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RESUMEN 

Chiapas es uno de los estados con más riqueza fosilífera en México, ya que en su 

territorio se encuentran gran cantidad de fósiles de animales y plantas que dan testimonio 

de la gran diversidad biológica que esta región ha tenido desde millones de años atrás. La 

edad geológica más representada en Chiapas es el Mesozoico. Los afloramientos mejor 

estudiados son los de la Formación Ocozocoautla, de edad Maastrichtiano (Cretácico 

Superior), en el municipio de Ocozocoautla de Espinosa. Para esta localidad se han descrito 

gran cantidad de invertebrados marinos, peces, tiburones y rayas. No obstante, la fauna de 

vertebrados terrestres ha sido pobremente estudiada a pesar de que incluye algunos restos 

de tortugas, cocodrilos y dinosaurio. Con este proyecto de investigación se amplió el 

estudio de los restos de vertebrados encontrados en la Formación Ocozocoautla, siendo el 

grupo de interés el de los cocodrilos (Crocodyliformes). 

Los resultados obtenidos permitieron reconocer la existencia de dos taxones de 

Crocodyliformes en la Formación Ocozocoautla. El ejemplar con número de catálogo 

IHNFG-2915 es determinado como un Gavialoidea debido a que el axis tiene hipapófisis 

bifurcada, reborde en la cara medial del yugal, vértebras procélicas, coanas pterigoidales, 

dentario lineal, dientes maxilares homodontos y narinas proyectadas dorsalmente. Sin 

embargo, difiere del resto de los miembros del grupo en la siguiente combinación de 

caracteres morfológicos: contacto ventral premaxila-maxilar en forma de “V” con el ápice a 

la altura del segundo diente maxilar (autopomorfía); segundo y tercer alveolos premaxilares 

casi confluentes; 21 dientes maxilares; separación de los alveolos maxilares del 1 al 10 más 

amplia que la presente en los alveolos maxilares 11-21; fosa supratemporal con el 40% del 

ancho total de la tabla craneal; borde medial de la fosa supratemporal casi recta; barra 

interfenestral delgada; fenestra mandibular externa de mediano tamaño. La combinación de 

caracteres plesiomórficos y sinapomórficos permite sustentar que IHNFG-2915 es un 

género y especie nueva dentro del clado Gavialoidea. 

El ejemplar con número de catálogo IHNFG-2732 es determinado como un 

Dyrosauridae principalmente por la forma de reloj de arena de la vértebra dorsal en vista 

ventral y por la longitud total del húmero, el cual es casi el 90% de la longitud total del 

fémur. Difiere del resto de los miembros del grupo en la siguiente combinación de 

caracteres morfológicos: dientes cónicos y robustos con el ápice obtuso; fémur con el 
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cóndilo articular inclinado 45° con respecto al eje central y cóndilo lateral de menor tamaño 

y menos prominente (autopomorfía); húmero de forma más sigmoidal que en Congosaurus, 

Hyposaurus y Dyrosaurus y con una depresión en forma de surco en la cara craneal 

(autopomorfia). La combinación de caracteres y la presencia de autopormofias permiten 

afirmar que IHNFG-2732 es un género y especie nueva dentro de Dyrosauridae. 

El análisis filogenético de IHNFG-2915 lo ubicó en una posición intermedia entre los 

toracosaurios Eothoracosaurus y Thoracosaurus y los gaviales basales Argochampsa y 

Eosuchus. Lo anterior es soportado por la combinación de caracteres plesiomórficos 

(foramen incisivo grande; 21 dientes maxilares; proceso frontal largo) que comparte con los 

toracosaurios y caracteres sinapomórficos (fenestra mandibular externa amplia; fosa 

supratemporal semioval en forma de D; sutura frontoparietal que no separa al postorbital y 

al laterosfenoides) que comparte con los gaviales modernos, indican que este ejemplar es 

una forma transicional entre ambos grupos. Por el contrario, el análisis cladístico de 

IHNFG-2732 no pudo ser resuelto satisfactoriamente, debido a que en las matrices de datos 

existentes sólo se encuentran codificados caracteres morfológicos del cráneo y mandíbula. 

Como consecuencia, el ejemplar de dyrosaurido descrito en este trabajo no pudo ser 

debidamente codificado y por ende sus relaciones filogenéticas no pudieron resolverse. 

Ambos taxones, Gavialoidea y Dyrosauridae, se reportan por primera vez para 

México y amplían el rango geográfico de estos grupos. Es importante mencionar que 

Dyrosauridae se reporta por segunda vez para toda América del Norte y Gavialoidea 

representa el registro más sureño para América del Norte durante el Cretácico tardío. 

Adicionalmente, el análisis de parsimonia de endemismos dio como resultado la existencia 

de una nueva provincia biogeográfica marina en el sur de México que tiene una estrecha 

relación con América del Sur. Esta provincia es nombrada informalmente como provincia 

marina Atlanto-Patagónica. 

La existencia de dos taxones de cocodrilos en la misma localidad, sugiere una 

interacción simpátrica, pero separados ecomorfológicamente. Por otro lado, la presencia de 

estos cocodrilos evidencia que las condiciones ambientales para la región central de 

Chiapas al final del Cretácico fueron de tipo estuarinas o litorales con clima tropical. 
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I. INTRODUCCIÓN 

1.1 El Mesozoico en Chiapas 

En México se encuentran un sin número de zonas fosilíferas que datan del Mesozoico. En 

Chiapas casi el 40% de las rocas que afloran corresponden a ese periodo, con edades que van 

del Jurásico temprano hasta el Cretácico tardío (Müllerried, 1982). Chiapas es uno de los 

estados con más riqueza fosilífera en México, ya que en su territorio se encuentran gran cantidad 

de fósiles de animales y plantas que dan testimonio de la gran diversidad biológica que esta 

región ha tenido desde millones de años atrás, resultado de la inmensa variedad de ecosistemas 

que han existido a lo largo de millones de años como consecuencia de la dinámica geológica a 

la que ha estado expuesta (García-Barrera et al., 2011; Carbot-Chanona, 2013). Esta diversidad 

de ecosistemas, ha sido factor importante para que Chiapas, desde sus orígenes geológicos, sea 

una región megadiversa (Carbot-Chanona, 2013). 

 

Existen localidades bien documentadas en Chiapas que datan del Mesozoico. Entre las 

más importantes se encuentran la localidad llamada El Embalse, en el municipio de La 

Concordia, que data del Triásico Superior-Jurásico Inferior, de donde se han recolectado astillas 

de hueso, que presumiblemente podrían pertenecer a dinosaurios (Carbot-Chanona y 

Avendaño-Gil, 2002). Las localidades El Espinal y El Chango datan del Cenomaniano y se 

localizan en el municipio de Ocozocoautla. En estas localidades afloran secuencias de calizas 

margosas estratificadas en láminas delgadas que se depositaron en el fondo de lagunas costeras. 

De estas localidades han sido rescatados una gran cantidad de fósiles de plantas, crustáceos y 

peces, algunos de los cuales representan taxones nuevos (Vega et al., 2007; Alvarado-Ortega y 

Than-Marchese, 2012, 2013; González-Ramírez et al., 2013; Guerrero-Marquez et al., 2013; 

Hyžný et al., 2013). 

 

Las localidades mejor estudiadas se ubican en la Formación Ocozocoautla, de edad 

Maastrichtiano, en el municipio de Ocozocoautla de Espinosa. Para esta localidad se han 

descrito una gran cantidad de invertebrados marinos (foraminíferos, corales, inocerámidos, 

ostrácodos, cangrejos, rudistas, gasterópodos), así como algunos peces, tiburones y rayas que 

tienen  una estrecha relación con la región sureste de E.U.A., Centroamérica, la zona occidental 

de Europa, Asia y África (Alencáster, 1971; García-Barrera et al., 1998; González-Barba et al., 
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2001; Vega et al., 2001; Filkorn et al., 2005; Alencáster y Omaña, 2006; Pucket et al., 

2010). Por el contrario, la fauna de vertebrados terrestres ha sido pobremente estudiada a 

pesar de que incluye algunos restos de tortugas, cocodrilos y un diente de dinosaurio 

asignado al maniraptoriforme Richardoestesia isosceles (Carbot-Chanona y Rivera-

Sylva, 2011). 

 

Con este estudio se amplió el conocimiento de los restos de vertebrados encontrados 

en la Formación Ocozocoautla, siendo el grupo de interés el de los cocodrilos 

(Crocodyliformes). Se identificaron taxonómicamente, se construyeron sus afinidades 

filogenéticas mediante el análisis de caracteres y se establecieron sus relaciones 

paleobiogeográficas. 

 

1.2. Generalidades de Crocodyliformes 

Crocodyliformes incluye a las formas vivientes y extintas de cocodrilos. Este taxón 

antiguamente era nombrado Crocodylia, nombre que actualmente está restringido para el 

grupo-corona que incluye a las formas vivientes y sus parientes más cercanos (Benton y 

Clark, 1988). Crocodyliformes fue más diverso en el Mesozoico que en el presente e 

incluyó formas marinas, anfibias y totalmente terrestres. 

 

Crocodyliformes se define por varias sinapomorfias, incluyendo otoccipitales que 

contactan la parte ventromedial del cuadrado que encierra la arteria carótida y forma el 

pasaje para los nervios craneales IX-XI; proceso del basipterigoides pequeño; pterigoides 

que se extiende dorsalmente para formar el borde ventrolateral del foramen trigeminal; 

fenestra anteorbital más pequeña que las órbitas; coracoide expandido 

anteroposteriormente con el margen anterior cóncavo; dos palpebrales grandes; superficie 

del margen dorsal de la escápula plana (Benton y Clark, 1988). 

 

Tradicionalmente, este grupo incluía a los grupos parafiléticos llamados 

“Protosuchia” y “Mesosuchia”, y al grupo monofilético Eusuchia (Clark, 1994). Estudios 

filogenéticos recientes muestran que los “protosuquios” forman un grupo hermano de 

Mesoeucrocodylia, el cual incluye “mesosuquios” y eusuquios. Los crocodyliformes más 
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primitivos (“protosuquios”) primero aparecieron en el Triásico tardío e incluyen formas 

terrestres con largas patas y esqueletos ligeros. Algunos “protosuquios” persistieron hasta el 

el Cretácico, aunque ya habían sido remplazados ampliamente por los mesoeucrocodilios al 

final del Jurásico Medio (Benton y Clark, 1988; Clark, 2011). El incremento en las últimas 

décadas de nuevos taxones del Mesozoico de Asia (China y Mongolia), África y América del 

Sur (Brasil y Argentina) ha arrojado nueva luz en el entendimiento de la interrelación de los 

Crocodyliformes basales y los mesoeucrocodilios (Pol y Norell, 2004; Fiorelli y Calvo, 2007). 

No obstante, varios aspectos de la filogenia de los mesoeucrocodilios no son claros. Muchos 

mesoeucrocodilios parecen pertenecer tanto a Notosuchia como a Neosuchia. Los notosuquios 

tienen principalmente distribución en Gondwana, y varios parecen haber sido de hábitos más 

terrestres que los cocodrilos vivientes. Los neosuquios incluyen un amplio rango de formas, 

que comprenden tanto formas longirostras (Dyrosauridae, Pholidosauridae) y otras que 

recuerdan a los cocodrilos vivientes, tal como los goniofolididos. Pocos grupos son 

filogenéticamente problemáticos, tal como los thalatosuquios marinos y algunas formas 

terrestres de Gondwana que podrían ser notosuquios o neosuquios basales, tal como los 

peirosauridos (Sereno y Larsson, 2009; Turner y Sertich, 2010). 

 

Eusuchia incluye a los “cocodrilos modernos”, y se caracterizan por tener vértebras 

procélicas y coanas encerradas completamente por el pterigoides (Huxley, 1875). En este grupo 

están incluidos los hylaeocampsidos, aegyptosuquidos, estomatosuquidos, borealosuquidos, 

pristicampsidos, Gavialoidea, Alligatoroidea y Crocodyloidea. Los eusuquios aparecieron en el 

Cretácico Temprano y existen hasta el presente, mientras que el grupo-corona Crocodylia 

apareció en el Cretácico Tardío (Clark y Norell, 1992; Brochu, 2003, 2011; Ösi et al., 2007; 

Buscalioni et al., 2011; Holliday y Gardner, 2012). 

 

1.3 Registro de Crocodyliformes mesozoicos en México 

Los registros de cocodrilianos mesozoicos en México son escasos, y se han reportado 

ejemplares principalmente de rocas del Jurásico Inferior y Medio, y del Cretácico Inferior y 

Superior del norte y centro del país (Figura 1). A continuación, se presenta de forma cronológica 

el registro documental que se tiene hasta ahora de Crocodyliformes mesozoicos en México, 
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adicionando información a la reciente compilación y revisión realizada por Carbot-Chanona 

(2014). 

 

El primer registro documentado de un cocodriliforme mesozoico en México fue realizado 

por Lillegraven (1976), quien mencionó la presencia de un aligátor en la Formación El Gallo, 

en Baja California. 

 

Ferrusquía-Villafranca y Comas-Rodríguez (1988), describieron un Thalattosuchia 

indeterminado, proveniente del municipio Huajuapan de León, en la Mixteca Oaxaqueña, con 

una edad atribuible al Cretácico Inferior. 

 

Lucas y González-León (1993) mencionaron restos de cocodriliformes eusuquios 

provenientes de la Formación Corral de Enmedio y de la Formación Lomas Coloradas, ambas 

del Grupo Cabullona (Campaniano-Maastrichtiano) al noreste de Sonora. 

 

Clark et al. (1998) reportaron dos cocodrilomorfos como parte de la fauna de vertebrados 

de la Formación La Boca (Jurásico temprano), en el Cañón El Huizachal, Tamaulipas. Estos 

autores asignaron los ejemplares al clado Metasuchia, no obstante, Carbot-Chanona (2014) 

refiere el material como Protosuchia debido a que posee fenestra anterorbital y un escamoso 

lateralmente expandido, tal como se observa en los protosuquios Protosuchus haughtoni (Gow, 

2000) y Gobiosuchus kielanae (Osmólska et al., 1997). 

 

Rodríguez-de la Rosa y Cevallos-Ferriz (1998) describieon los restos de vertebrados 

fósiles provenientes de la localidad Pelillal, en la Formación Cerro del Pueblo (Campaniano), 

Coahuila. En dicho reporte se mencionan los restos de dos cocodriliformes, un Goniopholididae 

y un Eusuchia indeterminado. 

 

Reynoso et al. (2000) mencionaron el hallazgo de dos cocodrilos de la misma especie, 

conservados casi en su totalidad, en Cantera Tlayúa (Albiano, Cretácico Inferior), Puebla. El 

estudio preliminar de los ejemplares arrojó similitudes con el género Crocodileimus, del 

Jurásico Superior de Canjuers, Francia. Sin embargo, la descripción reciente de los ejemplares 
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dio como resultado que pertenecen a un género y especie nueva dentro de Goniopholidididae 

(Reynoso, com. pers.). 

 

Frey et al. (2002) describieron una nueva especie de cocodrilo Thalattosuchia, Geosaurus 

vignaudi (=Cricosaurus vignaudi), basados en un cráneo y algunas vértebras cervicales, 

rescatados de la Formación La Pimienta (Tithoniano Medio), cerca de Mazatepec, en Puebla. 

 

Brown et al. (2004) reportaron por primera vez al cocodrilo gigante Deinosuchus cf. 

riograndensis proveniente de la Formación San Carlos, al sur de Ojinaga y la Formación Agujas 

(Campaniano-Maastrichtiano), al este de Manuel Benavides, en Chihuahua. 

 

Buchy et al. (2006a) reportaron restos de cocodrilos thalatosuquios asociados a 

plesiosaurios e ictiosaurios provenientes de la Formación La Caja (Kimmeridgiano), en 

Aramberri, y de la Formación La Casita (Kimmeridgiano), que aflora en los municipios de 

Galeana e Iturbide, en el estado de Nuevo León. En ese mismo año, Buchy et al. (2006b) 

describieron una nueva especie de Thalattosuchia, Geosaurus saltillense (=Cricosaurus 

saltillensis), para el Jurásico Superior (Tithoniano) de Coahuila, México, basados en parte del 

cráneo y algunos huesos postcraneales. 

 

Buchy (2008), reportó al cocodrilo thalatosuquio cf. Dakosaurus, con base en un 

fragmento del maxilar con algunos dientes y una fragmento de la porción interorbital 

provenientes de La Formación La Casita (Kimmeridgiano, Jurásico Superior), en Coahuila. 

 

Monroy Mujica (2009), reportó con base en dientes aislados provenientes de la Formación 

Aguja, municipio de Ocampo, al noroeste de Coahuila, a Goniopholis sp. y a los aligatóridos 

Deinosuchus riograndensis y Brachychampsa montana. No obstante, la valides de Goniopholis 

y Brachychampsa es puesta en duda por Carbot-Chanona (2014). 

 

Rivera-Sylva et al. (2011) describieron material dental y postcraneal de Deinosuchus 

riograndensis procedente de la localidad La Salada, en la Formación Aguja, al oeste de 

Coahuila. 
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Barrientos Lara et al. (2013) reportaron material de cocodrilos recolectado en la 

Formación Sabinal, en la Cuenca de Tlaxiaco (Kimmeridgiano-Tithoniano, Jurásico Superior). 

Este material ha sido preliminarmente determinado como Metriorhynchinae. 

 

Cadena Rangel et al. (2013) documentaron la presencia de Cricosaurus vignauidi en el 

Grupo Tecoyunca (Jurásico Medio), Guerrero, basados en un cráneo bien conservado. Este 

ejemplar representa al cocodrilo metriorrínquido más antiguo en México. 

 

Brochu et al. (2013) reportaron restos de un aligatórido proveniente de la Formación El 

Gallo (Campaniano), Baja California. El ejemplar posee caracteres que lo posicionan como un 

miembro basal dentro de Alligatoroidea. 

 

Buchy et al. (2013) describieron restos craneales, mandibulares y algunas vértebras de un 

nuevo ejemplar de Cricosaurus saltillensis colectado en la Formación La Caja, cerca de Gómez 

Farías, en el municipio de Saltillo, Coahuila. 
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Figura 1. Registro de Crocodyliformes en el Mesozoico de México. Modificado de Carbot-Chanona (2014). 
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1.4 Justificación 

En México los restos fósiles de cocodrilos son escasos. Adicionalmente, la mayoría 

del material descubierto se restringe a restos óseos aislados y fragmentados, por lo que 

muchos de los descubrimientos quedan únicamente como reportes informales sin llegar a 

describirlos adecuadamente. Por ende, las posibilidades de arrojar datos precisos sobre su 

taxonomía, sistemática o biología son nulos. Como resultado de esta escasez hay pocos 

trabajos donde se menciona éste grupo para el país. 

 

Los trabajos previos con los Crocodyliformes encontrados en la Formación 

Ocozocoautla, son meramente reportes informales (e.g. Carbot-Chanona y Coutiño-José, 

2000; Carbot-Chanona et al., 2000; Carbot-Chanona, 2009; Carbot-Chanona y 

Buscalioni, 2012), y por tal motivo se tiene la necesidad de describir de manera adecuada 

el material hasta el momento reportado. Además el trabajo realizado con esta tesis es la 

primera descripción de Crocodyliformes para el Maastrichtiano (Cretácico tardío) de todo 

México. 

 

1.5 Hipótesis 

Como resultado de los estudios preliminares al que han sido sujetos los ejemplares 

estudiados en este proyecto de investigación se derivaron tres preguntas centrales ¿Son 

los ejemplares taxones nuevos? ¿Cuál es su relación filogenética? y ¿Qué importancia 

biogeográfica poseen? 

 

Como consecuencia se formuló la siguiente hipótesis: 

 

Los Crocodyliformes del Cretácico Superior de Chiapas representan taxones 

nuevos y por ende poseen especial importancia en las relaciones filogenéticas y 

biogeográficas de los grupos a los que pertenezcan. 
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1.6 Objetivos 

1.6.1 Objetivo general 

 Describir taxonómicamente los Crocodyliformes del Cretácico Superior de Chiapas, 

así como establecer sus relaciones filogenéticas y paleobiogeográficas. 

 

1.6.2 Objetivos particulares 

 Determinar, mediante la comparación morfológica con otros cocodrilos fósiles, si los 

ejemplares en estudio pertenecen a taxones nuevos. 

 

 Establecer las relaciones filogenéticas de los Crocodyliformes de la Formación 

Ocozocoautla mediante un análisis cladístico. 

 

 Establecer la importancia palebiogeográfica de los Crocodyliformes de la Formación 

Ocozocoautla. 

 

 Interpretar paleoambientalmente la zona de depósito, basándonos en el ejemplar en 

estudio, sedimentos y fósiles asociados. 
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II. ÁREA DE ESTUDIO 

2.1. Localización 

El material estudiado en este trabajo proviene de dos localidades que afloran sobre 

la carretera federal 175 (Ocozocoautla-Las Choapas), a 13 km de Tuxtla Gutiérrez, en el 

municipio de Ocozocoautla de Espinosa. Las localidades se denominan “Tortugas” y 

“Tortuga Gigante”, ubicadas en los 16°48’26” N, 93°21’33” W y 16°52’05” N, 93°24’30” 

W, respectivamente (Figura 2). 

 

2.2. Geología y litología 

La secuencia litológica expuesta en las localidades “Tortugas” y “Tortuga Gigante”, 

pertenecen a la Formación Ocozocoautla. Gutiérrez-Gil (1956) propuso el nombre de 

Formación Ocozocoautla para las rocas del Cretácico Superior que afloran en la 

Depresión Central de Chiapas, cerca del municipio de Ocozocoautla. La Formación 

Ocozocoautla es una secuencia estratificada de sedimentos carbonatados depositados 

durante el Cretácico Tardío en el Sureste de México (Feldmann et al., 1996). Por debajo 

de ésta se encuentran las Calizas de la Sierra Madre, las cuales tienen una edad que va del 

Cretácico Temprano a Medio (Steele y Waite, 1986), y por encima la Formación Soyaló, 

del Paleoceno (Frost y Langenheim, 1974; Ferrusquía-Villafranca, 1996). 

 

La Formación Ocozocoautla tiene aproximadamente 630 metros de espesor, está 

conformada principalmente por areniscas prodeltaicas rojas y cafés, y algunos 

conglomerados en la base (Figura 3). Hacia la parte superior de la formación la litología 

cambia a esquisto, marga, y caliza de color beige (Gutiérrez-Gil, 1956; Frost y 

Langenheim, 1974). La litología lateral varía dentro de la formación indicando cambios 

en la profundidad, yendo de un ambiente somero de condiciones lagunares, hasta un mar 

profundo (Vega et al., 2001), aunque una hipótesis reciente plantea la existencia de una 

amplia zona continental interconectada con la parte norte de Norteamérica (Carbot-

Chanona y Rivera-Sylva, 2011). 

