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DESCRIPCION DEL PRIMER EJEMPLAR DE CERESIOSAURUS (REPTILIA:
SAUROPTERYGIA), HALLADO EN LA PENINSULA IBERICA
EN EL LADINIENSE (TRIASICO MEDIO) DE MONT-RAL-ALCOVER

(TARRAGONA)
J.M. Quesada*, S. Aguera Gonzélez**

RESUMEN

El género Ceresiosaurus fue un grupo de Nothosauria, que habité en las cuencas alpi-
nas mas meridionales del mar del Tetis durante el Ladiniense (Tridsico medio). En este
trabajo se describe el primer hallazgo de un ejemplar de este género en la Peninsula Ibé-
rica, en Mont-ral-Alcover (Tarragona), un yacimiento rico en fauna y flora, pero en el
que la dolomitizacién destruye todo el material esquelético original. Se revisa la posicién
taxondmica de los géneros Lariosaurus y Ceresiosaurus, pertenecientes al clado Lario-
sauridae mediante un andlisis cladistico y se discuten aspectos paleoecoldgicos y paleo-
bioldgicos de dicho grupo.
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ABSTRACT

The Ceresiosaurus genus was a Nothosauria group, that inhabited in the more meri-
dional Alpine basins of the Tethys sea during Ladinian age (Middle Triassic). In this
paper, we to describe the first finding of this genus in the Iberian peninsula, in Mont-ral-
Alcover (Tarragona), an outcrop with abundant fauna and flora but where dolomitization
destroyed all original skeletal material. We rewieve the taxonomic position of the genus
Lariosaurus and Ceresiosaurus to belong to Lariosauridae branch by means of cladistic
analysis and we discuss some paleobiological and paleoecological aspects.

Key words: Reptilia, Sauropterygia, Nothosauria, Ceresiosaurus, Lariosaurus, Middle Triassic,

Ladinian, Mont-ral-Alcover, Tarragona, Spain.

Introduccion

En 1839 fue hallado, en las facies calcareas del
Monte Perledo (cerca de Varenna, norte de Italia),
un reptil f6sil incompleto del Tridsico medio descri-
to por Balsamo-Crivelli como representante de la
«famiglia dei Paleosauri». Curioni (1847) detalla un
ejemplar hallado en los mismos depdsitos, como
Macromirosaurus Plinj Curioni 1847, que distin-
guié del ejemplar de Balsamo-Crivelli llamando a
este altimo Lariosaurus balsami Curioni, 1847.
Hasta la fecha se han encontrado bastantes ejempla-
res mds de L. balsami, como el descrito por Zittel
en 1887-1890, Boulenger (en 1893, también hallado
en Perledo), Mariani (en 1921, proveniente del

mismo lugar), Kuhn-Schnyder (1974), encontrado
en Meride, Alpes de Tessin, Sanz (1976), hallado en
Estada (Huesca) y en 1983 y 1993, en Mont-ral-
Alcover (Tarragona). Mazin (1985) describe como
L. balsami un ejemplar hallado en Amélie-les-Bains
(Pirineos orientales, Francia) que Rieppel (1998)
redescribe como Lariosaurus curionii Rieppel,
1998. Kuhn-Schnyder (1987) se refiere a un ejem-
plar juvenil de Lariosaurus como la nueva especie,
Lariosaurus lavizzarii Kuhn-Schyder, 1987.
Tschanz (1989) describe otra nueva especie, Lario-
saurus buzzii Tschanz, 1989, hallada en el Monte
San Giorgio (Suiza). Otra nueva especie de lario-
saurio fue descrita por Tintori y Renesto (1990),
Lariosaurus valceresii Tintori-Renesto, 1990, halla-
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da en Valceresio (Varese, norte de Italia). Por tlti-
mo, Rieppel (1999) redescribe Micronothosaurus
stensioei Haas, 1963, como Lariosaurus stensioei
Rieppel, 1999.

En 1927 se hallaron en Acqua del Ghiffo, en el
Valle Nera (cerca de Serpiano, sur de Suiza), restos
de tres esqueletos de reptiles, denominados «A»,
«B» y «C», creyendo en un principio que se trataba
de «Paquipleurosaurios grandes». Peyer (1931) des-
cribid los tres ejemplares como pertenecientes a una
nueva especie, Ceresiosaurus calcagnii Peyer, 1931,
incluyéndola en la familia Nothosauridae Baur,
1889. Se han hallado posteriormente otros restos de
ejemplares del mismo género en el Valle Nera, en
Hoheneck (Rieppel, 1994a), y en Sulzheim (Alema-
nia) por Schultze y Wilczewski (1970). Estos ulti-
mos autores lo describieron como «cercano a Lario-
saurus 'y principalmente a Ceresiosaurus».

Estos reptiles del Tridsico medio se encuadran
dentro del orden Sauropterygia Owen, 1860, e
incluyen plesiosaurios, notosaurios y placodontos,
todos ellos reptiles marinos mesozoicos. Hasta
1882, los notosaurios estaban incluidos por Meyer y
otros investigadores contemporaneos dentro del
grupo de los Plesiosaurios. En ese afio, Seeley defi-
ni6 un nuevo suborden, Nothosauria Seeley, 1882,
incluyendo en él a Neusticosaurus Seeley, 1882,y a
otros reptiles afines. Baur (1889) defini6 la primera
familia de este suborden, Nothosauridae Baur,
1889, y en ella incluyd a todos los géneros hasta
entonces conocidos. Lydekker (1889) definié un
nuevo grupo, la familia Lariosauridae Lydekker,
1889, término acufiado por Gervais (1859) como
«Lariosauridés» (que incluia Lariosaurus, Macro-
mirosaurus 'y Pachypleura). Lydekker (1889) apun-
ta que esta familia constaba de los géneros Lario-
saurus 'y Neusticosaurus, sugiriendo que este grupo
«parece conectar los marinos Plesiosauridae con
los de agua dulce o terrestres Nothosauridae».
Otros investigadores hicieron andlisis del grupo;
Peyer (1933-1934), Huene (1948, 1952 y 1956),
Saint-Seine (1955), Romer (1956), Tatarinov y
Novozhilov (1964), Young (1965), Carroll y Gaskill
(1985), Sues (1987), Rieppel (1987), Tschanz
(1989), Sanz et al. (1993), Storrs (1993b) y Rieppel
(1994a y 1998b). Rieppel (1998a) analiza los géne-
ros Lariosaurus, Silvestrosaurus Kuhn-Schnyder,
1990, y Ceresiosaurus, fusiondndolos en Lariosau-
rus. Li et al. (2002) describen una nueva especie,
Lariosaurus xingyiensis Li et al., 2002.

El Tridsico medio que aflora en la Peninsula Ibé-
rica se centra fundamentalmente en la mitad este
(fig. 3). Son muchos los yacimientos existentes en
esta drea: Bienservida (Albacete) (Sanz, 1991, y
Alafont, 1992), Villarrodrigo (Jaén) (Sanz, 1991, y
Alafont, 1992), Tordelrdbano, Valdecubo y Riba de
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Santiuste (Guadalajara) (Alafont y Sanz, 1994, y
Alafont, 1999), Estada (Huesca) (Sanz, 1976),
Mont-ral-Alcover (Tarragona) (Sanz, 1976, y 1983),
Olesa (Barcelona) (Almela y Llopis, 1947) y Aigua-
freda (Barcelona) (Sanz, 1983), Royuela (Teruel)
(Alafont, 1999) y Henarejos (Sanz, 1983), Rillo de
Gallo, Valdemeca (Cuenca) (Alafont, 1999).

En todos los yacimientos citados, excepto en
Mont-ral-Alcover, suelen aparecer huesos aislados
o fragmentos de huesos, sobre todo, de huesos lar-
gos (humeros, ulnas, radios, fémures) o centros ver-
tebrales, en gran cantidad. La mayoria de estos res-
tos pertenecen al piso Ladiniense.

Los primeros hallazgos en Espaiia fueron citados
por Almela y Llopis (1947), refiriéndose al yaci-
miento de Olesa. Kuhn-Schnyder (1966) hace refe-
rencia a unas vértebras aisladas encontradas en
Royuela. Sanz (1976) describe un ejemplar de un
notosaurio casi completo, descubierto en Estada,
como Lariosaurus balsami. Sanz (1983) detalla un
centro vertebral hallado en Henarejos y lo atribuye
a un ejemplar de la familia Nothosauridae. En el
mismo trabajo de 1983, habla también del yaci-
miento barcelonés de Aiguafreda, en el que se
encontraron restos vertebrales, arcos neurales y cen-
tros vertebrales aislados, y los atribuye a la familia
Pachypleurosauridae Nopcsa, 1928. El hallazgo
mads importante de notosaurios en la década de los
afios 1980, se produjo en 1983, en Mont-ral-Alco-
ver, donde se encontré un ejemplar desarticulado
descrito por Sanz (1983) como Nothosaurus cyma-
tosauroides Sanz, 1983, ademds de algunos ejem-
plares completos de Lariosaurus balsami.

Sanz (1991) cita restos fésiles de centros verte-
brales, coracoides, elementos de ambas cinturas y
dientes, pertenecientes a notosaurios y paquipleuro-
saurios, en los yacimientos de Bienservida y Villa-
rrodrigo. Alafont (1992) describe en estos dltimos
yacimientos restos vertebrales y coracoides pertene-
cientes a la familia Nothosauridae y a Pachypleuro-
sauridae. Sanz et al. (1993) citan un craneo incom-
pleto de un pistosaurio hasta entonces desconocido
en la Peninsula Ibérica, hallado en Mont-ral-Alco-
ver. Estos sauropterigios se consideran un grupo de
reptiles marinos cercano, evolutivamente hablando,
tanto a los notosaurios como a los plesiosaurios
(Alafont y Sanz, 1996). Alafont y Sanz (1996) des-
criben este ejemplar. Alafont y Sanz (1994) citan
centros vertebrales aislados y coracoides, atribuidos
a la familia Nothosauridae, hallados en Riba de
Santiuste y Tordelrdbano (Guadalajara) y Rillo de
Gallo y Valdemeca (Cuenca).

