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RESUMEN

El “pterosaurio de Quifiones” es el primer espécimen de Ornithocheiroidea
(Pterosauria, Pterodactyloidea) con restos craneales éseos descubierto en la
Peninsula Ibérica. Su hallazgo fue en facies lacustres litorales del Barremiense
inferior (Cretacico Inferior) de la Formacion Blesa (Cuenca Ibérica) en Obdn
(Provincia de Teruel, Espana). Este espécimen estd constituido por la parte
anterior de los huesos premaxilar, maxilar y fragmentos de los dientes derechos 4,
5y 7 e izquierdo 8. Su estado de conservacién es excepcional, con la forma
tridimensional casi intacta y mostrando todos los caracteres dseos superficiales,
como ornamentacién en la cresta premaxilar, a pesar de las multiples fracturas y
fuerte erosion. El pterosaurio de Quifiones posee una combinacién Unica de 11
sinapomorfias, destacando la elevaciéon anterior del paladar y la orientacién
ventrofrontal del primer par de alvéolos, caracteres que lo relacionan con géneros
del grupo Ornithocheiridae (Ornithocheroidea) como Coloborhynchus y
Anhanguera, respectivamente, y lo alejan de otros géneros del mismo grupo sin
elevacion anterior del paladar y con el primer par de alvéolos con orientacién
ventral o casi ventral, como Ornithocheirus. Ademas, este espécimen presenta 4
autapomorfias que lo hacen tnico en su grupo, de entre las cuales destacan los dos
orificios premaxilares de apertura dorsal situados en la parte anterior de la cresta
premacxilar. Estos orificios nunca antes se habian descrito en otros pterosaurios y
podrian tratarse de las estructuras 6seas asociadas a los poros de secrecién de una
posible glandula de la sal, lo cual supondria la primera prueba de este tipo de
adaptacion en pterosaurios. La combinacion Unica de caracteres mostrada por el
pterosaurio de Quifiones implica una nueva propuesta de género y especie de
Ornithocheiridae, suponiendo el tercer nuevo género y especie de Pterosauria

descubierto en la Peninsula Ibérica.






INTRODUCCION

Los pterosaurios (Pterosauria) fue un grupo de Avesuchia (Archosauria) (Benton,
1999) de los cuales se han hallado restos fosiles por todo el globo datados los mas
antiguos de finales del Triasico y los mas modernos del limite Cretacico/Pale6geno
(Wellnhofer, 1991).

Crocodilotarsi

AVESUCHIA

DINOSAUROMORPHA E Otros grupos

Dinosauria

AVEMETATARSALIA Scleromochlus taylori

PTEROSAUROMORPHA

Otros grupos

PTEROSAURIA

Pterodactyloidea

Fig.1. Origen inmediato y diversificacion simplificada de los pterosaurios (Pterosauria).

Actualmente, existe cierta controversia en cuanto a los origenes de los
pterosaurios, pero en general se acepta que a partir de Avesuchia habria dos lineas
evolutivas  principales: una cuadrupeda (Padian, 2008), denominada
Crocodylotarsi, que abarcaria a todos los Avesuchia mas préximos a cocodrilos que
aves (Benton y Clark, 1988); y otra bipeda (Padian, 2008), denominada
Avemetatarsalia, que abarcaria a todos los Avesuchia mas proximos a aves que a
cocodrilos (Benton, 1999) (fig. 1). A partir de este dltimo grupo, se distinguirian
otras dos lineas evolutivas principales: una denominada Dinosauromorpha
(Benton 1984, 1985), que incluiria a todos los Avemetatarsalia mas proximos a
Dinosauria que a Pterosauria; y otra denominada Pterosauromorpha (Nesbitt,
2011), que incluirfa a todos los Avemetatarsalia mas proximos a Pterosauria que a
Dinosauria (fig. 1). Actualmente, dentro de Pterosauromorpha se consideran solo
dos grupos: por un lado, la especie Scleromochlus taylori (Woodward, 1907) (fig.
2), cuyos caracteres generales son muy similares a las presentes en pterosaurios,
carecia de extensiones anteriores de piel que conformasen alas y sus extremidades
posteriores eran mayores en longitud que las anteriores (Benton, 1999); y por el

otro lado, Pterosauria (Kaup, 1834) (fig. 1).
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Fig. 2. Reconstruccion del esqueleto de Scleromochlus taylori en vista lateral izquierda. Barra de

escala: 10 mm. (Modificado de Benton, 1999).

El principal caracter de los pterosaurios es la capacidad para ejercer el vuelo
activo. Este hecho es considerado un hito en la evolucién de los vertebrados, tan
solo adquirido con posterioridad por aves y mamiferos quirépteros. Diversas
adaptaciones fueron necesarias para el desarrollo de esta capacidad, entre las
cuales las mas importantes fueron el mayor desarrollo proporcional de las
extremidades anteriores, en especial del dedo IV o dedo alar, el desarrollo de una
extension de piel entre el extremo del dedo IV y el tronco para constituir la
superficie alar y el desarrollo del proceso de neumatizacion ésea. Esta ultima
adaptacion es quizas la mas destacable de todas debido a su caracter innovador
(Wellnhofer, 1991).

La neumatizacion ésea consistio en el aligeramiento del tejido 6seo mediante la
pérdida del tejido esponjoso y el descenso en grosor del tejido compacto, en ambos
casos hasta el minimo de tejido imprescindible para que el hueso soportase las
presiones que sobre él se ejercian. Este cambio estructural afecto a distintas
regiones del esqueleto y en distinto grado en funcién de las especies, pero en todos
los casos el aligeramiento fue maximo en los huesos de las extremidades
anteriores, es decir, en los huesos alares. Estos huesos poseian las diafisis
totalmente huecas, quedando restringido el tejido dseo esponjoso a las zonas
participantes en las articulaciones (epifisis), ya que era imprescindible para que las
facetas articulares soportasen las presiones que sufrian durante la locomocién.
Ademas, el tejido 6seo compacto se adelgazo hasta alcanzar unos pocos
milimetros, siendo minimo en el humero, como en Santanadactylus con un grosor

de 0,5 mm (fig. 3) y huesos del antebrazo (cubito y radio) y un poco mayor en los
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huesos de las falanges, esto ultimo debido a que las falanges soportaban mas
presion en vuelo que los otros huesos y, por tanto, necesitaban mayor resistencia.
Cabe destacar, que en la zona anterior de las falanges el grosor fue el maximo,
debido a que esta zona constituia el borde de ataque del ala y, por tanto, se trataba

de la regidn alar que sufria las mayores presiones (Wellnhofer, 1991).

Fig. 3. Himero de cf. Santanadactylus sp. con el interior expuesto en donde puede apreciarse la fina
capa de tejido 6seo compacto de 0,5 mm de espesor y los puntales de tejido 6seo esponjoso para

aumentar la resistencia a las presiones del hueso en vuelo. Escala: 1,5X (Wellnhofer, 1985).

El patrén de neumatizaciéon se modificé en grandes pterosaurios, debido a que
el gran tamafo alcanzado por estos animales aumento las presiones que los huesos
debian soportar, provocando el refuerzo del sistema éseo como respuesta
adaptativa. Este refuerzo consistié6 en dos cambios. Por un lado, las diafisis del
himero y huesos del antebrazo desarrollaron columnas de tejido 6seo esponjoso
paralelas a las lineas de fuerza que los huesos soportaban (fig. 3); y, por otro, las
falanges alares se engrosaron aun mas, sobretodo anteriormente, llegando en
algunos casos, como en el género Quetzalcoatlus, a volverse macizas y desarrollar
forma de T en seccidon transversal, maximizando de este modo la resistencia ante
las presiones frontales sin aumentar excesivamente su masa. La gran ventaja de la
neumatizaciéon 6sea, mas tarde emulada por las aves, fue que descendi6 el peso
corporal manteniendo la rigidez alar requerida, lo que se tradujo en una menor
fuerza suspensoria necesaria para mantener al animal en el aire y, por tanto, en

una reduccidn de la envergadura alar minima necesaria (Wellnhofer, 1991).
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En cuanto a la diversificaciéon de los pterosaurios, habitualmente se distinguen
dos grandes grupos (fig. 1): uno parafilético (Andres, 2010; Unwin, 2003),
denominado Rhamphorhynchoidea o “pterosaurios de cola larga”, actualmente en
desuso, que abarcaria a todos los Pterosauria con cola larga y con el metacarpiano
IV (metacarpiano del dedo alar) menor en longitud que la mitad de su antebrazo
(Plieninger, 1901) (fig. 4); y otro monofilético, denominado Pterodactyloidea o
“pterosaurios de cola corta”, que abarcaria a todos los Pterosauria con cola corta y
con el metacarpiano IV mayor en longitud que la mitad del antebrazo (Plieninger,

1901) (fig. 4).

A § MetacarpolVlarg

N
Dedo 1 desalrrollado

Colalarga | DedoIreducido

|

Fig. 4. Comparacion del esqueleto de Rhamphorhynchus (izquierda) y Pterodactylus (derecha)
mostrando las diferencias principales entre “Rhamphorhynchoidea” y Pterodactyloidea

(respectivamente) (modificado de Wellnhofer, 1991).

En detalle, Rhamphorhynchoidea comprende especies basales desde los inicios
de Pterosauria en el Triasico hasta especies mas derivadas del Jurasico Superior y
Cretacico Inferior, las cuales en general eran de pequefio tamafio, dentadas y sin
crestas craneales 6seas (Wellnhofer, 1991), aunque algunas especies poseian
crestas craneales de tejido blando (Bennett, 2005). Ejemplos de este grupo son
Dimorphodon macronix del Jurasico Inferior con una envergadura de hasta 1,5 m
aprox. o Ramphorhynchus longiceps del Jurasico Superior con una envergaduras de

1,75 m, ambos con mandibulas dentadas y sin cresta ésea (fig. 5). Al contrario,
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Pterodactyloidea, comprendia especies desde el Jurasico Superior hasta el final del
Mesozoico, las cuales solian ser de gran tamafio, con o sin dientes y con o sin
crestas craneales dseas. Algunos ejemplos de este grupo son: Dsungaripterus weii
del Cretacico Inferior, con una envergadura alar de 3 m, una combinacién de una
zona anterior del rostro desdentada y afilada con forma de pico y a continuacion
una zona posterior dentada y una pequefa cresta dsea sagital desde el hueso
premaxilar hasta el parietal (fig. 5), Pterodaustro guinazui del Cretacico Inferior,
con una envergadura de 13 m aprox., denticion homodonta de mas de 400 dientes
y sin cresta craneal (fig. 5), o Pteranodon sternbergi del Cretacico Superior con una
envergadura alar de mas de 9 m, pico sin dientes y cresta 0sea sagital desde el

hueso prefrontal hasta el parietal (fig. 5) (Wellnhofer, 1991).

Fig. 5. Diversidad de caracteres craneales en los pterosaurios: A, Dimorphodon macronix; B,
Rhamphorhynchus longiceps; C, Pteranodon sternbergi; D, Dsungaripterus weii; E, Pterodaustro

guinazui (modificado de Prentice et al., 2011).

Aunque en los ultimos afios ha aumentado drasticamente la cantidad de
hallazgos de huesos fosiles atribuidos a Pterosauria, en general el registro fosil
6seo de este grupo es escaso, sobre todo en comparacién con el de grupos
contemporaneos como Dinosauria. Este hecho es a menudo asociado a la fragilidad
del tejido 0seo de estos animales derivado de su neumatizacion (Hone, 2012), lo
que explicaria por qué los yacimientos con fosiles de pterosaurios se restringen a
medios sedimentarios de baja energia y/o anoxicos (Wellnhofer, 1991). Ademas,

existe la paradoja de que en yacimientos de acumulacion de vertebrados los restos
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de este grupo son raros, a excepcion de dientes aislados; sin embargo, en
yacimientos de conservaciéon excepcional se han encontrado ejemplares completos
muy diversos. Ejemplos de esto ultimo son el Lagerstitten de Calizas de Solnhofen
en Alemania (Jurasico Superior), en donde se han identificado once especies, o la
Formacion Yixian en China (Cretacico Inferior), con numerosos taxones descritos
en los ultimos afios (Barret, 2008). Yacimientos como estos plantean que este
grupo debid ser muy exitoso desde sus inicios hasta su extincion y apuntan a la

dificultad de fosilizacion de sus huesos como la causa de su limitado registro.

ANTECEDENTES

Los pterosaurios del Cretacico Inferior de la Peninsula Ibérica

Los restos fosiles de pterosaurios en la Peninsula Ibérica son escasos y
fragmentarios, habiéndose hallado en formaciones geoldgicas que abarcan desde el
Jurdsico Medio (Calloviense) hasta el final del Cretacico Superior
(Maastrichtiense). Se han citado 21 localidades con yacimientos con fosiles de este
grupo, correspondiendo 16 a localidades con restos directos, 4 a localidades con
restos indirectos y 1 localidad con restos de ambos tipos (fig. 6) (Barret et al,
2008; Holgado et al., 2011; Pereda-Suberbiola et al., 2012; Vullo et al., 2012).

Los hallazgos de fosiles directos en el Cretacico Inferior son restos de dientes y
huesos, estos ultimos tanto craneales como postcraneales, asignados a Pterosauria
indet. o a Pterodactyloidea (tabla 1) (Barret et al, 2008; Holgado et al.,, 2011;
Pereda-Suberbiola et al., 2012; Vullo et al., 2012). De entre estos hallazgos, por su
estudio mas preciso destacan: dientes atribuidos a Ornithocheiridae e
Istiodactylidae en los yacimientos Cerrada Roya (mina) en Galve (Provincia de
Teruel) y Las Hoyas en Cuenca, del Barremiense (Sanchez-Hernandez et al., 2007;
Vullo et al., 2009a); dientes y huesos postcraneales aun en estudio asignados
inicialmente a Ornithocheiridae en la Formacién Utrillas en Cortes de Arenoso
(Provincia de Castellon) datados del Albiense (Company, 2007); dientes y huesos
craneales y postcraneales de la primera nueva especie de pterosaurio descrita en
la Peninsula Ibérica, Prejanopterus curvirostra, en el yacimiento Fuente Amarga en
Préjano (Provincia de La Rioja) datado del Aptiense, el cual, debido a su

combinacion de caracteres unicos, permanece sin ser asignado a grupos de mayor
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rango (Fuentes-Vidarte y Mejide-Calvo, 2010; Pereda-Suberbiola et al., 2012); y
restos craneales del recientemente descrito Europejara olcadesorum, hallado en el

yacimiento La Hoyas y considerado como el Tapejaridae mas antiguo de Europa y

de los mas del mundo (Vullo et al., 2009b; Vullo et al.,, 2012).

1. Vieira de Leiria 4
2. Guimarota (Leiria)
ZAO { 3. Villaviciosa §
s 16 4. Terefies (Ribadesella) ¢
\/ S. Sesimbra Q\
6. Pombal =&
9¢ 7. Lourinha & ¢
) 1 ¢ 1: 8. Tierras Altas (Soria) &
' 9. Pochancalo (Villanueva de Huerva) ¢
*17 > 10. Galve
19 11. La Cantalera (Josa) =4
70 2 210 12. Sdo Tiago dos Velhos »¢
‘ 13. Las Hoyas

180

14. Vallipén (Castellote) =
15. Cornago ¥
16. Préjano =

¢ Cretacico Sup.
& Cretacico Inf.
O Jurésico Sup.
@ Jurasico Medio
.~ Restos directos 18. La Cabafia (Oviedo)
4 Restos indirectos 19. Chera
150 km A d
C— 20. Lafio

- 21. La Solana(Tous) =

17. Cortes de Arenoso ¢

A

-

Fig. 6. Localidades con yacimientos en la Peninsula Ibérica donde se han hallado restos fésiles
directos e indirectos (icnitas) de pterosaurios. En la comarca de Tierras Altas (Soria) se conocen 33

yacimientos distribuidos por diferentes localidades de esta (modificado de Holgado et al., 2011).