 

2.2.1 Localidad Tortugas. La localidad Tortugas muestra un conjunto litológico de 

17.5 metros de espesor, y está formada principalmente por arenisca calcárea y caliza. La 
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base de la sección mide aproximadamente 3.5 metros y está constituida por caliza compacta de 

color gris claro con alto contenido de cristales de calcita. Entre la caliza se intercalan estratos 

de lutita gris oscura estratificadas en láminas muy delgadas. La parte subsiguiente tiene un 

espesor de cinco metros y está formada de arenisca calcárea arcillosa de color café rojizo, con 

clastos de pedernal que van de 5 a 40 mm. En esta sección se encuentran macroforaminíferos, 

bivalvos y gasterópodos. Sobre esta sección se haya un estrato conformado por lutita gris claro 

estratificada laminarmente con alto contenido de materia vegetal; los restos fósiles de un 

ejemplar de cocodrilo se ubican en esta sección. La parte superior del conjunto tiene un espesor 

de nueve metros y está formada nuevamente por arenisca calcárea arcillosa café rojiza, pero 

esta vez con clastos de menor tamaño (1-3 mm), y pequeñas secciones de caliza de color gris 

claro a oscuro (Figura 4). Entre los sedimentos se encuentran restos de bivalvos, 

macroforaminíferos, los gasterópodos Actaeonella, Epitonium y Turritella (Coutiño-José, 2007 

com pers.) y los corales Trochosmilia hilli, Multicolumnastraea cyathiformis, Actinhelia 

elegans, Mesomorphra catadupensis y Paracycloseris elizabethae (Filkorn et al., 2005). 

 

2.2.2 Localidad Tortuga Gigante. En la localidad Tortuga Gigante aflora una secuencia 

de estratos de 2.60 m, conformada en la base por calcarenita y en la parte superior por lutita y 

limolita con alto contenido de materia vegetal. Entre los fósiles asociados se encuentran corales, 

gasterópodos y bivalvos no identificados. El ejemplar de cocodrilo fue encontrado en la sección 

superior. 

 

2.3. Fósiles y edad del depósito 

La fauna estudiada de la Formación Ocozocoautla es muy semejante a la de varias 

regiones bien determinadas del Caribe. En Chiapas se encuentran muchas especies comunes a 

las del Cretácico Superior de Jamaica, Cuba, Guatemala y Saint Croix (Vega et al., 2001), una 

isla del Caribe perteneciente a Estados Unidos. Se han propuesto diferentes edades tomando en 

cuenta los foraminíferos, equinoideos y amonites, pero la mayoría de los autores han 

considerado que la fauna pertenece al Maastrichtiano (Alencáster, 1971). 

Ciertas capas de calizas dentro de la Formación Ocozocoautla, de localidades cercanas a 

“Tortugas” y “Tortuga Gigante”, contienen abundantes rudistas, incluyendo Antillocaprina 

trilobata, Barretia gigas, Birradiolites sp., Macgillavria nicholasi y Titanosarcolites giganteus 
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(García-Barrera et al., 1998); los rudistas sólo tuvieron alcance hasta el Maastrichtiano 

temprano (Al-Dulaimi, 2013). Los inocerámidos Cataceramus? cf. C. barabini, 

cf. C. subcircularis, Trochoceramus aff. T. costaecus, T. nahorianensis, y T. tricostatus 

también corresponden al Maastrichtiano (Alencáster y Omaña, 2006). 

 

Los cangrejos Megaxantho zoque, Parazanthopsis meyapaquensis y Carcineretes 

planetarius han sido rescatados de la parte superior de la Formación. C. planetarius fue 

descrito anteriormente para rocas del Cretácico Superior de Belice (Vega et al., 1997). 

Adicionalmente, la presencia de foraminíferos como Globotruncana aegyptiaca en capas 

adyacentes a las localidades de los cangrejos mencionados indican una edad 

maastrichtiana (Vega et al., 2001). Otros foraminíferos, incluyendo Chubbina 

jamaicensis, también indican una edad Maastrichtiano (Michaud, 1988). La asociación 

de los foraminíferos planctónicos Gansserina gansserina, Plummerita reicheli, 

Rugoglobigerina hexacamerata y R. macrocephala identificados para la sección inferior 

de la Formación Ocozocoautla, corresponden a la parte superior de la Zona Gansserina 

gansserina de edad Maastrichtiano temprano (Omaña, 2006). 

 

La edad Maastrichtiano temprano (~68 m.a.) es consistente para la Formación 

Ocozocoautla, basada principalmente en los rangos estratigráficos de rudistas, 

inocerámidos y foraminíferos planctónicos ahí encontrados. 
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Figura 2. Localización del área de estudio 
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Figura 3. Sección estratigráfica generalizada de la Formación Ocozocoautla, mostrando su litología y espesor. 

(Modificado de Vega et al., 2001). 
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Figura 4. Sección estratigráfica de la localidad Tortugas, mostrando su litología y espesor. 
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III. MATERIAL Y MÉTODO 

3.1. Material 

El material estudiado en este trabajo corresponde a dos ejemplares pertenecientes a 

dos clados dentro de Crocodyliformes. 

 

El ejemplar 1 está catalogado bajo las siglas IHNFG-2915. Este ejemplar 

comprende el cráneo casi completo y dientes aislados, rama mandibular izquierda (parte 

anterior adherida al dorso de la premaxila); articulación y parte anterior de la rama 

derecha, distal de la escápula derecha, coracoides izquierdo, fragmento proximal del 

coracoides derecho, proximal de la ulna derecha, tibia izquierda, parte proximal del 

isquion derecho, fémur derecho, proximal del fémur izquierdo, calcáneo; esqueleto axial 

que incluye axis, tres vértebras cervicales, seis vértebras dorsales, dos vértebras caudales 

posteriores, costillas y osteodermos. 

 

El ejemplar 2 está catalogado bajo las siglas IHNFG-2732. Comprende fémur y 

húmero derechos, el cuerpo de una vértebra dorsal, una vértebra sacra, fragmento 

posterior de la rama mandibular izquierda y siete dientes aislados. 

 

3.2. Recolecta 

El material fósil en estudio se rescató de rocas areno-calcáreas en dos localidades 

dentro de la Formación Ocozocoautla. El ejemplar 1 fue recolectado en la localidad 

“Tortugas”, que corresponde a un corte vertical de aproximadamente 17 metros (Figura 

5). El espécimen fue ubicado en un estrato a aproximadamente nueve metros de altura 

sobre el nivel del piso, por lo que hubo que utilizar equipo de escalada (arnés, ocho, 

mosquetones y cuerda) para realizar los trabajos de rescate. Primeramente se procedió a 

quitar el sedimento circundante al fósil utilizando martillos geológicos y palas, tratando 

de dejar al descubierto todas las partes del ejemplar y evitar así su destrucción durante la 

extracción de la roca madre (Figura 6). Una vez expuestas las partes se cubrieron con 

papel aluminio, y posteriormente con vendas empapadas en yeso, formando un jacket de 

protección. Una vez protegido el material fósil se desprendió junto con la roca madre que 
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lo alojaba, para después bajar la pieza con cuerdas. El proceso completo de rescate duró cuatro 

días. 

 

 

Figura 5. Panorámica de la localidad Tortugas. La flecha muestra el estrato de donde fue recuperado el ejemplar 

IHNFG-2915. La escala humana representa una persona de 1.70 m. 

 

 

Figura 6. Extracción del ejemplar IHNFG-2915. El sedimento circundante al ejemplar fue retirado usando 

martillos geológicos y palas. 
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El ejemplar 2 fue rescatado en la localidad “Tortuga Gigante”. En esta localidad 

aflora un corte de 2.60 m de altura ubicado sobre un costado de la autopista, por lo que 

la extracción fue relativamente sencilla. La recuperación de los restos fósiles fue de 

manera directa utilizando martillos geológicos y palas de jardinería. Las piezas fueron 

envueltas en papel sanitario y depositadas dentro de bolsas de plástico debidamente 

etiquetadas. Todo el material fue trasladado y depositado en el Museo de Paleontología 

de la Secretaría de Medio Ambiente e Historia Natural. 

  

3.3. Preparación del material 

Ambos ejemplares pasaron por un proceso curatorial, que consistió en limpieza, 

restauración, consolidación y pegado. Se utilizaron dos métodos de limpieza: mecánico 

y químico. 

 

3.3.1 Método mecánico. Para la preparación del ejemplar 1, primeramente se retiró 

el jacket de yeso, se lavaron los fragmentos del fósil con un cepillo de cerdas suaves y 

agua. La matriz rocosa superficial se desprendió con un lápiz neumático impulsado por 

una compresora de medio caballo de fuerza (½ hp.) Las piezas delicadas se limpiaron con 

agujas de dentista. 

Los fósiles se consolidaron con Butbar (polivinil butiral) disuelto en acetona a 

diferentes concentraciones (5%, 10% y 15%). Para reforzar las grietas y unir las partes 

quebradas se utilizaron pegamentos a base de cianoacrilato insolubles en agua, como los 

pegamentos comerciales “UHU” y el “Kola-Loca”. 

 

El ejemplar 2 únicamente fue limpiado usando agujas odontológicas. Se consolidó 

usando Butvar en concentración del 10%. Las partes quebradas se unieron usando 

pegamentos a base de cianoacrilato insolubles en agua. 

 

3.3.2 Método químico. Debido a la naturaleza carbonatada de la matriz rocosa del 

ejemplar 1, se utilizó ácido acético en soluciones del 3%, 10% y 15%, con el propósito 

de disolver el sedimento adherido y develar los detalles anatómicos necesarios para la 

realización de este trabajo. Los baños de ácido se realizaron en dos etapas. En la primera 
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etapa se sumergió el material fósil en ácido acético al 10% ó 15% durante periodos de 4 horas, 

con el fin de disolver la capa más gruesa de sedimento. Posteriormente se lavó el material para 

quitar el exceso de ácido sumergiéndose en agua pura por un día. Si era necesario se repetía 

todo el proceso por dos o tres ocasiones más hasta obtener los resultados esperados de 

observación. Para disolver el sedimento más cercano al fósil, y develar los detalles más finos 

sin dañar al mismo, el material se sumergió en ácido al 3% durante lapsos de 1 a 3 horas; se 

lavó en el chorro de agua del grifo, para posteriormente sumergirlo en agua corriente por 24 

horas. Al final del tratamiento todo el material se sumergió en agua corriente durante siete días. 

 

El ejemplar 2 no pasó por proceso de limpieza química, debido a que la matriz rocosa 

pudo desprenderse mecánicamente. 

 

3.4. Identificación osteológica y toma de datos merísticos 

La identificación de los restos óseos craneales y postcraneales se llevó a cabo por 

comparación directa con un esqueleto de Crocodylus acutus (GFC-REF-001) y un cráneo de C. 

moreletii (GFC-REF-012), depositados en la colección osteológica de referencia del Museo de 

Paleontología. La terminología utilizada para nombrar los huesos del cráneo y postcráneo, así 

como los caracteres morfológicos de cada uno de ellos, se hizo siguiendo a los propuestos por 

Mook (1921), Romer (1956), Iordansky (1973) y Schwarz et al. (2006). 

Se tomaron datos merísticos del cráneo y postcráneo (vértebras y apéndices) utilizando 

un calibrador digital. Las medidas del cráneo y del esqueleto apendicular se tomaron con base 

en Erickson y Sawyer (1996). Para la toma de medidas de las vértebras se utilizaron los criterios 

de Buscalioni et al. (1986) y Erickson y Sawyer (1996) (Ver las Figuras 7, 8, 9, 10 y 11). 

La determinación taxonómica de los ejemplares se obtuvo  mediante su descripción 

detallada y comparación con otros crocodíliformes fósiles similares reportados en la 

bibliografía y a través de fotografías de los Holotipos, debido a la dificultad para visitar las 

colecciones en el extranjero donde se encuentran depositados los ejemplares. Para la 

comparación con el ejemplar 1 se utilizaron taxones dentro de Gavialoidea: Eothoracosaurus 

mississippiensis (Brochu, 2004), Thoracosaurus neocesariensis (Laurent et al.¸ 2000), 

Thoracosaurus macrorhyncus (de Blainville, 1835), Thoracosaurus borissiaki (Storrs y 
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Efimov, 2000), Eosuchus lerichei (Delfino et al., 2005), Eosuchus minor (Brochu, 

2006b), Eogavialis africanum (Andrews, 1905), Eogavialis andrewsi (Storrs, 2003), 

Argochampsa krebsi (Hua y Jouve, 2004), Gryposuchus croizati (Riff et al., 2008), 

Gryposuchus colombianus (Langston y Gasparini, 1997), Ikanogavialis gameroi (Sill, 

1970), Gavialis bengawanicus (Martin et al., 2012) y Gavialis gangeticus. 

 

El ejemplar 2 fue comparado con Hyposaurus rogersii (Troxell, 1925), 

Acherontisuchus guajiraensis (Hastings et al., 2011), Dyrosaurus maghribensis (Jouve et 

al., 2006), Congosaurus bequaerti (Jouve y Schwarz, 2004) y Guarinisuchus munizi 

(Barbosa et al., 2008), debido a que son taxones dentro de Dyrosauridae en los que se han 

descrito restos postcraneales y por lo tanto fue posible su comparación con el ejemplar 

estudiado en este proyecto de investigación. 

 

3.5. Análisis filogenético 

Para establecer la posición filogenética del ejemplar 1 se utilizó la matriz de datos 

de Brochu y Storrs (2012), la cual incluye 189 caracteres morfológicos discretos de 124 

taxones; está matriz se depuró dejando sólo 73 taxones a la cual se le adicionaron los 

datos del ejemplar chiapaneco, dando un total de 74 taxones para el análisis. Los datos se 

polarizaron usando como grupo externo a Bernissartia fagesii, ya que es considerado un 

taxón hermano de Eusuchia (Norell y Clark, 1990), el cual comprende al grupo interno 

de interés Crocodylia (Gavialoidea+Alligatoroidea+Crocodyloidea). 

 

Para el análisis filogenético del ejemplar 2 se utilizó la matriz de datos de Barbosa  

et al. (2008), que incluye 30 caracteres morfológicos y 14 taxones. A esta matriz se le 

adicionaron los datos del ejemplar aquí estudiado, dando un total de 15 taxones para el 

análisis. Para enraizar el cladograma se usó como grupo externo a Sarcosuchus imperator, 

debido a que es un mesoeucrocodilio geológicamente más antiguo, considerado cercano 

a Dyrosauridae, pero que claramente no pertenece al grupo interno (Sereno et al., 2001). 

 

Los datos se compilaron usando Mesquite versión 2.7 (Maddison y Maddison, 

2009). Ambas matrices se corrieron con el programa Tree analysis using New Technology 
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(TNT, Goloboff et al., 2008). Los análisis se ejecutaron usando intercambio de ramas (Tree 

Bisection and Reconnection, TBR), con 1,000 réplicas de árboles de Wagner (utilizando 

secuencias de adición aleatoria) y guardando 10 árboles por repetición. Los caracteres fueron 

considerados como no-aditivos. 

En el análisis del ejemplar 1, el soporte de caracteres de los nodos presentes en el árbol 

más parsimonioso fue calculado usando un remuestreo estándar Bootstrap de 1,000 réplicas; 

las topologías obtenidas fueron resumidas usando diferencia de frecuencias (Groups 

present/Contradicted, GC), siguiendo a Goloboff et al. (2003). Al árbol de consenso final se le 

calculó la Longitud del Árbol (LA), el Índice de Consistencia (IC), el Índice de Retención (IR) 

y el Índice de Decaimiento (soporte de Bremen) para obtener la robustez de cada rama. 

El árbol de consenso resultado del análisis del ejemplar 2 se obtuvo por regla de mayoría 

(>50). A este árbol se le calculó la Longitud del Árbol (LA), el Índice de Consistencia (IC) y el 

Índice de Retención (IR). 

 

3.6. Arreglo taxonómico 

El arreglo taxonómico en el apartado de Sistemática Paleontológica fue siguiendo el 

criterio del International Code of Phylogenetic Nomenclature (PhyloCode versión 4C; Cantino 

y Queiroz, 2010). El PhyloCode se basa en el principio de que el sistema filogenético es 

independiente del rango taxonómico. Aunque los taxones están jerárquicamente relacionados, 

la asignación de rangos taxonómicos no es parte del proceso de nombramiento y no tiene 

relación con la escritura o la aplicación de nombres de taxones. Como consecuencia, el sistema 

filogenético no requiere rangos taxonómicos (Cantino y Queiroz, 2010). 

 

Se siguieron las recomendaciones generales No. 22 y 23 del apéndice “E” del Código de 

Nomenclatura Zoológica (Ride et al., 1985) para evitar nombrar un taxón antes de su 

publicación en una revista arbitrada, por lo que se utilizaron letras para denominar el género y 

la especie cuando se refiere a cada uno de los ejemplares en estudio, por ejemplo A a en el caso 

del ejemplar 1 y B b para referirnos al ejemplar 2. 
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Figura 7. Esquema que muestra las medidas tomadas para el cráneo (aspecto dorsal). Abreviaturas: ABN, ancho 

basal del rostro; AC1, ancho del cráneo a la altura de la parte anterior de la fenestra supratemporal, AC2, ancho 

del cráneo desde la mitad de la parte externa del escamoso; AIF, ancho interfenestral; AiFST, ancho de la fenestra 

supratemporal; AIO, ancho interorbital; Amimx-pmx, ancho mínimo del rostro a través de la muesca maxilar-

premaxilar; AmiN, ancho mínimo del rostro a través de los maxilares; ANx, ancho de la narina externa; AO, ancho 

de las órbitas; Apmx, ancho del premaxilar; AQ, distancia entre los cuadratoyugales; AT, ancho de la tabla 

craneal; AxFST, ancho de la fosa supratemporal; LCPT, longitud del cráneo al borde posterior de la tabla; LFST, 

largo de la fenestra supratemporal; LMx, longitud del maxilar; LNx, largo de la narina externa; LO, largo de las 

órbitas; LPO, longitud preorbital; LT, longitud total del cráneo. 



23 
 

 

Figura 8. Esquema que muestra las medidas tomadas para el cráneo (aspecto ventral). Abreviaturas: AJ, ancho a 

través del yugal a nivel del borde posterior de la fenestra infratemporal; APl, ancho del palatino; Apt, ancho a 

través de los pterigoides; AR1, ancho del rostro a nivel del 3er alveolo maxilar; AR2, ancho del rostro a nivel del 

5º alveolo maxilar; AR3, ancho del rostro a nivel del 14º alveolo maxilar; AV, ancho de la fenestra infratemporal; 

LCo, longitud del cráneo desde la punta de la coana a la punta de la nariz; LDMx, longitud del borde dentado de 

la maxila; LPmx, longitud del premaxilar en la línea media; LV, longitud de la fenestra infratemporal; øAMx4, 

diámetro del 4º alveolo maxilar; øAMx5, diámetro del 5º alveolo maxilar; øAMx6, diámetro del 6º alveolo 

maxilar. 
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Figura 9. Esquema que muestra las medidas tomadas para la mandíbula (vista lingual). Abreviaturas: ABSM, 

ancho basal de la sínfisis de la mandíbula; AMiSM, ancho mínimo de la sínfisis de la mandíbula; LMn, longitud 

de la mandíbula a partir de la parte posterior del cóndilo; LSiM, longitud de la sínfisis mandibular. 

 

 

 

 

 

Figura 10. Esquema que muestra las medidas tomadas para las vértebras (vista dorsal y posterior). Abreviaturas: 

AM, altura máxima (de la punta de la espina neural a la cara ventral del centrum); AMCm, altura máxima del 

centrum (excluyendo hipófisis); LMCm, longitud máxima del centrum; DTCN, diámetro transverso del canal 

neural; DVCN, diámetro vertical del canal neural; DTCoP, diámetro transverso del cóndilo posterior; DVCoP, 

diámetro vertical del cóndilo posterior. 
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Figura 11. Esquema que muestra las medidas tomadas para los huesos apendiculares, ejemplificadas por el A) 

coracoides y B) el fémur. Medidas: 1) longitud total, 2) ancho distal, 3) ancho proximal, 4) ancho en la parte media. 

 

 

3.7. Análisis de Parsimonia de Endemismos 

Para el Análisis de Parsimonia de Endemismos (Rosen, 1988; Morrone, 2004) se 

construyó una matriz de datos de localidades vs taxones, usando sólo vertebrados marinos y se 

codificaron como 0/1 (ausencia/presencia), según el caso. El nivel al que se midió fue Género 

para mosasaurios, pliosaurios, peces y tiburones, y nivel Familia para elasmosaurios, tortugas 

y cocodrilos. Siguiendo a Bardet (2012), para el análisis de parsimonia se usaron sólo las 

localidades con cinco o más taxones presentes. El cladograma de endemismo fue generado 

usando TNT, corriendo una búsqueda de Enumeración Implícita (búsqueda exhaustiva). Se creó 

una localidad hipotética llamada “Localidad Externa” para polarizar los datos, en la cual fue 

todo codificado como “0”. De los árboles resultantes se obtuvo un árbol de consenso usando la 

regla de mayoría (>50). 
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Adicionalmente se realizó un análisis de similitud para ver la correspondencia entre 

localidades. A la matriz de localidades vs taxones se le adicionaron dos localidades más 

debido a su relevancia biogeográfica (Francia y España). Se generó un dendograma 

realizando un análisis cluster en PAST (Hammer et al., 2001), mediante el algoritmo 

“Paired-Group”, que une usando la distancia media entre todos los miembros en los dos 

grupos y como índice de asociación a Bray-Curtis. Un total de 15 localidades y 26 taxones 

fueron usados en el análisis biogeográfico (Cuadro 1). 

 

 

Cuadro 1. Matriz de datos construida de localidades vs taxones. 
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Localidad Externa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Siria 1 0 1 1 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Jordania 1 1 1 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 

Israel 0 0 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Egipto 0 0 1 1 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 

Marruecos 1 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 

Niger-Nigeria-Mali 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 

Angola 1 0 1 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Holanda 1 1 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 

Bélgica 1 1 0 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 

Francia 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 

España 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 

New Jersey-

Maryland 
1 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0 1 

Chiapas 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 

Argentina 1 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 

Brasil 1 1 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 
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IV. RESULTADOS 

4.1. Sistemática Paleontológica 

SAUROPSIDA Goodrich, 1916 

CROCODYLOMORPHA Walker, 1970 

CROCODYLIFORMES Clark en Benton y Clark, 1988 

MESOEUCROCODYLIA Whetstone y Whybrow, 1983  

NEOSUCHIA Benton y Clark, 1988 

EUSUCHIA Huxley, 1875 

CROCODYLIA Gmelin, 1789 

GAVIALOIDEA Hay, 1930 

A a gen. et sp. nov. 

 

4.2. Descripción y comparación 

4.2.1 Diagnosis. Cocodriliforme gavialoideo longirostro que difiere de taxones 

relacionados por la siguiente combinación de caracteres: contacto ventral premaxila-maxilar en 

forma de “V” con el ápice a la altura del segundo diente maxilar (autopomorfía); segundo y 

tercer alveolos premaxilares casi confluentes; 21 dientes maxilares; separación de los alveolos 

maxilares del 1 al 10 más amplia que la presente en los alveolos maxilares 11-21; fosa 

supratemporal con el 40% del ancho total de la tabla craneal; borde medial de la fosa 

supratemporal casi recta; barra interfenestral delgada; fenestra mandibular externa de mediano 

tamaño. 

 

4.2.2 Material. IHNFG-2915. Cráneo casi completo y dientes aislados, rama mandibular 

izquierda (parte anterior adherida al dorso de la premaxila); articulación y parte anterior de la 

rama derecha, distal de la escápula derecha, coracoides izquierdo, fragmento proximal del 

coracoides derecho, proximal de la ulna derecha, tibia izquierda sin el extremo distal, parte 

proximal del isquion derecho, fémur derecho, proximal del fémur izquierdo, calcáneo; 

esqueleto axial parcialmente completo con axis, tres vértebras cervicales, seis vértebras 

dorsales, dos vértebras caudales posteriores,  costillas y plastrón dérmico dorsal (osteodermos). 
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4.2.3. Localidad y horizonte. Localidad Tortugas, Formación Ocozocoautla. 