El ejemplar de este estudio se encontré en una
cantera en Mont-ral-Alcover, en el afio 1995.

El yacimiento de Mont-ral-Alcover es importante
por la buena conservacion de su fauna y flora, casi
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Fig. 1.—Situacién geografica del yacimiento de Mont-ral-Alcover
(Calvet y Tucker, 1995).

siempre en estado anatomico natural. Un ejemplar
perteneciente a dicha fauna, AM 024, parece corres-
ponder a un notosaurio del género Ceresiosaurus,
nunca citado en la Peninsula Ibérica. Seria la prime-
ra vez que en un mismo yacimiento se encuentran
fosiles de Ceresiosaurus y Lariosaurus. El objetivo
de este trabajo es describir el ejemplar AM 024 y
definir su posicién taxonémica, asi como revisar la
familia lariosauridae, perteneciente al citado Notho-
sauria Seeley, 1882. Ademds se discute las implica-
ciones paleoecoldgicas que conllevan la presencia
de ambos géneros en un mismo hébitat.

Situacion geografica y geoldgica

El yacimiento de Mont-ral-Alcover (fig. 1) se
encuentra situado en el noreste de la Peninsula Ibé-
rica, en la comarca de la Conca de Barbera, pertene-
ciente a la provincia de Tarragona, entre los térmi-
nos municipales de Alcover y Mont-ral.

En el sur de esta comarca, atravesada de suroeste
a noreste por la cadena montafiosa Costera Catala-
na, se encuentra un sierra conocida como Muntan-
yes de Prades. Una parte importante de esta drea
montafiosa se explota en la actualidad mediante
canteras, de las cuales se extrae la pedra d’Alcover,
empleada para fines ornamentales, como, por ejem-
plo, la fabricacion de losas para jardin.

En la parte noreste de la Peninsula Ibérica hay tres
cadenas montariosas: los Pirineos, la Catalana Coste-
ra y la Ibérica. Como resultado de variaciones regio-
nales en la estratigrafia y sedimentologia de las rocas
tridsicas en la Costera Catalana, se distinguen, segtin
Calvet y Tucker (1995), tres dominios que contienen
Muschelkalk superior: Gaia-Montseny en el noreste,
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Fig. 2.—Unidades del Muschelkalk superior en los diferentes
dominios de la cuenca Catalana (Calvet y Tucker, 1995).

Prades en la parte central y Bajo Ebro-Priorat en el
sureste. El dominio de Prades esta dividido en cinco
unidades: 1-Unidad de Rojals (Ladiniense inferior
[(Fassaniense?]), 2-Unidad de Benifallet (Ladiniense
superior [Longobardiense]), 3-Unidad de arrecifes de
La Riba (Ladiniense superior), 4-Dolomias lamina-
das de Alcover (la unidad en la que se encuentra el
fosil de este estudio, que es Ladiniense superior y
que se determind por la presencia del bivalvo Daone-
lla lommeli Wissmann y ciertos ammonoideos, como
Protrachyceras hispanicum Mojsisovics y Pro-
trachyceras steinmanni Mojsisovics) y 5-Unidad de
Capafons (Ladiniense superior) (fig. 2).

Los principales rasgos del Muschelkalk superior
en el dominio de Prades son, segtin Calvet y Tucker
(1995), la presencia de rocas de carécter recifal y de
dolomias litograficas laminadas, que rellenan las
depresiones interrecifales, en la unidad de Alcover.
Esta unidad estd compuesta en su totalidad por dolo-
mias calcareas laminadas, con una fraccién de arci-
lla (illita y esmectita) (Calvet y Tucker, 1995). En el
Tridsico de la Catalana Costera, Calvet y Tucker
(1995) han propuesto cinco secuencias deposiciona-
les. La correspondiente a la unidad de Alcover se
produjo periddicamente bajo unas condiciones de
anoxia e hipersalinidad en un lagoon. En este medio
sedimentario, las corrientes eran muy escasas, y
nada mas morir, los organismos iban al fondo del
lagoon, sin sufrir un posterior arrastre o transporte
por el fondo del mismo (como prueba el hecho de
que los fosiles carecen de desgaste), e inmediata-
mente después los organismos quedaban enterrados
en dichas condiciones que favorecian su fosilizacion
(Fregenal-Martinez, comunicacién personal, 1999).

En esta unidad se han preservado peces, reptiles,
insectos y organismos de cuerpo blando, como
medusas y plantas (Cartanya [1995] y Martinez-
Delclos y Cartanya [1995]).



250

Estada (Huesca)
Aiguafreds (Barcelons)
Mont-ral-Alcover (Tarragons)
Tordelriibano (Cuadalajara)
Valdecubos (Guadalajara)

Riba de Santiuste (Guadalajara)
Roywela (Teroel)

Valdemeca (Cuenca)

Moya (Cuenca)

Henarejos (Cisenca)

- Biemservida (Albacete)

- Villarmodrigo (Jaén)

BESemasmbLne

Fig. 3.—Linea de costa durante el Tridsico medio (Ladiniense)

en la Peninsula Ibérica, segin Smith ez al. (1994). Aparecen mar-

cados los principales yacimientos en los que han sido hallados
restos fosiles de notosaurios.

Paleontologia sistematica

Orden SAUROPTERYGIA Owen, 1860.
Suborden EUSAUROPTERYGIA Tschanz, 1989.
Superfamilia NOTHOSAURIA Seeley, 1882.
Familia LARIOSAURIDAE Lydekker, 1889.
Género Ceresiosaurus Peyer, 1931.

Material

Como en la mayoria de los casos de la fauna del yacimiento
de Mont-ral-Alcover, el f6sil del reptil del presente estudio
estd articulado completamente en posicion rectilinea, con la
columna vertebral en vista latero-ventral en casi toda su lon-
gitud, excepto en un fragmento proximal de la cola (ventral).
Lo que ha fosilizado es bdsicamente una impresién ésea
(hecho que ha dificultado bastante su estudio) del drea poste-
rior del cuello, la zona dorsal, la sacra, la mitad anterior de la
cola y las extremidades anterior y posterior derechas (figs. 4 y
5). Las extremidades derechas se encuentran articuladas y en
posicion ventral, al igual que el extremo proximal del fémur
1zquierdo. El brazo izquierdo estd incompleto y, a diferencia
del resto del cuerpo, desarticulado. Los huesos de la mano y
el antebrazo derecho estdn en posicién anatémica natural. El
f6sil se halla preservado en dos placas de dolomias laminadas,
que parecen haber estado expuestas al aire libre a juzgar por
las numerosas disoluciones que presentan o simplemente se
pueden deber a procesos diagenéticos tardios. En ambas pla-
cas han quedado las impresiones del molde externo del animal
y en una de ellas hay, incluso, alguna vértebra y costilla fosil.
Del reptil se ha perdido parte del cuello, el craneo y el extre-
mo distal de la cola.

El ejemplar fue encontrado en una cantera propiedad de De
Lucas, de la que se extraen losas de «la pedra d’Alcover». En
dicha cantera la extraccion del material se hace mediante explo-
siones controladas, después de las cuales se seleccionan las
losas adecuadas para su uso industrial, y gracias a las cuales se
han hallado gran cantidad de restos fosiles que De Lucas se
encarga de conservar o donar a diferentes museos, como es el
caso del ejemplar de este trabajo. Actualmente, una de las pla-
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cas del ejemplar se encuentra depositada en el Centre d’Histo-
ria Natural de la Conca de Barbera (Montblanc, Tarragona),
con la sigla AM 024. La otra placa pertenece a la coleccion pri-
vada de De Lucas.

Descripcion
Esqueleto axial

La columna vertebral estd compuesta por unas 57 vértebras
alineadas y articuladas entre sf; visibles lateralmente, excepto el
fragmento mas proximal de la cola (visible ventralmente)
(figs. 4 y 5). Las vértebras pertenecientes a la serie cervical son
apenas distinguibles y s6lo las mds proximas a la regién dorsal
estdn claras; los dorsales son visibles completamente, en algin
caso, y en la mayoria de ellos lo son por las neuroap6fisis; las
vértebras sacras son practicamente indistinguibles y las de la
cola, en cambio, estan bien delimitadas por sus centros, arcos
hemales y costillas.

Vértebras cervicales

Se trata de las que se encuentran comprendidas entre el atlas
(incluido) y la anterior al solapamiento entre clavicula y vérte-
bra. Se pueden contar seis o siete. Las tltimas de la serie cervi-
cal estdn bien articuladas, pero sus limites son casi inaprecia-
bles, excepto en las tres tltimas, en las que se pueden observar
las espinas neurales e incluso las articulaciones zigapofisiarias
(fig. 6).

Los centros vertebrales son difusos, pero deben de ser anficé-
licos (también como en el género Lariosaurus 'y Ceresiosaurus
[Tschanz, 1989]). Las neuroapdfisis, en cambio, se ven bien y
son bastante altas y esbeltas (como los de las primeras vérte-
bras dorsales), con contornos laterales distales redondeados
(véase fig. 5) y muy juntas entre si. Se han conservado las cos-
tillas de las cuatro ultimas vértebras del lado izquierdo como
unas estructuras alargadas, casi paralelas al eje del cuello y con
los extremos muy redondeados. La tltima costilla del cuello es
ligeramente mas corta que la primera dorsal, como sucede en
Pachypleurosaurus (Carroll y Gaskill, 1985), y tampoco se
puede distinguir en su extremo proximal si tienen doble cabeza
articular o simple.