El pterosaurio de Quifiones

El presente trabajo se centr6 en el estudio de un nuevo espécimen fosil de
pterosaurio compuesto por parte de los huesos premaxilar, maxilar y varios
dientes. El estado de conservacion de este resto es excepcional, ya que conserva la
forma tridimensional casi intacta y muestra todos los caracteres superficiales pese
a las diversas lesiones que presenta. El nuevo espécimen fue descubierto a finales
de la década de 1980 por el aficionado a la paleontologia Javier Andreu en la
localidad de Obdn (Provincia de Teruel, Aragon, Espafia), el cual se encontraba en
un bloque de roca caliza desprendido del estrato. Mas tarde, a principios de la
década de 2000 el director del presente proyecto, José Ignacio Canudo Sanagustin,
es informado de este nuevo hallazgo, recuperandose el fosil unos afios después. El
nivel fosilifero del nuevo espécimen fue denominado Quifiones, pero no llego a ser
identificado debido a que el bloque de caliza que contenia el espécimen estaba

separado de su nivel de origen a causa de que habia sido usado junto con otros
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Periodo Epoca Edad Grupo Fésiles Yacimiento Unidad inmediata Localidad Referencia
Ornithocheiridae Dientes y huesos Cortes de Arenoso
Albiense n/d Formacién Utrillas Company, 2007
indet. postcran. (Provincia de Castellon)
Prejanopterus Dientes y huesos Fuentes-Vidarte y Mejide-Calvo, 2010;
Fuente Amarga Formacion Leza (Grupo Enciso)
curvirostra cran. y postcran. Préjano (Provincia de La Pereda-Suberbiola et al., 2012
Aptiense -
Sol de la Pita-1 Rioja) Moratalla et al., 1998; Moratalla et al.,
Pterosauria indet. Huesos postcran. Grupo Enciso
Sol de la Pita-2 1999
Pterodactyloidea Castellote (Provincia de
Dientes Vallip6n Formacion Artoles Ruiz-Omeifaca et al.,, 1997
indet. Teruel)
Europejara
Huesos cran. Vullo et al,, 2009b; Vullo et al.,, 2012
olcadesorum
Ornithocheiridae . Las Hoyas Formacién La Huérguina Cuenca
. Dientes
indet. Vullo et al,, 2009a
Istiodactylidae indet. Dientes
L Cretacico
Cretacico . Unidad no nombrada “Ptérocérien Sao Tiago dos Velhos
Inferior cf. Ornithocherius sp. Indet. n/d Galton, 1994
Barremiense marls and sandstones” (Distrito de Lisboa)
Ornithocheiridae
Dientes
indet.
Cerrada Roya
Istiodactylidae indet. Dientes (mina) Formacion Camarillas Galve (Provincia de Teruel) Sanchez-Hernandez et al., 2007
mina
Pterodactyloidea
Dientes
indet.
Dientes La Cantalera Formacion Blesa Josa (Provincia de Teruel) Ruiz-Omeifiaca y Canudo, 2001
Dientes y huesos Yacimiento
. Formacién Camarillas
Pterosauria indet. postcran. Herrero (Galve, Provincial de
Canudo et al., 1997
Corrales del Teruel)
Hauteriviense Hueso postcran. Formacion Castellar
Pelejon-2
Valanginiense- Pterodactyloidea Villanueva de Huerva
Dientes Ponchacalo-1 Formacién Villanueva de Huerva Gascaetal., 2010
Hauteriviense indet. (Provincia de Zaragoza)

Tabla 1. Tabla resumen de los hallazgos de fésiles directos del Cretacico Inferior de la Peninsula Ibérica asignados a Pterosauria (n/d: no declarado) (modificado de

Holgado et al,, 2011).
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bloques como muro para delimitar campos de labradio. Posteriormente, en el afio
2007 la empresa PALEOYMAS S. L. lleva a cabo la preparacién del espécimen.
Actualmente, este nuevo resto fésil se encuentra depositado en el Museo
Paleontolégico de la Universidad de Zaragoza (Zaragoza, Espafia) con la sigla de

campo QUI-1.
OBJETIVOS

El objetivo principal de esta investigacidn fue establecer el método de trabajo que

sera aplicado durante el desarrollo de la tesis doctoral sobre los restos directos de

pterosaurios del Jurdsico y Cretacico de la Peninsula Ibérica. Para ello, se ha

emprendido el estudio paleontolégico de un excepcional fosil de pterosaurio

recuperado en el yacimiento Quifiones en Obodn (Provincia de Teruel). Los

objetivos de este estudio fueron:

— Determinar la posiciéon estratigrafica, la edad y el medio de fosilizacion
(paleoambiente) del nuevo espécimen.

— Establecer su estado de conservacibn y sus caracteres macro-
morfoestructurales junto con sus medidas.

— Diferenciar sus caracteres autapomarficos de sus caracteres sinapomorficos.

— Establecer sus relaciones de parentesco dentro del grupo Pterosauria.

— Identificarlo, partiendo de la hipotesis de que se trata de un representante de
nuevo género y especie.

— Determinar el conjunto de caracteres autapomorficos y sinapomorficos
identificativos del género y la especie de pertenencia del citado espécimen,
haciendo una propuesta de dichos caracteres en caso de confirmarse la

hipétesis de representante de nuevo género y especie.
JUSTIFICACION

La importancia de esta investigacion reside en la excepcionalidad de su objeto de
estudio, el espécimen QUI-1, ya que se trata de un resto f6sil directo de pterosaurio

con la tridimensionalidad conservada y esto es un hecho sumamente excepcional,
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dado que los huesos de pterosaurios no solian fosilizar o lo hacian aplastados en

dos dimensiones a causa de su fragilidad derivada de su estructura neumatizada.

SITUACION GEOGRAFICA Y GEOLOGICA

El yacimiento Quifiones se encuentra en la Cordillera Ibérica al noroeste de la
Peninsula Ibérica, administrativamente al sur de la localidad de Obén (Provincia de
Teruel) (figs. 7), coordenadas 40°54°13.55”N - 0°43°51.39°0. Su acceso por tierra
es posible a través de un camino que se inicia al suroeste de Obon, el cual sube
rapidamente por las crestas del Jurasico. En el punto donde el camino se divide en
dos y discurre por la misma cota hay varios campos de labradio abandonados
donde se encuentran varios bloques que provienen de las calizas de la Formacién
Blesa que afloran en ese punto y que pertenecen al citado yacimiento (figs. 8, 9).

La Cordillera Ibérica tiene su origen en el plegamiento y erosion de la Cuenca
Ibérica, que se trata de una cuenca intracraténica desarrollada durante el
Mesozoico y que evoluciono en diversas subcuencas como consecuencia del inicio
de una tecténica extensiva a finales del Jurasico (Aurell, 2003). De entre estas
subcuencas, durante el Cretacico Inferior la mas septentrional fue la subcuenca de
Oliete, en la cual se encuentra el yacimiento Quifiones, que forma parte de un area
de subcuencas al sur de la Cuenca Ibérica incluidas en la Cuenca del Maestrazgo
(figs. 7-A). La subcuenca de Oliete esta constituida por los depdsitos del Cretacico
Inferior situados en torno a Oliete y que se extienden, en su extremo mas
meridional, hasta las localidades turolenses de Montalban y Castel de Cabra (fig. 7-
B) (Soria, 1997). Hasta la fecha, los depdsitos presentes en esta subcuenca, desde
las facies Weald hasta la base de la Formacion Utrillas, se incluyen en el Grupo Josa.
Las formaciones que componen este grupo son: Margas y Calizas de Blesa, Calizas
de Alacén, Margas de Forcall, Calizas de Oliete y Lignitos de Escucha (Soria, 1997).
El estudio geoldgico realizado para este proyecto ha permitido situar el yacimiento
Quinones en el Miembro Calizas de Morenillo de la Formacién Blesa (figs. 10, 11).
Este miembro es una sucesion de calizas y calizas margosas generalmente
nodulosas con intercalaciones de niveles lutiticos que disminuyen en potencia

hacia techo.
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Fig. 8. Vista aérea del entorno del yacimiento Quifiones a 1,24 km de altura, la flecha izquierda

indica el nivel fosilifero y flecha derecha la zona con los bloques sueltos en donde se hallé QUI-1.

Figs. 9. A, vista panoramica del entorno del yacimiento Quifiones, la flecha izquierda indica el nivel

fosilifero y la derecha la zona con los bloques sueltos en donde se hallé6 QUI-1; B, zona con los

bloques sueltos; C, vista general del nivel fosilifero (flecha); D, vista en detalle del nivel fosilifero.
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Estratigrafia del yacimiento Quifiones
A continuacion, se detalla la columna estratigrafica de la Formacién Blesa en el
contexto del yacimiento Quifiones (fig. 11).

El limite inferior de la Formacion Blesa esta marcando por una discontinuidad
angular sobre calizas de la Formacion Chelva del Jurasico Medio (Aurell et al,
2011). Litolégicamente son calizas blanquecinas con gran cantidad de oolitos de 1-
3 mm de diametro. El techo de esta formacién es irregular donde se situa la base
de la Formacion Blesa.

La Formacion Blesa comienza con el Miembro Calizas de Morenillo. Se han
distinguido 6 tramos. Litolégicamente consisten en la alternancia de sucesiones de
lutitas parcialmente tapadas o tapadas y calizas o calizas margosas descubiertas. El
primero tramo se corresponde con un nivel lutitico parcialmente cubierto de 3,5 m
de potencia. El segundo tramo esta constituido por 1 nivel de lutitas y 3 niveles de
calizas. El primer nivel es de calizas y el segundo es de lutitas ambos con 5 cm de
potencia, color gris blanquecino y sin foésiles visibles. Los dos ultimos niveles son
de calizas y tienen 30 cm y 40 cm de potencia, respectivamente, color gris oscuro,
fractura concoidal, rotura in situ, estdn brechificados y no presentan fésiles
visibles. El tercer tramo se corresponde con un nivel lutitico cubierto de 1,7 m de
espesor, pero que se acufia lateralmente en direccidn sur-suroeste hasta los 30 cm.
El cuarto tramo esta constituido por 5 niveles de calizas margosas y 3 de calizas.
Los dos primeros niveles son de calizas margosas con un espesor de 30 cm, color
gris un poco mas oscuro que el de los niveles previos y no presentan fosiles
visibles; hay que destacar para el segundo de estos dos niveles que ademas
presenta cristales de calcita y que su aspecto es mas noduloso. El tercer y cuarto
nivel son de calizas margosas, tienen una potencia de 15 cm y 12 cm,
respectivamente, color gris claro y presentan restos fosiles de huesos y dientes de
peces. El ultimo nivel de calizas margosas de este tramo es de 14 cm de espesor,
color gris oscuro en superficie y amarillento interiormente y presenta fosiles de
valvas fragmentadas de bivalvos. El primer nivel de calizas de este cuarto tramo se
corresponde con el nivel fosilifero Quifiones, y esta constituido por un estrato de
19-22 cm de potencia de caliza gris oscura en superficie y gris rojizo en el interior
con una gran abundancia de fésiles de bivalvos, ostreidos y fragmentos de huesos y

dientes de peces, ademas de otros restos directos de vertebrados como fragmentos
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de placas de tortura y restos craneales de pterosaurio (espécimen QUI-1). Los dos
siguientes niveles poseen 12 cm y 15 cm de espesor, respectivamente, y se tratan
de calizas grises nodulosas poco compactas con abundantes conchas de ostreidos y
bivalvos, estas ultimas tanto enteras (practicamente in situ) como desarticuladas.
El quinto tramo de nuevo se corresponde con un nivel lutitico cubierto, pero esta
vez su potencia es mucho menor, de solo 80 cm aprox. El sexto y ultimo nivel de
este miembro esta constituido por dos niveles iniciales de calizas margosas y dos
finales de calizas. Los dos primeros niveles poseen 13 cm y 10 cm de espesor,
respectivamente, color gris y no presentan fosiles visibles; cabe destacar, que para
el primero de estos dos niveles su superficie es lisa pero erosionada y para el
segundo que presenta un elevado grado de brechificacién. Los dos dltimos niveles
de calizas de este sexto tramo poseen una potencia de 16 cm y 65 cm,
respectivamente, no presentan foésiles visibles y sus colores son gris-amarillo para
el nivel inferior y gris para el nivel superior; cabe destacar, que el nivel superior
posee un aspecto noduloso.

El limite superior del Miembro Calizas de Morenillo comienza con un nivel de
43 cm de calizas margosas con abundante material detritico, color totalmente
amarillo, el cual parece indicar cierto grado de dolomitizacién, bioturbacién por
raices y ausencia de fésiles directos. Este nivel es interpretado como el inicio del
Miembro Areniscas de Valdejunco, debido a la aparicion de abundante material
detritico y bioturbacion por raices, aunque como para otras zonas de la subcuenca
de Oliete, el cambio de facies del Miembro Calizas de Morenillo al Miembro
Areniscas de Valdejunco es progresivo y no se aprecia ningun tipo de

discontinuidad (Soria, 1997).

Edad del yacimiento Quifiones

La edad del yacimiento Quifiones se ha basado en Soria (1997). Esta autora
informa para el Miembro Calizas de Morenillo, al cual pertenece el yacimiento
Quifiones, de una edad Barremiense inferior no basal debido a la presencia de
carofitas de la biozona Atopochara trivolvis triquetra, subzona calcitrapus. Las
especies principales que integran la asociacién son: Atopochara trivolvis triquetra
(forma tipica), Globator maillardii trochiliscoides (forma tipica), Clavator grovesii

combel y Clavator harrisii; aunque, mas raramente, la asociaciéon anterior se
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enriquece en Pseudoglobator neimongolensis con Echinochara peckii y Ascidiella

stellata var. lata (Soria, 1997).

Interpretacion paleoambiental del yacimiento Quifiones

La interpretacion paleoambiental del yacimiento Quifiones se ha basado
fundamentalmente en Soria (1997). Esta autora interpreta el comienzo de la
sedimentacidon del Miembro Calizas de Morenillo como la progradacion de facies
lutiticas y margo-calcareas sobre medios supra e intermareales constituyendo los
cinturones situados tierra adentro de los medios marinos previos.

Las facies lutiticas de la parte inferior en el Miembro Morenillo se
corresponden a llanuras lutiticas, o a sistemas lacustres someros de baja energia
(tramo 1). Los microorganismos dominantes en este sistema lacustre son
ostracodos y carofitas. Mayoral y Sequeiros (1983) identifican como géneros de
ostrdcodos mdas comunes en estos medios a Apatocythere, Cipridea, Cipris y
Fabanella. Estos organismos marcan un régimen de aguas dulces y salobres,
someras, de aguas templadas y fondos de naturaleza limosa. Seglin estos autores
estos organismos son buenos indicadores paleoecoldgicos y reflejan perfectamente
las variaciones paleobatimétricas a las que quedan sometidos estos ecosistemas. A
partir de aqui Soria (1997) interpreta las variaciones paleobatimétricas de la
cuenca, desde las zonas medianamente profundas al oeste de Cortes de Aragon
hasta los medios lacustres mas someros al sur de dicha localidad.

Las facies calcareas y calcareas margosas se corresponden a la implantacién de
un sistema palustre-lacustre carbonatado somero. Soria (1997) identifica una gran
diversidad de asociaciones de facies que caracterizan medios lacustres eulitorales
y litorales, normalmente de baja energia (tramo 2, inicio de 4 y 6). La presencia de
canales amplios que atraviesan estos medios lacustres sefiala la presencia de facies
de alta energia. Estos medios costeros fueron afectados por tormentas que
incorporaron materiales marinos en el interior del sistema lacustre. Se tratan de
niveles calcareos tabulares de bases irregulares correspondientes a packstones de
ostreidos (Soria, 1997) (final tramo 4). El nivel fosilifero Quifiones se interpreta
originado en un medio de este ultimo tipo debido a la presencia de una base
irregular, gran abundancia de bivalvos, ostreidos, fragmentos de huesos y dientes

de peces y en menor medida fragmentos de huesos de vertebrados mayores.
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MATERIAL Y METODOS

La preparacion del espécimen QUI-1, previo a su estudio, se realizd en las

siguientes fases:

Excavacion
En esta fase se extrajo del campo el espécimen QUI-1 mediante el corte con circular
del bloque de caliza que lo contenia, obteniéndose un bloque rocoso menor con el

espécimen incluso (figs. 12-A, B).

