.0457237078961966
0.112563605699746 0.0862877739787633 -0.0231974396169384 -0.0980515589128801 -
0.14591755016323  -0.152386998404525 0.147486476720211 -0.0744779787278155 0.0111641222740108
0.0810075087158957 -0.124044530370718 0.0589527253524453 0.0389234778894334 0.139616843535973
0.130777862548236 -0.159037255254164 -0.240112739056074 0.0995806914149625 -0.158631737854235
0.0667503793749439 0.206887380412959 0.266964805739283 0.0414476336338744 0.135415757060141 -
0.142822819016198 -0.0985407298419026 0.0273349951171013 -0.0282087387644649
0.171541384058637 0.0262662765704659 0.0238262320587087 0.087839359454779

"Nannopterygius_yasikovi" 0.0670542423812661 -0.151358109723567 0.583245221260597 -0.373191972141011 -
0.296290119846966 -0.243866812474394 0.0943181128297997 -0.160699403007242 -0.0140227391567423
0.0278950154619406 0.0480676430073912 -0.186386624458209 -0.0259059903346014 -
0.222091400016281 -0.0575114834233435 0.0479658261645494 0.130669183984921 0.0373858874649144 -
0.144825281176209 0.219719049373063 -0.164242689284473 0.0300693445070939 0.182573920704348
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0.166918403647002 0.148342638485492 0.0355855731251197 0.105077201747932 -0.00512991014921395
-0.14870054534811 -0.0740094347811973 -0.230486925436865 0.0501235014859448
0.0147993252558312 0.260762964203317 0.0118638901621013 -0.112685461951583 -0.0771645127162005
-0.114386248872119 -0.0637719403889382 -0.0144669057993179

"Nannopterygius_borealis" -0.00396553377660667 0.0875215907641861 0.503278886794726 -
0.145731431744211 0.00922517774854168 0.306458018132325 0.329126600615485 0.23570130445028 -
0.171149639090717 -0.0169477240204132 0.150823496197244 -0.0292386367240829

0.00799547053256475 -0.13855529150071  0.162742999078372 -0.000150791400507215 -
0.0513542073362588 0.165343682139574 0.163837360323279 -0.101326086594764 0.17024185802541 -
0.123207381240011 0.0242882491417313 0.227177148837778 0.0531514996406882 -0.151207274993628 -
0.0729397332923688 -0.201815048178356 0.0151403874583927 -0.14171722350674 0.108264120007639

0.0999878794963268 0.0289501199128314 -0.0635854061727501 -0.104467334592807 -0.0238641077179

-0.0807318530818323 0.229774203475005 -0.128383601051387 0.00319038318570376

"Gengasaurus_nicosiai" 0.32302895433171  -0.458556222939161 0.124586243257939 -0.340067152740561 -
0.050769412019809 -0.195059317689256 -0.0893259633943318 -0.290691120507716 -0.472712480565942 -
0.140618525907702 -0.193683356989877 -0.295614695232513 -0.0645643468930189 0.0300422374513408
0.101483992999558 -0.130506719066816 -0.112906540712918 -0.140145802848903 -0.0364117046466965
-0.0558727545310554 0.194059321309825 0.0822190660490427 0.00378377453592408
0.0342075392579345 -0.00745679093873252 0.0996425346423386 -0.093404870479447
0.0143220140132639 -0.0929145819104378 -0.0665099523575205 -0.0407939301894431
0.0283341672795926 0.174971445070818 -0.143402232958487 -0.125367870046722 0.129450782858619 -
0.0222361099757335 0.0133195553499644 0.169404833750838 -0.134971912850853