La longitud del cuello que se ha preservado es de unos
12 cm. Suponiendo que tuviese entre 23 y 25 vértebras, como
seglin Rieppel (1998a) aparecen en todos los sauropterigios
lariosduridos, se podria deducir que la longitud del cuello seria
de unos 40 cm aproximadamente; un 87% de la longitud del
torax (46 cm).

Vértebras dorsales

Por sus altas, y mas o menos definidas neuroapdfisis, se pue-
den contar unas 25 6 26, aunque, seglin Rieppel (1998a), el
nimero caracteristico de esta familia de notosaurios oscilarfa
entre 20 y 24 vértebras dorsales. La altura de las espinas neura-
les (aproximadamente la mitad de la altura total de las vérte-
bras) es grande si se compara con otros lariosaurios, como
Lariosaurus buzzi, en el que la altura de las espinas neurales es
un tercio de la altura total de la vértebra (Tschanz, 1989). Esta
altura se incrementa en sentido antero-posterior hasta la vérte-
bra dorsal 6 (la mds alta del organismo) para disminuir desde
aqui en sentido antero-posterior (figs. 4 y 5). Las espinas neura-
les dejan un estrecho hueco entre vértebras sucesivas, como
sucede en todos los sauropterigios y en Claudiosaurus Carroll,
1981 (Carroll y Gaskill, 1985). En algunos casos (vértebras 4, 5
y 6) son visibles los contactos entre los arcos neurales y sus
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Fig. 4—Ejemplar AM 024. Escala en cm.
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Fig. 5—Region cervical-dorsal en vista lateral de la placa (A). Esquema (B). Escala en cm. Se pueden apreciar elementos o contor-
nos de elementos 6seos, que en las fotografias son apenas perceptibles por la escasez de relieve. A partir de la vértebra 5 se puede
apreciar la estructura «aserrada» de los extremos distales de las apofisis espinosas, asi como el contorno de sus centros vertebrales.

respectivos centros vertebrales; éstos son cilindros cortos en
longitud y subcirculares en seccién (en el sentido latero-
medial), ligeramente anficélicos (como se puede ver en el
nimero 3). El perfil de estas vértebras es difuso, al igual que en
la segunda, pero en esta ultima se ha conservado la costilla
correspondiente al lado derecho, como una estructura gruesa,
larga, con bordes muy redondeados, orientada hacia el drea
posterior del organismo y que forma un dangulo de unos 45° con
el eje longitudinal del cuerpo (como en el resto de costillas dor-
sales). La tercera vértebra dorsal posee un centro vertebral bien
delimitado, una costilla derecha mds larga que en la primera y
su proceso transverso (como ocurre en otros casos: 4, 5, 6). En
el cuarto elemento dorsal destacan las costillas, probablemente
las de mayor longitud de todo el animal (casi el doble de largas
que las de la segunda vértebra de esta misma serie).

Desde la vértebra dorsal 5, las espinas neurales presentan en
su extremo mds dorsal una forma de sierra similar a Pistosau-
rus Meyer, 1839 (Sues, 1987) y Augustasaurus (Sander et al.,
1997). En esta vértebra 5 se distingue el contacto de la espina
neural con su correspondiente arco neural y practicamente todo
su contorno. La espina neural es alta y delgada con una ligera
escotadura posterior. El arco neural tiene otra escotadura poste-
rior, que va desde las zigapdfisis hasta el centro vertebral. En el
lado anterior y un poco mds abajo que la postzigapéfisis, hay
un pequefio proceso correspondiente a la prezigapo6fisis (figs. 4
y 5). La forma de estas vértebras es caracteristica de los saurop-
terigios «Notosauriformes». En la vértebra nimero seis, la
mejor conservada y con mas relieve, es visible el contorno de la
espina neural casi completo, asi como el contacto entre ésta y el
arco neural e incluso el contacto entre éste y el centro vertebral.
La linea zigapofisiaria es evidente entre la vértebra 3 y la 15.
Tanto la 5 como la 6 tienen grandes costillas, algo mds curva-
das que en la cuarta. En la séptima y octava se distinguen arcos
neurales y costillas.

En las vértebras 9, 10, 11, 13 y 14 han quedado unas oqueda-
des correspondientes a los procesos transversos (figs. 5y 6). A
la misma altura que estas vértebras, en posicién ventral, apare-
ce una estructura dsea compuesta por pequefios segmentos en
forma de «V» en los que el vértice estd orientado hacia adelan-
te, la gastralia. En la vértebra 12 han quedado visibles restos
oseos fosiles de costilla, consistentes en el fragmento proximal
de la costilla izquierda, bastante larga y gruesa y de una consti-
tucién claramente paquiostética, hecho que se da en todos los
ejemplares de Lariosaurus, excepto en el neotipo de Lariosau-
rus balsami'y en Lariosaurus valceresii (Rieppel, 1998a).

La longitud de la region dorsal del reptil es de aproximada-
mente 41 cm y en toda ella es notoria la disminucion, en cuanto
a tamafio se refiere, de las vértebras y costillas de la serie dorsal
en sentido antero-posterior.

Vértebras sacras

Son indistinguibles, porque estdn ocultas por los huesos de la
cintura pélvica; si bien, comparando la superficie que ocupan
sus centros con los centros vertebrales de las dorsales més cer-
canas al drea sacra o «lumbares», se puede apuntar que su
nimero oscilarfa entre cuatro y cinco, como en todos los lario-
saurios (Tschanz, 1989) (fig. 7).

Vértebras caudales

La serie caudal es la mejor conservada en todo el reptil,
pudiendo ser contadas unas 21 vértebras (fig. 4). No queda
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Fig. 6.—Vértebras cervicales y las primeras dorsales de AM 024,
en vista lateral. Escala en cm.

claro si la primera vértebra visible de la cola es la primera de la
serie caudal o la segunda. En posicién ventral se encuentran los
segmentos 1,2, 3,4y 5y apartir de la 11, en posicion lateral.

Las cinco primeras vértebras carecen de centros vertebrales
delimitados, pero se han conservado perfectamente sus costi-
llas, muy gruesas y cortas, orientadas hacia atrds, formando un
angulo de 20° con el eje antero-posterior del animal. Las vérte-
bras caudales 6, 7, 8 y 9 son las peor conservadas y no parece
claro si se ven en vista lateral o ventral. A partir de la undécima
son patentes las neuroap6fisis, mucho mds separadas distal-
mente que las de las vértebras dorsales y también mucho mds
altas que en el resto de Eusauropterigios, como, por ejemplo, en
Keichousaurus Young, 1958 (Rieppel, 1998b). Los centros ver-
tebrales son casi del mismo tamafio que los de la serie dorsal y
con la misma forma y los arcos hemales, que estdn orientados
ligeramente hacia el drea anterior del organismo, disminuyen
gradualmente de tamafio en sentido antero-posterior. En el seg-
mento 11 destaca su apdfisis espinosa, de gran altura, aunque
muy inferior a la de las presacras. En la serie caudal se repite el
mismo patrén de alturas neuroapofisiarias que en el tdrax; es
decir, de «V» invertida, siendo el «pico» de la «V» los segmen-
tos 14y 15.

En las vértebras 13, 14 y 15 se conservan las espinas neura-
les y centros vertebrales, pero sus arcos hemales son muy difu-
sos. En la vértebra 16 es visible la articulacion con la 17 a nivel
de neuroap6fisis y arco neural, formando una estructura idénti-
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ISQUION

Fig. 7—Regién pélvica de AM 024 en la que se distingue el
extremo distal del isquion y el drea lateral del pubis en vista
ventral. Escala en cm.

ca a las de la serie dorsal. En las 18, 19, 20 y 21 sdlo se ven
bien las espinas neurales y es muy posible que, a partir de la
vértebra 17, las costillas se queden reducidas a un abultamiento
(Rieppel, 1998a).

Esqueleto apendicular

Cintura pectoral

Como el organismo se ha preservado en vista latero-ventral,
s6lo son visibles los elementos pectorales correspondientes al
lado derecho, articulados en posicién de vida (fig. 8). Destaca de
todo el conjunto la robusta clavicula, que parece ser paquiostoti-
ca. Su forma es de barra ligeramente arqueada de fuera a dentro,
en la que el contacto con la interclavicula es imperceptible y el
extremo distal estd solapado con la escdpula, impidiendo cono-
cer la longitud total de la clavicula. Su grosor aumenta en senti-
do antero-posterior. No se aprecia ninguna «esquina» antero-
lateral que puede aparecer levemente en algunos ceresiosaurios
(Peyer, 1933-1934). La escdpula es un hueso con forma de cam-
pana, sin aristas. En vista ventral se puede apreciar una «mese-
ta» con forma subeliptica. Como ocurre Unicamente en los
«notosaurios» y en los plesiosaurios, el margen ventral anterior
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B

Fig. 8.—Lado derecho de la cintura pectoral en vista ventral (A). El coracoides derecho se ha preservado bajo el cuerpo del animal,
quedando las impresiones de las primeras costillas dorsales sobre su superficie ventral, que impiden distinguir el contorno del
elemento escapular en su totalidad. Escala en cm. Esquema del lado derecho de la cintura pectoral en vista ventral (B). Escala en cm.