Maastrichtiano, Cretácico Superior. 

 

4.2.4 Aspecto general del cráneo. El cráneo presenta un aplastamiento dorsoventral, 

causado probablemente por la presión de los estratos superiores durante su enterramiento o 

fosilización. En general se encuentra bien conservado, aunque presenta una ruptura entre el 

rostro y la región anterior del frontal. Así mismo falta la barra postorbital y el yugal izquierdo 

y el cuadrado-cuadratoyugal derecho e izquierdo sólo se conservaron parcialmente. La parte 

ventral del cráneo contiene todos los elementos palatales, aunque la mayor parte del palatino 

está fracturado. En general el cráneo es grácil, más largo que ancho y tiene una longitud total 

de 450 mm (ver medidas completas en el Cuadro 2 y la relación de las proporciones en el 

Cuadro 3) y se asemeja en forma al cráneo de los cocodrilos de hábitos piscívoros. Presenta 

ornamentación externa muy marcada (Figuras 12 y 14). 

 

4.2.5 Región rostral. El rostro es largo, delgado y de sección plana, ensanchándose 

abruptamente sobre la parte anterior a las órbitas, a la altura del 15vo diente maxilar. Las narinas 

están orientadas dorsalmente, son confluentes y carecen de una barra internarial. Por su parte 

anterior el premaxilar es tan ancho como el diámetro de las narinas. El premaxilar es corto y 

contacta con el nasal. Su contorno es similar al de Eothoracosaurus mississippiensis y T. 

neocesariensis, en los cuales no hay un ensanchamiento más allá de la línea media, 

contrariamente a lo que se observa en formas más derivadas como Gryposuchus colombianus 

o Gavialis gangeticus, en donde el premaxilar se ensancha lateralmente a la altura de 3er 

alveolo. 

 

En vista dorsal el premaxilar y el maxilar contactan, pero la sutura no es visible. 

Ventralmente el maxilar y el premaxilar se unen mediante una sutura en forma de “V”, en la 

cual el ápice se prolonga hasta el segundo alveolo maxilar (Figuras 13 y 14). En E. 

mississippiensis y T. neocesariensis la sutura también es en forma de “V”, pero el ápice se 

prolonga hasta el tercer alveolo maxilar. En Eosuchus minor, E. lerichei y Argochampsa krebsi 

el premaxilar es corto y la sutura pmx-mx está a la altura del segundo alveolo maxilar, sin 

embargo, esta es en forma de “W” (Figura 16). 
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El rostro se estrecha en el contacto maxilar-premaxilar formando una constricción. El 

foramen incisivo está abierto y es de gran tamaño, tal como ocurre en E. mississippiensis, a 

diferencia de las formas más derivadas, como Eosuchus o Gavialis, en las cuales el foramen 

incisivo es muy pequeño (Figura 16). 

 

En vista ventral el maxilar es alongado y forma la parte anterior de la fenestra 

infratemporal. El maxilar por su extremo posterior contacta en vista dorsal con el yugal y el 

lacrimal. El contorno lateral del maxilar es recto y los alveolos no dejan señal alabeada 

lateralmente, como en A. krebsi. El lacrimal derecho sólo se ha conservado parcialmente, por 

lo que no puede observarse claramente su forma ni su relación con otros huesos, a excepción 

del yugal, con el cual se une mediante una sutura más o menos vertical. Al parecer el lacrimal 

es corto y contribuye ligeramente con el borde anteromedial de la órbita. Los nasales son 

estrechos dorsalmente; anteriormente contactan con el premaxilar; posteriormente el contacto 

con el frontal, prefontales y lacrimales no se aprecia. El proceso anterior del prefrontal y 

lacrimal no puede diferenciarse (Figuras 12 y 13). 

 

El maxilar alberga 21 alveolos maxilares (Figura 15), al igual que en E, mississippiensis 

que posee 21 (Brochu, 2004); T. neocesariensis y T. macrorhynchus poseen 23. Por el contrario, 

formas del Paleoceno, Eoceno y Mioceno poseen un menor número de dientes maxilares, por 

ejemplo Eosuchus minor alberga 17 alveolos (Brochu, 2006b), E. lerichei tiene 16/17 (Delfino 

et al., 2005), Siquisiquesuchus venezuelensis 18-20 (Brochu y Rincón, 2004) y Gryposuchus 

croitzati 19 (Riff et al., 2008). Esta condición es reversible en las formas más derivadas del 

Mioceno-Plioceno y Pleistoceno, en las cuales hay nuevamente un alargamiento en el maxilar 

y por ende un mayor número de dientes, como Piscogavialis jugaliperforatus que posee 28 

alveolos maxilares (Kraus, 1998), Gavialis bengawanicus con 21 (Martin et al., 2012) y el 

actual gavial de la India, G. gangeticus, que posee 22/23. 

 

El premaxilar alberga cinco alveolos premaxilares, de los cuales los dos más anteriores 

se proyectan hacia fuera; el segundo y tercer alveolo premaxilar están muy cercanos y son casi 

confluentes, pero separados a su vez del conjunto que forman el cuarto y quinto alveolo (Figura 
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17). En general los dientes son largos y angostos, con estriaciones ligeramente marcadas en el 

esmalte y no se les observa carena. 

 

4.2.6 Tabla craneal. El frontal es dorsalmente plano, bien ornamentado y presenta una 

ligera inclinación hacia el frente. Se observa una suave depresión en la parte media de este, 

exactamente entre las órbitas. El frontal entre las órbitas es ancho. Lateralmente, el frontal 

contribuye en la mayor parte del borde interior de la órbita y forma la mitad de la barra entre 

esta y la fenestra supratemporal. No puede observarse si posteriormente se extiende bien dentro 

de la fosa supratemporal o sólo ligeramente. La sutura con el frontal-parietal no es muy clara y 

su relación con los nasales y prefrontales no se observa por la ausencia de esta región. El 

contacto frontal-postorbital es a través de una sutura lisa a la altura de la parte media de la 

fenestra supratemporal. La barra postorbital es robusta y sin ornamentar y forma casi 1/3 parte 

del borde exterior de la fosa supratemporal; su extremo dorsal es angosto, la barra columnar 

está soportada por el ectopterigoides y puede observarse una abertura vascular en el borde 

lateral de la parte dorsal de ésta. El postorbital presenta un proceso anterolateral. La barra entre 

la órbita y la fosa supratemporal es ancha y sólida, con la superficie dorsal ampliamente 

esculpida. El parietal se observa por su lado dorsal como un hueso amplio y ornamentado que 

divide las fenestras supratemporales y no presenta porción occipital; se bifurca por su parte 

posterior, y es ahí cuando alcanza su mayor altura formando un semicírculo cuyas paredes, 

junto con los correspondientes escamosos, constituyen el borde posterior de las fenestras 

supratemporales (Figura 18). 

 

Las fosas supratemporales son de forma semioval y asemejan una “D”; son grandes, 

ligeramente de mayor tamaño que las órbitas. En los toracosaurios E. mississippiensis, T. 

neocesariensis y T. macrorhynchus las fosas supratemporales son semicirculares, mientras que 

en las formas derivadas como Eosuchus minor y Piscogavialis jugaliperforatus son semiovales, 

tal como las de A a (Figura 19). 

 

El postparietal no se observa como un elemento distinto y probablemente este fusionado 

con el parietal. La esquina posterodorsal del escamoso es cuadrada, sin lóbulo extra y su borde 

posterior es casi plano. Las órbitas son amplias, más largas que anchas, de contorno semioval 
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y ligeramente más pequeñas que las fenestras supratemporales y se ubican en posición 

horizontal con respecto a la tabla craneal, a diferencia de otros taxones longirostrinos, como 

Thalattosuchia, en la cual las órbitas están dispuestas ligeramente hacia los lados del cráneo 

(Figura 18). 

 

4.2.7 Región temporal. La barra postorbital se ubica en la cara interna del yugal. En corte 

transversal posterior el yugal tiene forma de barra. La parte anterior del yugal es casi el doble 

de ancho que su parte posterior. El borde medial del yugal posee un reborde pronunciado que 

es característico en los gaviales. El escamoso se une con el postorbital en el borde lateral de la 

fenestra supratemporal mediante una sutura oblicua. Posteriormente el escamoso y el parietal 

se unen a la altura de la mitad del borde posterior de la fosa supratemporal y forman ambos el 

borde posterior de dicha fenestra. El cuadrado está parcialmente conservado y sólo se observa 

una pequeña parte unida a la zona ventral del escamoso. Entre la únion de esta pequeña porción 

del cuadrado y el escamoso al parecer se encuentran indicios de la apertura ótica externa. Por 

su parte el cuadratoyugal no se conservó y no puede observarse su relación con otras estructuras. 

La fenestra infratemporal está colapsada y no se aprecia bien su tamaño o forma, no obstante 

se observa que está delimitada al frente por la barra postorbital y por el postorbital y el escamoso 

en la parte superior. El ectopterigoides y pterigoides contactan lateralmente (Figura 20). 

 

4.2.8 Paladar. El paladar en general se encuentra bien conservado, faltando sólo parte del 

palatino y el pterigoides izquierdo. En general la superficie del paladar es lisa. El palatino se 

encuentra ventralmente con el pasaje narial, formando parte del paladar secundario. La relación 

del pterigoides con el basiesfenoides o con el lateroesfenoides no se observa por la mala 

conservación de esa región. Los pterigoides están fusionados y separan posteriormente a las 

coanas. Las coanas se abren posteriormente en la depresión de la línea media; son moderadas 

en tamaño. Las coanas están encerradas completamente por la lámina ventral del pterigoides. 

Ventralmente el laterosfenoides no se observa ya que quedó cubierto por el pterigoides (Figura 

20). El ectopterigoides forma el borde lateroposterior de la fenestra infratemporal y contacta 

con el yugal y el pterigoides. El palatino sólo se conservó parcialmente y no puede observarse 

su relación con el maxilar, sin embargo se aprecia que forma el borde interno de la fenestra 
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infratemporal. La parte ventral del frontal está parcialmente expuesta y se observa la cresta 

cranii frontalis, además se aprecia la separación del paladar por el pasaje narial interno.  

 

4.2.9 Basicráneo. En general el basicráneo está mal conservado y sólo pueden apreciarse 

ciertos detalles. El basiesfenoides y el basioccipital encierran completamente los tubos de 

Eustaquio. El basiesfenodies es similar en longitud al basioccipital y su superficie es cóncava. 

El basioccipital forma el cóndilo occipital y a su vez contacta lateralmente a los exoccipitales. 

No puede observarse si los exoccipitales se unen en la parte media o si están divididos por el 

supraoccipital. El supraoccipital tiene forma rectangular y su superficie posterior posee 

prominencias bilaterales. El foramen mágnum se encuentra constreñido debido al aplastamiento 

del cráneo durante el proceso de fosilización y no se observa claramente (Figura 22). 

 

4.2.10 Mandíbula. La mandíbula no está completa, conservándose casi toda la rama 

izquierda y parte anterior de la rama derecha (Figuras 23 y 24). La región donde se ubica la 

fenestra mandibular externa no se conservó del todo, pero puede observarse que ésta es de 

tamaño medio, ligeramente de menor tamaño que la fenestra mandibular de Eosuchus y formas 

posteriores, mientras que en los “toracosaurios” como E. mississippiensis está ausente y en T. 

neocesariensis es muy pequeña (Figura 25). El dentario se extiende posteriormente debajo de 

la fenestra mandibular externa. El proceso retroarticular no se observa debido a que esa región 

de la mandíbula está mal conservada. Prearticular ausente. Articular sin proceso medial 

articulando con el otoccipital y el basiesfenoides. El surangular no está bien conservado. El 

angular, en vista lateral, está bien ornamentado. La inserción posterior del músculo pterigoideo 

no se extiende sobre la superficie lateral del angular. Al parecer la sínfisis es larga y el esplenial 

participa extensivamente formando parte de ella. Se calculan alrededor de 17-19 alveolos 

dentarios. Los alveolos se observan separados a todo lo largo, mientras que en E. 

mississippiensis el 3er y 4to alevolos dentarios son confluentes (Brochu, 2004) y en Eosuchus 

se agrupan por pares, siendo está una característica diagnóstica para el género (Brochu, 2006b). 
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Figura 12. Cráneo de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915. Vista dorsal. Barra de escala igual a 5 cm. 
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Figura 13. Esquema del cráneo de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915. Vista dorsal. Abreviaturas: bo, basioccipital; 

Cpmx-mx, constricción premaxilar-maxilar; d, dentario; ec, ectopterigoides; eo, exoccipital; f, frontal; Fopt, 

foramen postemporal; fst, fenestra supratemporal; j, yugal; l, lacrimal; ls, lateroesfenoides; mx, maxilar; n, nasal; 

p, parietal; pf, prefrontal; pmx, premaxilar; po, posorbital; pt, pterigoides; qj, cuadratoyugal; so, supraoccipital; 

sq, escamoso; st, fenestra supratemporal. 
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Figura 14. Cráneo de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915. Vista ventral. Barra de escala igual a 5 cm. 
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Figura 15. Esquema del cráneo de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915. Vista ventral. Abreviaturas: am, alveolo 

maxilar; apmx, alveolo premaxilar; cec, canal eustaquiano central;  ccf, crista cranii frontalis; ch, coanas; d, 

dentario; ec, ectopterigoides; fi, foramen incisivo; fit, fenestra infratemporal; j, yugal; pl, palatino; pmx, 

premaxilar; pt, pterigoides; sfpmx, sínfisis premaxilar. 
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Figura 16. Comparación de la sutura premaxila-maxilar entre especies de Gavialoidea. A) Eothoracosaurus 

mississippiensis (MSU 3293); B) A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915, C) Eosuchus lerichei (IRNSB 1740); D) 

Gavialis gangeticus (YPM 585). La sutura fue remarcada para que se observe mejor. No a escala. Abreviatura: fi, 

foramen incisivo; los números indican la posición de los dientes maxilares. 

 

 

Figura 17. Detalle de la premaxila de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915 (vista ventrolateral). Abreviatura: apmx, 

alveolo premaxilar. 
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Figura 18. Detalle de la tabla craneal de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915. Abreviaturas: f, frontal; j, yugal; ls, 

lateroesfenoides; p, parietal; po, posorbital; so, supraoccipital; sq, escamoso. Las suturas han sido resaltadas. 
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Figura 19. Comparación de la tabla craneal entre toracosaurios y gaviales modernos. A) Eothoracosaurus 

mississippiensis (MSU 3293); B) Thoracosaurus neocesariensis (AMNH 2542); C) A a sp. nov. IHNFG-2915, D) 

Eosuchus minor (ANSP 10079); E) Piscogavialis jugaliperforatus (SMNK 1282 PAL); F) Gavialis gangeticus 

(TMM m-5485). No a escala. Abreviaturas: BI, barra interfenestral; f, frontal; ls, lateroesfenoides; p, parietal; po, 

posorbital; RIT, reborde intratemporal, sq, escamoso. Las suturas han sido resaltadas. 

 

 

 

 

Figura 20. Detalle de la región temporal de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915. Abreviaturas: aoe, apertura ótica 

externa; bpo; barra postorbital; ec, ectopterigoides; f, frontal; fit, fenestra infratemporal; Fo, foramen; Fopt, 

foramen postemporal, j, yugal; l, lacrimal; ls, lateroesfenoides; o, órbita; p, parietal; po, posorbital; pt, pterigoides; 

sq, escamoso. 

 

 

 

 



40 
 

 

Figura 21. Detalle de la región palatal de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915. Abreviaturas: bo, basioccipital; ccf, 

cresta cranii frontalis; cec, canal esutaquiano central; ch, coana; f, frontal; fcp, foramen caroticum posterium; fit, 

fenestra infratemporal; pl, palatino; pnf, pasaje nasofaringeo; pt, pterigoides. 
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Figura 22. Basicráneo y esquema del basicráneo de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915. Vista posterior. Abreviaturas: 

bo, basioccipital; bs, basiesfenoides; co, cóndilo occipital; eo, exoccipital; pt, pterigoides; q, cuadrado; so, 

supraoccipital; sq, escamoso. Barra de escala igual a 5 cm. 
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Figura 23. Mandíbula de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915. Rama mandibular izquierda en A) Vista lateral y B) 

lingual; y parte anterior de la rama mandibular derecha en C) vista lateral y D) lingual. En B se eliminó la 

premaxila, la cual se encuentra adherida a la porción más anterior de la rama mandibular izquierda. Barra de escala 

igual a 5 cm. 

 

 

 

Figura 24. Esquema de la mandíbula de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915. A) Vista lateral y B) lingual. 

Abreviaturas: amn, alveolo mandibular; ad, alveolo dentario; an, angular; ar, articular; d, dentario; sa, surangular; 

sp, splenial. Rama mandibular izquierda en A) vista lateral y B) lingual; porción anterior de la rama mandibular 

derecha en C) vista lingual. 
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Figura 25. Comparación de la fenestra mandibular externa en Gavialoidea. En A) Eothoracosaurus 

mississippiensis (MSU 3293) el foramen mandibular está ausente, mientras que en B) A a gen. et sp. nov. IHNFG-

2915 es de tamaño medio; en los gaviales modernos, como C) Eosuchus minor (NJSM 15437) y Gavialis 

gangeticus (TMM m-5485) el foramen mandibular es de mayor tamaño. No a escala. Abreviaturas: FME, fenestra 

mandibular externa. 
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Cuadro 2. Medidas del cráneo de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Aspecto dorsal Medidas en mm 

Longitud del cráneo (basioccipital-extremo anterior del rostro) (LT) 450 

Ancho del cráneo (mitad al jugal a la altura de la parte anterior de la fenestra supratemporal) (AC1) 161.2 

Ancho del cráneo (mitad a parte externa del escamoso) (AC2) 137 

Longitud preorbital (LPO) 325 

Longitud de la mandíbula a partir de la parte posterior del cóndilo (LMn) 500 

Longitud del cráneo al borde posterior de la tabla (LCPT) 423 

Longitud de la sínfisis mandibular (LSiM) 226 

Ancho interfenestral (AIF) 29.9 

Ancho interorbital (AIO) 28.9 

Ancho basal del rostro (ABN) 118.4 

Ancho mínimo del rostro a través de los maxilares (AMiN) 33.5 

Ancho mínimo del rostro a través de la muesca maxilar-premaxilar (AMimx-pmx) 26.1 

Ancho del premaxilar (Apmx) 46.3 

Ancho del cráneo en los cuadratoyugales (AQ) ? 

Ancho de la tabla a través de las fenestras supratemporales (AT) 64.2 

Ancho basal de la sínfisis de la mandíbula (ABSM) 29.2 

Ancho mínimo de la sínfisis de la mandíbula (AMiSM) 15.2 

Ancho de las órbitas (AO) 45.2 

Largo de las órbitas (LO) 40.6 

Ancho de la fosa supratemporal (AxFST) 49.9 

Ancho de la fenestra supratemporal (AiFST) 39.3 

Largo fenestra supratemporal (LFST) 44.9 

Ancho de la narina externa (ANx) 18.1 

Largo de la narina externa (LNx) 15.4 

Longitud del jugal  ? 

Longitud del maxilar (LMx) 327 

Aspecto ventral  

Longitud del cráneo de la punta anterior de la coana a la punta de la nariz (LCo) 372 

Ancho a través de los pterygoides entre los extremos posteriores (APt) 137.6 

Longitud del borde dentado del maxilar (LDMx) 156.4 

Ancho del rostro al nivel del 3er alveolo premaxilar (AR1) 45.7 

Ancho del rostro al nivel del 5o alveolo maxilar (AR2) 33.6 

Ancho del rostro al nivel del 14o alveolo maxilar (AR3) 74.9 

Diámetro del 4o alveolo maxilar (ØAMx4) 5.5 

Diámetro del 5o alveolo maxilar  (ØAMx5) 5.5 

Diámetro del 6o alveolo maxilar (ØAMx6) 6.4 

Longitud del premaxilar en la línea media (LPmx) 84.2 

Ancho del palatino (APl) 44.4 

Longitud de la fenestra infratemporal (LV) 100.7 

Ancho de la fenestra infratemporal (AV) 34.1 
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Cuadro 3. Relación y proporciones en el cráneo de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

4.2.11 Esqueleto axial. Se conservaron el axis, tres vértebras cervicales, seis vértebras 

dorsales y dos vértebras caudales posteriores (Figura 26, Cuadro 4). En los cocodrilos 

modernos, las primeras nueve vértebras son designadas como cervicales ya que sus costillas no 

alcanzan el esternón (Carroll, 1988). 

 

El axis está casi completo, la cara posterior del centrum es convexa, lo que indica procelia. 

El extremo distal de la apófisis neural no es completamente horizontal, como es el caso de 

Crocodylus acutus, sino que presenta un ligero levantamiento en la porción anterior (obs. 

personal). El canal neural es pequeño. El neurocentro presenta una ligera depresión en su cara 

frontal, que es donde articula el cóndilo occipital. Los procesos odontoides no están presentes. 

En la cara ventral del centrum se observa una hipapófisis pequeña. 

 

El resto de las vértebras cervicales son fuertemente procélicas; la sexta vértebra cervical 

(Figura 26, b) posee una apófisis neural alta y orientada en su porción distal hacia atrás, lo que 

es característico en las primeras vértebras cervicales. El arco neural es pequeño; la diapófisis y 

la parapófisis son claramente visibles, pero poco desarrolladas, lo que confirma la posición de 

la vértebra dentro de la columna vertebral. La novena vértebra cervical está adherida a la cuarta 

vértebra dorsal, posee una hipapófisis muy desarrollada (Figura 26, c), que es característico en 

las vértebras de Dyrosauridae (Bufetaut, 1976a) y Crocodylia pero no en otros taxones. Las 

postzigapófisis y las prezigapófisis están incompletas y no se aprecian el tamaño ni la forma. 

   Relación Proporción 

  Largo/ancho 0.36 

  Longitud del rostro/longitud total del cráneo 0.72 

  Longitud  del premaxilar/longitud del rostro 0.26 

  Longitud del premaxilar/longitud del cráneo 0.19 

  Longitud de la sínfisis/longitud de la mandíbula 0.45 

  Ancho de órbita/ancho de fosa supratemporal 0.91 

  Ancho de la fosa supratemporal/ ancho de la tabla craneal 0.40 

  Ancho del premaxilar/ancho del rostro a través del maxilar 0.72 
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La posición de las vértebras dorsales no pudo ser determinada. Anteroposteriormente son más 

largas que anchas y fuertemente procélicas; el arco neural es pequeño y ligeramente constreñido 

lateralmente. No se observa la presencia de hipapófisis. Las espinas neurales, postzigapófisis y 

prezigapófisis no se han conservado en estas vértebras. Las suturas neurocentrales no se han 

cerrado completamente (Figura 26, e y f), lo que sugiere un estado de inmadures en el ejemplar 

(Brochu, 1996). 

 

Las vértebras caudales son procélicas, mucho más largas que anchas y constreñidas 

lateralmente, lo que indica que pertenecen al extremo final de la cola (Figura 26, j y k). Las 

prezigapófisis y postzigapófisis no se han conservado; de la apófisis neural sólo se ha 

conservado su base. El arco neural es pequeño y de forma semicircular. Los chevrones no están 

presentes. 