Restauracion

En esta fase se preparé el espécimen QUI-1 para su posterior estudio. Previo al
inicio de la restauracion, el espécimen QUI-1 se consolido con una resina acrilica
(copolimero de etilo metacrilato) compatible con resinas vinilicas y siliconas
diluida al 5% en acetona. Esta resina es frecuentemente utilizada en restauracién
de piedra, esta ampliamente testada y es considerada como una de las mas estables
para la conservacion de cualquier tipo de material pétreo.

Inicialmente, la restauraciéon consistié en la individualizacion del espécimen
con respecto al resto de bloque de caliza. Para ello, la restauracién comenzé
manualmente utilizando instrumental de desbastado de diferente tipo y potencia
(cortadora de rocas, rotores eléctricos con muelas de punta de diamante de
diferentes calibres, percutores y rotores de aire comprimido, martillos y cinceles) a
fin de eliminar la matriz rocosa. Debido a la fragilidad del espécimen, la limpieza de
la matriz en las proximidades del resto se realizé con un desbastado fino. El fésil se
fue consolidado durante todo el proceso en numerosas ocasiones para evitar su
deterioro.

Posteriormente, una vez individualizado el hueso y situado el campo de trabajo
mas cercano a él (fig. 12-C), se trabajé con percutores de aire comprimido y
cinceles y martillos pequeios para llegar al contacto del hueso con la roca. Para
eliminar por completo la matriz e individualizar el hueso f6sil, se utiliz6 la técnica
de disolucién de matriz con acido férmico diluido. El bloque que contiene el f6sil se
sumergié en una cubeta con una disolucion al 10 % de acido férmico en agua. Esta

disolucion reacciona con el carbonato que contiene la matriz, disgregandola. El
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fosil se consolida previamente. Cuando la disolucién de acido férmico termina de
reaccionar sobre la matriz, el bloque con el hueso fésil es introducido en un
recipiente con agua. El agua disuelve las sales que se han formado al reaccionar el
acido con el carbonato. De esta manera se eliminan las sales y se evita que al
secarse y expandirse puedan dafiar al fosil. El siguiente paso es volver a consolidar
la pieza para prepararlo para una nueva sumersion en disolucion de acido. Para
esto hay que esperar a que se seque el bloque y asi evitar que se formen patinas
blancas debido a la humedad. El proceso duré una semana, repitiendo cada dia el
ataque. Se fueron realizando pruebas hasta obtener el grado de concentraciéon
apropiada. Una concentracién mas elevada podria provocar un ataque a la matriz
mas rapido, pero también la destruccion del fésil. Por ello se trabajé con
concentraciones bajas repitiendo el proceso las veces necesarias.

Finalmente, se mejord la estabilidad estructural del espécimen haciendo una
reintegracion volumétrico-cromatica de algunas partes del hueso, mediante el
relleno de las grietas que presentan mayor peligro de rotura y que dan mayor
debilidad al fosil. Para ello se utilizaron resinas epoxidicas y también resinas de

poliéster a las que se les afiadi6 colorantes naturales.

Figs. 12. A, espécimen QUI-1 inmerso en el bloque rocoso de caliza. B, extraccién mediante corte
con circular de un bloque rocoso menor con el espécimen QUI-1 incluso. C, espécimen QUI-1 tras su

separacion inicial del bloque rocoso menor.
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El estudio del espécimen QUI-1 se realiz6 en las siguientes fases:

Localizacion y datacion
En esta fase se determind la posicion estratigrafica, la edad y el medio de
fosilizacion del espécimen QUI-1.

Inicialmente, se llevd a cabo una revisiéon del conocimiento cientifico sobre el
Cretacico Inferior de la Cuenca Ibérica y en especial de la subcuenca de Oliete y de
la Formacion Blesa.

Posteriormente, se procedié a localizar en el campo el estrato de origen del
bloque de caliza que contenia al espécimen QUI-1, tras lo cual se determiné la
posicidén cartografica del yacimiento Quifiones mediante un GPS (Global Positioning
System) y se levant6 la columna estratigrafica correspondiente.

Finalmente, se estableci6 la identificacién, datacion e interpretaciéon
paleoambiental de las unidades estratigraficas presentes en la columna (incluido el
nivel fosilifero correspondiente al yacimiento Quifiones) de acuerdo con la revision

inicial.

Descripcion

En esta fase de determind el estado de conservacion, los caracteres macro-
morfoestructurales y las medidas del espécimen QUI-1 mediante su observacién
directa, su medicién con un calibre digital con precision de centésimas de
milimetro, su fotografiado con una cadmara réflex digital con macro y su dibujado
anatémico con los software Adobe Illustrator CS5 v15.0 y Adobe Photoshop CS4

v11.0 en base a las fotografias obtenidas.

Comparacion

En esta fase se diferenciaron los caracteres autopomorficos y los caracteres
sinapomorficos presentes en el espécimen QUI-1 mediante la comprobaciéon de sus
caracteres previamente descritos con los recogidos en las diagnosis de los grupos

aceptados de Pterosauria y afines al mismo.
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Filogenia

En esta fase se establecieron las relaciones de parentesco del espécimen QUI-1
dentro del grupo Pterosauria. En un principio, para la realizacién de esta fase se
planteé la aplicacion de un andlisis cladistico de acuerdo con Li et al. (2009)
empleando su matriz de datos y aplicando el software TNT version 1.1 (Goloboff et
al., 2008) (para mas informacién ver Anexo II). Pero debido al limitado fragmento
del individuo de origen que supone el espécimen QUI-1, solo pudieron ser
determinados 14 de los 117 caracteres esqueléticos informativos parsimoniosos
(62 craneales y 55 postcraneales) de la matriz de datos del analisis, lo que provoco
que los resultados obtenidos no fueran satisfactorios, ya que posicionaban
filogenéticamente a QUI-1 en las inmediaciones del grupo externo. Ante esta
situacién, se optd por realizar una prediccién de la posicién filogenética mas
plausible de QUI-1 de acuerdo con la comparaciéon previamente establecida y

empleado como filogenia base él arbol obtenido por Lii et al. (2009).

Clasificacion

En esta fase se identificé al espécimen QUI-1 mediante la propuesta de sus grupos
de pertenencia de acuerdo con la comparacién previamente establecida; cabe
destacar, que debido a la problematica subyacente de la Taxonomia Linneana en lo
referente a la insuficiencia de niveles jerarquicos para satisfacer la demanda de
grupos clasificatorios, solo se consideraron los niveles jerarquicos de género y

especie para la categorizacién de los grupos en la clasificacion.

Diagnosis

En esta fase se determind el conjunto de caracteres autapomorficos y
sinapomorficos identificativos del género y especie de pertenencia del espécimen
QUI-1 mediante la propuesta de seleccién de la combinacién de estos caracteres
presentes en QUI-1 debido a la confirmaciéon de la hipoétesis preliminar que
consideraba a QUI-1 como representante de un nuevo género y especie de
Pterosauria; cabe destacar, que en este caso las diagnosis propuestas para género y
especie son coincidentes con motivo de la existencia de un unico ejemplar como

representante de las mismas.
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RESULTADOS

PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

Clasificacion:

Pterosauria Kaup, 1834

Breviquartossa Unwin, 2003
Monofenestrata Lii, Unwin, Jin, Liu y Ji, 2009
Pterodactyloidea Plieninger, 1901
Ornithocheiroidea Seeley, 1891
Ornithocheiridae Seeley, 1870

Ornithocheiridae gen. nov., sp. nov.

Material: Espécimen propuesto holotipo constituido por la parte anterior del
craneo formada por parte de los huesos premaxilar y maxilar y parte de los dientes
derechos 4, 5 y 7 e izquierdo 8 y depositado con la sigla de campo QUI-1 en el

Museo de Paleontologia de la Universidad de Zaragoza (Zaragoza, Aragoén, Espafia).

Diagnosis para género (propuesta): La misma que para especie.

Diagnosis para especie (propuesta): Pterosaurio ornitoqueirido con la
siguientes 4 autapomorfias (enumeradas entre paréntesis): (1) Marcada sutura
premaxilar paralela al plano transversal. (2) Elevacién anterior de la cresta sagital
premaxilar convexa desde a nivel del borde anterior del par de alvéolos 5 hasta a
nivel del borde anterior del par de alvéolos 6 y perpendicular con respecto al eje
antero-posterior a partir de este ultimo punto. (3) Ornamentacién superficial en
todo el lateral del hueso premaxilar en depresiones concéntricas con forma de
lineas sigmoideas que se extienden en sentido dorsofrontal desde la sutura
premaxilar-maxilar hasta el borde anterior de los laterales del premaxilar. (4)
Presencia de dos orificios sagitalmente simétricos ubicados en la cara dorsal del
hueso premaxilar en la zona de elevacidn concava de la cresta sagital premaxilar,
que marcan el inicio de dos surcos sagitalmente simétricos en la cara anterior de

dicha cresta. Y la siguiente combinacién unica de 11 sinapomorfias (enumeradas
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entre paréntesis): (1) Presencia de cresta sagital premaxilar, que desciende en
anchura dorsalmente mediante descenso del volumen interno de tejido 6seo
esponjoso. (2) Presencia de fusion lateral del maxilar desde el extremo anterior del
rostro hasta el punto medio entre los pares de alvéolos 6 y 7. (3) Seccién de la
parte anterior del rostro, desde el extremo anterior hasta el limite caudal de la
fusion anterior lateral del maxilar, con forma elipsoidal, es decir, aplastada
lateralmente, y seccidn de la parte posterior del rostro, desde el limite caudal de la
fusién anterior lateral del maxilar hacia atras, con forma triangular. (4) Descenso
anterior del dorso desde a nivel del borde anterior del par de alvéolos 5 hasta el
extremo anterior, llegando a alcanzar un angulo de descenso maximo de 25° aprox.
(5) Elevacién anterior del paladar desde el borde posterior del par de alvéolos 3
hasta el extremo anterior, llegando a alcanzar un angulo de elevacién maximo de
45° aprox. (6) Borde dorsal plano desde el extremo anterior del rostro hasta la
cara anterior de la cresta sagital premaxilar (inclusive). (7) Anchura de la fusién
anterior lateral del maxilar con minima variacién desde el borde posterior del par
de alvéolos 3. (8) Primer par de alvéolos orientado ventrofrontalmente, segundo
par orientado ventrolaterofrontalmente, tercer par orientado ventrolateralmente y
el resto de alvéolos orientados ventralmente. (9) Alvéolos similares en seccién con
forma subcircular-elipsoidal y con tamafios similares a excepcién del tercer par de
alvéolos, mas del doble de grande que los alvéolos menores, y del segundo y del
sexto par de alvéolos, en torno a 40-50% mas grandes que los menores. (10) Zona
alveolar peridental sobresaliente. (11) Superficie paladar posterior a la fusién

anterior lateral del maxilar paralela al plano transversal y sin cresta o hendidura.

Localizacion y Datacion: Yacimiento Quifiones (coordenadas 40°54°13.55”N -
0°43°51.3970, cota 820, Obon, Provincia de Teruel, Aragon, Espafia) en facies
lacustres litorales con material marino introducido por tormentas de calizas
correspondientes al Barremiense inferior (Cretacico Inferior) del Miembro Calizas
de Morenillo de la Formacién Blesa (subcuenca de Oliete, Cuenca Ibérica) (para

mas informacién ver Situacion Geografica y Geologica).

Descripcion: El espécimen QUI-1 se corresponde con un fragmento de un rostro

de 198,00 mm aprox. de longitud compuesto por parte de los huesos premaxilar y
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maxilar, incluyendo parte de la sutura premaxilar-maxilar, y parte de los dientes
derechos 4, 5y 7 y del diente izquierdo 8 (figs. 13-16). No se observan indicios de
tejido maxilar y/o premaxilar limitante con la posible ventana nasoanteorbital. El
espécimen conserva la forma tridimensional casi intacta y todos los caracteres

superficiales pese a las diversas lesiones que presenta.

Premaxilar

Los restos del hueso premaxilar comprenden desde su extremo anterior hasta una
posicion a unos 21,00 mm aprox. por detrds de la posicién a nivel del par de
alvéolos 8 (figs. 14, 15). Este hueso limita ventralmente con el hueso maxilar
mediante una sutura premaxilar-maxilar simple y paralela al plano transversal. En
general, el hueso conserva la forma tridimensional original, aunque en su zona
anterior se encuentra ligeramente desviado hacia la izquierda, debido a una
fractura que fragmento al espécimen QUI-1 desde la parte dorsal a nivel del borde
anterior del par de alvéolos 5 hasta la parte ventral en el borde posterior del
primer tercio del par de alvéolos 6, de este modo afectando también esta fractura
al hueso maxilar (figs. 14-B, 15-B, 16-B, D). No puede determinarse el alcance
anterior del hueso premaxilar ya que la sutura premaxilar-maxilar esta borrada en
la zona de la lesién citada y anteriormente a esta ultima parece que los huesos
premaxilar y maxilar se fusionan (figs. 14, 15). Aun asi, teniendo en cuenta los
segmentos visibles de sutura premaxilar-maxilar en ambos laterales del
premaxilar, puede establecerse que la longitud de este fragmento de premaxilar
serfa mayor que 110,00 mm aprox. Otra duda acerca la parte anterior del
premaxilar es que al desaparecer la sutura premaxilar-maxilar en sentido anterior
a partir de la posicién de la citada fractura tampoco pueden determinarse con
exactitud el nimero de dientes con insercion en el premaxilar. Pese a esto, se ha
convenido considerar como minimo el primer par de alvéolos como premaxilares,
aunque para una mejor compresion, la descripcion referida a este par de alvéolos
se ha incluido en el hueso maxilar junto con la descripcién del resto de alvéolos
(maxilares). En cuanto a la forma general, el premaxilar presenta un peculiar
parecido con una hoja de “hacha”, debido a que la mayor parte de este hueso se
corresponde con una cresta sagital con seccién triangular, fracturada en su zona

dorso-caudal en forma convexa y cuyo perfil se inicia anteriormente con forma
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concava a nivel del borde anterior del par de alvéolos 5 y pasa a elevarse
perpendicularmente con respecto al eje antero-posterior a nivel del borde anterior
del par de alvéolos 6 (figs. 14, 15). La altura maxima medible de este hueso desde
la sutura premaxilar-maxilar hasta el limite dorsal de la cresta es 90,50 mm aprox.,
pero dado que la cresta esta fracturada transversalmente no es posible determinar
su altura. En cuanto a su anchura, por un lado, respecto al plano sagital, el hueso se
hace mas estrecho en sentido dorsal debido a su seccion triangular (fig. 13-D); y
por otro lado, respecto al plano transversal la anchura del premaxilar presenta dos
tendencias (fig. 16-A): la primera, ensanchandose desde a nivel del par de alvéolos
5, con una anchura maxima de 15,89 mm aprox., hasta a nivel del par de alvéolos 6,
con una anchura maxima de 21,93 mm aprox., debido a un aumento inusual del
tejido 6seo compacto en esta zona; y la segunda, haciéndose mas estrecho en
sentido caudal a partir de la dltima posicién citada, debido al descenso en grosor
del tejido 6seo compacto, siendo la anchura del hueso premaxilar en la sutura
premaxilar-maxilar a nivel del par de alvéolos 8 de 17,00 mm aprox. Otro caracter
importante del premaxilar es la presencia de dos orificios sagitalmente simétricos
ubicados en la zona de elevacion céncava de la cresta, justo antes del inicio de la
elevacion vertical de la misma (figs. 14-B, 15-B). Dichos orificios se abren a la
superficie dorsal del hueso y marcan el inicio de dos surcos sagitalmente
simétricos que recorren la cara anterior de la cresta premaxilar (figs. 13-C, 16-A,
B). La forma de estos orificios es elipsoidal, aumentado su luz desde su inicio hasta
su borde exterior. Las medidas de ambos orificios son similares, con unos
didmetros mayores paralelos al plano sagital de 5,20 mm aprox. y unos diametros
menores perpendiculares a los mayores de 3,00 mm aprox. Es muy importante
destacar, que el citado mayor espesor en el tejido 6seo compacto del premaxilar se
sucede en torno a estos dos orificios, por lo que ambos caracteres podrian estar
relacionados; aunque hay que tener presente que esta zona “inusual” mantiene en
todo momento la simetria con respecto al plano sagital. En cuanto a las
caracteristicas superficiales, el hueso premaxilar presenta ornamentacién en toda
su superficie lateral (figs. 14-A, 15-A), la cual consistente en depresiones
concéntricas con forma de lineas sigmoideas distanciadas entre si a escasos
milimetros, que avanzan en direcciéon dorso-frontal desde la sutura premaxilar-