Fig. 9.—Regién pélvica de AM 024 en vista ventral (A) donde se aprecia el contorno del extremo posterior del isquion derecho (C),
el del isquion izquierdo (D) y el del pubis en su totalidad (B). Escala en cm.

de la escdpula es subyacente a la posicién posterior de la hoja
clavicular (Carroll y Gaskill, 1985). El coracoides es un hueso
con forma aproximadamente rectangular, mas plano que la esca-
pula, que parece tener algiin grado de paquiostosis (fig. 8). Este
elemento se ha preservado bajo las primeras costillas dorsales
del animal, hecho que impide observar el contorno en su totali-
dad, apenas tridimensional; sélo es visible bajo luz rasante.
Tiene dos grandes expansiones en los extremos; anterior y pos-

terior, el drea glenoidea que articula con la escdpula y el hime-
ro, y el drea sinfisiaria, que articularfa con el otro coracoides en
la linea medial axial ventral del animal. La incision glenoidea
(Sanz, 1984), que divide en dos dreas la regién glenoidea, no se
aprecia, ya que sélo se ha preservado la regiéon mds interna del
hueso. El contorno del hueso por el drea lateral externa del cora-
coides apenas es observable. Sobre la superficie del hueso se
pueden ver las impresiones de algunas costillas dorsales (fig. 6).
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Fig. 10.—Brazo derecho articulado en vista ventral (A). Esquema del brazo derecho (B). La escala de A y B es la misma. En cm.

Cintura pélvica

Sélo se distinguen someramente los extremos distales de
pubis e isquion y parte del ilion del lado derecho de la cintura;
es posible ver el contorno en vista ventral del acetdbulo, donde
aparece la cabeza del fémur articulado con este dltimo (fig. 9).
El drea posterior del isquion derecho estd bien diferenciada y
da al conjunto del hueso una forma de «hacha de verdugo»,
siendo esta parte posterior la «hoja» del mismo.

Del lado izquierdo de la pelvis se ha conservado la impresion
del perfil isquidtico (fig. 9). El ilion se ha preservado como un
hueso con forma triangular cuyo lado mas largo forma una «V»
con el vértice orientado hacia la parte interior del mismo, si
bien su contorno no es distinguible.

Humero

Sélo se ha conservado el himero derecho en vista ventral. Es
un hueso largo y ligeramente delgado, algo engrosado dorso-
ventralmente en el extremo distal, donde el area articular con
ulna y radio es amplia y de forma oval. Proximalmente, la cres-
ta delto-pectoral no es distinguible, pero si se pueden apreciar
las marcas de las inserciones musculares de estos dos musculos
(fig. 10). En esta drea lateral del hueso, en posicién semidistal,
se puede observar una prominente cresta ectepicondilar que
desaparece poco antes del extremo mds caudal. Esta prominen-
cia colabora en el aspecto general del hueso, curvado de fuera a
dentro, con la convexidad hacia el drea lateral interna y la con-
cavidad hacia el area lateral externa, a la altura de la mediafisis.
En el drea semiproximal, en la cara interna del himero, existe
una zona con estrias, que podria haber servido para la insercion
del musculo latissimus dorsi. El drea de articulacion entre este

hueso y escdpula y coracoides resulta mas amplia que la exis-
tente entre himero y ulna y radio. Su estado de conservacion
impide reconocer algin elemento mas.

Fémur

De este hueso estilopodial, se han preservado las tres cuartas
partes mas proximales del elemento derecho, el resto del hueso
es una sombra apenas perceptible, pero permite conocer su con-
torno total (fig. 11). Del fémur izquierdo, tnicamente queda la
cabeza articular. Ambos estdn en vista ventral y perfectamente
articulados con la zona acetabular correspondiente. El fémur es
un hueso mds corto que el himero (el 78% de la longitud de
éste), como ocurre en casi todos los eusauropterigios, excepto en
Lariosaurus xingyiensis, en el que el himero es mds corto que el
fémur (Rieppel, 2003). Se trata de un elemento mucho mas gra-
cil, recto y menos plano que el himero. El drea proximal femoral
es mds ancha y mas ovalada que la distal, que es recta (fig. 11).
La anchura mediafisiaria es mas o menos igual a la del area dis-
tal. Este hueso estilopodial resulta menos aplanado que el hime-
ro y su aspecto recuerda mucho al de sus ancestros terrestres. El
area distal tiene en su zona central una concavidad poco profun-
da, intercondilar, «que separa las articulaciones tibiales y fibula-
res, de forma similar a la de los fémures de Simosaurus» (Riep-
pel, 1994a) y Lariosaurus buzzii (Tschanz, 1989).

Ulna

Es uno de los huesos mejor conservados; la ulna derecha
estd articulada en posicion anatémica en vista ventral, y la
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Fig. 11.—Extremidad posterior derecha en vista ventral (A). Reconstruccion de la extremidad posterior derecha (B). La escala de Ay B
es la misma. En cm.

izquierda estd desarticulada y apenas se distingue su contorno
(figs. 10 y 12). Es un hueso casi rectangular, ancho y plano,
cardcter éste empleado por Peyer (1933-1934) como diagndsti-
co de los lariosduridos. Es la ulna mds amplia de todos los
eosauropterigios, aunque en Pachypleurosaurus, Keichousau-
rus 'y Ceresiosaurus también resulta bastante amplia (Rieppel,
1998a). Su longitud es aproximadamente la mitad de la del
himero (véase fig. 10). En el drea lateral interna tiene una
marcada concavidad; en cambio, el area lateral externa es bas-
tante recto. La region proximal estd mds expandida que la dis-
tal y ambas tienen una ligera curvatura.

Radio

El radio del brazo derecho y un fragmento del izquierdo se
presentan en buen estado de conservacion. El izquierdo se
encuentra paralelo a la ulna, pero desplazado con respecto a
ésta. Es un hueso mds gracil que la ulna pero de su misma lon-
gitud (figs. 10 y 12). Su extremo proximal es mds ancho y
menos redondeado que el distal. La didfisis es estrecha en el
punto medio compardandolo con la de la ulna. El area lateral
interna de la ulna, que es muy céncava, junto con la convexidad
del drea lateral externa del radio y la forma circular truncada
del carpo intermédium, forman el espacio interéseo, con forma
de proyectil, con la parte mds estrecha de dicho proyectil diri-
giendose hacia la zona anterior. Se ha propuesto que el espacio
interéseo estaba relleno de cartilago y que formaba una amplia
supeficie epipodial casi plana, de gran importancia en la nata-
cion de los sauropterigios, Romer (1956), Saint-Seine (1955),
Robinson (1975) y Schmidt (1986).

Tibia y fibula

La tibia y la fibula derechas estin mal conservadas, siendo
dificil diferenciar los caracteres diagnésticos; si bien, se han
conservado en su posicién anatomica natural. En vista ventral
se puede apreciar el contorno de la fibula y su longitud y la arti-
culacién de ésta con estilopodo y zeugépodo (véase fig. 11). La
fibula es un hueso cilindrico con ambos extremos de similar
anchura y con una didfisis mas estrecha en su punto medio. Es
mds gricil que ulna y radio y de longitud similar. La tibia es
apenas perceptible.

Elementos carpales

Elementos carpales proximales. Se han conservado el ulnar e
intermédium; el radial no se ha preservado (figs. 10 y 12). El
ulnar es un hueso de contorno subcircular con forma tridimen-
sional de «plato sopero», situado distalmente con respecto a la
ulna. En este caso se ha conservado el derecho, articulado, y el
izquierdo, sin articular. El intermédium es el elemento carpal
proximal mds grande. Tiene forma circular, truncada en el drea
mds proximal. Estd situado en la zona distal, entre la ulna y el
radio, haciendo posible la existencia de un espacio interdseo
cerrado. Sélo se han preservado tres elementos carpales dista-
les, los correspondientes a los dedos III, IV y V. El del dedo V
es el mas pequefio de los tres y estd situado entre el ulnar y el
metacarpo V, su contorno es también semicircular, algo achata-
do y su forma tridimensional es similar a la del ulnar. El hueso
carpal distal correspondiente al dedo IV es el doble de grande
que el anterior y su forma es similar. Estd situado bajo el ulnar
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Fig. 12.—Zeugdpodo y autépodo del brazo derecho de AM 024 en
vista ventral. C. p. = elemento carpal proximal, C. d. = elemento
carpal distal. Escala en cm.

e intermédium. El carpal distal correspondiente al dedo III tiene
forma triangular y su superficie es similar a la del dedo V. Pro-
ximalmente al metacarpo II hay un hueso pequefio, diez veces
mas pequeiio que el carpal distal correspondiente al dedo V, si
bien no queda clara su naturaleza mesopodial.

El niimero de elementos carpales osificados fosilizados
(entre 5 y 6) corresponde al existente en géneros como Lario-
saurus (Rieppel,1998a), Ceresiosaurus (Rieppel, 1998a) y
Corosaurus Case, 1936 (Storrs, 1991).

Elementos tarsales

No se han preservado lo suficientemente bien como para
poder conocer su morfologia, sélo es apreciable una forma que
podria corresponder al astragalo del pie derecho. Tampoco se
distinguen los metatarsos.

Metacarpos

Se han conservado los cinco de la mano derecha en posicién
natural y dos completos de la izquierda, separados (figs. 10y 12).
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Son huesos cilindricos con ambos extremos de similar anchura
y con una didfisis mds estrecha en su punto medio; su forma es
semejante a la de los reptiles terrestres mds primitivos, pero
ligeramente aplanada. El metacarpo I es el mas pequefio de la
serie. E1 I y el IV son de forma y longitud similares, el III es el
de mayor longitud, y el V un poco menor, pero mds grueso que
el I, al igual que en Lariosaurus buzzi'y Simosaurus, como des-
criben Tschanz (1989) y Rieppel (1994a).