 

Cuadro 4. Medidas (en mm) de las vértebras de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915: Cervicales (C), dorsales (D) y 

caudales (Ca). Para las abreviaturas ver figura 10. 

 

 
Vértebra LMCm AMCm AM DTCN DVCN DTCoP DVCoP 

  Axís 45.1 17.7 42.0 8.7 9.4 14.8 12.8 

  6a Cervical 34.4 22.6 52.3 8.1 8.6 14.9 16.6 

  Cervical #1 40.8 ? ? ? ? 15.3 14.6 

  9a Cervical 34.8 19.3 ? 8.0 8.8 18.3 16.2 

  4a Dorsal 34.1 22.8 64.7 7.4 7.8 18.3 17.3 

  Dorsal #1 36.5 19.6 ? 11.3 10.1 15.2 16.2 

  Dorsal #2 36.2 20.2 ? 9.9 10.3 21.6 16.4 

  Dorsal #3 36.1 22.7 ? 9.7 10.7 19.4 16.7 

  Dorsal #4 37.4 19.7 ? ? ? 19.2 17.3 

  Dorsal #5 ? 17.7 ? ? ? 19.6 13.4 

  Caudal #1 38.6 13.8 28.4 4.7 5.4 9.2 9.3 

  Caudal #2 38.9 14.1 ? 5.6 4.3 9.1 7.8 
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Figura 26. Vértebras de A a gen. et  sp. nov. IHNFG-2915. a) Axís, b) sexta vértebra cervical, c) novena vértebra 

cervical, d) cuarta vértebra dorsal, e-i) vértebras dorsales, j-k) vértebras caudales. La flecha negra señala la sutura 

neurocentral, la flecha blanca señala la hipapófisis. Barra de escala igual a 5 cm. 
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4.2.12 Cintura pectoral y esqueleto apendicular anterior. El coracoides izquierdo está 

completo, es casi 1/3 más largo que la escápula y mucho más largo y angosto en su parte media 

que en otros taxones longirostros como Thalattosuchia (Steel, 1973), Woodbinesuchus 

byersmauricei (Lee, 1997: fig. 4) y Terminonaris robusta (Wu et al., 2001: fig. 6) y que en las 

formas vivientes como Crocodylus acutus (obs. personal), pero es muy similar al del gavialoide 

Eothoracosaurus mississippiensis (Brochu, 2004). El extremo distal del coracoides es plano y 

casi tan ancho como el extremo proximal. La tuberosidad caudomedial de la hoja del coracoides 

se extiende sobre todo el borde del extremo proximal. La faceta articular con el húmero está 

muy desarrollada y su superficie se extiende ventroposteriormente (Figura 27d y e). Sólo se 

conservó la parte proximal de la escápula izquierda, pero puede apreciarse que en general no 

difiere notablemente de la de otros Crocodylia. En vista lateral el borde anterior y posterior de 

la lámina escapular son simétricos y con márgenes rectos. El proceso coracoideo es prominente 

y está dirigido posteroventralmente. La faceta articular es semiplana y en vista craneal es 

ovoide. Por el borde anterolateral se observa la fosa articular (Figura 27f). 

 

La ulna es similar al de las formas actuales. Se conserva su articulación proximal y puede 

observarse que el borde anterior del proceso oleocranial es cóncavo (Figura 28g). 

 

4.2.13 Cintura pélvica y esqueleto apendicular posterior. El isquion es el único elemento 

conservado de la cintura pélvica y está fragmentado distalmente. Se conserva sólo la rama 

púbica anterior y su región de contacto acetabular (Figura 27h). El fémur derecho está completo, 

así como la mitad proximal del izquierdo. Con base en el fémur derecho puede apreciarse que 

este hueso es recto, con una ligera tendencia sigmoidal, lo que ocasiona que el extremo proximal 

se curve ligeramente hacia adentro. El fémur es largo y delgado y recuerda al de las formas 

nadadoras (Buscalioni, 2007 com. pers.). El cóndilo articular es de forma semioval y no está 

diferenciado del resto del fémur por un cuello, como se observa en los mamíferos y en algunos 

reptiles. Por la parte posterior se aprecia el cuarto trocánter bien desarrollado que sirve de unión 

para el músculo caudifemoralis (Romer, 1956). Por el extremo distal del fémur se observa la 

fosa intercondilar para el tendón del tríceps; el epicóndilo lateral y la troclea patelaris presentan 

una superficie plana en vista craneal. La faceta articular para la fíbula es amplia (Figura 27a y 

b). 
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Los autopodios son similares a los de Crocodylus acutus. El metatarso del digito III se 

conservó completo y se aprecia que el extremo proximal es ligeramente más ancho que el distal. 

Las falanges no difieren de la de otros Crocodylia. 

 

 

Figura 27. Elementos apendiculares de A a gen. et  sp. nov. IHNFG-2915. a) Fémur derecho, b) parte distal del 

fémur izquierdo, c) tibia izquierda, d) coracoides izquierdo, e) parte proximal del coracoides derecho, f) parte 

proximal de la escápula izquierda, g) articulación proximal de la ulna derecha, h) rama púbica anterior del isquion, 

i) metacarpo del dígito I izquierdo, j-l) autopodios no identificados, m) calcáneo, n) primera falange del dígito III 

derecho. Barra de escala igual a 2 cm. 
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Cuadro 5. Medidas de los elementos postcraneales (excluyendo vértebras) de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

4.2.14 Osteodermos dorsales. Se conservaron algunos osteodermos nucales y 

parasagitales. Los osteodermos nucales son grandes, cuadrangulares, con el borde anterolateral 

sub-redondeado. Los osteodermos parasagitales son cuadrangulares, con ornamentación 

marcada constituida por pocillos profundos y no poseen crestas. La superficie dorsal de los 

osteodermos presenta pocillos profundos, mientras que la superficie ventral es lisa. Los 

osteodermos parasagitales poseen una prominente lámina en la superficie anterolateral, no 

presente en los tomistomas, pero si en gaviales  (Figura 28). 

      Elemento Medidas en mm 

  Longitud del fémur 266.2 

  Ancho del fémur en la parte media 15.3 

  Ancho de la parte distal del fémur 28.6 

  Ancho de la parte proximal del fémur 16.6 

  Longitud de la ulna ? 

  Ancho de la ulna en la parte media 4.3 

  Ancho proximal de la ulna 19.5 

  Ancho distal de la ulna ? 

  Longitud de la tibia ? 

  Ancho de la tibia en la parte media 14 

  Ancho de la parte proximal de la tibia 22.7 

  Ancho de la parte distal de la tibia ? 

  Longitud de la escápula ? 

  Ancho de la lámina de la escápula 30.0 

  Espesor de la lámina de la escápula en la parte media 5.4 

  Longitud del coracoides 109.5 

  Ancho de la parte distal del coracoides 33.0 

  Ancho de la parte proximal del coracoides 40.6 

  Espesor del coracoides en la parte media 7.2 
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Figura 28. Osterodermos de A a gen. et  sp. nov. IHNFG-2915. Barra de escala igual a 2 cm. 
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4.3 Sistemática Paleontológica 

 

CROCODYLIFORMES Clark en Benton y Clark, 1988 

MESOEUCROCODYLIA Whetstone y Whybrow, 1983 

NEOSUCHIA Benton y Clark, 1988 

DYROSAURIDAE de Stefano, 1903 

B b gen. et sp. nov. 

 

4.4 Descripción y comparación 

 

4.4.1 Diagnosis. Dyrosauridae que difiere de los demás miembros del clado en la 

siguiente combinación de caracteres: dientes cónicos y robustos con el ápice obtuso; fémur con 

el cóndilo articular inclinado 45° con respecto a al eje central y cóndilo lateral de menor tamaño 

y menos prominente (autopomorfía); húmero de forma más sigmoidal que en Congosaurus, 

Hyposaurus y Dyrosaurus y con una depresión en forma de surco en la cara craneal 

(autopomorfia). 

 

4.4.2 Material. IHNFG-2732. Fémur y húmero derecho, dos vértebras dorsales, 

fragmento posterior de la rama mandibular izquierda, cinco dientes en moderado estado de 

conservación y dos parcialmente conservados, y parte proximal de una costilla. 

 

4.4.3. Localidad y horizonte. Localidad Tortuga Gigante, Formación Ocozocoautla. 

Maastrichtiano, Cretácico Superior. 

 

4.4.4 Aspecto general. Los restos óseos tienen buen estado de conservación, aunque antes 

de la consolidación con butvar estos tendían a desmoronarse. Son de color oscuro y presentan 

óxido ferroso y rastros de piritación. No se observan deformaciones notables en los huesos 

apendiculares largos, aunque en las vértebras hay indicios de aplastamiento. 

 

4.4.5 Mandíbula. Sólo se conservó la porción posterior de la rama mandibular derecha. 

En general su estado de conservación no es muy bueno y las suturas no son del todo claras. 
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4.4.6 Dientes. Los dientes son cónicos a triangulares, con el ápice obtuso. No se observan 

carenas en ninguna de las caras de los dientes (Figura 30). En forma general se asemejan mucho 

a los dientes de Acherontisuchus guajiraensis del Paleoceno medio-tardío de Colombia 

(Hastings et al., 2011), pero difieren de los de otros dirosauridos, como Hyposaurus, 

Congosaurus, Rhabdognathus y Dyrosaurus, en los cuales los dientes son más acuminados. 

Los dientes con número de control 3589, 3792 y 3794 (Figura 30 A-C) son cónicos desde su 

parte media hasta el ápice, pero la base es ligeramente comprimida lateralmente. Los dientes 

4195 y 4196 tienen más apariencia triangular y posiblemente pertenecen a la parte posterior de 

la mandíbula; de estos, 4196 está comprimido lateralmente, (Figura 30 D y E). El diente 3793 

está parcialmente conservado, le falta el ápice; al igual que en 4196, está lateralmente 

comprimido (Figura 30 F). El diente marcado con el número de colecta 3795 se encuentra en 

muy mal estado de conservación y sólo pueden observarse detalles en la cara lingual (Figura 

30 G). En todos los dientes se presenta una depresión en la cara lingual de la base (Figura 30). 

La superficie de los dientes presenta surcos profundos que corren en sentido longitudinal, desde 

la base hasta el ápice. Rivera-Sylva et al. (2011), observaron estas marcas en los dientes de un 

ejemplar de Deinosuchus riograndensis proveniente de la Formación Aguja, Coahuila y lo 

atribuyen a signos de desecación, ocasionada por el intemperismo al que estuvo sometido el 

organismo antes de ser enterrado completamente por los sedimentos circundantes. 

 

4.4.7 Húmero. El húmero es ligeramente sigmoidal, con el extremo proximal 

orientándose cranealmente y el extremo distal orientado caudalmente, mientras que en 

Congosaurus, Hyposaurus y Dyrosaurus maghribensis el húmero es casi recto (Jouve y 

Schwarz, 2004; Jouve et al., 2006; Schwarz et al., 2006). El extremo proximal es casi 1/5 más 

ancho que el extremo distal. El húmero en su parte media es delgado y en sección transversal 

es oval. En Congosaurus e Hyposaurus la cabeza humeral posee una tuberosidad semiesférica 

sobre la cara medial (Jouve y Schwarz, 2004; Schwarz et al., 2006); en IHNFG-2732 esa 

tuberosidad es apenas notoria, tal como en el húmero de Crocodylus acutus. La cresta 

deltopectoral es de contorno semioval, se ubica cerca del extremo proximal y corre 

paralelamente al borde caudomedial del húmero, proyectándose medialmente y remata en la 

tuberosidad craneomedial. Sobre el borde caudomedial del extremo proximal se ubica la cresta 
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craneolateral, y adyacente a esta se observa la tuberosidad lateral. En la cara medial se observa 

un surco más o menos profundo que corre desde la parte media del húmero hasta el extremo 

distal; este surco no se observa en los húmeros de Congosaurus, Hyposaurus y Dyrosaurus. El 

extremo distal está menos conservado que el extremo proximal, sin embargo se aprecia que el 

cóndilo medial es ligeramente más prominente que el cóndilo lateral; ambos están separados 

por la fosa intercordilar humeral (Figura 31). 

 

4.4.8 Fémur. El fémur es largo y delgado en su parte media, similar al fémur de 

Hyposaurus rogersii, pero el cóndilo articular está perdido. Tiene forma sigmoidal; el extremo 

proximal se curva orientándose medialmente, mientras que el extremo distal se curva 

lateralmente. El extremo proximal está lateralmente en ángulo de 45° con relación al eje central-

longitudinal, mientras que en Hyposaurus rogersii el ángulo es de 51.7°, en Congosaurus 

bequaerti de 55° (ops. pers.) y en Acherontisuchus guajiraensis es de 52° (Hastings et al., 

2011). La tuberosidad caudal es prominente. La depresión proximal es clara y tiene forma de 

V, con el ápice dirigido distalmente. El cuarto trocánter es prominente, se proyecta medialmente 

y es notorio en vista craneal y caudal (Figura 32C y D). La fosa paratrocantérica se localiza 

sobre el borde craneomedial del cuarto trocánter, pero es apenas visible (Figura 32A). La 

depresión caudal tiene forma lenticular pero no se observa bien. La depresión medial, se 

presenta como un ligero surco sobre la cara medial del fémur (Figura 32B). El cóndilo medial 

y el cóndilo lateral son casi del mismo tamaño y están separados por la fosa intercondilar. El 

cóndilo medial es menos prominente lateralmente que en H. rogersii, C. bequaerti y A. 

guajiraensis (Figura 33). La longitud total del fémur de B b ha sido estimada en 

aproximadamente 360 mm a pesar de que falta el cóndilo articular, siendo su tamaño similar al 

fémur de Dyrosaurus maghribensis (Jouve et al., 2006), el cual tiene una longitud total de 390 

mm, pero es mucho más largo que el fémur de C. bequaerti, A. guajiraensis y H. rogersii 

(Cuadro 7). 

 

4.4.9 Vértebras. Sólo se conservaron dos vértebras, las cuales son anficélicas, como en 

muchos taxones de cocodrilos no-eusuquios (Figura 34). La vértebra con número de colecta 

4192 es la primera vértebra sacra; conservó el cuerpo, la base de ambas costillas sacras, la base 

del arco neural y la base de las pre y postzigapofisis. En vista craneal el contorno del cuerpo 
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vertebral es semicuadrado y lateralmente sobresalen las costillas sacras, de las cuales no se 

conservó la superficie articular con el ilion. En el centro de la superficie articular anterior del 

cuerpo vertebral hay una notoria depresión. El arco neural está constreñido, probablemente por 

acción del peso de los sedimentos durante el proceso de fosilización. De las prezigapófisis sólo 

se conservó la base y una parte de la espina neural. En vista caudal el contorno del cuerpo 

vertebral es semioval; el arco neural se observa mejor que en vista craneal. El pedúnculo del 

arco neural es robusto. Las postzigapófisis no se conservaron completamente, pero se observa 

que nacen desde el pedúnculo del arco neural a la altura del borde superior del arco neural. En 

vista ventral el cuerpo vertebral tiene forma de reloj de arena. Las costillas sacrales nacen en el 

extremo anterior del cuerpo vertebral. El extremo anterior es ligeramente más ancho que el 

extremo posterior. En la superficie ventral del extremo posterior se observa la rugosidad 

mencionada por Schwarz et al. (2006). 

 

La vertebra rotulada con el número de colecta 4197 es una vértebra dorsal; conservó sólo 

el centro, por lo que carece completamente de las apófisis. En vista lateral el contorno ventral 

del cuerpo de la vértebra se curva hacia arriba, dando la apariencia de una silla de montar 

invertida. Lateralmente es ligeramente más larga que alta. En vista ventral tiene forma de reloj 

de arena, con el centro casi 2/3 más estrecho que el margen craneal y caudal, condición que es 

diagnóstica de la familia Dyrosauridae (Schwarz et al., 2006). 
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Figura 29. Mandíbula de B b gen et sp. nov. IHNFG-2732, vista lingual. Barra de escala igual a 5 cm 

 

 

Figura 30. Dientes aislados de B b gen et sp. nov. IHNFG-2732. Dientes con número de colecta A) 3589, B) 3792, 

C) 3794, D) 4195, E) 4196, F) 3793 y G) 3795. La flecha señala la depresión en la base del diente. Barra de escala  

igual a 5 cm. 
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Figura 31. Húmero de B b gen et sp. nov. IHNFG-2732. Vista A) lateral, B) medial, C) craneal y D) caudal. 

Abreviaturas: co art, cóndilo articular; con lat, cóndilo lateral; con med, cóndilo medial; cre cra lat, cresta 

craneolateral; cre delt, cresta deltopectoral; tub cra med, tuberosidad craneomedial; tub lat, tuberosidad lateral. 

Barra de escala = 5 cm. 
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Figura 32. Fémur de B b gen et sp. nov. IHNFG-2732. Vista A) craniolateral, B) caudomedial, C) craneal y D) 

caudal. Abreviaturas: 4 troc, cuarto trocánter; con lat, cóndilo lateral; con med, cóndilo medial; dep cau, 

depresión caudal; dep med, depresión medial; dep prox, depresión proximal; fos intercon, fosa intercondilar; fos 

ptroc, fosa paratrocantérica; tub cau, tuberosidad caudal. Barra de escala = 5 cm. 
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Figura 33. Esquema comparativo en vista craneomedial del fémur de A) B b gen et sp. nov. IHNFG-2732, B) 

Hyposaurus rogersii (YPM 753), C) Congosaurus bequaerti (MRAC 1815), D) Acherontisuchus guajiraensis 

(UF/IGM 39). Abreviaturas como en la figura 32. No a escala. 
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Figura 34. Vértebras de B b gen et sp. nov. IHNFG-2732. A-C) Primera vértebra sacra, D-F) vértebra dorsal. A y 

D) Vista caudal, B y E) vista lateral, C y F) vista ventral. Abreviaturas: csac, costilla sacra; en, espina neural; pan, 

pedúnculo del arco neural; przy, prezigapófisis; ptzy, postzigapófisis; sarc, superficie articular del centro de la 

vértebra; scas, superficie articular de la costilla sacra. Barra de escala igual a 5 cm. 
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Figura 35. Cálculo de la longitud total de B b mediante correlación de Pearson (P=0.001) y regresión lineal (R2 = 

0.0881) a partir de la longitud del fémur, siguiendo a Farlow et al. (2005). El punto rojo muestra la longitud total 

estimada de IHNFG-2732. Para el cuadro completo de datos utilizados ver el Anexo 9. 

 

 

 

 

Cuadro 6. Medidas de las vértebras de B b IHNFG-2732 (en mm). Para las abreviaturas ver figura 10. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Vértebra LMCm AMCm AM DTCN DVCN DTCoP DVCoP 

  Dorsal 60.2 56.25 ? ? ? - - 

  Sacral 1 62.4 29 ? 17.52 6.67 - - 
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Cuadro 7. Medidas comparativas de los elementos postcraneales (excluyendo vértebras) de B b gen. et sp. nov. 

IHNFG-2732 y otros Dyrosauridae (en mm). Tomado de este trabajo1; Jouve y Schwarz (2004)2; medidas 

calculadas a partir de la Figura 11 en Hastings et al. (2011)3;  Jouve et al. (2006)4; medidas estimadas a partir de 

fotografías del material5. Datos marcados con asterico son medidas supuestas. 

 

 Húmero Fémur 

Largo 

total 

Ancho 

proximal 

Ancho 

parte 

media 

Ancho 

distal 

Largo 

total 

Ancho 

proximal 

Ancho 

parte 

media 

Ancho 

distal 

IHNFG-27321 322 60 31 52 360* 70* 40 70 

Congosaurus bequaerti2 289 85 33 81 298 74 38 69 

Acherontisuchus guajiraensis3 - - - - 230 50 34 70 

Dyrosaurus maghribensis4 390 - - - 390 - - - 

Hyposaurus rogersii (YPM 753)5 - - - - 212 52 28 60 

Hyposaurus rogersii (YPM 985)5 167 43 20 38 - - - - 

 

 

 

Cuadro 8. Longitud total estimada de especies dentro de Dyrosauridae. Datos tomados de Hastings et al. (2011). 

En todas las especies la longitud total fue calculada con base a las dimensiones del cráneo y/o mandíbula, pero en 

IHNFG-2732 la longitud total se calculó con base a la longitud del fémur siguiendo a Farlow et al. (2005). 

 

Taxón Longitud total estimada 

IHNFG-2732 6.20 – 6.50 

Cerrejonisuchus improcerus 1.22 – 2.22 

Chenanisuchus lateroculi 3.57 – 4.24 

Acherontisuchus guajiraensis 4.66 – 6. 46 

Congosaurus bequaerti 3.97 – 4.66 

Guarinisuchus munizi 2.79 – 3.43 

Hyposaurus rogersii 2.48 – 3.11 

Sokotosuchus ianwilsoni 3.75 – 4.44 

Phosphatosaurus gavialoides 7.22 – 8.05 

Arambourgisuchus khouribgaensis 6.71 – 7.51 

Dyrosaurus phosphaticus 7.00 – 7.82 

Dyrosaurus maghribensis 5.89 – 7.28 

Rhabdognathus keiniensis 4.72 – 5.44 

Atlantosuchus coupatezi 7.04 – 7.86 
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4.5 Resultados del análisis filogenético 

El análisis derivado de la matriz de caracteres que contempla al ejemplar A a, dio como 

resultado un total de 4,060 árboles igualmente parsimoniosos. El árbol de consenso estricto de 

estos 4,060 árboles tiene una longitud de 567 pasos, un IC de 0.406 y un IR de 0.816 (Figura 

36). Estos valores muestran que el árbol de consenso es robusto y por lo tanto la posición 

filogenética de A a dentro de Gavialoidea está bien soportada. 

 

En la topología del árbol de consenso Eothoracosaurus mississippiensis se ubica como el 

Gavialoidea más basal, siendo el grupo hermano Thoracosaurus neocesariensis + T. 

macrorhynchus; este arreglo no difiere del presentado en trabajos anteriores (e.g. Brochu, 

2004). Por su parte, A a se anida en una posición intermedia entre Eothoracosaurus +  

Thoracosaurus y Argochampsa krepsi + Eosuchus. El nodo de gaviales más derivados 

(Eogavialis + Gryposuchus + Ikanogavialis + Piscogavialis + Gavialis) aparece bien resuelto. 