"Sveltonectes_insolitus" 0.0134985619465251 0.278578306781371 0.351333584212814 0.531748962735809
0.0454915789117681 -0.261451524101154 0.211209463739254 0.0773243656543201 0.0779449219661389 -
0.266260878840456 -0.254652619342736 0.0951279299646845 0.255750291524399 -0.188768281609536 -
0.078392650106804 0.0900266319894538 -0.145176282283257 -0.419212541971023 0.0972582822014401 -
0.0614256985420777 0.100134864551272 -0.0604416164856937 0.0455662460741788 0.21208313109403 -
0.0537789652869951 0.16586332402028 -0.111190819868145 0.203728428367321 -0.0499878154751289 -
0.104835889428408 0.0792055691015456 -0.10157867217091 0.0285861829482038 0.0138329593010241
0.106690798593983 -0.130517990693705 0.018881341433977 0.022955319360755 0.0423981107732493

0.0685743567370618

"Maiaspondylus_lindoei" 0.556270238247212 0.59403049337032 -0.11114629643258 -0.442867840382954
0.333482843435535 -0.0540661019643858 0.155549403705138 0.297593922304263
0.275986695463556 0.185289123908829 0.175520958804211 -0.0675995912669626
0.165657280660303 0.00886899760967649 0.104072899709302 -0.317089308029439
0.200169058379368 -0.0528487173280678 0.0157114646064646 0.175182687750372 -

0.030491217780581 0.0131098809856057 0.00354669527939047 0.111639646419687 0.0413943716747179
0.0337271121116687 -0.145664951293759 0.0971379514354987 0.0411855221427951 -0.120114390793178
0.0465352643343967 -0.0690565526577098 0.0137810860767265 -0.0327316021185117

0.0345838638824912 0.0142396065007337 0.0155311106287055 -0.0544539269123268 -
0.0439208951488146 -0.110237298721952

"Platypterygius_australis" 0.216963237510614 0.642218953474247 -0.0576635303733777 -
0.105932705801749 0.237800727593466 -0.105408268206086 -0.150817512266996 -0.210724628607761
0.173018527942985 -0.00209157513812538 -0.0909385236457552 0.0952550304283247 -
0.378443223884604 0.060639220178752 -0.248361474499511 -0.193530635911838 -0.0309679880999915
0.0894874552401143 0.400184104851484 0.0169215984685347 0.260656144159715 0.0144069872852493
0.0646124613877686 0.0239050683900002 0.00584644982423569 -0.0140343162599979
0.082063727072222 0.0320720169130796 -0.28006411877567 0.137850429426121 0.125285208875494
0.16988802467697 -0.0569143832556562 0.125237137924861 0.0477575735184588
0.0366356231671736 -0.00877663267558139 -0.00523114856290745 0.0207462055371385 -
0.00750018095880052

"Platypterygius_hercynicus" 0.123768860827338 0.629385698566572 -0.11425981040283 0.136190272852483
0.25108229818275  -0.102558821001763 -0.0379357265121308 -0.46944151206922 -
0.145953214414079 -0.213170972002707 0.36513573769854  0.063568886363886 0.244014465694528 -
0.167165834922453 0.341351317292426 -0.222769425867263 -0.126692100008412 -0.113220817752747
0.125028402238173 0.0212698598094075 -0.164968264234975 0.13452596424879  0.10011082413393 -
0.134654000321759 0.085082793758616 -0.154210427638794 0.271772428410474 -0.0507091314084632

0.129509674875454 -0.0229468602551645 -0.0207642390544088 -0.0198283791665349
-0.0265165062792257 -0.053898299902378 0.0294667853034078 -0.0218699397066769 -
0.00273913645496978 0.00440250300492785 0.0623744764328503 0.0164191268098623

"Platypterygius_americanus" -0.183542955398832 0.524529772224037 0.042562241165909 0.0950325465911841
0.237136158493239 0.160283247699057 -0.117410211626875 0.0774693219014781 -0.176897158324874
0.0884775927795561 -0.131020223052535 0.201701027794689 0.0389103410339596 -0.520160217787462 -

0.214038181206203 0.226630709170197 -0.129199560441845 0.17551190575347  -0.134012560954125 -