Falanges

Son parecidas a los metacarpos (figs. 10 y 12) en cuanto a
forma se refiere, pero de menor talla segiin avanzamos hacia el
area distal de los dedos, siendo las ultimas subcirculares. En la
mano, en el dedo I se pueden contar dos o tres; en el II, cinco;
en el III, cinco o seis; en el IV, tres y en el V, dos. La formula
falangeal de la mano serfa 2-3 /5 / 5-6 / 3 / 2, similar a la de
Ceresiosaurus calcagnii Peyer, 1931, alejdndose de la de
Lariosaurus (Tschanz, 1989) (3 /5/4 /3 /2) sobre todo por el
dedo III.

En el pie derecho, las falanges no se pueden delimitar, pero
la longitud de los dedos II, III, IV y V si es visible. El dedo I no
se ha preservado al igual que el pie izquierdo. Comparando la
longitud de cada dedo mds la de su metacarpo correspondiente,
la formula falangeal se aproximarfa también a la del género
Ceresiosaurus (2/3/5/ 6/ 6) (Peyer, 1931), dindose asi una
ligera polifalangia en el pie del ejemplar.

Gastralia

Consiste en unas 30-40 filas de arcos muy unidos, en forma
de «V», con el vértice dirigido hacia el craneo. Las dos
«ramas» de la «V» forman dngulos mds cerrados en las mas
cercanas a la cintura pectoral (unos 90°) y, segtin vamos hacia
atrds, éste se va abriendo hasta cerca de los 140° en las dltimas.
Cada arco gastral estd formado por cinco piezas, dos pares en
los lados de la «V» y una central, mds grande, que las une, pero
que no se ha preservado, excepto en un caso (fig. 13). La gas-
tralia es visible en toda su longitud y cubre aproximadamente la
totalidad del drea ventral del reptil. Aparece superpuesta sobre
las costillas dorsales derechas e izquierdas; empieza un poco
mds abajo de la cintura escapular (entre las vértebras dorsales 8
y 9) y termina en el drea lumbar, sin llegar a cubrir la cintura
pélvica. Hay al menos tres filas gastrales por segmento dorsal
del animal.

Tegumento

En la placa en mejor estado de conservacion, la siglada como
AM 024, junto al borde de las costillas dorsales y de la gastra-
lia, se presenta un ligero cambio de estructura en la roca que
podria ser una impresion de la piel, perteneciente a zona abdo-
minal del animal. Una impresion similar se puede observar en
el area caudal, en la region dorsal, similar a las crestas caudales
de los tritones jaspeados. Estos sauropterigios carecian de esca-
mas y de cualquier otro tipo de elementos dérmicos externos de
proteccion.

Discusion
El esqueleto de Ceresiosaurus, de Mont-ral-Alco-

ver parece pertenecer a individuo adulto, a juzgar
por la longitud del tronco, medida hecha desde el
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Fig. 13.—Elementos de la gastralia. Se puede apreciar como estdn entrelazados los huesos laterales de una fila gastral, compuesta de
dos huesos laterales entrelazados y un elemento central en forma de «V» que aqui no es visible.

area glenoidea hasta el drea acetabular, que es de
365 mm; en los ejemplares conocidos de Ceresio-
saurus 'y Lariosaurus, se puede apreciar una gran
variabilidad de tamafios (tabla 1), debida, sin duda,
a diferentes estados ontogenéticos. Dada la escasez
de individuos hallados, es imposible establecer dife-
rencias debidas al dimorfismo sexual, sobre todo,
con respecto a los ejemplares del género Ceresio-
saurus, si bien, Schmidt (1986) comenta que «exis-
te un ejemplar que destaca, por su fuerte cintura
escapular y su antebrazo, mientras que esta caracte-
ristica estd mucho menos desarrollada en otros res-
tos de Ceresiosaurus, pudiendo suponerse que se
trata del esqueleto de un macho y que, por lo tanto,
se trata de una caracteristica sexual; un dimorfismo
sexual parecido, por lo menos durante la época de
apareamiento, se conoce en anfibios anuros, los
cuales, desarrollan durante este periodo, una fuerte
musculatura para poder sujetarse a la hembra, lo
que podria llevar a una modificaciéon del hueso».
Aunque la longitud del tronco no se puede emplear
como cardcter en este caso, debido a la variabilidad
ontogenética, si es posible comparar esta medida
entre distintos géneros y se puede apreciar que en

Lariosaurus (longitud total mdxima de 1 metro)
(tabla 1), esta longitud es mucho menor que en
Ceresiosaurus (longitud total mdxima de 2,30
metros), pero hay individuos de este ultimo género
que tienen medidas del tronco que entrarian en la
variabilidad de Lariosaurus [por ejemplo, en el
caso del ejemplar T-2462 (Peyer, 1931)]; en cam-
bio, lo contrario, que un ejemplar de Lariosaurus
tenga valores proximos a los de Ceresiosaurus es
bastante mas raro [ejemplar de Munich (Kuhn-
Schnyder, 1987) y Lariosaurus xingyiensis (Riep-
pel, 2003)].

Como conclusion, el ejemplar AM 024 es el fésil
de un individuo adulto que por morfologia y tama-
flo, parece pertenecer al género Ceresiosaurus y no
a Lariosaurus.

Los cuatro géneros de notosaurios, Lariosaurus,
Nothosaurus Miinster, 1834, Paranothosaurus
Peyer, 1934 y Ceresiosaurus, tenian unas morfologi-
as muy parecidas, térax fusiformes, cuellos y areas
caudales largos y extremidades anteriores aplanadas,
pero sus proporciones eran muy diferentes (tabla 1)
posiblemente desarrolladas en funcion del tipo y
tamafio del alimento existente en su ecosistema.
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Tabla 1.—La longitud es la distancia entre el area glenoidea
y el area acetabular de cada animal. En L. xingyiensis dicha
medida se desconoce

Género/especie Longitud del tronco

Ejemplar (en mm)
Ceresiosaurus
Ejemplar T-2462 (Peyer, 1931) 125
Ejemplar T-2460 (Peyer, 1931) 260
Holotipo (ejemp. «A», Peyer, 1931) 520
Ejemplar sin sigla (Peyer, 1931) 545
Ejemplar Schultze y Wilczewski (1970) 232
Ejemplar AM-024 365
Lariosaurus balsami
Holotipo Tipo (Curioni, 1847) 56
Ejemplar Curioni VI (en Rieppel, 1998a) 194
Ejemplar Munich (en Kuhn-Schnyder, 1987) 250
Ejemplar MNCN 63704 (Sanz, 1976) 92
Ejemplar sin sigla Alcover (Sanz, 1983) 74
Lariosaurus lavizzarii
Holotipo (Kuhn-Schnyder, 1987) 65
Lariosaurus valceresii
Holotipo (Tintori y Renesto, 1990) 215

Los hébitats que ocupaban los notosaurios pare-
cen haber sido diversos. Desde ambientes parcial-
mente dulceacuicolas, como en el caso de unos frag-
mentos de Nothosaurus hallados en Kupferzell (Ale-
mania) pertenecientes al Keuper inferior (Rieppel,
1998a), a los que supuestamente se les da un origen
deltaico, si bien el propio Rieppel (1998a), discute
esta probabilidad y sugiere que son restos que llega-
ron alli tras un transporte postmdrtem; hasta los
hébitats costeros o los restringidos, como los «lago-
ons» Rieppel (1998a). Ambos ambientes marinos se
distribuyen segtin Mazin (1985) tanto en la cuenca
Germadnica, como en el Tridsico Alpino, desde el
Tridsico medio, hasta el superior (en facies Keuper).
En el Mont-ral-Alcover se da tinicamente el ambien-
te marino de lagoon (Calvet y Tucker, 1995).

Las distintas especies de lariosduridos habitaron
en aguas hipersalinas, aisladas del mar abierto, si
bien parece que desempefaron un rol similar en los
ecosistemas, como demuestra el hecho de que
Lariosaurus y Ceresiosaurus no se han encontrado
nunca en el mismo yacimiento. Sélo en un caso,
ambos géneros parecen haber coincidido en el
mismo ecosistema; en el yacimiento de Mont-ral-
Alcover. Esta excepcion puede deberse a lo sesgado
del registro fésil en otros yacimientos europeos o a
que, simplemente, no competian entre si por el ali-
mento, dada la diferencia de tamano entre ambos
géneros (tabla 1). Segtin Schmidt (1986) el biotopo
donde vivia Ceresiosaurus lo formaban las aguas
llenas de riscos, cerca de la costa del mar de Tetis.
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Los notosduridos eran, en general, animales
mucho mds grandes que los lariosduridos; algunos
alcanzaban los 4 metros de longitud, como Para-
nothosaurus amsleri Peyer, 1933-34 e incluso 5 me-
tros, como Nothosaurus raabi Schoder, 1914, y es
posible que habitase en zonas costeras, no separadas
fisicamente del mar abierto, como en el caso de los
lariosauridos (Schmidt, 1986). similares a las del
género Ceresiosaurus.