maxilar hasta el borde anterior de los laterales del hueso. Ademdas de la
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ornamentacion, el premaxilar presenta en toda su superficie marcas irregulares
atribuibles a erosion (figs. 14, 15), destacando un area de 3 cm aprox. de longitud y
1 cm aprox. de altura presente sobre la sutura premaxilar-maxilar en el lateral
derecho desde a nivel del par de alvéolos 7 hasta a nivel del par de alvéolos 8 en la
que el tejido 6seo superficial esta totalmente erosionado exponiendo el interior del
hueso (figs. 14). En cuanto a las caracteristicas internas, la fractura coronal que
marca el limite posterior del hueso premaxilar permite su observaciéon interna (fig.
13-D), revelando la presencia de tejido 6seo compacto muy fino con un grosor
medio de 1,80 mm aprox. y de tejido 6éseo esponjoso de baja densidad gracias a la
presencia de grandes cavidades entre sus trabéculas dseas. Por ultimo, destacar
que la ultima fractura citada junto con la fractura transversal de la cresta
premaxilar (figs. 16-A, B) permite observar que el descenso en anchura del hueso
premaxilar en sentido dorsal se debe a un descenso en volumen del tejido
esponjoso y no a un descenso en anchura del tejido compacto, el cual permanece
constante. No es posible determinar si este menor volumen del tejido esponjoso
implica un aumento en la densidad del mismo (por reducciéon del volumen de sus
cavidades) debido a que este tejido este superficialmente relleno por sedimento

que no fue posible extraer.

Maxilar

Los restos del hueso maxilar comprenden desde su extremo anterior hasta el
alvéolo 7 en el lateral derecho (figs. 14) y el alvéolo 8 en el lateral izquierdo (figs.
15). La longitud total de esta pieza es 190,00 mm aprox. Al igual que en el caso del
hueso premaxilar, el hueso maxilar conserva la forma tridimensional general casi
intacta, aunque se encuentra ligeramente desviado hacia la izquierda desde su
extremo anterior hasta la zona de la fractura citada que afecta también al hueso
premaxilar. Las dos piezas que conforman el hueso maxilar se encuentran
fusionadas lateralmente desde su extremo anterior hasta un punto intermedio
entre par de alvéolos 6-7 (figs. 14-B, 15-B, 16-C, D). Este ultimo punto es muy
importante, porque marca el limite de cambio de forma de la seccién del hueso
maxilar, que pasa de ser triangular en su zona posterior (fig. 13-D), en
concordancia con la forma de la seccién del hueso premaxilar, a ser elipsoidal

lateralmente comprimida en su zona anterior (figs. 13-A, B), debido a que la fusion
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citada hace mas estrecho el hueso maxilar en su zona ventral. Esta forma de
seccion elipsoidal, sumada a la declinacién del extremo anterior del dorso y a la
elevacion de la parte anterior del paladar, provoca que el hueso maxilar adquiera
en su zona anterior forma de hoja de “cuchillo” (figs. 14, 15). En concreto, el angulo
de declinacion del extremo anterior del dorso es de 25° aprox. desde a nivel del
borde anterior del par de alvéolos 3 hasta el extremo anterior del rostro; mientras
que el angulo de elevacion del paladar es de 15° aprox. desde el borde posterior del
par de alvéolos 3 hasta el borde posterior del par de alvéolos 2 y de 45° aprox. a
partir de este ultimo punto hasta el extremo anterior del rostro. Por otro lado,
ademas de la fractura citada, es importante destacar que el hueso maxilar ha
sufrido en su parte anterior un elevado grado de compresion y erosion lateral (figs.
14, 15). En el primer caso, la compresiéon lateral es evidenciable por el
hundimiento del primer par de alvéolos, de los alvéolos izquierdos 2, 3 y 4, de toda
la zona media en ambos laterales del hueso y por una elevaciéon dorsal de 45°
aprox. de los alvéolos derechos 4, 5 y 6. Y, en el segundo caso, la erosién es
evidenciable por el gran desgaste de los alvéolos derechos 2 y 3, por la
desaparicion de los alvéolos izquierdos 5 y 6, por la exposicion del tejido interno
esponjoso en un gran area en el lateral izquierdo entre a nivel de los pares de
alvéolos 4 y 6, y por la ausencia total de tejido 6seo en un area también grande,
aunque menor que la anterior, entre a nivel de los pares de alvéolos 5 y 6. Pese a
estas graves lesiones, la fusion anterior lateral del maxilar esta totalmente
conservada, no muestra signos de compresién lateral tan aguda como el resto del
hueso y su grado erosion es menor que el del resto del hueso (figs. 16-C, D). Esta
estructura muestra unas medidas de 127,60 mm aprox. de longitud y una anchura
en todo su conjunto de entre 7,00 y 9,00 mm aprox. a excepcidn de entorno al par
de alvéolos 3, en donde su anchura aumenta hasta los 11,00 mm aprox. Cabe
destacar, que la superficie ventral de esta zona es cdncava, sin mostrar ningtn tipo
de hendidura o cresta. Tras la fusién anterior lateral del maxilar, la anchura del
paladar aumenta, siendo la distancia estimada entre los dos alvéolos 7 y los dos
alvéolos 8 de 8,50 mm aprox. y 10,00 mm aprox., respectivamente. Estas medidas
tuvieron que ser estimadas como el doble de la distancia existente entre los
alvéolos izquierdos 7 y 8 con respecto al centro del paladar, ya que en el caso del

par alveolar 7 el alvéolo derecho esta hundido hacia el centro del paladar y en el
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caso del par alveolar 8 el alvéolo derecho no se conserva, por lo que en ambos
casos una medida directa de la anchura interalveolar no es directamente obtenible
(figs. 16-C, D, E, F). Al igual que para la fusién anterior lateral del maxilar, cabe
destacar que la superficie del paladar en la parte posterior del maxilar tampoco
muestra ningin tipo de hendidura o cresta, siendo lisa y paralela al plano
transversal en todo su conjunto (figs. 16-E, F). En cuanto a la altura del hueso, la
medida maxima obtenida fue 53,50 mm aprox. a nivel del borde anterior del par de
alvéolos 5, aunque hay que tener en cuenta que la rotura y las lesiones laterales
mencionadas con anterioridad seguramente hallan expandido el hueso en
direccion dorso-ventral con respecto a su plano sagital y, en consecuencia, es muy
probable que esta medida en realidad fuese un poco menor. Por otro lado, aunque
ya ha sido citado en algln caso, es importante destacar el estado de conservacion,
la posicién con respecto al paladar y la forma y las dimensiones de los pares de
alvéolos (figs. 14, 15). En el primer caso, el par de alvéolos 7 y el alvéolo izquierdo
8 estan practicamente intactos, aunque el alvéolo derecho 7 esta desplazado hacia
el centro del paladar; el primer par de alvéolos esta comprimido lateralmente; los
alvéolos derechos 4, 5 y 6 presentan cierto grado de erosion y estan elevados
dorsalmente en torno a unos 45° aprox.; los alvéolos izquierdos 2, 3, y 4 estan
totalmente deformados por compresién lateral; los alvéolos derechos 2 y 3 estan
aplastados y presentan un alto grado de erosion; y los alvéolos izquierdos 5y 6
estdn destruidos. En el segundo caso, la posiciones con respeto al paladar son
ventrofrontal para el primer par de alvéolos, ventrolaterofrontal para el segundo
par, ventrolateral para el tercero y ventral para la el resto. Con respecto a su forma,
en todos casos evaluables los alvéolos son abultados, presentan seccion
subcircular, con didmetro mayor siempre paralelo al eje antero-posterior y un
diametro menor siempre perpendicular al mayor, y su borde peridental es
sobresaliente; cabe destacar, que los espacios entre un par de alvéolos y el
siguiente parecen ser concavos. Y en cuanto a las dimensiones, aunque no es
posible establecer los didmetros exactos en todos los casos, se observa que la areas
alveolares mayores se corresponden con la presentes en el par de alvéolos 3, con
un didmetro mayor estimado de 22,00 mm aprox. y uno menor estimado de 9,50
mm aprox., seguidas por la presentes en los pares de alvéolos 2 y 6, con unos

didmetros mayores aprox. de 15,00 mm y 16,50 mm unos menores aprox. de 7,00
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mm y 8,00 mm (respectivamente), y en el restos de los casos todas las areas
alveolares son mas pequefias y similares en tamafio, con un didmetro mayor de
entre 8,60-11,00 mm y uno menor de entre a 5,60-6,00 mm (fig. 24) (para mas
informacion ver Anexo I). En cuanto a la longitud de los diastemas, la longitud de la
diastema 1 es 0 porque los pares de alvéolos 1 y 2 son adyacentes, pero el resto de
longitudes aumentan progresivamente desde la diastema 2 con 5,50 mm aprox.
hasta la diastema 7 con 17,30 mm aprox., a excepcion de la diastema 3 que es un
45% mas corta que la 2 (figs. 16-C, D, 24). Por otro lado, centrandose en las
caracteristicas superficiales, el hueso maxilar no muestra marcas atribuibles a
ornamentacion ni en el lado derecho de su parte anterior (el tnico lado
superficialmente evaluable de su parte anterior debido a las graves lesiones que el
hueso presenta en el lado izquierdo de esta parte) ni en su parte posterior (figs. 14,
15). Y en cuanto a sus caracteristicas internas, gracias a la ausencia de tejido 6seo
compacto en el lado izquierdo de su parte anterior (figs. 15) y a la fractura coronal
en su extremo posterior (fig. 13-D), puede observase en el maxilar la presencia
externa de tejido 6seo compacto de 1,75 mm aprox. de grosor y la presencia
interna de tejido 6seo esponjoso poco denso, esto dltimo debido a la presencia de
grandes cavidades entre las trabéculas dseas de modo similar que para el caso del

hueso premaxilar.

Dientes

Los fragmentos de dientes conservados se corresponden con los dientes derechos
4,5y 7y con el diente izquierdo 8 (figs. 14, 15, 16-C, D). Todos estos dientes
poseen seccion subcircular-elipsoidal, con un diametro mayor paralelo al eje
anteroposterior y otro diametro menor perpendicular al mayor. Ademas, en todos
los casos la insercion observada es tecodonta, es decir, que los dientes no estan
anquilosados (fundidos) a la mandibula y que se alojan en alvéolos independientes
(Montani, 1997). El diente derecho 4 esta representado por la raiz y parte de su
corona (figs. 14). La corona muestra sefiales de haber sufrido un corte transversal.
La posicion de este diente con respecto al maxilar parecer ser la original, debido a
que la seccidén de la corona coincide con el area del alvéolo. El diAmetro mayor de
este diente es 9,60 mm aprox., mientras que el menor es 6,50 mm aprox. La

longitud maxima observable y medible de este diente es 3,90 mm aprox., la cual se
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corresponde en su totalidad con la corona. El diente derecho 5 esta representado
por parte de su corona (figs. 14). La posicion de este diente con respecto al maxilar
parecer no ser la original, debido a que la seccién de la corona es menor al area del
alvéolo, lo cual puede atribuirse a un hundimiento del diente hacia el maxilar. El
diametro mayor de este diente es 9,80 mm aprox., mientras que el menor es 6,50
mm aprox. La longitud maxima observable y medible del diente es 3,40 mm aprox.,
la cual se corresponde en su totalidad con la corona, aunque debido a que esta
hundido la longitud real del diente habria sido mayor. El contorno es aplastado
labio-lingualmente y no presenta orientaciéon secundaria, aunque no pueden
establecerse las caracteristicas del apice porque la compresion lateral del maxilar
provoco que extremo distal del diente se enterrase dentro del maxilar. Cabe
destacar, que las superficies de las coronas de los dientes derechos 4 y 5 no
muestran marcas regulares atribuibles a ornamentacién, pero si irregulares
atribuibles a erosién. Por ultimo, los dientes derecho 7 e izquierdo 8 (figs. 14, 15,
16-C, D, E, F) tan solo estadn representados por parte de la raiz en el area del
alvéolo, con unos diametros mayores aprox. de 8,70 mm para el diente derecho 7 y
de 8,60 mm para el diente izquierdo 8 y unos didmetro menores aprox. de 6,00 mm

para el diente derecho 7 y de 5,50 mm para el diente izquierdo 8.

Figs. 13. (siguiente pagina) Fotografia (A) y dibujo (B) en vista frontal, fotografia en detalle de los
orificios premaxilares en vista frontal (C) y fotografia en vista caudal (D) del espécimen QUI-1.
Leyenda: a.d.1, 2, 7, alvéolo derecho 1, 2, 7; a.i.1-3, 7, 8.; alvéolo izquierdo 1-3, 7, 8; e.t.c.pm,;
engrosamiento del tejido 6seo compacto del premaxilar; f.a.l.m.; fusidén anterior lateral del maxilar;
i.o.e, irregularidad de origen erosivo; m., maxilar; o.pm., orificios premaxilares; pl., paladar; pm,,
premaxilar; s.pm.-m., sutura premaxilar-maxilar; s.c.pm., surcos frontales de la cresta premaxilar;
t.e., tejido dseo esponjoso; t.o.c., tejido dseo cubierto por sedimento; *, autapomorfias; areas grises,

zonas con tejido dseo esponjoso expuesto. Barras de escala: 5 cm.
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Figs. 14. Fotografia (A) y dibujo (B) en vista lateral derecha del espécimen QUI-1. Leyenda: a.d.1-7,
alvéolo derecho 1-7; a.i.8, alvéolo izquierdo 8; c.p.m., cresta premaxilar; d.d.4, 5, 7, diente derecho 4,
5, 7; Lcfm,, limite caudal de la fusiéon anterior lateral del maxilar; m., maxilar; o.pm.d., orificio
premaxilar derecho; o.s.,, ornamentacion superficial; pl., paladar; pm., premaxilar; s.pm.-m, sutura
premaxilar-maxilar; *, autapomorfias; areas grises, zonas con tejido 6seo esponjoso expuesto; areas
negras, zonas reforzadas con resina; linea discontinua, direccién de la fractura anterior del

premaxilar-maxilar. Barras de escala: 5 cm.
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Figs. 15. Fotografia (A) y dibujo (B) en vista lateral izquierda del espécimen QUI-1. Leyenda: a.d.7,
alvéolo derecho 7; a.i.1-5, 7, 8, alvéolo izquierdo 1-5, 7, 8; c.pm., cresta premaxilar; d.d.5, diente
derecho 5; d.i.8, diente izquierdo 8; i.0.e., irregularidad de origen erosivo; l.c.f.m.,, limite caudal de la
fusion anterior lateral del maxilar; m. maxilar; o.pm.i, orificio premaxilar izquierdo; o.s.,
ornamentacion superficial; pm., premaxilar; s.pm.-m, sutura premaxilar-maxilar; *, autapomorfias;
areas grises, zonas con tejido 6seo esponjoso expuesto; reas negras, zonas reforzadas con resina ;

linea discontinua, direccién de la fractura anterior del premaxilar-maxilar. Barras de escala: 5 cm.
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Figs. 16. Fotografias (A) y dibujo (B) en vista dorsal, fotografia (C) y dibujo (D) en vista ventral y
fotografias en detalle de la zona caudal (E y F) del espécimen QUI-1. Leyenda: a.d.1, 3, 4, 7, alvéolo
derecho 1, 3, 4, 7; ai. 1-3, 5, 7, 8, alvéolo izquierdo 1-3, 5, 7, 8; b.d.p., borde dorsal plano; c.pm.,
cresta premaxilar; d.d.7, diente derecho 7; d.i.8, diente izquierdo 8; e.t.c.pm., engrosamiento del

tejido dseo compacto del premaxilar; l.c.f.m., limite caudal de la fusion anterior lateral del maxilar;
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Comparacion: La atribucion de QUI-1 a Pterosauria esta confirmada por la
presencia de tejido 6seo compacto fino con superficie externa lisa (Martill y Unwin,
2012), aunque este ultimo caracter esta ausente en la cresta premaxilar, al poseer
ornamentacion (figs. 14 y 15). A pesar de esta peculiaridad, la presencia de raices
dentales con seccion sub-circular tipica de pterosaurios (figs. 14, 15y 16-C, D) y
con fuerte similitud a las raices dentales de Ornithocheiridae como Coloborhynchus
o Anhaguera confirman la asignacion a Pterosauria del espécimen QUI-1 y la
relacionan hacia Ornithocheiroidea dentro de Pterodactyloidea (Martill y Unwin,
2012).