0.145769864867453 -0.146547519699394 -0.114995574648061 0.121903000703501 -0.102803945506819
0.160138752259156 -0.181681324547459 -0.220529979628512 0.0581528619179965 0.0172159494323961
0.0769615051793536 0.0310072945395659 0.0501085813192978 0.0128237930314695 -0.0188185771380058
-0.097118755269731 0.0570784577187106 -0.00515501349051816 -0.127325506779121
0.0729241345740191 -0.0802476445337566
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"Platypterygius_sachicarum" -0.0229902198472948 0.52771053003957  0.132673085374694 -
0.00529227246281648 -0.00457829046198152 0.259236068570174 -0.436876684595763 -
0.0799494679684581 0.0384600457738491 0.128984899536823 -0.0211446627864188 -0.0685395239351809

-0.135766026794811 0.176681694805948 0.017383967206822 -0.0423057837367674 -

0.319256707880196 0.110870591208145 0.0118747746646535 -0.144118656224232 -0.0241080298991423
0.079332703205943 -0.0656879761393237 0.0308538045236118 0.0283359946938364
0.178663452222874 -0.0393197880298934 -0.0176998678836601 -0.0301004377872884
-0.100968489450445 -0.167028359942834 -0.0134062358236135 0.156800827463027 -0.20672645509006
-0.0653164714165087 -0.185184328452431 0.107937667312878 -0.137561481815598 -0.15139618870411
0.0806428924442608

"Platypterygius_platydactylus_" -0.0546215449242734 0.547888218672772 0.150206670942601
0.0560507915930866 0.28191730303269  0.165763096684161 -0.498111391181508 -0.069672991986244 -

0.17874473588824  0.240158458614897 -0.0449200075357308 -0.157664396764689 0.176903918830865
0.0999277989412476 -0.065193050257297 0.111336496994041 0.31797221956118  0.107108379581599 -

0.0551677906125821 -0.00208846403164295 -0.252630653245109 0.0341737162199108 -0.0659741608827498
0.184899640400205 -0.391129128231851 0.0225002484913808 0.0140638397086696 0.0763877287756891 -

0.0541436320344931 -0.0270280182232105 -0.0086560388529268 -0.0682293755859045 -

0.0235317816333108 0.054030657759277 -0.0418479425795493 0.056973045993075 -0.0285055120397235
0.143467641901351 0.07133090752076  0.0122921590244006

"Sumpalla_argentina" 0.391230358912198 0.0412673526424699 0.247981280135984 -0.289476671964948 -

0.448697920340458 -0.262036149926656 0.0734718024377612 -0.284887224000891 0.0560918917209717
0.226977252089755 -0.0816877483223073 0.240207407707871 0.242197944952777 0.12094444079939
-0.200875978025072 0.0379085945924893 0.016286386821211 0.0577763866839287 0.00684276319087225
-0.347693698563699 -0.191559730497559 -0.119507250278916 -0.148520624516435 0.0267835477812103
0.129160506903962 0.063195567392595 0.104671226175326 -0.170455838672224 0.00912779031015311
0.123374882346644 -0.00941788726962749 0.0382750847693939 0.0298241583489306 -

0.0650791178390752 0.17802819905677  -0.0568988988042192 -0.000866851452270419
0.134675797704411 0.0517745501980793 -0.0260012356858823

"Thalassodraco_etchesi" 0.0925478855149764 -0.132996854723251 0.363218837360096 -0.488835092615996 -

0.224251286629902 0.012288692908837 -0.33638782374834 0.086615595802662 0.0202951179185177 -

0.244470677185259 -0.0919986674444331 0.0450710878342194 0.132755723352385 0.209186500488068 -

0.159335253078987 -0.261472810490729 -0.301823074448506 0.0825854574686849 -0.057225643491941
0.0153738586831255 -0.0261612115197476 -0.0741891014250666 -0.158979567944375 -