Andlisis de los géneros Lariosaurus
y Ceresiosaurus

Tradicionalmente, ambos grupos han estado
incluidos en la familia Nothosauridae, Peyer
(1934), Kuhn (1934), Romer (1945, 1956 y 1966),
Huene (1952), Saint-Seine (1955) y Carroll y Gas-
kill (1985) o han pertenecido a familias distintas,
Ceresiosaurus a Nothosauridae y Lariosaurus a
Lariosauridae Lydekker, 1889: Huene (1948
y1956), Kuhn (1964), Tatarinov y Novozhilov
(1964), Young (1965) y Kuhn-Schnyder (1987). El
primer autor que cité ambos géneros con una rela-
cién de grupo-hermano fue Sues (1987), por tener
los dos hiimeros anchos y ligera hiperfalangia en las
manos. Esta hipétesis fue después corroborada por
Storrs (1991) y Rieppel (1994a). En 1989, Tschanz
también incluye a los dos géneros dentro de Lario-
sauridae y los separa entre si porque en Ceresiosau-
rus «el nimero de vértebras cervicales se incremen-
ta en relacion con todos los demas Notosaurios»,
ademds, en Lariosaurus «la ventana temporal supe-
rior disminuye en longitud, con respecto a la longi-
tud de la orbita» y «sdlo en éste género la ulna es
mds ancha en su extremo distal» . Esta propuesta
fue seguida por Sanz et al. (1993) y por Storrs
(1991 y 1993), quien anade ademds que: «Con la
excepcion de Lariosaurus, todos los Notosaurifor-
mes conocidos eran animales grandes (normalmente
dos metros o mas)». También diferencia a los dos
géneros en la posicion de foramen parietal, teniendo
Ceresiosaurus este foramen centrado en la tabla
craneal y el otro género, mds desplazado caudal-
mente. El tamafio del prefrontal es mds pequefio
que el postfrontal en Lariosaurus, cosa que no ocu-
rre en Ceresiosaurus. El contacto que se produce
entre nasal y narina externa en Lariosaurus, no se
produce en Ceresiosaurus, ni tampoco en Pistosau-
rus. En Ceresiosaurus, «el brazo, y mas notable-
mente el himero, es mds robusto y sélido que la
pierna (fémur)», ademds, afiade Storrs, «este es un
rasgo aparentemente autopomorfico para Ceresio-
saurus» que no ocurre en Lariosaurus. También
referente a las extremidades, el autor distingue
ambos géneros por la diferencia de longitud entre
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extremidades anteriores y posteriores, suponiendo
que se hayan analizado sélo los individuos adultos;
Ceresiosaurus tiene las anteriores mds largas que
las posteriores y lo contrario ocurre en Lariosaurus.
Por ultimo, emplea un cardcter del pie, Lariosaurus
carece del hueso pisiforme y Ceresiosaurus no.

Sanz et al. (1993) diferencia los dos géneros
basdndose en un caracter citado por Kuhn-Schnyder
(1987), en el que Ceresiosaurus posee un contacto
entre los huesos nasales a través de una sinfisis
medial, mds amplia que en el caso de Lariosaurus,
que tiene «un contacto muy corto entre nasales».

Rieppel (1993), separa Lariosaurus de Ceresio-
saurus Unicamente por el nimero de costillas
sacras, pudiendo tener Lariosaurus cuatro o mas de
cuatro (;pares?) y Ceresiosaurus, mas de cuatro.

En su andlisis de 1998a, Rieppel, como ya hemos
dicho, incluye a Ceresiosaurus calcagnii dentro de
Lariosaurus, llamandolo «Lariosaurus calcagnii» y
cuyo diagnéstico es el siguiente: «Una especie
grande de Lariosaurus con el foramen pineal des-
plazado hacia la extremidad posterior del parietal,
brazos mds grandes que piernas en el adulto; hlime-
ro no constrefiido en la region mediafisiaria en el
adulto; cresta deltopectoral reducida; ulna sin una
clara cabeza proximal mas ancha; pubis con un lige-
ro margen ventral céncavo; hiperfalangia en pies y
altura de las espinas neurales incrementadas en la
region caudal anterior». En cuanto al otro género,
nos referiremos a la diagnosis hecha para todas las
especies de Lariosaurus, puesto que dicho autor
incluye en el andlisis hasta cinco especies de este
género: «Pequefios a grandes Notosaurios; paquios-
tosis presente en zigapofisis; 4 o mds costillas
sacras; interclavicula de forma romboidal (triangu-
lar) sin signos de rama posterior; ala dorsal del
ilium reducida a un proceso engrosado; foramen
obturador abierto en adultos; ulna ensanchada en la
mediéfisis; radio algo mds corto que ulna e hiperfa-
langia en manos». En 1999, el mismo autor afiade
una nueva especie de Lariosaurus, L. stensioei,
antigua Micronothosaurus stensioei Haas, 1963 y
por ultimo, Rieppel (2003) describe otra nueva
especie, Lariosaurus xingyiensis LI et al. 2002,
hallada en el sureste de China.

Analisis de AM 024

AM 024 pertenece al grupo de Nothosauria See-
ley, 1882, por su caracteristico hiumero curvado y
aplanado y por tener 4 6 5 pares de costillas sacras
(Tschanz, 1989).

Dentro de este grupo, pertenece a la familia
Lariosauridae Lydekker, 1889, por «la ligera
hiperfalangia observada en las manos de Lariosau-
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Fig. 14.—Hipétesis filogenéticas de los sauropterigios, basadas
en las propuestas de Tschanz (1989), Rieppel (1994 y 1998a) y
Nosotti y Pinna (1996).

rus Curioni, 1847 y Ceresiosaurus Peyer, 1931,
s6lo en los digitos 1 a 3 de la mano» (Tschanz,
1989); en nuestro caso, la formula falangeal es 2-3 /
5/5-6/3 /2, en cambio, la de los reptiles terrestres
primitivos es 2 /3 /4 /5 /3 (Romer, 1956), obser-
vandose falanges extras en todos los dedos excepto
en el V. Ambos géneros se diferencian en el nimero
de falanges en el dedo I (Lariosaurus tiene 4 y
Ceresiosaurus, 3) y en el IIl, donde Ceresiosaurus
tiene 6 y Lariosaurus, 5. Para Tschanz (1989), s6lo
en Lariosaurus, la ulna es mas ancha en su extremo
distal, cosa que no sucede en nuestro caso, donde la
anchura proximal es de 1,95 cm y la distal de
1,78 cm Tampoco ocurre en Lariosaurus xingyien-
sis (Rieppel et al., 2003).

Storrs (1991) separa ambos grupos de lariosduri-
dos por la robustez de las extremidades anteriores
(sobre todo en el himero) y posteriores (fémur),
existiendo una marcada diferencia entre ambas
extremidades en el caso de Ceresiosaurus. En
AM 024, el humero es hasta tres veces mas ancho
que el fémur. Rieppel (1998a) describe a «Lario-
saurus calcagnii» con una cresta deltopectoral
«reducida», cardcter que segtn el autor también se
da en otras especies, como Lariosaurus curionii,
Lariosaurus balsami y en Lariosaurus xingyiensis
(Rieppel et al., 2003). Esta reduccion de la cresta
deltopectoral también aparece en el ejemplar de este
estudio, aunque incluso se podria considerar que
carece de ella. Se puede aceptar que la cresta delto-
pectoral reducida o ausente es un cardcter de los
lariosduridos. Los pistosaurios Pistosaurus (Sues,
1987) y Augustasaurus (Sander et al., 1997) com-
parten un cardcter exclusivo de estos géneros con
nuestro notosaurio; es la forma aserrada o «serra-
ted» (Sues, 1987) de las tltimas espinas neurales
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cervicales y primeras espinas neurales dorsales,
pero parece ser un cardcter convergente de ambos
grupos; en Claudiosaurus germaini Carroll, 1981
(Carroll, 1985), se aprecia esa forma aserrada en las
espinas neurales cervicales mds craneales. Es posi-
ble que esto se deba a que en ambos grupos las
espinas neurales son muy altas, comparadas con las
del resto de eusauropterigios, debido a la insercion
de una potente musculatura epiaxial, necesaria para
su modo de locomocién acuética.

Rieppel y Hagdorn (1998) citan AM 024 y apun-
tan que «en la regién caudal proximal, las espinas
neurales muestran un incremento de altura; una
autopomorfia dnica derivada de Lariosaurus (Cere-
siosaurus) calcagnii». Sin embargo, este caracter no
puede observarse porque sus primeras vértebras
caudales se observan en vista ventral, con lo cual
las neuroapofisis de éstas quedan ocultas observan-
dose sélo las primeras costillas caudales.

Andlisis filogenético

El andlisis cladistico del ejemplar de Montral-
Alcover, AM 024, ha sido hecho tnicamente con
caracteres postcraneales (tabla 2 y apéndices), dado
que contienen suficiente informacioén para discrimi-
nar los diferentes taxones. La ausencia del crdneo
ha dificultado llegar a conclusiones filogenéticas
mads incisivas (a nivel de especie). Aproximadamen-
te, la mitad de los caracteres empleados por los
autores que han usado este método de analisis,
hacen referencia a rasgos craneales: Rieppel (1987),
75% de caracteres postcraneales; Tschanz (1989),
52%; Storrs (1991 y 1993), 50%; Sanz (1991),
65%; Sanz et al. (1993), 64%; Rieppel (1994b) 0%;
Rieppel (1994a), 50%; Alafont y Sanz (1996), 0%;
Rieppel (1997, 1998a 'y 1999), 53%.

Se han analizado todos los géneros de Eusau-
ropterygia Tschanz, 1989 pertenecientes a Notho-
sauria Seeley, 1882, por ser los mds préximos
morfolégicamente a AM 024. Se ha escogido un
grupo externo empleado habitualmente en el estu-
dio filogenético de notosaurios, Claudiosaurus,
por representar el grupo de didpsidos basales mas
afin a los sauropterigios, aunque incluso el propio
Carroll (1981), duda de esta relacion «es dificil
proporcionar evidencias especificas de que Clau-
diosaurus es un ancestro para las especies de noto-
saurios o para los notosaurios como grupo». En
base a los caracteres postcraneales empleados, y
utilizando el programa HENNIG 86, versiéon 2.1,
para MS-DOS, se ha obtenido un cladograma con
un indice de consistencia (c.i.) de 84, un indice de
retencion (r.i.) de 78 y un nimero de pasos evolu-
tivos de 25 (fig. 15).
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Fig. 15.—Cladograma de las hipétesis filogenéticas del grupo

Nothosauria (Seeley, 1882), en el que se representan las rela-

ciones filogenéticas entre todos sus géneros. Se ha empleado
como grupo externo el género Claudiosaurus.