 

El análisis realizado a la matriz de caracteres en la cual se incluyó al ejemplar B b arrojó 

un total de 20 árboles más parsimoniosos. El árbol de consenso obtenido por la regla de mayoría 

de estos 20 árboles dio como resultado un árbol con una longitud de 55 pasos, un IC de 0.691 

y un IR de 0.811 (Figura 38). En general la topología del árbol final es similar al de Barbosa et 

al. (2008). Chenanisuchus lateroculi se ubica como el dyrosaurido más basal, tal como en otros 

análisis (e.g. Jouve, 2005; Jouve et al., 2008a; Hastings et al., 2010, 2011). Sokotosuchus y 

Phosphatosaurus forman un grupo hermano anidado en una posición basal dentro del clado 

Dyrosauridae. Congosaurus y Dyrosaurus forman una politomia. Guarinisuchus se ubica en 

una posición más basal con respecto a Rhabdognathus, siendo estos los taxones más derivados 

dentro de Dyrosauridae. El ejemplar B b se anida en la base del árbol, fuera del clado 

Dyrosauridae, en una politomia junto con Elosuchus y el goniofolídido Eutretauranosuchus. 
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Figura 36. Árbol de consenso estricto obtenido de 4,060 árboles más parsimoniosos (LA= 567, IC = 0.406, IR= 

0.816), generados de una matriz de 74 taxones y 189 caracteres. Se muestra la posición filogenética del Gavialoidea 

de Chiapas IHNFG-2915 (en negritas). Los números sobre la línea indican los valores GC bootstrap; los números 

bajo la línea indican el soporte de Bremen. 
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Figura 37. Cladograma que muestra la relación filogenética de Dyrosauridae. A) Árbol de consenso por regla de 

mayoría (>50) obtenido de 20 árboles más parsimoniosos (LA= 55, IC = 0.691, IR= 0.811), generados de una 

matriz de 16 taxones y 30 caracteres. Se muestra la posición filogenética del Dyrosauridae de Chiapas IHNFG-

2732. B) Árbol de consenso por regla de mayoría obtenido de 20 árboles más parsimoniosos en el cual B b fue 

excluido, para mostrar que el arreglo del grupo interno Dyrosauridae no es afectado por la inclusión o exclusión 

de B b. Los números bajo la línea indican el porcentaje de árboles en los cuales cada clado está presente. 
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V. DISCUSIÓN 

5.1. Taxonomía y sistemática 

El ejemplar A a IHNFG 2915 comparte con los gavialoides vivientes y extintos (clado 

Gavialoidea) una hypapofisis axial bifurcada, reborde en la cara medial del yugal, vértebras 

procélicas, coanas pterigoidales, dentario lineal, dientes maxilares homodontos y narinas 

proyectadas dorsalmente. También conserva estados plesiomórficos, como una barra 

postorbital masiva y una lámina prominente en la superficie anterolateral de los osteodermos 

dorsales parasagitales, rasgos que no se encuentran en tomistominos. La forma de Chiapas es 

semejante a Eosuchus en varios aspectos, por ejemplo el parietal entre las fenestras 

supratemporales es estrecho y posee márgenes lineales y la forma de la fosa supratemporal es 

en forma de “D”; la sutura frontoparietal no separa al postorbital y al laterosfenoides en la pared 

fenestral, condición derivada no presente en los toracosaurios (Figura 19); el premaxilar es corto 

en la superficie palatal, no alcanzando el nivel del tercer alveolo maxilar (Figura 16). Sin 

embargo, hay diferencias entre A a y Eosuchus. Principalmente, A a carece de la disposición en 

pares de los alveolos dentarios, característica diagnóstica de Eosuchus (Brochu, 2006b). El 

proceso frontal anterior de A a no está completamente preservado, pero parece haber sido más 

largo, con márgenes laterales más paralelos, mientras que en Eosuchus el proceso frontal es 

corto y de forma triangular. Eosuchus también carece de la barra postorbital masiva vista en 

otros gavialoides (Delfino et al., 2005; Brochu, 2006b). 

 

La topología del árbol de consenso resultante del análisis de parsimonia es consistente 

con los presentados en trabajos previos (Brochu, 2004, 2006b). En el análisis filogenético A a 

se ubica en una posición intermedia entre los toracosaurios y los gavialoides paleocenos 

Eosuchus y Argochampsa (Figuras 36). Esto es consistente ya que A a posee una combinación 

de caracteres plesiomórficos (foramen incisivo grande; 21 dientes maxilares; proceso frontal 

largo) que comparte con los toracosaurios y caracteres sinapomórficos (fenestra mandibular 

externa amplia; fosa supratemporal semioval en forma de D; sutura frontoparietal que no separa 

al postorbital y al laterosfenoides) que comparte con los gaviales modernos, que indican que 

este ejemplar es una forma transicional entre ambos grupos. 
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A pesar de que se había propuesto que A a era un gaviaoloide toracosaurino (Carbot-

Chanona, 2009), la combinación de caracteres morfológicos y los resultados del análisis 

filogenético, soportan la propuesta de que A a es un género y especie nueva más cercano a los 

gavialoides modernos Eosuchus y Argochampsa, que a los toracosaurios y viene a llenar el 

hueco evolutivo existente entre ambos grupos. 

 

Por su parte, el ejemplar B b IHNFG-2732 ha sido determiando como un miembro del 

clado Dyrosauridae, asignación soportada por la forma de reloj de arena de la vértebra dorsal y 

la longitud del húmero de casi el 90% con respecto a la longitud del fémur (Schwartz et al., 

2006). Desafortunadamente, la gran mayoría de los taxones dentro de Dyrosauridae han sido 

descritos con restos craneomandibulares y muchos de ellos carecen de elementos postcraneales, 

por lo que la comparación no pudo hacerse con todos los miembros del clado. No obstante, 

pudieron notarse diferencias en los elementos apendiculares entre B b y los taxones con los que 

fue comparado (ver metodología). Por ejemplo, B b posee un húmero de forma sigmoidal, 

mientras que en otros taxones como Dyrosaurus, Congosaurus y Acherontisuchus el húmero 

es más recto. Adicionalmente en el húmero se observa sobre la cara medial un surco que no 

está presente en los otros taxones. El fémur también presenta diferencias notables con respecto 

al fémur de Hyposaurus, Congosaurus y Acherontisuchus, principalmente en la inclinación del 

extremo proximal con respecto a la línea media, el cual es menor con respecto al ángulo de los 

taxones antes mencionados. Igualmente, el cóndilo medial se extiende mucho más lateralmente 

en Hyposaurus, Congosaurus y Acherontisuchus que en B b. 

 

El análisis filogenético no pudo esclarecer la posición de B b dentro de Dyrosauridae, 

debido a que casi todos los caracteres codificados dentro de la matriz hacen referencia a 

caracteres morfológicos del cráneo y mandíbula. Como consecuencia, B b se ubica en el 

cladograma de consenso en una posición basal y fuera del clado Dyrosauridae (Figura 37A), no 

obstante, el carácter diagnóstico de la forma de reloj de arena de las vértebras soportan la 

inclusión en este grupo. Un segundo análisis fue ejecutado sin incluir a B b para observar como 

se comportaba el cladograma, dando como resultado que el arreglo del grupo interno 

Dyrosauridae no fue modificado, por lo que la inclusión o exclusión de B b no afecta la 

topología del árbol (Figura 37B). Está claro entonces que es necesario codificar caracteres 
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morfológicos del postcraneo en todos los miembros del clado Dyrosauridae que lo conserven, 

o en su defecto, encontrar material craneal adicional de B b, para así poder incluirlo en un nuevo 

análisis y ver si de esta manera su posición filogenética se resuelve de mejor manera. 

 

5.2. Paleobiogeografía 

Según Douglas (1972) la provincia del Tethys comprende el Caribe, América Central, 

norte de Sudamérica, México, la costa del Atlántico y la mitad sureña de California. Por su 

ubicación geográfica, Chiapas también puede considerarse como parte de esta provincia. Esto 

es apoyado por varios autores que han demostrado que las faunas de invertebrados y vertebrados 

marinos del Cretácico Temprano y Tardío de Chiapas tienen gran similitud con las de otras 

regiones del Tethys (e.g. Alencáster, 1971; Feldman et al., 1996; Vega et al., 1997; García-

Barrera et al., 1998; González-Barba et al., 2001; Vega et al., 2001; Filkorn et al., 2005; 

Alvarado-Ortega et al., 2009; Omaña, 2006). 

 

Los clados de Crocodyliformes Dyrosauridae y Gavialoidea estuvieron ampliamente 

distribuidos durante el Mesozoico en las zonas litorales del Tethys. Dyrosauridae es un clado 

longirostro que sobrevivió a la extinción del final del Cretácico y llegó a tener una amplia 

distribución, pues hay registros de este grupo en Asia, Sudamérica, Norteamérica y África, 

siendo este último el continente con los registros más numerosos (Piveteau, 1976; Buffetaut, 

1976; Jouve, 2007). Hyposaurus rogersii se conoce para el Maastrichtiano de New Jersey 

(Piveteau, 1976). Otra especie, H. derbianus, fue documentada por Cope (1886) para  el 

Maatrichtiano de la Formación Gramame, Pernambouc, Brasil, pero actualmente su validez es 

cuestionada. El género Hyposaurus también se conoce para el Paleoceno de Niger, Nigeria y 

Mali (Jouve et al., 2005b; Jouve, 2007). Rhabdognathus está reportado para el Maastrichtiano-

Thanetiano de Mali y Nigeria (Brochu et al., 2002; Jouve, 2007; Hill et al., 2008) y Cretácico 

tardío de Egipto (Langston, 1995). Chenanisuchus lateroculi, un dyrosaurído brevirostro 

proviene de rocas del Maastrichtiano de Mali y Paleoceno de Marruecos (Jouve et al., 2005a; 

Hill et al., 2008). Sokotosuchus ianwilsoni proviene de sedimentos del Cretácico tardío de 

Nigeria (Halstead, 1975; Buffetaut, 1979a) (Figura 38); Arambourgisuchus khouribgaensis se 

conoce para el Paleoceno de Marruecos (Jouve et al., 2005b); Atlantosuchus coupatezi del 

Paleoceno de Marruecos (Jouve et al., 2008a); Phosphatosaurus gavialoides del Eoceno de 
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Túnez, Mali y Niger (Bergounioux, 1955; Buffetaut, 1979b) y Dyrosaurus para el Eoceno de 

Argelia, Marruecos y Túnez (Jouve, 2005; Jouve et al., 2006). Otros dyrosaurídos son 

Guarinisuchus munizi, del Paleoceno Inferior de Brasil (Barbosa et al., 2008); Congosaurus del 

Paleoceno de Mali y Angola (Jouve y Schwarz, 2004; Jouve, 2007); Cerrejonisuchus 

improcerus y Acherontisuchus guajiraensis del Paleoceno del noreste de Colombia (Hastings 

et al., 2010; 2011). También hay reportes de dyrosaurídos indeterminados del Cretácico Tardío 

de Egipto (Lamanna et al., 2004) y la India (Rana, 1987; Khosla et al., 2009) y del Paleoceno 

de Pakistan (Storrs, 1986) y Bolivia (Argollo et al., 1987). 

 

El origen geográfico de los dyrosauridos y su dispersión histórica ha sido interpretado 

adecuadamente con base en las filogenias propuestas para el clado. El origen de Dyrosauridae 

ha sido emplazado en el Campaniano del norte de África (Jouve et al., 2008a; Khosla et al., 

2009). En el Maastrichtiano Dyrosauridae se encuentra sólo en África, América del Norte y 

Asia y es durante el Paleoceno temprano que alcanza su mayor radiación y se distribuye 

ampliamente, alcanzando América del Sur (Barbosa et al., 2008). Esta radiación y dispersión 

se da justo después de la crisis K-T y seguramente obedece a que ocuparon los nichos que varios 

de sus competidores, como los mosasaurios, dejaron después de la extinción masiva (Jouve et 

al., 2008a). No obstante, la ruta de llegada desde África hasta América no es clara. Barbosa et 

al. (2008) plantean dos hipótesis. En la primera, los dyrosauridos se dispersan desde el norte de 

África hasta el este de América del Sur (Pernambuco, Brasil) a través del mar epicontinental 

existente en la parte centro-ocidental de África, para después subir por la costa Atlántica hasta 

América del Norte. En la segunda hipótesis sugieren que los dyrosauridos se movieron en 

dirección sur por el margen litoral oeste, para después cruzar el proto-Atlántico hasta el este de 

América del Sur antes del final del Cretácico, para después alcanzar América del Norte y otras 

áreas de América del Sur. Hastings et al. (2010), basados en un nuevo análisis cladístico, 

proponen una dispersión múltiple desde África hacia América a través de las paleocorrientes 

del proto-Atlántico. Posteriormente, Hastings et al. (2011) incorporaron nuevos taxones de 

dyrosauridos sudamericanos en su análisis filogenético, con lo cual plantean la hipótesis de que 

ocurrieron al menos tres eventos aislados de dispersión desde África hacia América. En el 

primer evento, el linaje de Hyposaurus rogersii pudo haberse dispersado desde el noroeste de 

África hasta la costa este de América del Norte durante el final del Cretácico. Durante el 
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segundo evento de dispersión, el linaje de Acherontisuchus llegó al este de Brasil desde el 

centro-oeste de África durante el Paleoceno temprano, y en el tercer evento el linaje de 

Cerrejonisuchus llegó a América del Sur (Colombia) desde el oeste de África antes del 

Paleoceno medio-tardío. 

Desafortunadamente, la posición filogenética de IHNFG-2732 no pudo ser esclarecida 

debido a lo escaso del material, por lo que es imposible saber por ahora si pertence al linaje de 

Hyposaurus rogersii, y deja de aportar evidencia que soporte la hipótesis de la ruta de dispersión 

desde el noroeste de África hasta América del Norte durante el final del Cretácico. Sin embargo, 

IHNFG-2732 documenta la presencia más sureña de Dyrosauridae en América del Norte 

durante el Cretácico tardío, al mismo tiempo de que se convierte en el único registro de dicho 

clado en México, dando evidencia de que Dyrosauridae estuvo más ampliamente distribuido en 

América de lo que se conocía. 

 

Gavialoidea apareció en el Cretácico Tardío y es el único grupo longirostro existente en 

nuestros días (Brochu, 2004). Eothoracosaurus mississippiensis está reportado para el 

Campaniano y Maastrichtiano de la Formación Ripley en Mississipi y Georgia, Estados Unidos 

(Brochu, 2004). Thoracosaurus neocesariensis ha sido hallado en el Maastrichtiano de 

Norteamérica, Holanda y suroeste de Francia (Laurent et al., 2000; 2002; Brochu, 2004). 

Thoracosaurus borissiaki está reportado para el Maastrichtiano de Rusia (Storrs y Efimov, 

2000). Ocepesuchus eoafricanus proviene del Maastrichtiano de la Cuenca Orlad Abdoum en 

Marruecos (Jouve et al., 2008b). Thoracosaurus macrorhynchus se conoce del Paleoceno 

Temprano de Suiza y este de Francia (Troedson, 1924; Carpenter, 1983; Brochu, 2004). 

Argochampsa krebsi sólo ha sido reportado para el Paleoceno de Orlad Abdoum en Marruecos 

(Hua y Jouve, 2004). Eosuchus es un género encontrado en rocas del Paleoceno de la frontera 

entre Francia y Bélgica (Delfino et al., 2005), del Paleoceno de New Jersey, Maryland y 

Virginia, Estados Unidos (Brochu, 2006b) y del Eoceno de la Isla de Sheppey, Inglaterra 

(Brochu, 2006a). El género Gavialis, al cual pertenece el actual gavial de la India, se conoce 

desde el Plioceno en Asia (Mook, 1932). 

 

Eothoracosaurus mississippiensis es el gavialoidea conocido más primitivo. E. 

mississippiensis al igual que Thoracosaurus neocesariensis y A a, existieron durante el 
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Maastrichtiano (Cretácico Tardío) en América del Norte (Figura 39). Lo anterior sugiere que 

los Gavialoidea tuvieron su origen en este subcontinente al final del Cretácico, desde donde se 

dispersaron hacia la parte oeste de Europa durante el Maastrichtiano-Daniano, para luego 

alcanzar la región central de ese viejo continente. En ese tiempo Europa estaba conformada por 

islas distribuidas una cerca de la otra que pudieron favorecer su distribución. Es probable que 

los gavialoides se desplazaran hacia África durante el Paleoceno, en donde aparecieron formas 

más derivadas, como Argochampsa krebsi. Por el contrario, la historia biogeográfica de los 

gavialoides modernos es un tanto oscura. Hua y Jouve (2004) proponen que este grupo radió de 

África hacia Sudamérica y Asia durante el Oligoceno, aunque Langston y Gasparini (1997), 

sugieren que los gaviales arribaron a América del Sur desde África cruzando el Atlántico Sur 

durante el Eoceno medio o antes. Sin embargo, Jouve et al. (2008b) proponen una nueva 

hipótesis para el poblamiento de los gaviales en Asia y Sudamérica basada en el análisis 

cladístico realizado con varios taxones de gavialoides. Los resultados de ese estudio muestran 

que los gaviales asiáticos están más estrechamente emparentados con los gaviales 

sudamericanos que con los africanos, sugiriendo de esta forma una compleja historia 

biogeográfica. Con base en lo anterior, Jouve et al. (2008b) plantean que los gaviales 

sudamericanos descienden de un inmigrante africano, mientras que los gaviales asiáticos a su 

vez derivan de los gaviales sudamericanos. Esto podría explicar la presencia de un gavialoide 

en las islas de Nueva Guinea, el cual parece estar emparentado con el gavial de Sudamérica 

Ikanogavialis gameroi. Otras hipótesis propuestas sugieren modelos vicariánticos para la 

colonización de los Crocodylia en diferentes continentes (Oaks, 2007), pues se supone que el 

mar presenta una barrera natural para este grupo. Sin embargo, Taplin y Grigg (1989) 

describieron glándulas excretoras de sal en la lengua del actual gavial de la India, por lo que se 

cree que los antiguos representantes del grupo también las poseían (Hua y Jouve, 2004). Esta 

adaptación favoreció la amplia dispersión intercontinental de los gavialoides en el pasado, 

sugiriendo  que las condiciones marinas no fueron una barrera para la dispersión de este grupo. 

 

Es importante hacer notar que los gavialoides toracosaurinos de finales del Cretácico 

tienen una distribución restringida entre los 30° y 60° grados de latitud norte, mientras que los 

gavialoides más derivados, como Eosuchus y Argochampsa, se sitúan en latitudes más 

ecuatoriales. El Gavialoidea de Chiapas A a se sale de la distribución conocida para los 
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miembros de este clado presentes al final del Cretácico (Figura 39). Lo anterior debe ser 

consecuencia de las adaptaciones evolutivas reflejadas en su morfología que lo relacionan con 

los gaviales modernos más primitivos Eosuchus y Argochampsa. Derivado de esta distribución 

“anormal”, se especuló que al final del Cretácico en la parte sur de lo que hoy es México, 

debieron estar ocurriendo importantes eventos de cladogénesis de manera independiente del 

resto de América del Norte. Partiendo de la premisa de que A a posee más similitudes con las 

formas modernas dentro de Gavialoidea (ver discusión en taxonomía y sistemática), las cuales 

se distribuyen en latitudes más sureñas, se planteó la hipótesis de que la región litoral-marina 

del sur de México debería tener más semejanza con la región litoral-marina de América del Sur 

que con el resto de América del Norte. Lo anterior fue probado con los resultados obtenidos del 

análisis de similitud, el cual primeramente muestra una clara agrupación entre las localidades 

gondwanicas (Figura 40A), donde sin embargo Argentina queda excluida de este grupo, 

resultando con una similitud más alta para con la región del sur de México (Chiapas). Está 

semejanza entre la región marina del sur de México y el mar epicontinental de América del Sur 

también fue planteada por Carbot-Chanona y Than-Marchese (2013), quienes basados en la 

correlación de taxones de peces y tiburones en diferentes localidades de Norte y Sudamérica, 

propusieron que la región cálida  del Mar Interior de América del Norte se extendía hasta 

América del Sur, contradiciendo lo planteado por otros autores, quienes argumentaban que 

dicha región cálida solamente se extendía hasta la parte central de México (e.g. Sohl, 1971; 

Scott y Taylor, 1977; Kauffman,1973, 1977; Nicholls y Russell, 1990). 

 

El análisis de parsimonia de endemismos da como resultado que el sur de México y el 

mar epicontinental de América del Sur compartieron una zona de endemismo durante el 

Maastrichtiano que estaba estrechamente relacionada con la zona litoral del Atlántico en 

América del Norte. Está región a su vez se relacionaba con Bélgica y Holanda formando un 

corredor litoral; este planteamiento es apoyado por la distribución de T. neocesariensis. Por su 

parte las localidades ubicadas en África y Medio Oriente se agrupan en una politomia y por 

ende no puede delimitarse claramente una zona de endemismo (Figura 40B). Estos resultados 

son diferentes a los presentados por Bardet (2012), quien en su trabajo solamente propone dos 

zonas biogeográficas marinas: la costa norte del mar de Tethys de distribución Lausarica, y la 

costa sur del mar de Tethys de distribución Gondwanica. Esta discrepancia puede deberse a que 
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los taxones de vertebrados marinos del sureste de México, en este caso Chiapas, no habían sido 

considerados en análisis previos. 

 

La identificación de una zona de endemismo compartida entre la zona litoral oeste del 

Atlantico norte y la costa interior del mar epicontenintal de América del Sur, que a su vez es 

soportada por el análisis de similitud, permite proponer la delimitación de una nueva zona 

biogeográfica marina, nombrada informalmente en este trabajo zona Atlanto-Patagónica 

(Figura 41). 

 

 

 

Figura 38. Distribución de Dyrosauridae durante el Cretácico tardío (Campanino-Maastrichtiano). 
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Figura 39. Distribución de Gavialoidea durante el Cretácico tardío (Campanino-Maastrichtiano). 

 

 

 

Figura 40. A) Dendograma de similutd y B) cladograma de endemismos (árbol de consenso obtenido de 23 árboles 

más parsimoniosos, TL= 54, CI= 0.464, RI= 0.483) a partir de la matriz construida de localidades vs taxones. 
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Figura 41. Propuesta  de zonas biogeográficas marinas durante el Maastrichtiano. Las flechas muestran los posibles 

patrones de dispersión de los vertebrados marinos. Observe que la costa Atlántica de América del Norte, el sureste 

de México y la costa interior del mar epiconteninetal de América del Sur forman una misma provincia 

biogeográfica. 

 

 

5.3 Paleoambiente y paleoecología 

Hoy en día existen 23 especies de cocodrilos, agrupadas en tres familias (Crocodylidae, 

Alligatoridae y Gavialidae), las cuales habitan principalmente en cuerpos de agua (zonas 

litorales, ríos, ciénagas, pantanos) de las zonas tropicales y subtropicales del planeta que se 

ubican entre las latitudes 30° Norte y 30° Sur (Martin, 2008; Brochu, 2009). Debido a que todas 

las especies de cocodrilos actuales tienen requerimientos ecológicos similares, se cree que las 

formas extintas también estaban sujetas a estas condiciones, por lo que se consideran buenos 

indicadores paleoambientales (Markwick, 1998). 

 

5.3.1 Interpretación paleoambiental. La Formación Ocozocoautla está conformada 

principalmente por calizas, calcarenitas y en menor proporción, margas, esquistos y lutitas, 

sedimentos que se encuentran en estratos intercalados. En general, las rocas más abundantes 

son las calcarenitas (conformadas de caliza y arena), en las que se encuentran muchas veces 

cantos rodados. Lo anterior evidencia un alto aporte terrígeno, por lo que es probable la 

existencia de lagunas costeras poco profundas de baja energía y de sustrato móvil, las cuales 

probablemente se interconectaban con uno o varios afluentes de agua provenientes de la zona 
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continental. Por otra parte, la presencia de lutita con alto contenido de materia orgánica en la 

Formación Ocozocoautla indica la existencia de zonas costeras con áreas de estero que 

seguramente sustituían a los sistemas lagunares marinos cada determinado tiempo; este entorno 

debió ser propicio para el desarrollo de vertebrados de vida anfibia, como es el caso de los 

cocodrilos. La existencia de zonas de estero es soportada por la presencia del dinosaurio 

maniraptoriforme Richardoestesia isosceles (Carbot-Chanona y Rivera-Sylva, 2011), el cual 

probablemente prefirió este tipo de habitas, tal como lo ha sugerido Baszio (1997). 