Los caracteres de QUI-1 no permiten asignarlo a ninguno de los otros tres
grandes grupos de Pterodactyloidea: Dsungaripteroidea (Germanodactylidae +
Dsungaripteridae), Azhdarchoidea (Tapejara + (Tupuxuara + Azhdarchidae)) y
Ctenochasmatoidea (Cycnorhamphus + (Pterodactylus + Lonchodectidae +
Ctenochasmatidae) (Steel et al. 2005). Comenzando por Dsungaripteroidea, este
grupo se caracteriza por tener un pico desdentado y afilado en la parte anterior de
su rostro y dientes achatados en alvéolos abultados que aumentan de tamafio
caudalmente en la parte posterior (Steel et al., 2005), caracteristicas ausentes en el
espécimen QUI-1. En cuanto a Azhdarchoidea, sus individuos son todos
desdentados (Steel et al, 2005), al contrario que QUI-1. Y, finalmente,
Ctenochasmatoidea se caracteriza por poseer un gran numero de dientes
(generalmente 50 o mas) de igual o casi igual tamafio y forma (Steel et al., 2005),
hecho que tampoco sucede en QUI-1.

Continuando focalizando la comparacion, el siguiente caracter importante en
QUI-1 es la elevacién de la parte anterior del paladar, el cual se trata de un caracter
tipico de algunos miembros de Ornithocheiridae y que en el caso de QUI-1 orienta
el primer par de alvéolos ventrofrontalmente y el segundo par
ventrolaterofrontalmente (Martill y Unwin, 2012). Estas orientaciones alveolares o

similares son observadas en muchos de los géneros de Ornithocheiridae con fosiles

m., maxilar; o.pm.d., orificio premaxilar derecho; o.s., ornamentacién superficial; pl., paladar; pm,,
premaxilar; s.c.pm., surcos frontales de la cresta premaxilar; s.pm.-m., sutura premaxilar-maxilar; *,
autapomorfias; areas grises, zonas con tejido dseo esponjoso expuesto; areas negras, zonas tapadas
por sedimento; linea discontinua, direccién de la fractura anterior del premaxilar-maxilar. Barras

de escala: 5 cm.
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del extremo anterior del paladar, aunque no en todos los casos la presencia de
orientacion ventrofrontal para el primer par de alvéolos estd asociada a la
elevacion de la parte anterior del paladar o a veces esta elevacion es muy leve,
como en el caso de Anhanguera. Otros géneros de Ornithocheiridae, como
Ornithocheirus (Martill y Unwin, 2012) (figs. 17), carecen de elevacion de la parte
anterior del paladar y poseen todos los alveolos orientados ventral o casi
ventralmente, En funcion de lo expuesto, la comparacion del espécimen QUI-1
prosigue atendiendo a los géneros del grupo Ornithocheiridae con elevacién de la
parte anterior del paladar y/o el primer par de alveolos orientado
ventrofrontalmente. Los géneros con estos caracteres y actualmente comparables
con QUI-1 son: Anhanguera, Barbosania, Brasileodactylus, Caulkicephalus,
Coloborhynchus y Haopterus. A continuacién, se detalla la comparacién del
espécimen QUI-1 con cada uno de estos géneros atendiendo a las diagnosis
actualizadas y aceptadas de los mismos, pero antes es muy importante destacar
que el espécimen QUI-1 difiere con todos estos en los siguientes cuatro caracteres
(enumerados entre paréntesis): (1) Marcada sutura premaxilar paralela al plano
transversal. (2) Elevacién anterior de la cresta sagital premaxilar convexa desde a
nivel del borde anterior del par de alvéolos 5 hasta a nivel del borde anterior del
par de alvéolos 6 y perpendicular con respecto al eje antero-posterior a partir de
este ultimo punto. (3) Ornamentacién superficial en todo el lateral del hueso
premaxilar en depresiones concéntricas con forma de lineas sigmoideas que se
extienden en sentido dorsofrontal desde la sutura premaxilar-maxilar hasta el
borde anterior de los laterales del premaxilar. (4) Presencia de dos orificios
sagitalmente simétricos ubicados en la cara dorsal del hueso premaxilar en la zona
de elevacion céncava de la cresta sagital premaxilar, que marcan el inicio de dos
surcos sagitalmente simétricos en la cara anterior de dicha cresta. Hay que tener
en cuenta que los caracteres 2 y 3 y los caracteres 1 y 3 podrian no haber sido
observados en otros especimenes de Ornithocheiridae a causa de dimorfismo

sexual (Hone et al., 2012) y de erosion superficial, respectivamente.
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Figs. 17. Fotografias (A, C) y dibujos (B, D) del holotipo CAMSM B54428 de la especie tipo
Ornithocheirus simus en vista lateral izquierda (A y B) y en vista ventral (C y D). Leyenda: a.d.1-4,
alvéolo derecho 1-4; a.i.1, 2, alvéolo izquierdo 1, 2; pm, premaxilar; pm/m, premaxilar/maxilar.

Barras de escala: 10 mm. (Modificado de Rodriguess y Kellner, 2013).

Anhanguera

La comparacién entre el espécimen QUI-1 y Anhanguera revela que QUI-1 presenta
los siguientes 2 caracteres diagndsticos para este género (enumerados entre
paréntesis) de acuerdo con Campos y Kellner (1985): (1) Presencia de gran cresta
sagital premaxilar en la parte anterior del craneo (figs. 14, 15, 18-A, B). (2)
Denticion premaxilar-maxilar con inicio en el extremo anterior de craneo (figs. 14,
15, 18-A, B).

En cuanto a las diferencias, QUI-1 no presenta el siguiente caracter diagnoéstico
para Anhanguera (enumerados entre paréntesis) de acuerdo con Campos y Kellner
(1985): Alargamiento distal del craneo en la zona de ubicacion de los dientes
premaxilares (primer par de dientes) (fig. 18-A, B); en QUI-1 no se observa ningin

alargamiento “atipico” de la zona anterior del craneo (figs. 14, 15).
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R y. ec a.i.13-20

Figs. 18. Dibujos del holotipo MN4805-V de la especie tipo Anhanguera blittersdorffi en vista lateral
izquierda (A), en vista lateral derecha (B), en vista dorsal (C) y en vista ventral (D) . Leyenda: a.d.1-
26, alvéolos derechos; a.i.2-4, 13-15, alvéolos izquierdos 2-4, 13-15; a.i.13-20, alvéolos izquierdos
13-20; bo, basioccipital; be, basiesfenoide; c, cuadrado; c.0; céndilo occipital; c.pm, cresta
premacxilar; c.p.; cresta parietal; c.y., cuadradoyugal; d.d.1, 10, diente derecho 1, 10; e, escamoso; ec,
ectopterigoide; eo, exoccipital; f., frontal; 1, lacrimal; m. maxilar; n., nasal; p. parietal; pe,
paraesfenoides; pl.; paladar; pm., premaxilar; po., postorbital; so., supraoccipital; v.nao., ventana
nasoanteorbital; v.t.i., ventana temporal inferior; y., yugal. Barra de escala: 10 cm. (Modificado de

Campos y Kellner, 1985).

Atendiendo a la diagnosis establecida para Anhanguera no pueden
determinarse mas diferencias importantes entre este género y el espécimen QUI-1.
Esta situacion es debida a falta de precision en las caracteristicas establecidas de
los caracteres diagnosticos propuestos para Anhanguera. Por este motivo, en este

caso se ha incluido la comparacién del espécimen QUI-1 con el holotipo MN4805-V
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de la especie tipo A. blittersdorffi (Campos y Kellner, 1985). Esta comparacién
revela que QUI-1 comparte con el espécimen MN4805-V la presencia del primer
par de alvéolos orientados ventrofrontalmente y que difiere en los siguientes 2
caracteres (enumeradas entre paréntesis): (1) Presencia de cresta sagital
premaxilar con forma de hemi-plato alargandose caudalmente hasta el borde
anterior de la ventana nasoanteorbital (figs. 18-A, B) (Campos y Kellner, 1985); en
QUI-1 la cresta se eleva perpendicularmente en su borde anterior y, aunque no
puede determinarse su forma exacta ni su alcance posterior porque esta
fragmentada dorso-caudalmente, se puede observar que es proporcionalmente
mucho mas alta que la presente en MN4805-V (figs. 14, 15). (2) Pares de alvéolos
3-5, 7 y 8 con los didmetros mayores mas largos (fig. 24) (Steel et al., 2005); en
QUI-1 los alvéolos con los diAmetros mayores mas largos se corresponden con los

pares 2, 3y 6 (figs. 24).

Barbosania
La comparaciéon entre el espécimen QUI-1 y Barbosania revela que QUI-1 solo
presenta el siguiente caracter diagndstico para este género de acuerdo con Elgin y
Frey (2011): Primer par de alvéolos con orientacién ventrofrontal (figs. 13-A, B,
14, 15, 19).

En cuanto a las diferencias, QUI-1 no presenta los siguientes 4 caracteres
diagnostico para Barbosania (enumerados entre paréntesis) de acuerdo con Elgin
y Frey (2011): (1) Rostro estrecho, con forma de quilla, pero descrestado, y
apuntado anteriormente (fig. 19); el rostro de QUI-1 aunque esta comprimido
lateralmente no llega a ser muy estrecho gracias a que la fusidn anterior lateral del
maxilar mantiene un minimo de anchura 7,30 mm hasta el primer par de alvéolos
(figs. 16-C, D), ademas QUI-1 posee una cresta sagital premaxilar y su extremo
anterior presenta el frente plano (figs. 13-A, B, 16-A, B). (2) Margenes laterales del
rostro convergen gradualmente en el dorso (fig. 19); caracter que tampoco se
cumple en QUI-1, el cual presenta en todo el rostro un borde dorsal plano que
separa ambos laterales (figs. 16-A, B). (3) Pares de dientes 2 y 3 orientados
ventrolateralmente (fig. 19); en QUI-1 esta disposicién podria cumplirse para el
par de dientes 3, pero no para el par de dientes 2, ya que sus alvéolos indican que

estaria orientado ventrolaterofrontalmente (figs. 14, 15). (4) Aumento progresivo
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en sentido caudal de la longitud de los diastemas (fig. 24); en QUI-1 no se cumple

este caracter porque el diastema 3 es un 45% mas corto que el 2 (figs. 24)
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Fig. 19. Dibujo de los restos craneales del holotipo MHNS/00/85 de la especie tipo Barbosania
gracilirostris en vista lateral derecha. Leyenda: c., cuadrado; c.dp, cresta deltopectoral; c.o., condilo
occipital; c.oc,, cavidad ocular; c.so., cresta supraoccipital; d.d., dentario derecho; d.i., dentario
izquierdo; h. huimero; m., maxilar; n. nasal; pm. premaxilar; p. parietal; p.ra, proceso
retroarticular; v.nao., ventana nasoanteorbital; y., yugal. Barra de escala: 100 mm. (Modificado de

Elginy Frey, 2011).

Brasileodactylus

La comparacién entre el espécimen QUI-1 y Brasileodactylus revela que QUI-1
presenta los siguientes 2 caracteres diagnosticos para este género (enumerados
entre paréntesis) de acuerdo con Kellner (1984): (1) Secciéon posterior del
premaxilar-maxilar con forma triangular (fig. 13-D). (2) Alvéolos con forma
subredondeada-elipsoidal (figs. 15, 16, 16-C, D).

En cuanto a las diferencias, QUI-1 no presenta las siguientes 2 caracteres
diagnostico para Brasileodactylus (enumerados entre paréntesis ) de acuerdo con
Kellner (1984): (1) Craneo estrecho en su zona posterior y ensanchado
anteriormente a partir del par de alvéolos 3 formando una superficie plana
(Kellner, 1984); al contrario, QUI-1 presenta un craneo ancho en su zona posterior
conservada (figs. 16-C, D, 24), el cual se hace mas estrecho en sentido anterior
desde una posicién caudal al par de alvéolos 8 y se mantiene bastante constante en
anchura a partir de la posicion entre el par de alveolos 6 y 7, coincidiendo con la
extension de la fusion anterior lateral del maxilar, a excepcién de la zona del par de
alveolos 3, que es un poco mas ancha (fig. 13-A, B). (2) Aumento progresivo en
sentido caudal de la longitud de los diastemas (fig. 20); en QUI-1 no se cumple este

caracter porque el diastema 3 es un 45% mas corto que el 2 (figs. 24).
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Fig. 20. Dibujo de los restos craneales del espécimen AMNH 24444 identificado como
Brasileodactylus sp. en vista lateral derecha. Leyenda: d. dentario; e, escamoso; m., maxilar; p.,
parietal; pm., premaxilar; v.nao, ventana nasoanteorbital; v.t.i, ventana temporal inferior; y., yugal.

Barra de escala: 50 mm. (Modificado de Veldmeijer, 2003).

Caulkicephalus

La comparacion entre QUI-1 y Caulkicephalus revela que QUI-1 no presenta
ninguno de los caracteres diagnosticos para este género. Estos caracteres son los 4
siguientes (enumerados entre paréntesis) de acuerdo con Steel et al. (2005): (1)
Presencia de sutura premaxilar-maxilar que se extiende desde su extremo anterior
en sentido caudoventral (figs. 21-A, B); en QUI-1 la sutura premaxilar-maxilar se
mantienen en toda su extension paralela al plano transversal (figs. 14, 15). (2)
Alvéolos similares en secciéon con forma subcircular-elipsoidal y con tamafios
similares a excepcién del tercer par de alvéolos, que presenta el mayor tamafio, y
de los pares de alvéolos 5-7, que presentan los menores tamafios y que ademas son
similares entre si (figs. 21-C, D, 24); en QUI-1 los alvéolos también son similares en
seccion con forma subcircular-elipsoidal y con tamafios similares a excepcion del
par de alvéolos 3, que también es el mayor, pero QUI-1 no presenta los pares de
alvéolos 5-7 con los menores tamafos y ademas posee los pares de alvéolos 2y 6
con tamafos similares entre si y mas grandes que la mayoria de menor tamafio
(figs. 14, 15, 24). (3) Presencia de cresta sagital paladar que se extiende

anteriormente hasta cerca del par de alvéolos 8 (figs. 21-C, D); al contrario, QUI-1
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no presenta cresta paladar (figs. 16-E, F). (4) Presencia de cresta sagital premaxilar
(figs. 21); en principio, QUI-1 comparte ese caracter, pero hay que aclarar que en
Caulkicephalus la zona anterior de elevacion de la cresta es a nivel del tercer par de
alvéolos (fig. 21-B), mientras que en QUI-1 es a nivel del borde anterior del quinto

par de alvéolos (figs. 14, 15).