El cladograma (fig. 15) muestra que Nothosaurus
es el grupo hermano de Paranothosaurus. Por otro
lado, el ejemplar AM 024 es el grupo hermano de
Ceresiosaurus. Todas las especies de Lariosaurus
tienen su origen en el mismo nodo, como conse-
cuencia de que las diferencias entre ellas se deben
basicamente a caracteres craneales. El clado Cere-
siosaurus + AM 024 + L. xingyiensis es el grupo
hermano del género Lariosaurus. Por tltimo, el
clado formado por Nothosaurus + Paranothosaurus
(Nothosauridae), es el grupo hermano del compues-
to por Lariosaurus + Ceresiosaurus + AM 024
(Lariosauridae).

Diagnosis de Lariosauridae LYDEKKER, 1889:

Cresta del topectoral muy reducida o ausente;
espacio interéseo del zeugépodo anterior con forma
de «proyectil»; el nimero total de osificaciones car-
pales es de cinco o seis; ligera hiperfalangia en
manos; cuatro o cinco pares de costillas sacras;
interclavicula romboidea, sin rama posterior; la tasa
craneal Longitud fosa temporal (FT)/Longitud 6rbi-
ta ocular (OC) es aproximadamente de 2,0; dientes
premaxilares alargados; so6lo un diente «caninifor-
me» en el maxilar; nasales parcial o totalmente
separados mediante procesos posteriores de los pre-
maxilares; foramen pineal situado aproximadamen-
te en el centro del parietal; el yugal, que es reduci-
do, forma parte del borde orbital.

Diagnosis de Lariosaurus CURIONI, 1847:

Cinco pares de costillas sacras; extremo distal de
las espinas neurales dorsales «bajas» (menos de un
tercio de la altura total de la vértebra) y no aserradas;
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Tabla 2.—Distribucion de los caracteres postcraneales de Nothosauria, incluyendo AM 024
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Claudiosaurus germaini
Paranothosaurus amsleri
Nothosaurus sp.
Lariosaurus balsami
Lariosaurus buzzii
Lariosaurus valceresii
Lariosaurus curionii
Lariosaurus lavizzarii
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Ceresiosaurus calcagnii
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extremo distal de la ulna mas ancho que el proximal;
paquiostosis en las zigapofisis; tasa (FT)/(OC) ligera-
mente inferior a 2,0.

Diagnosis del género Ceresiosaurus PEYER,
1931:

Extremidad anterior mucho més robusta que la
posterior (sobre todo, con respecto a los elementos
estilopodiales); hiperfalangia en manos y pies;
extremo distal de la ulna no mas ancho o igual que
el proximal; drea mediafisiaria postaxial de la ulna
ligeramente convexa; ap6fisis espinosas de las pri-
meras vértebras caudales altas; neuroespinas de las
vértebras dorsales altas y aserradas; tasa craneal
(FT)/(OC) ligeramente superior a 2,0.

Paleobiologia y paleoecologia

La préctica totalidad de notosaurios habitaron las
aguas poco profundas y cdlidas del mar del Tetis
(area oeste) y del Pacifico oeste (China) durante el
Triasico medio y su origen pudo producirse, segun
Rieppel (1998a), «en la region alemana de Alta Sile-
sia, al comienzo del Muschelkalk (durante el Ani-
siense inferior)», como indican los restos aislados
del género Nothosaurus (Rieppel y Hagdorn
[1997]), apuntan que se produjo una invasién por
parte de Nothosaurus y de otros sauropterigios,
como los paquipleurosaurios de la cuenca Germéni-
ca, en el limite Anisiense-Ladiniense, en las cuencas
alpinas mds meridionales, como el drea suiza corres-
pondiente al Monte San Giorgio (Tridsico alpino),
donde se produjo la aparicidn del género Lariosau-
rus, con la especie Lariosaurus buzzii y de Ceresio-
saurus calcagnii. Esta invasion de los notosaurios
continud hacia el sur de Europa, y al comienzo del
Ladiniense superior, alcanzaron las regiones del
norte de Italia (Perledo-Varenna), del este de los
Pirineos (Amélie les Bains, Francia) y del noreste de
la Peninsula Ibérica (Mont-ral-Alcover).

Todos los notosaurios tenian adaptaciones, en
mayor o menor grado, a la vida marina (Benton,
1991); huesos engrosados (paquiostéticos), extremi-
dades ensanchadas y posiblemente palmeadas y lar-
gos cuellos y colas (Saint-Seine, 1955). La mayor
parte de estos animales vivia en dreas costeras y,
sobre todo, en lagoons. Son muchos los autores que
han propuesto un modo anfibio de vida para los
notosaurios (Peyer, 1931; Saint-Seine, 1955;
Romer, 1956; Sanz, 1976, y Schmidt, 1986); sin
embargo, diversos estudios de biomecdanica (Robin-
son, 1975; Sanz, 1976, y Schmidt, 1986) sugieren
que estos reptiles didpsidos eran incapaces de cami-
nar en tierra; si bien, pudieron salir eventualmente
del agua, arrastrandose, para depositar sus huevos.
Todavia no se han encontrado restos indirectos de
notosaurios que verifiquen estas hipétesis.

Durante todo el Tridsico se dieron importantes
cambios climdticos que afectaron indirectamente al
nivel del mar (Haq et al., 1987); se produjeron
diversos ciclos de transgresién-regresion marina,
que ocasionaron grandes cambios en la fauna ani-
mal de aquel periodo (Bardet, 1994). Entre el final
del Anisiense y el comienzo del Ladiniense (hace
unos 235 millones de afios), se produjo la transgre-
sién marina mds importante del Tridsico, hecho éste
que facilité una destacable radiacion evolutiva, apa-
reciendo un nuevo grupo: los lariosduridos y los
pistosaurios, y amplidndose el de los notosduridos
(Mazin, 1988). La mdxima densidad registrada de
notosaurios se produjo durante el Ladiniense supe-
rior, coincidiendo con el nivel maximo del mar
durante el Tridsico (Mazin, 1988). Hacia los 230
millones de afios, al término del Ladiniense, el mar
del Tetis se retir6 parcialmente de la plataforma
continental (Haq et al., 1987). Esta regresion fue
posiblemente el factor determinante que produjo la
extincion de todos los lariosauridos (tabla 3), los
notosduridos (excepto el género Nothosaurus) y de
otros sauropterigios de los hdbitat costeros, como
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Tabla 3.—Distribucion temporal de los géneros y especies de Nothosauria y del género Pistosaurus, posible antecesor de los
plesiosaurios. Se puede observar en la tabla como, a partir del limite entre los periodos geologicos Ladiniense y Carniense,
desaparecen los pistosaurios, ademas de los lariosauridos, animales menos pelagicos que los primeros

Triasico
Inferior Medio Superior
Piso (facies) Scytiense  Anisiense-Ladiniense Carniense-Noriense-Retiense
(Buntsand.)  (Muschelkalk) (Keuper)
Millones de afios 245 240 235 230 220 205
Nothosaurus sp. TITIITIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIITIIIIITITITITITIITITIIIIIIIIIIT
Paranothosaurus amsleri TIIIIII
Ceresiosaurus calcagnii ITITITITITITI
Lariosaurus balsami TI1111
Lariosaurus buzzii TITIITT
Lariosaurus valceresii TIIIIT
Lariosaurus curionii TITITIITIIIIT
Lariosaurus lavizzarii TITIIT
Lariosaurus xingyiensis I

Pistosaurus sp.

TITTIITITIITIITITIITININNT

los paquipleurosaurios y los placodontos (excepto
los placoquélidos y los henodéntidos) (Mazin,
1988). Segtin Bardet (1994) en total, desaparecieron
el 64% de todas las familias y el 83% de géneros de
reptiles marinos; sélo sobrevivieron las especies
mds peldgicas, que ocupaban los hédbitat mds aleja-
dos de la costa, y a las que afectd en menor grado el
fuerte descenso del nivel del mar.

Conclusiones

1.2 El ejemplar de Mont-ral-Alcover AM 024
pertenece a un individuo adulto de Ceresiosaurus,
basandose en sus rasgos postcraneales, fundamen-
talmente, a su extremidad anterior derecha. La
ausencia de craneo impide identificarlo como Cere-
siosaurus calcagnii Peyer, 1931.

2.2 Que no se puede incluir el género Ceresio-
saurus dentro de Lariosaurus, como propone Riep-
pel, (1998a) y que Lariosaurus xingyiensis es una
especie mds cercana a Ceresiosaurus que a Lario-
saurus.

3.2 Que no se pueden incluir los cuatro géneros,
Nothosaurus, Paranothosaurus, Lariosaurus y
Ceresiosaurus, en una unica familia (Nothosauri-
dae), porque sus rasgos morfolégicos son muy
diferentes y porque si existiese s6lo la familia Not-
hosauridae, este grupo seria sinénimo de Nothosau-
ria. Apoyando la propuesta de Tschanz (1989), en
la cual diferencia a estos cuatro géneros situando-
los en dos grupos mayores; la familia Lariosauridae
y la familia Nothosauridae, puesto que en el clado-
grama hay una dicotomia basal dos a dos (Notho-
saurus + Paranothosaurus 'y Ceresiosaurus +
Lariosaurus).