 

Varias interpretaciones paleoambientales han sido propuestas para la Formación 

Ocozocoautla. Omaña (2006) con base en la interpretación de los foraminíferos planctónicos 

Pseudouvigerina, Gyroidinoides y Gavelinella encontrados en la base de la Formación, 

concluye que los sedimentos de esta sección se depositaron en episodios alternados de 

ambientes profundos y de plataforma exterior. Por su parte, Vega et al. (2001) interpretan la 

parte superior de la Formación Ocozocoautla como un mar somero de baja energía, de 

condiciones lagunares, que en ocasiones daba paso a un mar profundo. Filrkorn et al. (2005) 

plantean que los sedimentos de dicha formación se depositaron en un mar poco profundo, 

cercano a la costa, que continuamente era afectado por sedimentos terrígenos. 

 

Los fósiles de la Formación Ocozocoautla son principalmente de invertebrados, entre los 

que se incluyen corales, como Multicolumnastraea cyathiformis, especie formadora de arrecifes 

(Filkorn et al., 2005). Además ocurren gran cantidad de gasterópodos de los géneros Epitonium, 

Actaeonella y Turritella (Coutiño-José, 2007 com. pers.), y cangrejos como Megaxantho zoque, 

Paleoxanthopsis meyapaquensis y Carcineretes planetarius (Vega et al., 2001). Estos 

organismos son típicos habitantes de los arrecifes coralinos de los trópicos.  

 

La temperatura del agua puede ser estimada con base en los corales coloniales ahí 

encontrados, ya que actualmente estos habitan principalmente zonas tropicales de los océanos 

Atlántico, Índico y Pacífico, prosperando sólo donde las temperaturas oscilan entre los 20°-

27°C (Hand y Williams, 1985). Los cocodrilos por su parte indican que las condiciones 

ambientales debieron ser de tipo tropical o sub-tropical, suposición basada en los hábitats 

actuales en el que viven dichos organismos. Lo anterior es apoyado por el trabajo de Upchurch 
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et al. (1998), quienes argumentan que en el Cretácico Tardío (Maastrichtiano), la temperatura 

atmosférica durante esa época para la latitud -90, longitud 15, oscilaba alrededor de los 25° C. 

 

5.3.2 Paleoecología. Se ha sugerido que los gavialoides primitivos y los dyrosauridos 

vivían principalmente en las zonas litorales de los mares epicontinentales (Buffetaut, 1976; 

Erickson y Sawyer, 1996; Langston y Gasparini, 1997; Laurent et al., 2000). Estos ambientes 

de tipo litoral concuerdan con los propuestos con base en los estudios sedimentológicos y fósiles 

de la Formación Ocozocoautla (e.g. Vega et al., 2001; Filkorn et al., 2005; Carbot-Chanona y 

Rivera-Sylva, 2011). 

 

La presencia de dos especies de los grupos Gavialoidea y Dyrosauridae en la Formación 

Ocozocoautla, plantea la ocurrencia simpátrica de dos taxones diferentes separados 

ecológicamente. El Gavialoidea tiene una longitud estimada de 2 m, su constitución es ligera, 

posee un rostro largo y delgado con dientes puntiagudos. Por su parte, el Dyrosauridae, tiene 

una longitud estimada con base al tamaño del fémur en unos 6 m de longitud, posee una 

mandíbula ancha y dientes grandes y romos. Claramente ambos especímenes poseen diferencias 

morfológicas que los separan ecológicamente. 

 

En los Crocodyliformes la forma del rostro (porción del cráneo anterior a las órbitas) y 

dimensiones corporales está estrechamente vinculada con su biología y ecología, pues se 

relacionan con funciones tróficas (Busbey, 1995). McHenry et al. (2006) realizaron una 

clasificación basada en ecomorfotipos, separando: 1) especies con rostro largo (longirostros) 

especializados para dieta piscívora, 2) especies con rostro grande pero no tanto como un 

longirostro (mesorostros) especializados para comer desde peces hasta presas grandes, y 3) 

especies con rostro corto (brevirostros), adaptados para presas pequeñas. Entre las especies 

longirostras actuales se encuentra el Gavialoidea Gavialis gangeticus, el cual es un 

especializado depredador de peces, los cuales captura con su hocico largo armado con dientes 

puntiagudos (Reese, 2000). Por el otro lado, las formas mesorostrales actuales son depredadores 

generalistas. Por ejemplo, las especies dentro del género Crocodylus consumen desde peces 

hasta grandes mamíferos (Pooley, 1989). 
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La paleobiología de los especímenes puede ser inferida con base en su morfología. La 

configuración morfológica del Gavialoidea indica que era un cocodrilo piscívoro de hábitos 

anfibios, tal como ocurre con sus parientes actuales. Las proporciones del fémur y el coracoides 

sugieren que era un buen nadador, lo que sin duda fue fundamental para seguir bajo el agua a 

sus presas. Por otro lado, las interpretaciones de los miembros de Dyrosauridae los ubican en 

hábitats poco profundos, cercanos a la costa, siendo nadadores axiales, los cuales usaban la cola 

para generar un mayor impulso hacia adelante que el de los cocodrilos actuales, propiciado por 

músculos más grandes en la cola (Schwarz-Wings et al., 2009). El tamaño del individuo y la 

morfología de la mandíbula y dientes sugieren que era capaz de capturar presas de gran tamaño, 

que posiblemente acechaba sumergido a la orilla de los cuerpos de agua, saltando sobre ellos 

ayudado por la fuerte cola que caracteriza a este grupo. 

 

Hoy en día la ocurrencia simpátrica de dos o más especies de cocodrilos, como la que se 

encuentra en la Formación Ocozocoautla, se puede observar en el oeste de África, donde 

convergen Osteolamus tetraspis, Crocodylus niloticus y Mecistops cataphractus (Martin, 

2008). Sin embargo, las tres especies están separadas ecológicamente. O. tetraspis es un 

cocodrilo que alcanza de adulto 2 m de longitud, con rostro chato y dientes posteriores romos, 

que se alimenta principalmente de invertebrados y pequeños vertebrados (Eaton, 2010); M. 

cataphractus es un cocodrilo de 3 m, rostro largo y delgado, que tiene como dieta primaria 

peces, aunque ocasionalmente consume pequeños mamíferos  (Shirley, 2010), y C. niloticus es 

el típico cocodrilo, alcanza hasta los 6 metros y es un depredador generalista que se alimenta 

desde peces hasta mamíferos de gran talla (Fergusson, 2010). Las divergencias morfológicas 

en los especímenes de la Formación Ocozocoautla reflejan una separación ecológica, tal como 

la que se ve en  la actualidad en el oeste de África. Esta asociación de un dyrosaurido y un 

gavial también se presenta en la Formación Hornerstown (Maastrichtiano), New Jersey, donde 

ocurren simpátricamente Hyposaurus rogersii y Thoracosaurus neocesariensis. Lo anterior 

sugiere que ambas regiones poseían condiciones ambientales similares. 
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VI. CONCLUSIONES 

 La comparación morfológica detallada de los dos ejemplares descritos en este 

trabajo, permite reconocer dos especies nuevas de Crocodyliformes. IHNFG-2915 es un nuevo 

género y especie dentro del clado Gavialoidea e IHNFG-2732 es un nuevo género y especie 

dentro del clado Dyrosauridae. 

 

IHNFG-2915 posee caracteres morfológicos presentes en los primitivos “toracosaurios” 

del Cretácico tardío y caracteres morfológicos hallados en los gaviales modernos, como 

Eosuchus y Argochampsa del Paleoceno temprano, lo que sugiere que se trata una forma 

transicional. 

 

La importancia biogeografía de los ejemplares chiapanecos es notoria, ya que Gavialoidea 

y Dyrosauridae se reportan por primera vez para México y amplían el rango geográfico de 

ambos grupos. Es importante mencionar que Dyrosauridae se reporta por segunda vez para toda 

América del Norte. 

 

Las novedades evolutivas y la distribución “anormal” del Gavialoidea de Chiapas 

sugieren la existencia de una zona de endemismos independiente de las del resto de América 

del Norte, donde ocurrían eventos de cladogénesis de manera aislada. 

 

La existencia de dos taxones de cocodrilos en la misma localidad, sugiere una interacción 

simpátrica, pero separados ecomorfológicamente. Por otro lado, la presencia de estos cocodrilos 

evidencia que existieron condiciones ambientales tipo estuarinas o litorales con clima tropical 

para la región central de Chiapas durante el Maastrichtiano. 
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VIII. ANEXOS 

Anexo 1. Generalidades anatómicas del esqueleto de Crocodyliformes 

 

Desde su aparición en el Triásico Tardío, los cocodrilos han sido distinguidos por conservar sus 

características esqueléticas. Aunque algunos detalles estructurales han ido cambiando en los 

últimos 180-200 millones de años, las características cocodrilianas básicas fueron establecidas 

en los Protosuchia del Triásico Tardío y Jurásico Temprano (Carroll, 1988). 

El cráneo es sólido y fuerte a todo lo largo, en contraste al de los demás tecodontos, grupo 

que les dio origen. Las fenestras anterorbitales están completamente cerradas en todas las 

formas modernas, no obstante, en algunos grupos primitivos están presentes pero son de 

reducido tamaño. Las fenestras temporales son usualmente (pero no siempre) pequeñas y la 

configuración de las aberturas laterales está muy alterada por la extensión anterior del cuadrado. 

El largo rostro está reforzado ventralmente por un paladar secundario que está más desarrollado 

en los cocodrilos avanzados. La presencia de un paladar secundario es habitualmente asociado 

con la separación de los pasajes nasales de la boca, lo cual pudo ser especialmente importante 

en las formas acuáticas (Iordansky, 1973; Lagston, 1973). 

La parte posterior de la cabeza aparece como una placa continua de hueso con pocas y 

pequeñas fosas postemporales. El prefrontal se extiende ventralmente en ambos lados de la 

línea media para sostener el paladar. Posteriormente, el paladar y la caja craneana están 

fuertemente unidos evitando así el kinetismo. El cráneo está extremadamente bien reforzado, 

al parecer para resistir las fuerzas generadas por la fuerte y rápida mordida (Iordansky, 1973). 

La función de los músculos mandibulares en las especies modernas, puede ser aplicada a 

muchos de los cocodrilos fósiles ya que fundamentalmente tienen el cráneo en forma similar. 

Los músculos más grandes son en el pterygoideo anterior y posterior. Las fibras de estos son 

cercanos a la horizontal, y su fuerza es más grande cuando las mandíbulas están completamente 

abiertas (Schumacher, 1973). 

La compleja neumatización de casi todos los huesos del cráneo es otra característica 

distintiva de los cocodrilos. Tienen dos grandes sistemas de ductos neumáticos; uno está 

formado de los tubos de Eustaquio y el segundo está asociado con los pasajes nasales 

(Iordansky, 1973). Wever (1978) menciona el complejo sistema neumático que los cocodrilos 
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poseen, que facilita a su vez que su oído posea mayor sensibilidad a los sonidos en el aire que 

otros reptiles, y puede ser comparado con las aves y mamíferos. 

Otras características que diferencian el cráneo de los cocodrilos de muchos arcosaurios 

primitivos incluyen la baja y plana tabla craneal y la pérdida del postfrontal, postparietal y 

huesos epipterygoides. El frontal y el parietal están unidos usualmente en la parte media de la 

tabla craneal (Langston, 1973). 

Excepto por algunos géneros marinos, todos los cocodrilos tienen 24 vértebras 

presacrales, dos sacrales y una cola con 30 a 40 vértebras. En los cocodrilos modernos las 

primeras nueve vértebras son designadas como cervicales ya que sus costillas no alcanzan el 

esternón. Las costillas asociadas con el atlas y el axis son simples barras con cóndilos 

ligeramente expandidos (Carroll, 1988). 

Entre los primeros cocodrilos, la clavícula es pequeña y la interclavícula está reducida a 

una barra longitudinal. No hay evidencia de esternón en tecodontes, pero los cocodrilos 

modernos tienen una compleja estructura cartilaginosa que integra los extremos de las costillas, 

la base del coracoides y la interclavícula. La porción posteromedial de esta estructura es 

calcificada en los cocodrilos primitivos y parece una extensión de la interclavícula (Carroll, 

1988). 

El coracoides se extiende posterior y ventralmente. Ello tiende a alongarlo y se parece un 

poco al coracoides de los primitivos notosaurios, pero está separado en su parte media por el 

esternón. En cocodrilos modernos, el coracoides es aproximadamente tan largo como la 

escápula y de forma similar (Carroll, 1988). Los cambios en la cintura escapular en cocodrilos 

sugiere que las extremidades delanteras eran más importantes en el soporte del cuerpo que en 

los tecodontos avanzados, los cuales pudieron haber sido bípedos facultativos. La extensión 

ventral y posterior del coracoides habría proporcionado un ángulo más efectivo para los 

músculos que retractan el miembro y elevan el cuerpo. La pérdida de la clavícula en cocodrilos, 

como en mamíferos cursoriales, permite al glenoideo moverse anterior y posteriormente, lo cual 

amplía la longitud de la zancada (Charig, 1972). 

La cintura pélvica y las extremidades posteriores en cocodrilos no son muy diferentes de 

la de los tecodontos del Triásico Medio. Las dos vértebras sacras nunca se fusionan para formar 

un sacro sólido y el ilio no se extiende considerablemente sobre el acetábulo. Este último está 

perforado en algunas formas primitivas pero no en los géneros modernos. La característica más 
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distintiva es la exclusión del pubis del acetábulo en todos los géneros desde comienzos del 

Jurásico. El pubis permanece como un elemento grande que se extiende hacia adelante y se une 

horizontalmente formando una placa (Carroll, 1988).  

El fémur tiene forma ligeramente sigmoidal, con sólo un moderado encorvamiento del 

cóndilo y un pequeño desarrollo de los trocánteres. La tibia soporta mucho del peso del cuerpo 

y la fíbula es pequeña. Ambas, la tibia y la fíbula son soportadas principalmente por el astrágalo. 

El calcáneo contribuye fuertemente para ventrocurvar el pie (Carroll, 1988). 

La larga y delgada gastralia está suspendida detrás de la extensa superficie del esternon. 

Muchos cocodrilos tienen dos líneas de escudos dérmicos (osteodermos) que se extienden 

dorsalmente a lo largo de la columna vertebral y algunos también tienen placas ventrales entre 

las cinturas pélvica y escapular (Romer, 1956). 

Con excepciones menores, esta descripción no sólo se aplica para todos los géneros 

vivientes de cocodrilos, sino para casi todos los grupos fósiles del Mesozoico. Muchas de estas 

especializaciones ocurrieron en las etapas tempranas de la evolución de los cocodrilos y los 

últimos 200 millones de años han visto unicamente pequeñas variaciones del modelo básico 

(Carroll, 1988). 
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Anexo 2. Lista de caracteres usados en el análisis filogenético de A a gen. et sp. nov. 

IHNFG-2915 (Brochu y Storrs, 2012) 

 

1. Ventral tubercle of proatlas more than one-half (0) or no more than one-half (1) the width of 

the dorsal crest. 

2. Fused proatlas boomerang-shaped (0), strap-shaped (1), or massive and block-shaped (2). 

3. Proatlas with prominent anterior process (0) or lacks anterior process (1). 

4. Proatlas has tall dorsal keel (0) or lacks tall dorsal keel; dorsal side smooth (1). 

5. Atlas intercentrum wedge-shaped in lateral view, with insignificant parapophyseal processes 

(0), or plate-shaped in lateral view, with prominent parapophyseal processes at maturity (1). 

6. Dorsal margin of atlantal rib generally smooth with modest dorsal process (0) or with 

prominent process (1). 

7. Atlantal ribs without (0) or with (1) very thin medial laminae at anterior end. 

8. Atlantal ribs lack (0) or possess (1) large articular facets at anterior ends for each other. 

9. Axial rib tuberculum wide, with broad dorsal tip (0) or narrow, with acute dorsal tip (1). 

10. Axial rib tuberculum contacts diapophysis late in ontogeny, if at all (0) or early in ontogeny 

(1). 

11. Anterior half of axis neural spine oriented horizontally (0) or slopes anteriorly (1). 

12. Axis neural spine crested (0) or not crested (1). 

13. Posterior half of axis neural spine wide (0) or narrow (1). 

14. Axis neural arch lacks (0) or possesses (1) a lateral process (diapophysis). 

15. Axial hypapophysis located toward the center of centrum (0) or toward the anterior end of 

centrum (1). 

16. Axial hypapophysis without (0) or with (1) deep fork. 

17. Hypapophyseal keels present on eleventh vertebra behind atlas (0), twelfth vertebra behind 

atlas (1), or tenth vertebra behind atlas (2). 

18. Third cervical vertebra (first postaxial) with prominent hypapophysis (0) or lacks prominent 

hypapophysis (1). 

19. Neural spine on third cervical long, dorsal tip at least half the length of the centrum without 

the cotyle (0) or short, dorsal tip acute and less than half the length of the centrum without the 

cotyle (1). 
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20. Cervical and anterior dorsal centra lack (0) or bear (1) deep pits on the ventral surface of 

the centrum. 

21. Presacral centra amphicoelous (0) or procoelous (1). 

22. Anterior sacral rib capitulum projects far anteriorly of tuberculum and is broadly visible in 

dorsal view (0), or anterior margins of tuberculum and capitulum nearly in same plane, and 

capitulum largely obscured dorsally (1). 

23. Scapular blade flares dorsally at maturity (0) or sides of scapular blade subparallel; minimal 

dorsal flare at maturity (1). (Adapted from Benton and Clark [1988]) 

24. Deltoid crest of scapula very thin at maturity, with sharp margin (0) or very wide at maturity, 

with broad margin (1). 

25. Scapulocoracoid synchondrosis closes very late in ontogeny (0) or relatively early in 

ontogeny (1). 

26. Scapulocoracoid facet anterior to glenoid fossa uniformly narrow (0) or broad immediately 

anterior to glenoid fossa, and tapering anteriorly (1). 

27. Proximal edge of deltopectoral crest emerges smoothly from proximal end of humerus and 

is not obviously concave (0) or emerges abruptly from proximal end of humerus and is 

obviously concave (1). 

28. M. teres major and M. dorsalis scapulae insert separately on humerus; scars can be 

distinguished dorsal to deltopectoral crest (0) or insert with common tendon; single insertion 

scar (1). 

29. Olecranon process of ulna narrow and sub-angular (0) or wide and rounded (1). 

30. Distal extremity of ulna expanded transversely with respect to long axis of bone; maximum 

width equivalent to that of proximal extremity (0) or proximal extremity considerably wider 

than distal extremity (1). 

31. Interclavicle flat along length, without dorsoventral flexure (0) or with moderate 

dorsoventral flexure (1) or with severe dorsoventral flexure (2). 

32. Anterior end of interclavicle flat (0) or rod-like (1). 

33. Iliac anterior process prominent (0) or virtually absent (1). 

34. Dorsal margin of iliac blade rounded with smooth border (0) or rounded, with modest dorsal 

indentation (1) or rounded, with strong dorsal indentation (wasp-waisted; (2) or narrow, with 

dorsal indentation (3) or rounded with smooth border; posterior tip of blade very deep (4). 
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35. Supraacetabular crest narrow (0) or broad (1). 

36. Limb bones relatively robust, and hind limb much longer than forelimb at maturity (0) or 

limb bones very long and slender (1). 

37. M. caudofemoralis with single head (0) or with double head (1). 

38. Dorsal osteoderms not keeled (0) or keeled (1). 

39. Dorsal midline osteoderms rectangular (0) or nearly square (1). 

40. Four (0), six (1), eight (2), or ten (3) contiguous dorsal osteoderms per row at maturity. 

41. Nuchal shield grades continuously into dorsal shield (0) or differentiated from dorsal shield; 

four nuchal osteoderms (1) or differentiated from dorsal shield; six nuchal osteoderms with four 

central and two lateral (2) or differentiated from dorsal shield; eight nuchal osteoderms in two 

parallel rows (3). 

42. Ventral armor absent (0) or single ventral osteoderms (1) or paired ventral ossifications that 

suture together (2). 

43. Anterior margin of dorsal midline osteoderms with anterior process (0) or smooth, without 

process (1). 

44. Ventral scales have (0) or lack (1) follicle gland pores. 

45. Ventral collar scales not enlarged relative to other ventral scales (0) or in a single enlarged 

row (1) or in two parallel enlarged rows (2). 

46. Median pelvic keel scales form two parallel rows along most of tail length (0) or form single 

row along tail (1) or merge with lateral keel scales (2). 

47. Alveoli for dentary teeth 3 and 4 nearly same size and confluent (0) or fourth alveolus larger 

than third, and alveoli are separated (1). 

48. Anterior dentary teeth strongly procumbent (0) or project anterodorsally (1). 

49. Dentary symphysis extends to fourth or fifth alveolus (0) or sixth through eighth alveolus 

(1) or behind eighth alveolus (2). 

50. Dentary gently curved (0), deeply curved (1), or linear (2) between fourth and tenth alveoli. 

51. Largest dentary alveolus immediately caudal to fourth is (0) 13 or 14, (1) 13 or 14 and a 

series behind it, (2) 11 or 12, or (3) no differentiation, or (4) behind 14. 

52. Splenial with anterior perforation for mandibular ramus of cranial nerve V (0) or lacks 

anterior perforation for mandibular ramus of cranial nerve V (1). 
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53. Mandibular ramus of cranial nerve V exits splenial anteriorly only (0) or splenial has 

singular perforation for mandibular ramus of cranial nerve V posteriorly (1) or splenial has 

double perforation for mandibular ramus of cranial nerve V posteriorly (2). 

54. Splenial participates in mandibular symphysis; splenial symphysis adjacent to no more than 

five dentary alveoli (0) or splenial excluded from mandibular symphysis; anterior tip of splenial 

passes ventral to Meckelian groove (1) or splenial excluded from mandibular symphysis; 

anterior tip of splenial passes dorsal to Meckelian groove (2) or deep splenial symphysis, longer 

than five dentary alveoli; splenial forms wide ‘V’ within symphysis (3) or deep splenial 

symphysis, longer than five dentary alveoli; splenial constricted within symphysis and forms 

narrow ‘V’ (4). 

55. Coronoid bounds posterior half of foramen intermandibularis medius (0) or completely 

surrounds foramen intermandibularis medius at maturity (1) or obliterates foramen 

intermandibularis medius at maturity (2). 

56. Superior edge of coronoid slopes strongly anteriorly (0) or almost horizontal (1). 

57. Inferior process of coronoid laps strongly over inner surface of Meckelian fossa (0) or 

remains largely on medial surface of mandible (1). 

58. Coronoid imperforate (0) or with perforation posterior to foramen intermandibularis medius 

(1). 

59. Process of splenial separates angular and coronoid (0) or no splenial process between 

angular and coronoid (1). 

60. Angular-surangular suture contacts external mandibular fenestra at posterior angle at 

maturity (0) or passes broadly along ventral margin of external mandibular fenestra late in 

ontogeny (1). 

61. Anterior processes of surangular unequal (0) or sub-equal to equal (1). 

62. Surangular with spur bordering the dentary toothrow lingually for at least one alveolus 

length (0) or lacking such spur (1). 