Figs. 21. Dibujos del holotipo IWCMS 2002.189.1, 2, 4 de la especie tipo Caulkicephalus trimicrodon
en vista lateral derecha (A y B) y en vista ventral (C y D). Leyenda: a.d.1-12, alvéolo derecho 1-12;
a.i.l, 9-14, alvéolo izquierdo 1, 9-14; c.pm. cresta premaxilar; m. maxilar; pl., paladar; pm.,,

premaxilar. Barra de escala: 10 mm. (Modificado de Steel et al., 2005).

Coloborhynchus

La comparacién entre QUI-1 y Coloborhynchus revela que QUI-1 no presenta
ninguno de los caracteres diagnosticos para este género. Los caracteres con los que
difiere son los 5 siguientes (enumerados entre paréntesis) de acuerdo con Lee
(1994) y modificado por Fastnacht (2001): (1) Par de alvéolos 3 con el mayor
tamafio y par de alvéolos 2 con tamafio superior al del resto de alvéolos pero
menor al del tercer par. (figs. 22-A, B, C, 24); en QUI-1 este caracter no se cumple
porque ademas de presentar el par de alvéolos 3 como el mayor seguido por el 2, el
par de alvéolos 6 es similar en tamafio que el 2 (figs. 14, 15, 24). (2) Primer par de
dientes con proyeccién anterior a una altura significativamente superior con
respecto al resto del paladar (figs. 22-A, C); en QUI-1 este caracter no se cumple
porque la elevacién anterior del paladar es a 45° con respecto al plano transversal
y no a 90° implicando que el primer par de alvéolos este orientado

ventrofrontalmente y no frontalmente, como en Coloborhynchus (figs. 14, 15). (3)

52



Presencia de depresion medial en el margen anterior-ventral del paladar (fig. 22-
C); QUI-1 no presenta este caracter (figs. 13-A, B). (4) Margen anterior aplanado
del premaxilar triangular (figs. 22-A, C); QUI-1 tampoco muestra este caracter (figs.
13-A, B, 14, 15). (4) Presencia de cresta sagital premaxilar que comienza a elevarse
en el extremo anterior del rostro (fig. 22-A); si bien QUI-1 si posee cresta sagital
premaxilar, esta comienza a nivel del borde anterior del par de alvéolos 5 y no en

el extremo anterior del rostro (figs. 14, 15).

a.6

d.2

Figs. 22. Dibujos del holotipo RHMUK R1822 de la especie tipo Coloborhynchus clavirostris en vista
lateral izquierda (A), en vista ventral (B), en vista frontal (C) y en vista caudal (D). Leyenda: a.6,
alvéolos 6; a.d.3-6, alvéolo derecho 3-6; a.i.3-6, alvéolo izquierdo 3-6; d.1, 2, dientes 1, 2; d.d.2,
diente derecho 2; d.i.1, 2 diente izquierdo 1, 2; m., maxilar., pm., premaxilar. Barra de escala: 10

mm. (Modificado de Owen, 1874).

Haopterus

La comparacion entre QUI-1 y Haopterus revela que QUI-1 no presenta ninguno de
los caracteres diagnosticos para este género. Los caracteres con los que difiere son
los 2 siguientes (enumerados entre paréntesis) de acuerdo con Wang y Lii (2001):
(1) Presencia de craneo proporcionalmente bajo (figs. 23); QUI-1 no cumple este
caracter porque posee un craneo comprimido lateralmente, lo que le da una forma
proporcionalmente alta (figs. 13-A, B, 16-A, B). (2) Presencia de los tres primeros
pares de dientes largos y estrechos y el resto de dientes mas cortos pero también

estrechos (figs. 23); en QUI-1 no puede establecerse la forma ni longitud completa
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de los dientes porque no se conserva ninguin diente completo, pero la forma
subcirculares-elipsoidales de las areas alveolares implica que los dientes no
puedan ser considerados estrechos, por lo que QUI-1 tampoco cumple este

caracter (figs. 14, 15, 16-C, D).

Fig. 23. Dibujo de los restos craneales del holotipo IVPP V11726 de la especie tipo Haopterus
gracilis con los restos craneales en vista ventral-lateral derecha. Leyenda: a, angular; al., adlacrimal;
c., cuadrado; car., carpo; ce., cristoespina; cos., costilla; d., dentario; de. I-III, dedo I-III; e., escamoso;
est., esterndn; fa.l, II, falange alar I, II; g, gastralia; mcar.I-1V, metacarpo I-IV; n. nasal; pm,,
premaxilar; po., postorbital; pt.,, pteroide; sa., surangular; v.c., vértebras cervicales; v.d., vértebras
dorsales; v.nao., ventana nasoanteorbital; y., yugal. Barra de escala: 5 cm. (Modificado de Wang y

Lii, 2001).

Atendiendo a la diagnosis establecida para Haopterus no pueden determinarse
mas diferencias importantes entre este género y el espécimen QUI-1. Esta situacién
es debida en parte a la falta en QUI-1 de material tanto craneal como postcraneal
comparable con Haopterus y en parte porque la diagnosis establecida para este
ultimo no recoge todos sus caracteres potencialmente diagnésticos. Por este
motivo, de modo similar a previamente en Anhanguera, se ha incluido la
comparaciéon del espécimen QUI-1 con el holotipo IVPP V11726 de la especie tipo
H. gracillis (Wang y L1, 2001). Esta comparacion revela que QUI-1 no presenta los

siguientes 3 caracteres importantes observables en el espécimen IVPP V11726
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(enumerados entre paréntesis): (1) Parte anterior del craneo es descrestada (fig.
23) (Wang y Li, 2001); QUI-1 no cumple este caracter porque posee una cresta
sagital premaxilar (figs. 14, 15). (2) Parte anterior del craneo ensanchada a partir
del par de alvéolos 8 (fig. 24) (Steel et al, 2005); como ya se citd para
Brasileodactylus, QUI-1 presenta un craneo ancho en su zona posterior conservada
(figs. 16-C, D, 24), el cual se hace mas estrecho en sentido anterior desde una
posicion caudal al par de alvéolos 8 y se mantiene bastante constante en anchura a
partir de la posicion entre el par de alveolos 6 y 7, coincidiendo con la extension de
la fusion anterior lateral del maxilar, a excepcion de la zona del par de alveolos 3,
que es un poco mas ancha (fig. 13-A, B). (3) Elevacidn anterior del paladar a partir
del paladar a partir del punto medio del segundo par de alvéolos (fig. 24) (Steel et
al., 2005); en QUI-1 la elevaciéon anterior del paladar comienza en el borde caudal

del tercer par de alvéolos.
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Fig. 24. Esquema comparativo de la distribucidn alveolar en el maxilar entre integrantes del grupo Ornithocheiridae. Las areas alveolares se basan en el diametro
mayor de los alvéolos (diametro paralelo al eje anteroposterior). Las lineas reflejan el punto de inicio de la elevacién anterior en sentido dorsal del paladar. Barra de

escala: 10 mm. Noétese las proporciones y el patréon de distribucién alveolar tinico del espécimen QUI-1. (Modificado de Steel et al., 2005).
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Filogenia: La filogenia aqui presente se corresponde con la obtenida por Lii et al.
(2009) con la inclusién de la prediccién de la posicion filogenética mas plausible
para el espécimen QUI-1 (fig. 25-A).

La filogenia de Lu et al. (2009) concuerda en estructura basica con las
filogenias obtenidas en investigaciones previas por Kellner (2003), Unwin (200343,
b), Li & Ji (2006), Andres & Ji (2008) y Li et al. (2008) y en ella pueden
distinguirse los principales grupos morfotipo de Pterosauria: desde el basal y
parafilético grupo “Rhamphorhynchoidea” (figs. 25, clados en rojo), hasta el
derivado y monofilético grupo Pterodactyloidea (figs. 25, clados en azul), con la
inclusion de un tercer grupo intermedio constituido por el género Darwinopterus
(figs. 25, clado en violeta), que exhibe caracteristicas craneales de Pterodactyloidea
y postcraneales de “Rhamphorhynchoidea”. Dawinopterus se trata de un género de
gran interés, ya que implica un nuevo nodo en la evolucién de Pterosauria, el grupo
Monofenestrata, el cual posee como principal caracter la fusién de la ventana nasal
con la anteorbital (Lii et al., 2009).

Para el grupo Pterodactyloidea, la filogenia muestra tres grupos principales: el
primero, constituido por Ornithocheroidea (figs. 25, grupos 8-12); el segundo,
constituido por Ctenochasmatoidea (figs. 25, grupos 13-16) y el tercero,
constituido por Dsungaripteroidea (figs. 25, grupos 17-18) y Azhdarchoidea (figs.
25, grupos 19-23). Estos resultados concuerdan con la clasificacién principal
establecida para Pterodactyloidea (Steel et al. 2005) a excepcion del tercer grupo,
en el que dos de los grupos principales (Dsungaripteroidea y Azhdarchoidea)
aparecen mas relacionados entre si que con los otros dos grupos principales.

El grupo Ornithocheroidea resulta constituido por el género Boreopterus (figs.
25, grupo 8), por el grupo Istiodactylidae (figs. 25, grupo 9), caracterizados por el
rostro aplanado dorsoventralamente y con borde anterior redondeado (Steel et al.,
2005), por el grupo Ornithocheiridae (figs. 25, grupo 10) y por el Unico grupo
desdentado dentro de Ornithocheroidea formando por el género Pteranodon (figs.
25, grupo 11) y Nictosauridae (figs. 25, grupo 12) (Wellnhofer, 1991).

En funcién de la comparaciéon previamente obtenida, se predice que la posicion
filogenética del espécimen QUI-1 serd dentro del grupo Ornithocheiridae, en una
posicion mas estrechamente relacionada con Coloborhynchus y Anhanguera, que

con Ornithocheirus. Esta prevision se basa principalmente en que QUI-1 comparte
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con Coloborhynchus la presencia de elevacién anterior del paladar (aunque el

angulo de elevacion sea distinto) y con Anhanguera la presencia del primer par de

alvéolos con orientacion ventrofrontal (aunque la posicién exacta sea diferente

debido a que el paladar de Anhanguera apenas se eleva anteriormente) (Martill y

Unwin, 2012); y en que difiere con Ornithocherius en la presencia de orientaciéon

casi vertical del primer par de alvéolos y en la ausencia de elevacion anterior del

paladar (Rodriguess y Kellner, 2013).
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Figs. 25. (A) Filogenia de Pterosauria (para mas informacion

ver Anexo II). (B) Filogenia de Pterosauria calibrada

temporalmente con el rango temporal de los principales clados

de pterosaurios. Leyenda: 1, Preondactylus; 2,
Dimorphodontidae; 3, Anurognathidae; 4,
Campylognathoididae; 5, Scaphognathinae; 6,
Rhamphorhynchinae; 7, Darwinopterus; 8, Boreopterus; 9,
Istiodactylidae; 10, Ornithocheiridae; 11, Pteranodon; 12,
Nyctosauridae; 13, Pterodactylus; 14, Cycnorhamphus; 15,

Ctenochasmatinae; 16, Gnathosaurinae; 17, Germanodactylus;
18, Dsungaripteridae; 19, Lonchodectes; 20, Tapejaridae; 21,
Chaoyangopteridae; 22, Thalassodromidae; 23, Azhdarchidae;
M, Monofenestrata; P, Pterodactyloidea; T, Pterosauria; en rojo,
clados basales azul,

(“Ramphorhynchoidea”); en

pterodactyloideos; barra sélida, conocidos intervalos de clados;

linea coloreada, inferidos intervalos “fantasma”. Unidades estratigraficas y edad en millones de

afios basado en Grandstein et al. (2005). (Modificado de Lii et al., 2009).
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DISCUSION

Origen y funcion de los orificios premaxilares y estructura asociadas

El espécimen QUI-1 presenta tres caracteres nunca antes observados en
pterosaurios que resultan especialmente interesantes. Estos caracteres son los dos
orificios premaxilares, los dos surcos en la cara anterior de la cresta premaxilar en
comunicacién con estos orificios y el engrosamiento del tejido 6seo compacto en la
zona circundante a los citados orificios (fig. 13-C). El interés sobre estos caracteres
reside en su posible origen y funciéon. A falta de mas pruebas que ayuden a
responder a estas cuestiones, en este trabajo se plantean dos hipotesis.

La primera hipdtesis considera que los dos orificios premaxilares podrian
tratarse de las estructuras 6seas asociadas a dos poros de secrecién glandular, los
dos surcos en la cara anterior de la cresa sagital serian los canales de salida de la
secrecion y el engrosamiento del tejido 6seo compacto circundante a los orificios
podria tratarse de un proceso inflamatorio derivado de la infeccién de los vasos de
secrecion de la citada glandula que desembocaban en los orificios. Mas en
concreto, la glandula en cuestién podria haberse tratado de una glandula homoéloga
a la glandula de la sal presente actualmente en muchos vertebrados marinos como
tortugas, iguanas, serpientes y aves (fig. 26) (Fanjul et al., 1998). Esta glandula
tendria la funcion de excretar el exceso de sal ingerido con la dieta (Fanjul et al,
1998). Si esta hipotesis fuese correcta, una prueba de TAC (Tomografia Axial
Computarizada) deberia revelar una cavidad en el interior del premaxilar o
premaxilar y maxilar en posicién adyacente a los orificios citados en donde se
ubicaria la considerada glandula o uno o dos conductos comunicados con estos
orificios que se extenderian caudalmente hasta la posicion de esta glandula.
Argumentos a favor de esta interpretacion podrian ser la ampliamente aceptada
hipétesis que considera una dieta piscivora para muchos pterodactiloideos, como
en el caso de la mayoria de los pertenecientes al grupo Ornithocheiridae (grupo en
el que ha sido clasificado el espécimen QUI-1) (Wellnhofer, 1985), que a su vez
serviria para explicar los frecuentes hallazgos de restos fésiles de este grupo en
facies marines o con influencia marina (como en el caso del espécimen QUI-1), y la
frecuente existencia de glandulas con esta funcién en multiples vertebrados

marinos como los ya citados (Fanjul et al,1998). Argumentos en contra de esta
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interpretacién inicialmente solo afectarian a la interpretacién del mayor
engrosamiento del tejido dseo circundante a los orificios como causa de un proceso
inflamatorio, ya que si esto fuese asi, el mayor engrosamiento deberia ser irregular
y no mostrar una simetria casi total con respecto al plano sagital como se observa

en el espécimen QUI-1 (fig. 13-C, 16-A, B).

Fig. 26. Representacién de la glandula de la sal en una gaviota (izquierda) y en una iguana marina

(derecha). Leyenda: g.s., glandula de la sal; s.s., secrecion salina. (Fanjul et al., 1998).