0.156086791198847 0.0232786680260476 -0.137609387265891 -0.133191571446121 0.0225532157418432
0.111147011612117 -0.212789713524874 0.121424396487831 -0.141798928157552 -0.175986740004222
0.182454299381747 0.0484755603617444 0.0940921001858609 0.002481738191703 -0.0352910204488355
0.0124746873834048 0.0413027897327626

"Parrassaurus_yacahuitztli" 0.0469800419698573 -0.0964661365591431 0.116356497446414
0.641951347225242 -0.0533486650740592 -0.00398482755576663 0.157401326102601
0.0299838223000408 -0.216982664116485 0.378829904232446 0.110162074629514 -0.206100005378424 -

0.124564568313885 0.208194541857233 0.229890227736561 0.0381035372035156 0.0463629954883244
0.203890809687945 -0.0730192666836523 -0.0582444534319107 -0.0466519830912317
0.0811709789309005 0.127620297197098 -0.129360625103997 0.116734284792099 0.0661406217166429 -

0.110686911997602 -0.0644889348071949 -0.125180685683081 -0.150655100268821 0.252681659972083 -

0.0178103596981177 0.0168760483588657 0.0324629041472483 0.24747578776943  0.0150011411772944 -

0.0590162019405335 -0.0975619637280112 0.0725643809837817 0.0343950206209922

Apéndice 6. Formaciones geologicas portadoras de oftalmosauridos

Edad N° de Nomebres de las | N° de N° de
Formaciones formaciones taxones taxones/N° de
formaciones
Aaleniano 1 Los Molles 0 0
Bajociano 3 Los Molles, 1 0,3
Luxemburgo
(Fischer et al.,
2021), Tuxedni
Bathoniano 2 Sundance, 0 0
Tuxedni
Calloviano 2 Oxford Clay 1 0,5
Formation,
Sundance
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Oxfordiano

Jagua, Ringes,
Sundance

Kimmeridgian
0

Kimmeridge
Clay, Calcari ad
aptici e
Saccocoma, La
Caja, La Casita,
Hofer, Ringes

Titoniano

11

Agardhfjellet,
Vaca Muerta,
Calcari ad aptici
e Saccocoma,
Kcynia, La Caja,
La Casita, Hofer,
Paromes,
Promza,
Solnhofen,
Ameghino

24

2,18

Berriasiano

Agardhfjellet,
Vaca Muerta,
Kcynia, La Caja,
La Casita, Hofer,
Speeton Clay,
Durlston

0,37

Valanginiano

Agrio, Speeton
Clay, Zapata

Hauteriviano

Speeton Clay,
Zapata

0,5

Barremiano

Speeton Clay,
Paja, Cerro
Belgrano

Aptiano

Clearwater,
Speeton Clay,
Marnes Bleues,
Paja, Cerro
Belgrano,
Bulldog Shale,
Wallumbilla

0,57

Albiano

14

Ashville,
Clearwater,
Mowry Shale,
Speeton Clay,
Gault, Kiowa
Shale, Loon
River, Marnes
Bleues, Allaru
Mudstone,
Toolebuc,
Seversk

0,42
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Sandstone, Karai,
Wallumbilla

Cenomaniano |9 Ashville, Belle 2 0,22
Fourche, West
Melbury Marly
Chalk, Grayson
Marl, Lower
Chalk,
Melovatka,
Seversk
Sandstone, Karai

Apéndice 7. Caracteres resultantes del protocolo IterPCR

Los siguientes taxones son inestables y colapsan los nodos del consenso estricto:

“Platypterygius” platydactylus

La codificacion de los siguientes caracteres puede ayudar a resolver su posicion:
111121415283337 115128

“Platypterygius” americanus

La codificacion de los siguientes caracteres puede ayudar a resolver su posicion:

159193121

160



	TOMO 1
	TOMO 2