63. External mandibular fenestra absent (0) or present as narrow slit, no discrete fenestral 

concavity on angular dorsal margin (1) or present with discrete concavity on angular dorsal 

argin (2) or present and very large; most of foramen intermandibularis caudalis visible in lateral 

view (3). 
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64. Surangular-dentary suture intersects external mandibular fenestra anterior to posterodorsal 

corner (0) or at posterodorsal corner (1). 

65. Angular extends dorsally toward or beyond anterior end of foramen intermandibularis 

caudalis; anterior tip acute (0) or does not extend dorsally beyond anterior end of foramen 

intermandibularis caudalis; anterior tip very blunt (1). 

66. Surangular-angular suture lingually meets articular at ventral tip (0) or dorsal to tip (1). 

67. Surangular continues to dorsal tip of lateral wall of glenoid fossa (0) or truncated and not 

continuing dorsally (1). 

68. Articular-surangular suture simple (0) or articular bears anterior lamina dorsal to lingual 

foramen (1) or articular bears anterior lamina ventral to lingual foramen (2) or bears laminae 

above and below foramen (3). 

69. Lingual foramen for articular artery and alveolar nerve perforates surangular entirely (0) or 

perforates surangular/angular suture (1). 

70. Foramen aerum at extreme lingual margin of retroarticular process (0) or set in from margin 

of retroarticular process (1). 

71. Retroarticular process projects posteriorly (0) or projects posterodorsally (1). 

72. Surangular extends to posterior end of retroarticular process (0) or pinched off anterior to 

tip of retroarticular process (1). (Adapted from Norell [1988], character 42.) 

73. Surangular-articular suture oriented anteroposteriorly (0) or bowed strongly laterally (1) 

within glenoid fossa. 

74. Sulcus between articular and surangular (0) or articular flush against surangular (1). 

75. Dorsal projection of hyoid cornu flat (0) or rod-like (1). 

76. Dorsal projection of hyoid cornu narrow, with parallel sides (0) or flared (1). 

77. Lingual osmoregulatory pores small (0) or large (1). 

78. Tongue with (0) or without (1) keratinized surface. 

79. Teeth and alveoli of maxilla and/or dentary circular in cross-section (0), or posterior teeth 

laterally compressed (1), or all teeth compressed (2). 

80. Maxillary and dentary teeth with smooth carinae (0) or serrated (1). 

81. Naris projects anterodorsally (0) or dorsally (1). 
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82. External naris bisected by nasals (0) or nasals contact external naris, but do not bisect it (1) 

or nasals excluded, at least externally, from naris; nasals and premaxillae still in contact (2) or 

nasals and premaxillae not in contact (3). 

83. Naris circular or keyhole-shaped (0) or wider than long (1) or anteroposteriorly long and 

prominently teardrop-shaped (2). 

84. External naris of reproductively mature males (0) remains similar to that of females or (1) 

develops bony excrescence (ghara). 

85. External naris (0) opens flush with dorsal surface of premaxillae or (1) circumscribed by 

thin crest. 

86. Premaxillary surface lateral to naris smooth (0) or with deep notch lateral to naris (1). 

87. Premaxilla has five teeth (0) or four teeth (1) early in posthatching ontogeny. 

88. Incisive foramen small, less than half the greatest width of premaxillae (0) or large, more 

than half the greatest width of premaxillae (1) or large, and intersects premaxillary-maxillary 

suture (2). 

89. Incisive foramen completely situated far from premaxillary tooth row, at the level of the 

second or third alveolus (0) or abuts premaxillary tooth row (1) or projects between first 

premaxillary teeth (2). 

90. Dorsal premaxillary processes short, not extending beyond third maxillary alveolus (0) or 

long, extending beyond third maxillary alveolus (1). 

91. Dentary tooth 4 occludes in notch between premaxilla and maxilla early in ontogeny (0) or 

occludes in a pit between premaxilla and maxilla; no notch early in ontogeny (1). 

92. All dentary teeth occlude lingual to maxillary teeth (0) or occlusion pit between seventh and 

eighth maxillary teeth; all other dentary teeth occlude lingually (1) or dentary teeth occlude in 

line with maxillary toothrow (2). 

93. Largest maxillary alveolus is 3 (0), 5 (1), 4 (2), 4 and 5 are same size (3), 6 (4), or maxillary 

teeth homodont (5), or maxillary alveoli gradually increase in diameter posteriorly toward 

penultimate alveolus (6). 

94. Maxillary tooth row curved medially or linear (0) or curves laterally broadly (1) posterior 

to first six maxillary alveoli. 

95. Dorsal surface of rostrum curves smoothly (0) or bears medial dorsal boss (1). 

96. Canthi rostralii absent or very modest (0) or very prominent (1) at maturity. 
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97. Preorbital ridges absent or very modest (0) or very prominent (1) at maturity. 

98. Antorbital fenestra present (0) or absent (1). 

99. Vomer entirely obscured by premaxilla and maxilla (0) or exposed on palate at 

premaxillarymaxillary suture (1). 

100. Vomer entirely obscured by maxillae and palatines (0) or exposed on palate between 

palatines (1). 

101. Surface of maxilla within narial canal imperforate (0) or with a linear array of pits (1). 

102. Medial jugal foramen small (0) or very large (1). 

103. Maxillary foramen for palatine ramus of cranial nerve V small or not present (0) or very 

large (1). 

104. Ectopterygoid abuts maxillary tooth row (0) or maxilla broadly separates ectopterygoid 

from maxillary tooth row (1). 

105. Maxilla terminates in palatal view anterior to lower temporal bar (0) or comprises part of 

the lower temporal bar (1). 

106. Penultimate maxillary alveolus less than (0) or more than (1) twice the diameter of the last 

maxillary alveolus. 

107. Prefrontal dorsal surface smooth adjacent to orbital rim (0) or bearing discrete knob-like 

processes (1). 

108. Dorsal half of prefrontal pillar narrow (0) or expanded anteroposteriorly (1). 

109. Medial process of prefrontal pillar expanded dorsoventrally (0) or anteroposteriorly (1). 

110. Prefrontal pillar solid (0) or with large pneumatic recess (1). 

111. Medial process of prefrontal pillar wide (0) or constricted (1) at base. 

112. Maxilla has linear medial margin adjacent to suborbital fenestra (0) or bears broad shelf 

extending into fenestra, making lateral margin concave (1). 

113. Anterior face of palatine process rounded or pointed anteriorly (0) or notched anteriorly 

(1). 

114. Anterior ectopterygoid process tapers to a point (0) or forked (1). 

115. Palatine process extends (0) or does not extend (1) significantly beyond anterior end of 

suborbital fenestra. 

116. Palatine process generally broad anteriorly (0) or in form of thin wedge (1). 
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117. Lateral edges of palatines smooth anteriorly (0) or with lateral process projecting from 

palatines into suborbital fenestrae (1). 

118. Palatine-pterygoid suture nearly at (0) or far from (1) posterior angle of suborbital fenestra. 

119. Pterygoid ramus of ectopterygoid straight, posterolateral margin of suborbital fenestra 

linear (0) or ramus bowed, posterolateral margin of fenestra concave (1). 

120. Lateral edges of palatines parallel posteriorly (0) or flare posteriorly, producing shelf (1). 

121. Anterior border of the choana is comprised of the palatines (0) or choana entirely 

surrounded by pterygoids (1). 

122. Choana projects posteroventrally (0) or anteroventrally (1) at maturity. 

123. Pterygoid surface lateral and anterior to internal choana flush with choanal margin (0) or 

pushed inward anterolateral to choanal aperture (1) or pushed inward around choana to form 

neck surrounding aperture (2) or everted from flat surface to form neck surrounding aperture 

(3). 

124. Posterior rim of internal choana not deeply notched (0) or deeply notched (1). 

125. Internal choana not septate (0) or with septum that remains recessed within choana (1) or 

with septum that projects out of choana (2). 

126. Ectopterygoid-pterygoid flexure disappears during ontogeny (0) or remains throughout 

ontogeny (1). 

127. Ectopterygoid extends (0) or does not extend (1) to posterior tip of lateral pterygoid flange 

at maturity. 

128. Lacrimal makes broad contact with nasal; no posterior process of maxilla (0) or maxilla 

with posterior process within lacrimal (1) or maxilla with posterior process between lacrimal 

and prefrontal (2). 

129. Prefrontals separated by frontals and nasals (0) or prefrontals meet medially (1). 

130. Lacrimal longer than prefrontal (0), or prefrontal longer than lacrimal (1), or lacrimal and 

prefrontal both elongate and nearly the same length (2). 

131. Anterior tip of frontal (0) forms simple acute point or (1) forms broad, complex sutural 

contact with the nasals. 

132. Ectopterygoid extends along medial face of postorbital bar (0) or stops abruptly ventral to 

postorbital bar (1). 

133. Postorbital bar massive (0) or slender (1). 
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134. Postorbital bar bears process that is prominent, dorsoventrally broad, and divisible into 

two spines (0) or bears process that is short and generally not prominent (1). 

135. Ventral margin of postorbital bar flush with lateral jugal surface (0) or inset from lateral 

jugal surface (1). 

136. Postorbital bar continuous with anterolateral edge of skull table (0) or inset (1). 

137. Margin of orbit flush with skull surface (0) or dorsal edges of orbits upturned (1) or orbital 

margin telescoped (2). 

138. Ventral margin of orbit circular (0) or with prominent notch (1). 

139. Palpebral forms from single ossification (0) or from multiple ossifications (1). 

140. Quadratojugal spine prominent at maturity (0) or greatly reduced or absent at maturity (1). 

141. Quadratojugal spine low, near posterior angle of infratemporal fenestra (0) or high, 

between posterior and superior angles of infratemporal fenestra (1). 

142. Quadratojugal forms posterior angle of infratemporal fenestra (0) or jugal forms posterior 

angle of infratemporal fenestra (1) or quadratojugal-jugal suture lies at posterior angle of 

infratemporal fenestra (2). 

143. Postorbital neither contacts quadrate nor quadratojugal medially (0) or contacts 

quadratojugal, but not quadrate, medially (1) or contacts quadrate and quadratojugal at dorsal 

angle of infratemporal fenestra (2) or contacts quadratojugal with significant descending 

process (3). 

144. Quadratojugal bears long anterior process along lower temporal bar (0) or bears modest 

process, or none at all, along lower temporal bar (1). 

145. Quadratojugal extends to superior angle of infratemporal fenestra (0) or does not extend 

to superior angle of infratemporal fenestra; quadrate participates in fenestra (1). 

146. Postorbital-squamosal suture oriented ventrally (0) or passes medially (1) ventral to skull 

table. 

147. Dorsal and ventral rims of squamosal groove for external ear valve musculature parallel 

(0) or squamosal groove flares anteriorly (1). 

148. Squamosal-quadrate suture extends dorsally along posterior margin of external auditory 

meatus (0) or extends only to posteroventral corner of external auditory meatus (1). 

149. Posterior margin of otic aperture smooth (0) or bowed (1). 
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150. Frontoparietal suture deeply within supratemporal fenestra; frontal prevents broad contact 

between postorbital and parietal (0) or suture makes modest entry into supratemporal fenestra 

at maturity; postorbital and parietal in broad contact (1) or suture on skull table entirely (2). 

151. Frontoparietal suture concavoconvex (0) or linear (1) between supratemporal fenestrae. 

152. Supratemporal fenestra with fossa; dermal bones of skull roof do not overhang rim at 

maturity (0) or dermal bones of skull roof overhang rim of supratemporal fenestra near maturity 

(1) or supratemporal fenestra closes during ontogeny (2). 

153. Shallow fossa at anteromedial corner of supratemporal fenestra (0) or no such fossa; 

anteromedial corner of supratemporal fenestra smooth (1). 

154. Medial parietal wall of supratemporal fenestra imperforate (0) or bearing foramina (1). 

155. Parietal and squamosal widely separated by quadrate on posterior wall of supratemporal 

fenestra (0) or parietal and squamosal approach each other on posterior wall of supratemporal 

fenestra without actually making contact (1) or parietal and squamosal meet along posterior 

wall of supratemporal fenestra (2). 

156. Skull table surface slopes ventrally from sagittal axis (0) or planar (1) at maturity. 

157. Posterolateral margin of squamosal horizontal or nearly so (0) or upturned to form a 

discrete horn (1). 

158. Mature skull table with broad curvature; short posterolateral squamosal rami along 

paroccipital process (0) or with nearly horizontal sides; significant posterolateral squamosal 

rami along paroccipital process (1). 

159. Squamosal does not extend (0) or extends (1) ventrolaterally to lateral extent of 

paraoccipital process. 

160. Supraoccipital exposure on dorsal skull table small (0), absent (1), large (2), or large such 

that parietal is excluded from posterior edge of table (3). 

161. Anterior foramen for palatine ramus of cranial nerve VII ventrolateral (0) or ventral (1) to 

basisphenoid rostrum. 

162. Sulcus on anterior braincase wall lateral to basisphenoid rostrum (0) or braincase wall 

lateral to basisphenoid rostrum smooth; no sulcus (1). 

163. Basisphenoid not exposed extensively (0) or exposed extensively (1) on braincase wall 

anterior to trigeminal foramen. 
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164. Extensive exposure of prootic on external braincase wall (0) or prootic largely obscured 

by quadrate and laterosphenoid externally (1). 

165. Laterosphenoid bridge comprised entirely of laterosphenoid (0) or with ascending process 

or palatine (1). 

166. Capitate process of laterosphenoid oriented laterally (0) or anteroposteriorly (1) toward 

midline. 

167. Parietal with recess communicating with pneumatic system (0) or solid, without recess (1). 

168. Significant ventral quadrate process on lateral braincase wall (0) or quadrate-pterygoid 

suture linear from basisphenoid exposure to trigeminal foramen (1). 

169. Lateral carotid foramen opens lateral (0) or dorsal (1) to basisphenoid at maturity. 

170. External surface of basioccipital ventral to occipital condyle oriented posteroventrally (0) 

or posteriorly (1) at maturity. 

171. Posterior pterygoid processes tall and prominent (0) or small and project posteroventrally 

(1) or small and project posteriorly (2). 

172. Basisphenoid thin (0) or anteroposteriorly wide (1) ventral to basioccipital. 

173. Basisphenoid not broadly exposed ventral to basioccipital at maturity; pterygoid short 

ventral to median eustachian opening (0) or basisphenoid exposed as broad sheet ventral to 

basioccipital at maturity; pterygoid tall ventral to median eustachian opening (1). 

174. Exoccipital with very prominent boss on paroccipital process; process lateral to 

cranioquadrate opening short (0) or exoccipital with small or no boss on paroccipital process; 

process lateral to cranioquadrate opening long (1). 

175. Lateral eustachian canals open dorsal (0) or lateral (1) to medial eustachian canal. 

176. Exoccipitals terminate dorsal to basioccipital tubera (0) or send robust process ventrally 

and participate in basioccipital tubera (1) or send slender process ventrally to basioccipital 

tubera (2). 

177. Quadrate foramen aerum on mediodorsal angle (0) or on dorsal surface (1) of quadrate. 

178. Quadrate foramen aereum is small (0), comparatively large (1), or absent (2) at maturity. 

179. Quadrate lacks (0) or bears (1) prominent, mediolaterally thin crest on dorsal surface of 

ramus. 

180. Attachment scar for posterior mandibular adductor muscle on ventral surface of quadrate 

ramus forms modest crests (0) or prominent knob (1). 
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181. Quadrate with small, ventrally-reflected medial hemicondyle (0) or with small medial 

hemicondyle; dorsal notch for foramen aerum (1) or with prominent dorsal projection between 

hemicondyles (2) or with expanded medial hemicondyle (3). 

182. Iris (0) greenish/yellowish or (1) brown. 

183. Two or more (0) or one (1) row of postoccipital osteoderms. 

184. Fewer than eight (0) or eight to 14 (1) or more than 14 (2) paired midline scale rows (there 

is considerable variation in this character within species, and further work is needed to clarify 

the situation) 

185. Ectopterygoid maxillary ramus forms less than (0) or more than (1) two-thirds of lateral 

margin of suborbital fenestra. 

186 Ectopterygoid maxillary ramus terminates at lateral margin of suborbital fenestra (0) or 

lateral to it, with maxilla separating the ectopterygoid from fenestra for short distance. 

187. Palatine-maxillary suture intersects suborbital fenestra at its anteromedial margin (0) or 

nearly at its anteriormost limit (1). 

188. Frontal lacks (0) or bears (1) prominent midsagittal crest between orbits. 

189. All cervical neural spines anteroposteriorly broad (0) or posterior neural spines thin and 

rod-like (1). 
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Anexo 3. Codificación de los caracteres morfológicos de A a gen. et sp. nov. IHNFG-2915 

y taxones usados en su análisis filogenético. 

 

A a 

?????0????0???11???01???0??????????0?00???0????12????3????????20????????00??????12

0???00?102?000010????0000????0?00?010?1?0??11?????0?0?10???????????1?010??01?0??

???????????1??????????0000? 

 

Bernissartia fagesii 

??????0???0111102100000?0?000???0000?100010???0010?000???????10?0?00?001?1????0

00?0?0000?00030?001?????1000????1?0000?000??0100?0???000100?0?0??0?0?0010?0??0

0??0????????000?0000?000???00000 

 

Hylaeochampsa vectiana 

????????????????????????????????????????????????????????????????????????0?????0?????

?????0?0?10001?00??0110?0?00000001001000?0?21110000120????1?0?000010100000000

????1?001001000?0110?????10? 

 

Borealosuchus threeensis 

????0??????????????01???????0??????1?00??20???01002??1?????10?11?000001000???????

?????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????????

??????????????????????1 

 

Borealosuchus formidabilis 

000?000?0?11001001001000000101000001?000?20???0110200000?000?120000000100001

??00020?0000?00231000100?00000010000000101001000101002001?11000000?00?000010

100101000??????00100110000000???00001 
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Eothoracosaurus mississippiensis 

??????0????????????01??000????????00?00???0????122???3??????0?0???00?011?0????001

20?000??1025000010??000000????0000101001000????000?000100???01???10000010?001?

00????????100010000000???00001 

 

Thoracosaurus neocesariensis 

??????0??????111?1?010????0011??0??0?00???0???1122???3????????10?000?01?0?????00

120?0000?10250000100??000000?0?00001010010000?000000000110?00010??1?00001000

0100000000?00100?10000000???00001 

 

Thoracosaurus macrorhynchus 

??????0???0?1111?1?01?????00????0????00???0???1?22???3??????0?100000001100????00

120?00?0?10250000100??000000?0?000010100100001100000000110?000100?10001010?0

010000???0??0100010000000???0000? 

 

Eosuchus minor 

??????0???0??111???01?00?0?01???0000?000??0???1122??0300?0000?20?000001100????0

0120?0000?1025?000100?000000?00000001010010000?100000000110???0100?10?100100

001?0100??1???101010101003???00001 

 

Eosuchus lerichei 

??????0??????01????01???????1????????0????????1122???3??????????????????0?????0012

0?0000?10250000100?0000000???0000101001000001000000?0110?000?0??10?200100001

0?1????????10?01?101003???00001 

 

Eogavialis africanus 

????????1?????11???010??????????0?????????0???1122??03?????10?200000??1101????001

20?000?01025?000100?0000000000000010100100000100000000121?000100?10010010000

10100?000??0101010100000???00?01 
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Argochampsa krebsi 

??????0???0111?????01?????0?1??????0??????????112????3??????????????????0?????0012

??0000?10250000100??00?00????00?010?0?10000?100000100110???0?????0011010000100

010??0??01???1?1??000??????0? 

 

Piscogavialis jugaliperforatus 

????????????????????????????????1?????????????11?2???3?????0002???????10??????00120

?0010010250000100?000000????0000101001000000?0000000111?1?000101002001000020

0?0?1?0?0?12??1?10?000????010? 

 

Gryposuchus colombianus 

????0?0???001??????01??000????????????????0???11223?030100?000200000001100????00

12010000?1025?000100?0?0000??0?000010100100000110000000121?000100?1001101000

0200000100?00121010100000???00101 

 

Gryposuchus croizati 

??????????????????????????????????????????????11223??3????????????????????????00121

?0010010250000100????000????0??0??1111000??1?0?000?0121???0100????0101??00200?

????????1210101??004??????0? 

 

Ikanogavialis gameroi 

??????????????????????????????????????????????11223??3??????0?20?0?0?0???0????0002

0?0000?1025?0001?????0000?????0?01???010?????1000?000121?????0?????210?00002000

???????012101010?000?????10? 

 

Gavialis lewisi 

???????????????????010??????????????????????????22???3??????0?200000??1?0?????00?3

0?0??????2??0??1?0?0?0000??0?0000?0?00100?0?1???00000121?000100?100??0?0000100

00?????00121010100000???00101 
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Gavialis bengawanicus 

?????????????111????1????????????????1????????11?2?003?0???000200000101100????0?1

3??0????10250000100?0000000???01?010???10?00??10000000121?0001000100110100101

00???0?0?001?101010?000???0010? 

 

Gavialis gangeticus 

020000000?001111011010000000111000000?0000000011223003000000002000000011000

100001301000001025?00010000000000000000010100100000110000000121000010001001

101000010000000000012101010000000100101 

 

Pristichampsus vorax 

????0?0???01001001?01?00000111??0100?10???1???1110?000?????0??2000001?1?0?????2

1010?0000?00030001100?000000??0?000000100100010100000111110???0100?010000100

101000???01??1100110000002???00001 

 

Leidyosuchusc anadensis 

????0?0???????1????010000011?1??10?0?11??11???0110?00000?0?01?200000011101????0

0010?000000003000010000010001000100001110100010100010111100?010100100100010

010100000001?00100110010001???00001 

 

Diplocynodon hantoniensis 

100???1?1?01000010001000011111??1400?101?21???011021010????011200000111101???

?00120?0?000?11300?0100?1010001?0?000000101100010100010111100?110100?0010101

01101000??0?1??010011?010001???00001 

 

Diplocynodon darwini 

100001001?010000?00010000?1111??1400?101121???011020010??0?01?20000011110100?

?00020?0000?01030000100?0??000??0?0000001111?001010001?111100?110100?01101010

1101000???????0100110010001???00001 
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Baryphracta deponiae 

100?0?0???????0????01?0???1?????14?0?10??21????1?02??0?????01?20??0??1110?????00

1???000??010300001?0????000?????0?0001?11000?010001?111100?110100?0??011?0?101

?00????????1???1??10001????0001 

 

Stangerochampsa mccabei 

????110???010010?0001000001111001000?01??11???111010100????0112110000?110?????

00110?0002?11020000100?001000????000000011110010120011111100?110200?0?110010

2101000??1?1??0100110010001???00001 

 

Albertochampsa langstoni 

??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????001?0?

0?0??110200001?0??01?00????00??00011110010?2001?111100???0?0??0?110010210100??

??????010011001?000?????00? 

 

Brachychampsa montana 

101011001?1100???0001??000111100?000?103111???11101101?????01120?00001110100?

?00110?0002?11010000100?0010001?0?010000011110010120011111100?110200?0111001

0110102000101?00100110010001???00001 

 

Brachychampsa sealeyi 

?????????????????????????????????????10???1???11101??0???????12??0000111?1????001?

0?0002?1101000010???010?????????00????????10?200?1101?00???????????100???????2??

???????????1??10??1??????0? 

 

Alligator sinensis 

101011101?110010100010110111110011000112111110110000120?001011300000111101??