La segunda hipotesis considera que el mayor grosor del tejido 6seo compacto
circundante a los orificios premaxilares es un caracter sin origen anémalo y que los
orificios premaxilares son el equivalente a foramenes incisivos para la inervacién e
irrigacién sanguinea. Si esta hipotesis fuese correcta, de nuevo una prueba de TAC
deberia revelar la existencia de dos conductos que se comunicarian con los
orificios y que se extenderian caudalmente para comunicar la inervacion y vasos
sanguineos con el resto del sistema nervioso y sanguineo (respectivamente).
Argumentos a favor de esta hipdtesis es la existencia tan comun en craneos de
vertebrados de este tipo de orificios para inervar e irrigar las fosas nasales (fig.
27). Al contrario, argumentos en contra son que no tiene sentido inervar e irrigar
tan poderosamente una zona sin funcion sensorial ni efectora especifica como lo es
parte anterior del premaxilar en pterodactyloideos (grupo al que pertenece el
espécimen QUI-1), ya que las fosas nasales estan ubicadas mucho mas caudalmente
en la ventana nasoanteorbital (Wellnhofer, 1991); ademas, esta segunda hipoétesis
tampoco permite explicar una posible relacidn entre estos orificios y los surcos de
la cara anterior de la cresta premaxilar con los cuales se comunican, ya que no hay
indicios en el espécimen QUI-1 de una estructura sensorial o efectora en la

posicion de estos surcos.
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Fig. 27. Ejemplo de vertebrado avesuquio con foramenes incisivos, en este caso fusionados: dibujo
del craneo del crocodilio extinto Purussaurus neivensis en vista ventral (izquierda) y en vista ventral
(derecha). Leyenda: c., cuadrado; c.n., cavidad nasal; cy. cuadradoyugal; e., escamoso; ec.,
ectopterigoide; f, frontal; fi, fordmenes incisivos; 1, lacrimal; m. maxilar; p. parietal; pf,
prefrontal,, pl,, paladar; pm., premaxilar; po., postorbital; pt., pterigoide; y., yugal. Barra de escala:
10 cm. Ndtese que la cavidad nasal y el foramen incisivo fusionado estan comunicados. (Modificado

de Aguilera et al.,, 2006).

La posibilidad de un origen anémalo para el engrosamiento del tejido 6seo
compacto premaxilar circundante a los orificios premaxilares implica que a priori

no deba ser considerado una autapomorfia.

CONCLUSIONES

El espécimen QUI-1 se trata de un nuevo género y especie de pterosaurio
ornitoqueirido del Barremiense inferior de la Peninsula Ibérica, que supone el
primer nuevo género y especie de Ornithocheiridae y tercer nuevo género y
especie de Pterosauria identificado hasta la actualidad en este territorio (Barret et
al., 2008; Holgado et al., 2011; Pereda-Suberbiola et al., 2012; Vullo et al., 2012).
Este espécimen esta constituido por la parte anterior de los huesos premaxilar y
maxilar y por fragmentos de los dientes derechos 4, 5y 7 e izquierdo 8. El estado

de conservacion de este espécimen es excepcional, ya que conserva la forma
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tridimensional casi intacta, situaciéon poco frecuente en pterosaurios debido a que
solian fosilizar aplastados a causa de la fragilidad de su tejido 6seo neumatizado
(Wellnhofer, 1991). Otro hecho importante es que el espécimen QUI-1 conserva
todos los caracteres superficiales, pese a presentar diversas zonas con el tejido
0seo compacto totalmente erosionado. QUI-1 representa un nuevo género y
especie caracterizado por la combinacién Unica de 11 sinapomorfias y la presencia
de 4 autapomorfias. De entre las 11 sinapomorfias destacan la elevacion anterior
del paladar y la posicion ventrofrontal de su primer par de alvéolos, caracteres que
predicen una posicion filogenética para QUI-1 proxima a los géneros de
orniqueiridos Coloborhynchus (Owen, 1874) y Anhanguera (Campos y Kellner,
1985), respectivamente, y lo alejan de otros miembros del grupo sin elevacién de
la parte anterior de paladar y con el primer par de alvéolos en posicion ventral o
casi ventral, como el género Ornithocheirus (Rodriguess y Kellner, 2013). De entre
las 4 autapomorfias destaca por sus posibles implicaciones la presencia de dos
orificios sagitalmente simétricos ubicados en la cara dorsal del hueso premaxilar
en la zona de elevacién céncava de la cresta sagital premaxilar, orificios que
ademas se asocian con el acentuado mayor espesor del tejido 6seo compacto
premaxilar circundante a los mismos. El interés de estos caracteres reside, por un
lado, en que los orificios puedan tratarse de poros de excrecion de una posible
glandula de la sal y, por otro, que el acentuado mayor espesor del tejido 6seo
compacto circundante a estos pueda deberse a una infeccion en los conductos que
desembocaban en los citados orificios. Lo interesante de esta hipoétesis es que es la
primera vez que se plantea la existencia de una glandula de la sal en pterosaurios,
lo cual reforzaria la hipotesis ampliamente extendida de una dieta piscivora para
muchos pterodactiloideos (Wellnhofer, 1991), como los ornitoqueiridos, y
ayudaria a explicar porque la mayoria de los hallazgos de este tipo de pterosaurios
suceden en facies marinas, como en el caso del espécimen QUI-1. Otras hipotesis
pueden ser planteadas para explicar las citadas estructuras, pero en cualquier caso
mas investigaciones respaldadas con pruebas de imagen, como la Tomografia Axial
Computarizada (TAC), seran necesarias para observar el interior del espécimen
QUI-1 y poder establecer la verdadera causa del origen y posible funcién de estas
estructuras. En definitiva, el espécimen QUI-1 se trata de un resto fosil 6seo de un

pterosaurio ornitoqueirido con un conjunto de caracteres nunca antes observados
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que demuestra una vez mas la gran diversidad que alcanzaron los pterosaurios a lo

largo de su evolucion.
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ANEXOS

ANEXO I: TABLA DE MEDIDAS DEL ESPECIMEN QUI-1

General

Longitud 198,00 mm aprox.
Premaxilar

Longitud No determinable, superior a 110,00 mm
Altura maxima 90, 50 mm aprox.
Anchura a nivel alvéolos 5 15, 89 mm aprox.
Anchura a nivel alvéolos 6 21,93 mm aprox.
Anchura a nivel alvéolos 7 (a nivel No determinable
ventral)

Anchura a nivel alvéolos 7 (a nivel 9,50 mm aprox.
dorsal)

Anchura a nivel alvéolos 8 (a nivel 17,00 mm aprox.
ventral)
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Anchura a nivel alvéolos 8 (a nivel
dorsal)

Espesor medio hueso compacto:
Diametro mayor orificio derecho
Diametro menor orificio derecho
Diametro mayor orificio izquierdo

Diametro menor orificio izquierdo

Anchura inicial canal orificio derecho

Anchura inicial canal orificio izquierdo:

Macxilar

Longitud

Anchura a nivel alvéolos 1
Altura maxima

Anchura media hueso compacto

Longitud fusién anterior lateral maxilar

Anchura paladar a nivel alvéolos 1
Anchura paladar a nivel alvéolos 2
Anchura paladar a nivel alvéolos 3
Anchura paladar a nivel alvéolos 4
Anchura paladar a nivel alvéolos 5

Anchura paladar a nivel alvéolos 6

6,90 mm

1, 80 mm aprox.
5,20 mm aprox.
3,00 mm aprox.
5,20 mm aprox.
3,00 mm aprox.
3,50 mm aprox.

3,50 mm aprox.

190,00 mm aprox.
10,20 mm aprox.
53,50 mm aprox.
1,75 mm aprox.
127,60 mm aprox.
0,00 mm

7,30 mm aprox.
11,00 mm aprox.
9,00 mm aprox.
9,00 mm aprox.

8,00 mm aprox.

Anchura paladar a nivel alvéolos 7 8,50 mm aprox. (estimacion)

Anchura paladar a nivel alvéolos 8 10,00 mm aprox. (estimacion).
Espesor medio hueso compacto 1,75 mm aprox.
Diametro mayor alvéolo derecho 1 9,60 mm aprox.
Diametro menor alvéolo derecho 1 5,00 mm aprox. (estimacion)
Diametro mayor alvéolo izquierdo 1 9,80 mm aprox.
Diametro menor alvéolo izquierdo 1 5,00 mm aprox. (estimacion)
Diametro mayor alvéolo derecho 2 15,00 mm aprox.
Didmetro menor alvéolo derecho 2 8,00 mm aprox.
Diametro mayor alvéolo derecho 3 22,00 mm aprox.

Didmetro menor alvéolo derecho 3 9,50 mm aprox.
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Diametro mayor alvéolo derecho 4
Didmetro menor alvéolo derecho 4
Diadmetro mayor alvéolo derecho 5
Diametro menor alvéolo derecho 5
Diametro mayor alvéolo derecho 6
Diametro menor alvéolo derecho 6
Diametro mayor alvéolo derecho 7
Diametro menor alvéolo derecho 7
Diametro mayor alvéolo izquierdo 7
Diametro menor alvéolo izquierdo 7
Diametro mayor alvéolo izquierdo 8
Diadmetro menor alvéolo izquierdo 8
Longitud diastema 1

Longitud diastema 2

Longitud diastema 3

Longitud diastema 4

Longitud diastema 5

Longitud diastema 6

Longitud diastema 7

Dientes

Diametro mayor diente derecho 4
Diametro menor diente derecho 4
Diametro mayor diente derecho 5
Diametro menor diente derecho 5
Diametro mayor diente derecho 7
Diametro menor diente derecho 7
Diametro mayor diente izquierdo 8
Diametro menor diente izquierdo 8
Longitud diente derecho 4 (medible)
Longitud diente derecho 5 (medible)

9,60 mm aprox.

6,50 mm aprox.

11,00 mm aprox.

6,00 mm aprox. (estimacion)
16,50 mm aprox.

7,00 mm aprox. (estimacion)

8,7 mm aprox.

6,00 mm aprox.
9,00 mm aprox.
7,50 mm aprox.
8,60 mm aprox.

5,60 mm aprox.

0,00 mm

5,50 mm aprox.
3,00 mm aprox.
14,00 mm aprox.
13,70 mm aprox.
15,40 mm aprox.

17,30 mm aprox.

9,60 mm aprox.
6,50 mm aprox.
9,80 mm aprox.
6,50 mm aprox.
8,70 mm aprox.
6,00 mm aprox.
8,60 mm aprox.

5,50 mm aprox.

3,90 mm aprox.

3,40 mm aprox.
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ANEXO II: ANALISIS CLADISTICO

El andlisis cladistico presente en Lii et al, 2009 es de parsimonia y emplea una
matriz de datos que consiste en una recopilacion basada en Andres y Ji (2008),
Kellner (2003, 2004), Li et al. (2006, 2008a, 2008b) y Unwin (2003a, 2003b) de
117 caracteres esqueléticos informativos parsimoniosos (62 craneales y 55
postcraneales) establecidos para 56 géneros, empleado los géneros de Archosauria
Euparkeria, Ornithosuchus y Herrerasaurus como grupos externos. La matriz de
taxon-caracteres es analizada usando la opcion de busqueda heuristic y afiadiendo
furthest secuencia. Los caracteres de estados multiples son tratados como
desordenados. Los caracteres que exhiben multiples estados para un particular

taxon terminal son tratados como polimoérficos.

Lista de caracteres

1. Tip of rostrum downturned: absent (0); present (1).

2. Tip of rostrum laterally expanded: absent (0); present (1).

3. Tip of rostrum: laterally compressed (0); dorsoventrally compressed (1).

4. Rostrum: high with convex outline (0); low with straight or concave dorsal
outline (1); anterior region of rostrum low, but antorbital region expanded
dorsally (2).

Prenarial rostrum: less than (0); or more than 50% skull length (1).

Rostral index: 1.5 or less (0); 1.5-3.0 (1), >3.0 (2).

Preorbital rostrum: <80% skull length (0); >80% (1).

©® N o w

Dorsal margin of nasoantorbital opening bounded by slender bar: absent (0);

present (1).

9. Premaxillary crest: absent (0); low, rounded, confined to rostrum (1); comb-
like free margin and extends from above anterior end of nasoantorbital
fenestra to apex of skull (2); extends from tip of rostrum to apex of skull and
confluent with fronto-parietal crest (3); tall, narrow, stands on anterior half of
premaxillae (4); keel-like, anterior margin extends no further forward than
midpoint of nasoantorbital fenestra (5).

10. Skull broad with very short preorbital region: absent (0); present (1).

11. Ventral margin of skull: straight (0); downcurved caudally (1).
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12.

13.

14.

15.

16.

17.

18.
19.

20.
21.

22.
23.

24,

25.

26.

27.
28.

29.
30.

31.

32.

Posterior extent of premaxillae: terminates level with frontals (0); overlaps
frontals (1).

Nasal process of makxilla: vertical-subvertical (0); inclined backwards (1);
absent (2).

Macxilla-nasal contact: narrow (0); broad (1); lost (2).

Nasal opening: terminal (0); subterminal (1).

External nasal opening: height similar to or greater than anteroposterior length
(0); elongate (1).

Nares: form the largest skull opening (0); smaller than the orbit or
nasoantorbital opening (1).

Antorbital fenestra lies behind and below the naris: absent (0); present (1).
Antorbital fenestra: less than twice as long as it is deep (0); at least as twice as
long as itis deep (1).

Naris and antorbital opening: separate (0); confluent (1).

Nasoantorbital fenestra: <40% skull length from tip of rostrum to posterior
margin of orbit (0); >40% (1).

Posterior margin of nasoantorbital fenestra: straight (0); concave (1).

Orbit shape: subcircular, jugal processes at right angle (0); tall, oval, jugal
processes at acute angle (1).

Orbit: smaller than antorbital opening (0); larger (1).

Basal region of orbit: open (0), infilled (1), infilled by horizontal bar (2).

Dorsal margin of orbit: level with dorsal margin of nasoantorbital opening (0);
or below it (1).

Frontal extends anterior to the lacrimal-jugal bar: absent (0); present (1).
Fronto-parietal crest: absent (0); flange-like, short (1); flange-like, elongate (2);
rod-like, short (3); rod-like, elongate (4); sail-like (5).

Posterior region of skull rounded: absent (0); present (1).

Squamosal position: above, or level with the orbit (0); entirely below the orbit
(1).

Supratemporal fenestra largest skull opening after the orbit: absent (0);
present (1).

Occiput: faces posteriorly or posteroventrally (0); or ventrally (1).
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33. Distal ends of paroccipital processes: unexpanded (0); rounded, tongue-like
flange (1).

34. Quadrate: vertical (0); inclined backward (1); subhorizontal (2).

35. Palatal elements reduced to thin bars of bone: absent (0); present (1).

36. Position of the jaw joint: under the posterior third of the orbit (0); under the
middle third of the orbit (1); under the anterior third of the orbit (2).

37.Palatal ridge: absent (0); present (1).

38. Dentary: <50% length of lower jaw (0); >50% (1).

39. Anterior tip of the mandible: horizontal (0); downturned (1).

40. Anterior end of the lower jaw: unexpanded (0); expanded (1).

41. Anterior end of mandibular symphysis: laterally compressed or as wide as deep
(0); dorsoventrally compressed (1).

42.Bony mandibular symphysis: absent (0); present (1).

43. Mandible tips fused into a short symphysis bearing a forward projecting 'tooth-
like' prow and a number of large, fang-like, procumbent teeth forming a fish
grab: absent (0) present (1).

44. Anterior end of dentary: level (0); dorsally expanded forming low rounded
eminence (1); high rounded eminence (2).

45. Mandibular rami; level with symphysis (0); elevated well above level of
symphysis (1).

46. Dentary bony sagittal crest: absent (0); present (1).

47.Caudal end of mandible with distinct dorsal 'coronoid' eminence: present (0);
absent (1).

48. Dimorphodontid dentition: absent (0); present (1).

49. Teeth are small, peg-like and widely spaced: absent (0); present (1).

50. Multicusped teeth: absent (0); present (1).

51. Rostral dentition: more than 11 pairs of teeth (0); less (1).

52. Rostral dentition: more than nine (0); nine or less relatively straight (or slightly
recurved teeth (1).

53. Mandibular dentition: more than six pairs of teeth (0); six or less (1).

54. Heterodonty in the mandibular dentition: present (0); absent (1).

55. Dentition: present (0); absent (1).

56. Largest teeth in caudal half of dentition: absent (0); present (1).

74



57. First three pairs of teeth large, 4th-6th small, 7th-9th large: absent (0); present
(1).

58. Short, broad teeth in at least part of the dentition: absent (0); present (1).

59. Dentition: extends to jaw tips (0); jaw tips toothless, but followed by tooth row
(D).

60. Teeth relatively elongate with a long cylindrical crown of even width and a
short tapering distal tip: absent (0); present (1).

61. Total of more than 192 long, fine teeth: absent (0); present (1).

62. Laterally compressed, triangular teeth in at least part of the dentition: absent
(0); present (1).

63. Postexapophyses on cervical vertebrae: absent (0); present (1).

64. Lateral pneumatic foramen on centrum of the cervical: absent (0); present (1).

65. Mid-series cervicals: short (0); elongate (1); very elongate (2).

66. Cervical ribs: present (0); highly reduced or absent (1).

67. Neural arch of cervicals: high (0); depressed down onto, or even confluent with,
the centrum (1).

68. Neural spines of mid-series cervicals: tall, blade-like (0); tall, spike-like (1); low
or absent (2).

69. Notarium: absent (0); present (1).

70. Number of caudal vertebrae: more than 15 (0); 15 or fewer (1).

71. Combined length of caudal vertebrae: longer than the dorsal series (0); shorter
(1).

72. Filiform extensions of zygapophyses and hypapophyses: absent (0); present
(D).

73.Sternum: absent (0); rectangular (1); triangular (2); semicircular (3), square
with posterolateral projections (4).

74. Cristospine of sternum: unconstricted (0); constricted (1).

75. Coracoid: less than two thirds length of scapula (0); from at least two thirds up
to similar length to scapula (1); longer than scapula (2).

76. Coracoid with well-developed brachial flange: absent (0); present (1).

77. Coracoidal contact surface with sternum: articulation surface flattened, lacking
posterior expansion (0); articulation surface oval, with posterior expansion (1).

78. Proximal surface of scapula: elongated (0); sub-oval (1).
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79. Shape of scapula: elongate (0); stout with constricted shaft (1).

80. Appendicular bones with thin cortex and wide lumen: absent (0); present (1).

81. Forelimb: up to 2.5 times length of hind limb (f+t+mt) (0); 2.5-3 times length of
hind limb (1); 3-4 times length of hind limb (2); at least 4 times length hind
limb (3).

82. Pneumatic opening in palmar surface of humerus: absent (0); present (1).

83. Pneumatic opening in anconal surface of humerus: absent (0); present (1)

84. Deltopectoral crest of humerus: small (0); large and subtriangular with apex
directed proximally (1); proximo-distally elongate, rectangular (2); hatchet-
shaped (3); tongue-shaped with necked base (4); antero-posteriorly elongate
with rectangular shape (5); warped (6); distally expanded (7).

85. Distal end of humerus: D-shaped (0); triangular (1).

86. Diameter of radius: more than half the ulna (0); less (1).

87.Ulna: considerably shorter than dorsals+sacrals (0); similar in length to
dorsals+sacrals (1).

88. Ulna: less than 133% humerus (0); 133-150% (1); >150% (2).

89. Ulna/tibia ratio: 0.9-1.2 (0), 1.2-1.4 (1); >1.4 (2); <0.9 (3).

90. Ornithocheiroid carpus: absent (0); present (1).

91. Pteroid: less than 30% length humerus: (0); 30-60% (1); >60% (2).

92. Metacarpals I-11I: disparate lengths (0); the same length (1).

93. Contact between distal syncarpal and metacarpals I-IV: all four in contact (0);
only I and IV contact syncarpal (1); only IV contacts the syncarpal (2).

94. Wing-metacarpal : humerus ratio: less than 0.8 (0); between 0.8 and 2.2 (1); >
2.2 (2).

95. Unguals of manus and pes: similar in size (0); manual unguals twice the size, or
more, of pedal unguals (1).

96. Manus digit iv (wing-finger): 57.5%, or less, of total forelimb length (0):
>57.5% (1); >65% (2).

97.Proceeding distally, wing phalanges 1-4 exhibit a rapid decline in length,
contributing 40%, 30%, 20% and 10% to the wing-finger respectively: absent
(0); present (1).
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98. Manus digit iv (wing-finger) phalange 1 compared to length of tibiotarsus:
shorter (0); 1 to 1.5 times longer (1); 1.5-2.0 times longer (2); more than twice
the length (3).

99. Longitudinal ventral ridge on wing-phalanges two and three: absent (0);
present (1).

100. Wing-finger phalanges with deep posterior groove: absent (0); present (1).

101. Contribution of wing-phalange 1 to wing-finger length: less than 30% (0);
30-40% (1); more than 40% (2).

102. Manus digit iv (wing-finger) phalanges: decline in length distally (0);
phalanges 2 and/or 3 longer than phalange 1 (1).

103. Preacetabular process of ilium: similar length to postacetabular process (0);
longer (1).

104. Anterior profile, in lateral view, of pubis: convex or straight (0); slightly
concave (1); deeply concave (2).

105. Pubis and ischium: unfused (0); fused to form a plate with a straight ventral
margin that meets the posterodorsal margin at an acute angle (1); with convex
ventral border, ischium that projects below level of the pubis and obtuse
posterior apex (2); dsungaripterid ischiopubis (3).

106. Prepubis: distal expansion longer than broad or similar width to length (0);
transversely expanded (1); cojoined prepubes forming H shape (2).

107. Leg length (Femur+Tibia): less than 1.5 x length of dorsal+sacral vertebral
series (0); more than 1.5 times (1).

108. Femur caput: directed inward at about 135° (0); directed steeply almost
parallel to long axis of femur shaft (1).

109. Strongly bowed femur: absent (0); present (1).

110. Prominent anteriorally directed tubercle on dorsal apex of external
trochanter of femur: absent (0); present (1).

111. Pneumatic opening in posterior face of collum femoris: absent (0), present
(1).

112. Distal end of femur with complex condylar morphology: absent (0), present
(1).

113. Fibula: subequal in length (0), or less than 80 percent the length of the tibia
(1); reduced to a small splint or lost altogether (2).
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114. Length of metatarsal III compared to tibia: <30% (0); >30% (1).

115. Length of metatarsal 4: similar in length of metatarsals i-iii (0); shorter than
metatarsals i-iii (1).

116. Fifth pedal digit: two phalanges (0); one very short phalange, or less (1).

117. Phalange two of pedal digit v with distinctive angular flexure at mid-length,
such that the distal half of the phalanx lies at 40-45° to the proximal half:
absent (0); present (1).

Matriz de datos

(0: caracter ancestral; 1-7: caracter derivado; ?: caracter desconocido)

— Espécimen QU[_]_ 000072 27?7?7472 7277772 227277 272777 22277 27777 20777 22777 77000

— Outgroup: 000{01}0 00000 00000 0{01}000 00000 00000 00000 07000 00000
00000 00000 00000 00000 00000 000?70 00000 00000 00000 00000 00000
00000 70{01}00 00000 00

— Anhanguera: 01010 21010 11221 10001 01111 00000 00010 21101 01000
{01}1000 00010 01000 00110 10111 10312 01111 30161 11{12}11 21121
10200 10101 71100 0020? ??

— Anurognathus: 00700 00001 00000 00000 07000 00000 007?1 07100 00000
07010 11010 00000 000?70 10700 10?71 07001 10020 01110 00001 10100
2010770000 00110 00

— Austriadactylus: 00010 10020 7?1111 11000 00110 00000 7070? 0?1?70 0?7?70

77700 77110 00
— Boreopterus: 00011 210{01}0 11221 77001 011?71 00000 00010 27100 01000

7010077201 17
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2?7

Campylognathoides: 00010 10000 01111 11000 00010 00000 10010 07110
00010 00000 00000 00000 00010 00000 01401 00001 30030 00010
{01}0011 20200 01112 10000 00011 00

Cearadactylus: 01111 21000 1?7221 ??0?1 100?71 0???? ?0?1? 27101 11000

71007 77107 1?

Coloborhynchus: 01010 21010 11221 7?0?71 01171 00000 00010 21101 01000
11000 00010 01000 00110 10111 10312 01111 30161 11111 71121 10200
1010170100 00201 1?

Ctenochasma: 00111 210{02}0 11221 7?7001 00070 00011 01020 17100 11000
01000 00010 00001 10771 11201 10701 70001 17050 00{01}0? 11020 10100
1017210000 00111 1?

Cycnorhamphus: 00110 20000 11221 ??0?1 00070 00011 01027 20100 11000
01000 11010 00000 00000 10001 10301 10001 20050 00130 21020 10100
10112 1000070101 ??

Darwinopterus: 00010 21020 11221 10001 11100 00000 00010 11100 01000
01000 00010 00000 007?71 01200 01301 00001 27010 00{12}00 11010 10000
011721010070111 01

07010 7?7?70 00000 00070 10000 10?71 00001 27020 01010 00001 10270
201?770100 70110 00

Dimorphodon: 00000 00000 00001 00000 00100 00000 00000 07100 00000
00100 00000 00000 00010 00700 01?71 00001 10010 00{01}00 00011 10000
01001 00000 00000 00

Dorygnathus: 00010 10000 11111 11110 01110 00000 00010 07100 01100
01000 10010 00000 00770 00000 01201 00001 20040 00220 10011 10100
01102 1000000111 00
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Eosipterus: 2?2027 27272 22027 272272 27?7 22?277 27277 72202 27077 20707 27277 22777

22271 11201 10?71 10001 10050 00000 11020 10100 001?? 20000 00111 1?
Eudimorphodon: 00010 10000 01111 11000 00010 00000 10010 02110 00010
00001 00000 00000 00070 00000 00401 10001 20030 00{01}{01}0 10011
{1210{12}00 01012 10{01}00 00111 00

Dsungaripterus: 00010 20020 01221 ?20?1 001?2 00300 00110 10100 01000
00000 00000 10110 00110 11011 10101 10000 20050 0?2?20 2?2?20 ?0?00
2212371011 011?222

Gegepterus: 00111 21000 11221 17001 00010 00011 01020 1?10? 11070

772077011777

Germanodactylus cristatus: 00010 20020 01221 10001 00110 00000 0011?
17100 01000 00000 00000 10110 00710 10007 10?71 70000 17050 01130
71020 10{01}00 1077771011 01111 1?

Germanodactylus rhamphastinus: 00010 20020 01221 10001 10110 00000
00110 17100 01000 00000 00000 10100 00710 10001 107?71 00001 17050
0120077020 00000 1012711011 77101 1?

Gnathosaurus: 01111 21020 11221 17001 00010 00011 01020 10101 11000

7M1 1?7

Huaxiapterus: 10020 00040 71221 ??0?1 10070 11400 00010 10100 01000
10000 00001 00000 00771 11271 10?7?71 10?71 11050 01130 21120 01100
{12}07?7 11001 7?10? 7?

Istiodactylus: 00110 10000 11221 ??7001 10170 00000 00010 20100 11000
01000 00010 00000 01110 10117 77702 00111 30161 17211 70127 10200

Jeholopterus: 00700 00001 ????0 7?7?70 07?77 70007 707?? 07?70 07000 07010
7?77?70 00000 00?7?70 17200 10?7?71 00001 2?7020 01120 07001 10200 10177
000007011000



Nurhachius: 00110 21000 71221 10001 10110 070?? 0?7?10 20100 11000
01000 00010 70000 01710 1011? 2?7?22 00111 70?67 1?7277 ?112? 10200 201??
77100 2?7201 7?

Nyctosaurus: 00011 21000 11221 ?70?1 01071 00200 00010 20100 01001
01000 00001 00000 00100 10111 10102 10111 21077 11221 2?23? {01}0300
20111 20100 00211 17

20100 0027?17
Ornithocheirus: 01010 21010 11221 7?70?71 011?71 00100 00010 21101 01000

00000 00000 00?70 70700 01701 00001 17010 00000 00011 10000 01071
0000770010 00

Preondactylus: 00000 00000 70001 00000 07100 00000 ?00?? 07000 00000
00101 00000 00000 00?70 00070 00?70 07001 07??1? 00000 00010 10000
01001 70000 77110 0?

Pteranodon: 00011 21000 11221 ?70?1 01171 00200 00010 20100 01001
01000 00001 00000 00110 10111 10112 00111 11061 11101 11231 10300
10101 20100 00101 1?
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Pterodactylus: 00010 20000 11221 10001 00010 00011 01020 10100 01000
01000 00010 00000 00001 11201 10201 00001 20050 00{01}00 21021
10{01}00 {01}0112 10000 00111 1?

Pterodactylus longicolum: 01111 20000 11221 ??0?1 02070 0001? 01020
10101 11000 01000 00010 00001 001?1 11201 10??1 10001 00050 00030
21120 00100 10112 11000 70101 1?

Pterodaustro: 00111 21000 11221 2?2001 00070 00011 01020 17100 11000
01000 00010 00001 10111 112?0 10301 10001 00050 07000 ?1120 10100
10112 10000 00111 1?

Pterorhynchus: 00010 10020 11111 11010 00010 00000 0001? 02100 07000

Raeticodactylus: 00010 00020 17111 11000 00010 0?7000 00010 07100 07020
10001 00000 00000 00010 70007 ?2727? 272?21 70730 77017 ?0??? 20100 71?77
77000 00177 7?

Rhamphorhynchus: 00010 20000 11111 11110 01010 00000 00010 00100
01100 01000 10010 00000 00010 00000 01{12}01 00001 30040 00220
11011 20301 00102 10000 00111 00

Scaphognathus: 00010 10000 11111 11000 00010 00000 00010 00100 01000
01000 11110 00000 00?70 00000 01201 0?7001 20040 00220 11011 10100
01102 1000070111 01

Shenzhoupterus: 00020 21100 11221 7?7071 10170 11500 00017 2?7100 01001
00000 00001 00000 007?71 11207 107?71 17001 17?50 01230 71220 01100
2077771007 7720? 1?

Sinopterus: 10020 00000 71221 770?71 101?70 11300 00010 1?7100 01000 10000
00001 00000 00171 11201 10101 1?7701 1?7?57 01130 21720 01100 20102
1100171101 17

Sordes: 00010 10000 11111 11000 00010 00000 00010 07100 01000 01000
11110 00000 007?70 00000 012?71 00001 30040 00210 11011 10100 01102
10000 001{01}1 01



— Tapejara: 10020 00040 11221 7?0?71 10170 11300 00010 20100 01000 10000
00001 00000 00101 11207 ??7101 10001 70050 0?1?0 ??120 71?700 70102
77000 07107 1?

— Tatal pterosaur: 00010 20020 01221 ??0?1 001?72 00300 00110 1?7100 01000
00000 00000 10110 00110 11007 ????1 17000 20050 07130 7?1120 70100
7077771011 01107 ??

— Thalassodromeus: 00020 11030 11221 ??0?1 101?70 11500 00010 21100

— Tupuxuara: 00020 11030 11221 ?70?1 101?70 11500 00010 21100 01000
00000 00001 00000 00110 11011 10101 10001 11050 01030 21220 01100
2010271001 11101 1?

— Zhejiangopterus: 00020 21000 11221 ??0?1 10070 11000 01017 2?7100 01001
00000 00001 00000 00772 11211 10701 17001 1?7057 01237 21730 01110
70102 01001 71201 17

ACLARACIONES

El proyecto aqui expuesto se enfrentd al problema de la ausencia de trabajos
cientificos previos tanto para el yacimiento Quifiones como para el contexto
inmediato de mismo. Ante esta situacion, fue necesario realizar un estudio del
yacimiento Quifiones para poder abordar el objetivo de determinar la posicion
estratigrafica, edad y medio de fosilizacién del objeto de estudio de este trabajo, el
espécimen QUI-1. A este hecho hay que afiadir que la estructura de presentacion
de resultados en Paleontologia Sistematica no permite el detallado profundo de los
resultados de tipo enteramente geoldgico en su apartado Localizacion y datacion.
Debido a estas dos circunstancias y sumado a la correcta estructura de un trabajo
cientifico de Geologia, en este informe se da la situacion de que el apartado
principal Situacion Geografica y Geoldgica coincide con los resultados en detalle

del apartado Localizacion y datacion de la Paleontologia Sistematica.
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