110010000100001020000100000100011001000000111100101101111111100110200101120

01021010100011110010011001000111100001 
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Alligator mississippiensis 

101011001?{01}1001000001011011111001100011210110011000112010010113000101111

010011001000010000102000010000010001110000000011110010110111111110011020010

112101021010100011110010011001000100100001 

 

Alligator olseni 

??????0?1?????10???01?10011111???100?11???????11010010?????011300000011101????0

0100?01000?10200??100???1000??0?0?0001011111010110111111110?110200?0112001021

01010??????00100?1?010001???00001 

 

Alligator mcgrewi 

100010001?010010?00010000111?1101??0?11???1???11110010?100?011200000111101???

?00000?0100?01020000100?0010001?001000000111100101101111111000110200?0112001

02101010?01???00100110010001???00001 

 

Alligator prenasalis 

10001?0?1?????10?0?01000011111??1000?112111???11101010?????01120000011110100??

00000?0100?01020000100?0010001100100000011110010110111111100?110200?01120010

2101000001?1?00100110010001???00001 

 

Allognathosuchus polyodon 

??????????????????????????????????????????????11111010?????01?21??00?111?1????0001

0?000??010200001?0?????00??0?00?00?0?111001?1?011?111100????????0??20010?101???

????????1???1??1???1??????0? 

 

Allognathosuchus wartheni 

????1?0????????????0?0000?1111??1000?11???1???11111010?100?011210000011101????0

0010?0000?0102000010000010001?0?000000?0111001?110111111100?110200?011200102

1010000?1?1?0010011001?001???00001 
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Navajosuchus mooki 

??????0?1??????0???0?00???1111??1??0?111111???11111010?????01?20??00??110?????00

010?0001?010200001???0?1000??0???00?00?1110010110011111100???020??0112?010210

1000????1??010??10010001???00001 

 

Wannaganosuchus brachymanus 

????1?0???1?00?0???010000?1111001000?11???1???111110?0?????0??200?00?11?0?????0

0110?0000??10200??100???1000??0?100000???1??01?11011?111100????????0?12001??10

1000????????10011?010001???00001 

 

Procaimanoidea kayi 

????110?1??????0???010?00?1111??10?0?112121?????010?1??100?01?21000001110?????1

0?????0???010?00001???0?1000??0?0000000011100?01101111111000??0200?0112001021

01010???????0100110010001??????01 

 

Deinosuchus riograndensis 

??????0????????????01????????????????00???1???0110???001?0?11?10??0??11?0?????00??

1?0??????0?00001???0??00011?00?0??????????????00?0111120?012210?1110001001?1000

??000?0?????1??100?1???0000? 

 

Necrosuchus ionensis 

??????0????????????0???01?111???1300?11???1???1100???2????????2???0?????0?????00??

??????????????????????????????????????????????????????????????????????????????0??????

????0????1?0?1???????1 

 

Tsoabichi greenriverensis 

???????????????????01????????????????10??20???1100???2????????2??????11???01??0001

0?10????10??0001????????0????????????????????0001?1111?0?1?0????0??211???101?2???

?????????????100????????0? 
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Purussaurus mirandae 

????????????????????1?11001?????11?0?1????????1100?0?2??1?11?1301100?11?01????0?1

10?0001101020010100???1000????0000000111101?11111??111110?1102001011201???101

02??????????0011?2?00?1??????0? 

 

Purussaurus neivensis 

101?100?1?000010?0??1????011???????0?11???1???1?00??1?1010?111301100011001????0

0110?0001?01020000100?0010001?0?0?00000111101211111?1111110?110201?0112011?2

10102000101??010??10210001???00?0? 

 

Mourasuchus atopus 

10??100?1?00?010?00?1?10?011????1300?11???1???1102?112?????01120?100011000????0

0121?0000?11050001100?0010001?0?01000001111012?1011??111110?110?00????2111??1

11?30????1???100110?10001???00?0? 

 

Eocaiman cavernensis 

??????????????????????????????????????????????1110???2?????11?2???????????????00???

?0??????0?????1?????100???0?1??0000???????0??????1??1?0?????0???????0?????1?3?????

?????0??1?2???????????0? 

 

Caiman yacare 

101111001?10001000001010111111001100011122111011002112101011102011020110010

111001100000000112000010000010001100100000011110121111011111110011020110112

011121010300010110010011021000100200001 

 

Caiman crocodilus 

101111001?10001000001010111111001100011122111011002112101011102011020110010

11100110000000011200001000001000110010000001111012111(01)0111111100110201101

12011121010300010110010011021000100200001 
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Melanosuchus fisheri 

??????0????????0?????????????????????????????????02????????1?12011????10?1????001?0

?0000??1020010110???1000??0???0????11????2?11????111110????????0????11??1010????

?????010??1?2?0001???0000? 

 

Melanosuchus niger 

101111001?1?00100000101011111100110001112212101100211210101111201102011001??

110011000000001020010110000100011001000000111101211100111111100110201101121

11121010300010110010011021000100200001 

 

Paleosuchus trigonatus 

100111111?01001010001000111111211300011132112011002122211111112011000110010

111101100001000102000010000010001100010001011110111100011111110111020110112

111?21010200010110010011021000110100001 

 

Paleosuchus palpebrosus 

100111111?010010101010001111112113000111321120110021222111?11?20110001100?01

111011000010001020000100000100011000100010111101111000111111101110201101121

11?21010200010110010011021000111100001 

 

Mecistops cataphractus 

10?001001?000010000011100111112012000111101101111041010100010020001110101?1

001001200000010021000010001000001101000010110100010100000111110000101110012

001001010001110101111001000000300?11101 

 

Crocodylus niloticus 

101000001?10101000101110011111201200011120110111002101010001012000111010111

0010011000000100210000100110000(0 

1)110100(01)0001101000101100001111100001011100120010010100011101011110011000

00301100001 
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Crocodylus acutus 

001000001?10101100101110011111201200011020110111002101010001012000111010111

00100110000001002101001001100000110100(01)0001101000101100001111100001011100

12001001010001110101111001100000301200001 

 

Crocodylus moreletii 

001000001?10101000101110011111201200011120110111002101010001012000111010111

00100110000001002101001001100000110100(0 

1)0001101000101100001111100001011100120010010100011101011110011000003012000

01 

 

Crocodylus siamensis 

111000001?11101000001110010111201200011120110111002101010001012000111010111

00100110000001002100011001100000110100(0 

1)0001101000101000001111100001011100120010011100011101011110011000003011000

11 

 

Crocodylus porosus 

111000001?00101010101110001111201200011120110111002101010001012000111010111

00100110000001002100011001100000110100(0 

1)0001101000101000001111100001011100120010010100011101011110011000003011000

01 

 

Crocodylus thorbjarnarsoni 

??????????????????????????????????????????????11?0210101000101200011101011????000

10?0000100210000100??000011???0000001101000001?0000111110?001?10100120010011

10??111?1???110011000003???0000? 
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Crocodylus anthropophagus 

??????????????10???01?100111????1200?11???1???11?021?1?1?0?10?20?011101011????00

010?000010021000010?110000111010?0???1?0100??01?000?111110???1?10?00110010011

100?1?1?1??1110011000003??????0? 

 

Euthecodon arambourgii 

?????????????????????????????????????????????????????0??????????????????1?????00020?

0000?10250001100?1000001101000000??0????0???0000111110??11011?001210100101100

????1??11?0?1000?003???0000? 

 

Osteolaemus tetraspis 

??1?00001?001010100011100111112011100111111101110021010100010120000110101110

011010000010100210001100010000011011001011101010101000101111101001010100121

11001011001110101111011000000311000001 

 

Voay robustus 

??????0????????0???011?????111??1110??????1???1110210101000001200011111011????0

0110?0000?0021000110001000001101000101110101010100000111110?001011100120110

0111110?1101?11110010000003???00001 

 

Rimasuchus lloydi 

?????????????????????????????????????????????????????1??????????????????1?????00110?

0000?00210001100?100000110100000????10??1??1000?111110?001011?001200100101100

111?1??1110?1000?003?????00? 

 

Tomistoma schlegelii 

021000001?0010100010110001111110110001013011011122?104000001002000000010100

001001200000011021000010101000001101000100100100010110000111110000011010012

101001010001100101111001000000311100001 
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Tomistoma petrolica 

???????????????????????????1????????????????????????04??????0020?0?01?1?10????00???

????????2?00?0??0???00001???0?00101001??????1?00?0?1110?0?2?0??0??200?0000100??

???????1???1????003???0000? 

 

Toyotamaphimaea machikanensis 

00100100??11111100101100011111101100?00???1?????22??04?????10020?0000?101000??

00120?000011004000010???00000????0000?010010000?100000011110??00?1??1??21010?

1010??????????110010?00003???00001 

 

Gavialosuchus eggenbergensis 

????????????????????1?????????????????????????????????????????????????????????00120?

0000?10240000100??00000????00?0101001000?012000?0?1110?0??????1?121010?10100??

??????11???10000003???0000? 

 

Thecachampsa antiqua 

02000000??001010?00011010111?1??11?0?00???1???1122???4?100????2000031?101?0???

00120?0000110210000100?100000??0?0000101?0100010110000011110???011??10120010

0101010??00???11100100?2003???00001 

 

Thecachampsa carolinense 

????0000?????010?010110?01??????1?00?00???1???1122??04?????00020?0131?1010????0

0120?00001102100001????00000????0?00101001000?01?000?0?1110???0????1??20010?10

101?????????1100100?2003???0000? 

 

Dollosuchoides densmorei 

001???0???111010?0001?0?001111??1?00??????????1120???0?????000200?0??0101?????0

0120?00?0?10210000100??00000????01?01010010001011000?011110????????1??20010?10

10001???????10?01000?003???00001 
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Kentisuchus spenceri 

??????0????????????????????????????????????????1?????0?????0??2000?1101?11????0011

0?0000?10210000100???0000??0?010010100100?1011000?111110??????0?0??20010?1010

0???????111?0?100?0?03???0000? 

 

Brachyuranochampsa eversolei 

???????????????????01????????????????1?????????11020100100000?20?000101011????001

10?0000110210000100??00000??0?00010011010001010001?111100?????00?0?121010?101

000???????1100010000003???0000? 

 

Asiatosuchus grangeri 

??????????????????????????????????????????????1??0?101??????0?2000????101?????0???0

????????1??0???????1?????????????????????????000???110????????????20?????0?????????

?????????????????????0? 

 

Asiatosuchus germanicus 

001?0?0?1?001010?0101?000?1111??1??0??????1???11102000?????00120000??0101?00??

00010?0000?0001000010???10000??0?00010???010001010000?111100???0100?001110100

101000???????1100?10000003???00001 
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Anexo 4. Especies válidas de Gavialoidea reportados en la literatura. 

 

 

 

 

 

 

 

 

TAXÓN LOCALIDAD EDAD 

   

AMÉRICA DEL NORTE 

   

Eothoracosaurus mississippiensis Formación Ripley, Mississippi y 

Georgia 

Maastrichtiano, Cretácico Superior 

Thoracosaurus neocesariensis Formación Hornestown, New Jersey Maastrichtiano, Cretácico Superior 

Eosuchus minor Formación Vincentown, New Jersey 

Formación Aquia, Maryland y 

Virginia 

Thanetiano, Paleoceno 

Thanetiano, Paleoceno 

Aktiogavialis puertoricensis Formación San Sebastián, Puerto 

Rico 

Oligoceno 

   

AMÉRICA DEL SUR 

 

Gryposuchus colombianus Formación La Victoria, Colombia Oligoceno-Mioceno 

Gryposuchus croitzati Formación Urumaco, Venezuela Mioceno Superior 

Siquisiquesuchus venezuelensis Venezuela Mioceno Inferior 

Piscogavialis jugaliperforatus Formación Pisco, Perú Mioceno Medio 

Ikanogavialis gameroi Urumaco, Venezuela Plioceno 

   

EUROPA 

 

Thoracosaurus borissiaki Inkerman, Región de Crimea, Rusia Maastrichtiano, Cretácico Superior 

Thoracosaurus macrorhynchus Francia y Suecia Paleoceno inferior 

   

Eosuchus lerichei Frontera entre Francia y Bélgica Paleoceno 

   

ASIA 

   

Gavialis bengawanicus  Mioceno-Plioceno 

Gavialis lewisi Formación Dhok Pathan, Siwalik, 

India 

Plioceno medio 

Gavialis gangeticus India, Nepal, Pakistán e Indochina Plioceno-Reciente 

   

ÁFRICA 

 

Ocepesuchus eoafricanus Cuenca Orlad Abdoum, Marruecos Maastrichtiano, Cretácico Superior 

Argochampsa krebsi Cuenca Orlad Abdoum, Marruecos Daniano-Thanetiano, Paleoceno 

Eogavialis africanun Formación Qasr el-Sagha, Egipto Priaboniano, Eoceno Superior 

Eogavialis gavialoides Formación Gebel Qatrani, Egipto Rupeliano, Oligoceno Inferior 
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Anexo 5. Lista de caracteres usados en el análisis filogenético de B b gen. et sp. nov. 

IHNFG-2732 (Barbosa et al., 2008) 

 

1. Supratemporal fenestra anteroposteriorly short (0) or strongly elongated with width/length 

equal or greater (1) or smaller (2) than 0.4. 

2. Posterior wall of supratemporal fenestra almost vertical, and almost not visible in dorsal view 

(0) or dorsally inclined, largely exposed in dorsal view (1). 

3. Lateral margin of the supratemporal fenestra well ornamented (0) or not (1). 

4. Bony bar separating upper temporal fenestrae wide (0), narrow (1) or forming a sagittal crest 

(2). 

5. Bony bar separating upper temporal fenestrae ornamented (0) or not (1).  

6. Premaxillae strongly differentiated from lateral margin of maxilla (0) or slightly or not 

differentiated (1). 

7. Lacrimal−nasal contact twice longer (0) or about equal (1) to the prefrontal−nasal contact. 

8. Anterolateral postorbital process absent or small (0) or contact the dorsal margin of jugal (1). 

9. Quadratojugal does not participate (0) or participates largely (1) to the cranial condyle for 

articulation with the jaw. 

10. Interorbital space wide (0) or narrow (1). 

11. Parietal strongly dorsally ornamented with deep pits (0), or smooth (1), or slightly 

ornamented (2). 

12. Posterior margin of skull roof formed by the parietal straight (0), tapering posteriorly (1), 

concave (2), "V" shaped (3) or displaying a strong concavity (4). 

13. Posterior margin of squamosal lateral to occipital tuberosity straight (0) or anteriorly 

concave (1). 

14. Occipital tuberosities absent (0), small (1) or strongly developed (2). 

15. Occipital processes (tuberosities) absent (0), rounded (1) or dorsoventrally flat (2). 

16. Exoccipital participates slightly (0) or largely (1) to the occipital condyle. 

17. Ventral part of basioccipital vertical, largely visible in occipital view (0) or strongly 

inclined, weakly visible in occipital view (1). 

18. Palatine participates to the anterior margin or not (0) or only to the anteromedial margin (1) 

of the choanae. 
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19. Anteriormost point of the posterior margin of the pterygoid wing about at the level (0) or 

far anterior (1) to the medial eustachian foramen. 

20. Basisphenoid rostrum short (0) or extremely long anteriorly (1). 

21. Symphysis wider than high (0) or about as wide as high (1). 

22. External mandibular fenestra wide (0), absent or reduced to a thin slot (1). 

23. Coronoid present (0) or absent (1). 

24. Retroarticular process short (0) or extremely long and posterodorsally curved (1).  

25. Posteromedial wing of the retroarticular process dorsally situated or at mid height (0) or 

ventral (1) on the retroarticular process. 

26. Robust teeth with very wide alveoli (0) or thin and long teeth (1). 

27. Variation in maxillary tooth size (0) or homodonty in size (1). 

28. 5 (0) or 4 (1) premaxillary teeth. 

29. Seventh mandibular tooth about as large as the other dentary teeth (0) or smaller (1). 

30. Anterior carina of tooth dorsoventrally straight (0) or strongly medially “twisted” (1). 
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Anexo 6. Codificación de los caracteres morfológicos de B b gen. et sp. nov. IHNFG-2732 

y taxones usados en su análisis filogenético. 

 

B b 

????? ????? ????? ????? ????? 00??? 

 

Eutretauranosuchus 

00000  ?1001  00000  0000?  00000  00?00 

 

Elosuchus          

00000  0?000  00000  00110  00?0?  00000 

 

Sarcosuchus imperator       

00000  00000  00000  00000  01000  00000 

 

Terminonaris robusta 

00000  11000  00000  0001?  01??0  11000 

 

Chenanisuchus lateroculi  

10000  10010  00011  10???  1??11  111?0 

 

Sokotosuchus ianwilsoni 

10011  0?0?1  00011  ?0???  ?????  001?? 

 

Phosphatosaurus gavialoides 

1??11  0???1  000??  ?01??  ?????  001?0 

 

Dyrosaurus phosphaticus 

10010  10111  00021  10101  11?1?  11110 
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Hyposaurus rogersii 

11011  1?111  24022  1110?  00111  11111 

 

Arambourgisuchus khouribgaensis  

11021  11111  11122  1011?  0????  11110 

 

Rhabdognathus aslerensis  

21121  ?0111  20121  11111  1????  1???0 

 

Rhabdognathus keiniensis  

21121  ??111 23121  11???  1????  11??? 

 

Guarinisuchus munizi 

21021  11111  22121  111??  0????  11110 

 

Congosaurus bequaerti  

?????  11??1  ?????  ?????  11111  11110 
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Anexo 7. Especies válidas de Dyrosauridae reportados en la literatura. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

TAXÓN LOCALIDAD EDAD 

   

AMÉRICA DEL NORTE 

   

Hyposaurus rogersii Formación Hornerstown, New 

Jersey 

Maastrichtiano, Cretácico Superior 

 

AMÉRICA DEL SUR 

 

Acherontisuchus guajiraensis Formación Cerrejón, Península 

Guajira, Colombia 

Paleoceno medio-tardío 

Cerrejonisuchus improcerus Formación Cerrejón, Península 

Guajira, Colombia 

Paleoceno medio-tardío 

Guarinisuchus munizi Formación Maria Farinha, Cuenca  

Paraíba, Brasil 

Daniano, Paleoceno inferior 

   

   

ÁFRICA 

 

Atlantosuchus coupatezi Cuenca  Oulad Abdoun, Marruecos Daniano, Paleoceno inferior 

Arambourgisuchus khouribgaensis   

Chenanisuchus lateroculi Cuenca  Oulad Abdoun, Marruecos 

Cuenca  Iullemmeden, Mali 

Thanetiano, Paleoceno tardío 

Maastrichtiano,  Cretácico 

Superior 

Congosaurus bequarti Cabinda, Angola Paleoceno 

Congosaurus compressus Valle Tilemsi, Mali Paleoceno 

Dyrosaurus maghribensis Cuenca  Oulad Abdoun, Marruecos Ypresiano, Eoceno Inferior 

Dyrosaurus phosphaticus Tebessa, Algeria y Djebel Teldja, 

Túnez 
Ypresiano, Eoceno Inferior 

Phosphatosaurus gavialoides Niger, Mali, Túnez Eoceno 

Rhabdognathus aslerensis Adra Des Iforas, Mali Paleoceno tardío-Eoceno temprano 

Rhabdognathus keiniensis Tilemsi Valley, Mali Maastrichtiano-Daniano 

Sokotosuchus ianwilsoni Formación Dukamaje, Nigeria Maastrichtiano,  Cretácico 

Superior 
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Anexo 8. Abreviaturas utilizadas. 

 

Abreviaturas institucionales 

AMNH.- American Museum of Natural History 

ANSP.- Academy of Natural Sciences, Philadelphia. 

IHNFG.- Instituto de Historia Natural, Fósil Geográfico. 

MRAC.- Musée Royal d’ Afrique Centrale, Tervuren, Belgica. 

MSU.- Dunn-Seiler Museum, Mississippi State University, Starkville 

NJSM.- New Jersey State Museum. 

SMNK.- Staatliches Museum für Naturkunde Karlsruhe 

TMM.- Texas Memorial Museum, Universidad de Texas. 

UF/IGM.- Florida Museum of Natural History, Universidad de Florida/ Museo 

Geológico, Instituto Nacional de Investigaciones en Geociencias, Minería y 

Quimica, Bogotá, Colombia. 

YPM.- Yale Peabody Museum of Natural History. 

 

Abreviaturas morfológicas 

4 troc, cuarto trocánter 

ad, alveolo dentario 

aoe, apertura ótica externa 

am, alveolo maxilar 

amn, alveolo mandibular 

an, angular 

apmx, alveolo premaxilar 

ar, articular 

BI, barra interfenestral 

bo, basioccipital 

bpo; barra postorbital 

bs, basiesfenoides 

ccf, cresta cranii frontalis 

cec, canal eustaquiano central 
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ch, coana 

co, cóndilo occipital 

co art, cóndilo articular 

con lat, cóndilo lateral 

con med, cóndilo medial 

Cpmx-mx, constricción premaxilar-maxilar 

cre cra lat, cresta craneolateral 

cre delt, cresta deltopectoral 

csac, costilla sacra 

d, dentario 

dep cau, depresión caudal 

dep med, depresión medial 

dep prox, depresión proximal 

ec, ectopterigoides 

en, espina neural 

eo, exoccipital 

f, frontal 

fcp, foramen caroticum posterium 

fi, foramen incisivo 

fit, fenestra infratemporal 

FME, fenestra mandibular externa 

Fo, foramen 

Fopt, foramen postemporal 

fos intercon, fosa intercondilar 

fos ptroc; fosa paratrocantérica 

fr, foramen 

fst, fenestra supratemporal 

j, yugal 

l, lacrimal 

ls, lateroesfenoides 

mx, maxilar 
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n, nasal 

o, órbita 

p, parietal 

pan, pedúnculo del arco neural 

pf, prefrontal 

pl, palatino 

pmx, premaxilar 

pnf, pasaje nasofaríngeo 

po, posorbital 

przy, prezigapófisis 

pt, pterigoides 

ptzy, postzigapófisis 

q, cuadrado 

qj, cuadratoyugal 

RIT, reborde intratemporal 

sa, surangular 

sarc, superficie articular del centro de la vértebra 

scas, superficie articular de la costilla sacra 

sfpmx, sínfisis premaxilar. 

so, supraoccipital 

sp, splenial 

sq, escamoso 

st, fenestra supratemporal. 

tub cau; tuberosidad caudal 

tub cra med; tuberosidad craneomedial 

tub lat; tuberosidad lateral 
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Anexo 9. Datos usados para la correlación longitud total-longitud femoral 

 

Especie 
Longitud total 

(cm) 

Longitud femoral 

(cm) 
Sexo 

IHNFG-2732 ? 35.0 ? 

C. acutus ≈300 19.4 ND 

C. acutus 134.5 11.9 ND 

A. mississippiensis* 61 5.6 Macho 

A. mississippiensis* 142 9.8 Hembra 

A. mississippiensis* 403.0 24.2 Macho 

A. mississippiensis* 382.3 21.2 Macho 

A. mississippiensis* 378.5 22.3 Macho 

A. mississippiensis* 296.2 19.0 Hembra 

A. mississippiensis* 279.4 20.0 Macho 

A. mississippiensis* 381.0 19.6. Macho 

A. mississippiensis* 387.3 22.0 Macho 

Nota: Datos marcados con asterisco son tomados de Farlow et al. (2005). 
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