4.2 En este trabajo se describe por primera vez un
representante del género Ceresiosaurus en la Penin-
sula Ibérica, de gran importancia desde el punto de
vista paleoecoldgico porque en el mismo yacimiento
se han hallado ejemplares de otro lariosaurido, Lario-
saurus balsami, siendo la primera vez que ambos
géneros se encuentran en el mismo yacimiento, lo
que podria significar que convivian en un mismo
habitat (un lagoon) y que, por tanto, la alimentacion
de ambos tenia que ser forzosamente distinta.
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Apéndices

Caracteres

a) Numero de pares de costillas sacras, dos (0), tres (1), cua-
tro (2), cinco (3).

El cardcter plesiomorfico es de dos pares de costillas en el
grupo externo, Claudiosaurus Carroll, 1981. Tres pares de cos-
tillas sacras tienen los paquipleurosaurios, como Dactylosaurus
Giirich, 1884, Serpianosaurus Rieppel, 1989 y Neusticosaurus
Seeley, 1882 y el notosdurido Nothosaurus Miinster, 1834. En
las cuatro especies de Lariosaurus Curioni, 1847 y en Ceresio-
saurus Peyer, 1931, el nimero oscila entre 4 y 5, si bien es pro-
bable que sea de 4 en Ceresiosaurus (Peyer, 1931) y de 5 en
Lariosaurus (Peyer, 1933; Tintori y Renesto, 1990, y Rieppel,
1998a).

b) Claviculas sin «esquinas» anterolaterales expandidas (0),
expandidas en mayor o menor grado (1).

Esta expansion clavicular se aprecia bien en Nothosaurus,
pero es muy leve en Lariosaurus, Claudiosaurus 'y Ceresiosau-
rus porque, segtin Rieppel (1994a y 1998a), «esta oculta por la
paquiostosis de la clavicula». Es un caricter empleado también
por Storrs (1991).

¢) Orientacion de los elementos de la cintura pectoral nor-
mal (0), inverso (1).

La orientacion inversa de escdpula y clavicula fue citada por
primera vez por Carroll y Gaskill (1985) como sinapomorfia de
Sauropterygia. Hipétesis apoyada también por Sues (1987) y
Tschanz (1989). En Claudiosaurus no sucede lo mismo y la
orientacién es la normal.

d) Naturaleza de las extremidades anteriores. Extremidad
anterior poco mds robusta que la posterior (0), extremidad ante-
rior mucho mds robusta que la posterior (1).

Segtin Storrs (1991), «este cardcter es aparentemente una
autapomorfia de Ceresiosaurus», ademds, en este mismo géne-
ro, la extremidad anterior (sobre todo si comparamos ambos
estilopodos) es mucho mds ancha y robusta que la posterior. En
Lariosaurus y Nothosaurus, la diferencia entre ambas extremi-
dades es palpable, en mucho menor grado que en Ceresiosau-
rus 'y en Claudiosaurus el himero estd sélo un poco mds engro-
sado que el fémur en el extremo distal.

e) Huamero recto (0) o curvado (1).

El himero curvado es un cardcter habitualmente citado como
«tipico de Notosaurios». Este hueso aparece curvado en los
individuos adultos de algunos sauropterigios debido a la distin-
ta angulacion a lo largo de su margen anterior (relacionado con
la cresta deltopectoral en su superficie ventral) y un margen
posterior concavo alisado; si bien, Sues (1987) relaciona la cur-
vatura humeral con el aplanamiento del hueso. Se aprecia bien
esta curvatura en Nothosaurus, Lariosaurus 'y Ceresiosaurus;
en cambio, en Claudiosaurus esta angulacion estilopodial es
mucho menor y se debe a la forma «mazuda» del hueso. Este
cardcter no estd restringido a los Eusauropterigios; en los
paquipleurosaurios Dactylosaurus y Neusticosaurus, el himero
es muy parecido al de Nothosaurus (viene de Rieppel, 1994a),
ademads, seglin este mismo autor, «la curvatura del himero
podria depender de la variacion gradual entre taxones y de la
variacion ontogenética», dato que parece ldgico. Este caracter
es empleado por Rieppel (1987, 1994a y 1998a), Tschanz
(1989), Storrs (1991 y 1993) y Sanz et al. (1993).

f) Cresta deltopectoral bien desarrollada (0), reducida o
ausente (1).

Como se ha menciado anteriormente en la discusion, el géne-
ro Lariosaurus 'y Claudiosaurus y Ceresiosaurus poseen esta
cresta humeral muy reducida; Nohosaurus la tiene prominente,
aunque en algunos ejemplares de este género a veces aparecen
crestas deltopectorales reducidas, pudiendo favorecer esta
variacion los factores ontogenéticos.

g) Espacio inter6seo zeugopodial con forma ahusada (0),
con forma de proyectil (1).

Todos los sauropterigios (excepto los plesiosaurios) y repti-
les primitivos, como Claudiosaurus, poseen un espacio interd-

J.M. QUESADA, S. AGUERA GONZALEZ

seo con forma ahusada, tanto en las extremidades anteriores
como en las posteriores (aqui nos referiremos a las anteriores),
delimitado por ulna y radio. Algunos sauropterigios, como
Lariosaurus y Ceresiosaurus, tienen delimitado este espacio
por un tercer elemento, el carpo intermédium, un hueso semi-
circular con una zona proximal achatada, que conecta las dreas
distales de ulna y radio y que formaria la parte mas ancha. En
Lariosaurus y Ceresiosaurus, los extremos distales de ulna y
radio nunca contactan entre si.

h) La forma del carpo intermédium es circular o subcircular
(0), subcircular con el area proximal achatada (1).

En todas las especies de Lariosaurus, en Ceresiosaurus cal-
cagnii y en casi todas las del género Nothosaurus, el hueso car-
pal proximal intermédium tiene una forma muy particular; es
un hueso subcircular con el drea proximal casi plana. En otros
sauropterigios, este hueso esta también achatado, pero en
mucho menor grado, como en Simosaurus gaillardoti (Rieppel,
1994a). En Claudiosaurus germaini (Carroll, 1981) no esta
achatado.

i) El nimero de osificaciones carpales es superior a seis (0),
seis o cinco (1), tres (2).

La condicién primitiva es de 11 en Claudiosaurus. En Lario-
saurus, seguin Rieppel (1998a), «el maximo nimero de elemen-
tos carpales osificados es de seis, y en Ceresiosaurus adultos,
también es de seis». Rieppel (1987) emplea el mismo cardcter,
pero sélo para la familia Pachypleurosauridae, y dice que este
caracter podria estar ligado al estado ontogenético del indivi-
duo; sin embargo, el nimero de elementos osificados carpales
proximales y distales siempre oscila entre cinco y seis, y esta
variacién se produce tanto en individuos considerados como
juveniles o como adultos, indistintamente. En el género Notho-
saurus, el numero total de elementos carpales nunca es mayor
de tres (Rieppel, 1995).

J) Ulna con el drea mediafisiaria postaxial céncava o recta
(0), ligeramente convexa (1).

En el género Lariosaurus, la ulna tiene el borde postaxial de
la mediéfisis concavo en mayor o menor grado; en Lariosaurus
buzii y Lariosaurus xingyiensis es recta; en Lariosaurus laviz-
zarii, Lariosaurus valceresii y Lariosaurus balsami es concavo.
También sucede en Claudiosaurus y en Nothosaurus. En Cere-
siosaurus, el drea postaxial ulnar estd ligeramente curvada,
hecho que, junto con la concavidad del drea preaxial (al igual
que sucede en L. xingyiensis), hace que el hueso tenga una
forma general curvada, muy parecida a la del himero.

k) Extremo distal de la ulna no mas ancho o igual que el pro-
ximal (0), distal mas ancho que el proximal (1).

Este caricter, citado por Tschanz (1989), Sanz (1991), Sanz
et al. (1993) y por Rieppel (1998a), se encuentra en todas las
especies de Lariosaurus como estado derivado (1); anchura
proximal/longitud ulnar (ap)-anchura distal (ad)/longitud ulnar;
en L. buzzii (0,45-0,39), L. balsami ([0,45-0,73]-[0,40-0,62]),
L. xingyiensis (0,44-0,37), L. lavizzarii y L. curioni (se desco-
noce). En Ceresiosaurus es de (0,44-0,56)-(0,26-0,36) y en
Nothosaurus (0,67-0,33); en Paranothosaurus ([0,44-0,46]-
[0,35-0,36]), y en Claudiosaurus (0,27-0,22). En el ejemplar de
este estudio, (0,43-0,39). En Ceresiosaurus y en Claudiosaurus
se da la condicién plesiomorfica, pero es posible que se deba a
una convergencia evolutiva entre ambos grupos.

/) Radio mas corto que ulna (0), mas largo que ulna (1),
aproximadamente de la misma longitud (2). Es un cardcter
ampliamente citado en la bibliografia de los notosaurios;
Tschanz (1989), Storrs (1991 y 1993), Sanz (1991), Sanz et al.
(1993), Rieppel (1994a, 1998a, 1999, 2003). La condicién ple-
siomorfica es que la ulna sea mds larga que el radio, por la
existencia del olécranon, como sucede en Claudiosaurus. En
los sauropterigios, este elemento no estd osificado, lo que redu-
ce la longitud de la ulna. En Nothosaurus y en Paranothosau-
rus, ambos huesos epipodiales son de la misma longitud. En
Ceresiosaurus, la relacién —longitud radio-longitud ulna— es de
1,03, y se pueden considerar como iguales en longitud, en
Lariosaurus buzzii esta tasa es de 1,08 (es mas larga la ulna),
en L. balsami existe una variabilidad entre el estado (0) y el (2),
probablemente debida a circunstancias ontogenéticas; es posi-
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ble que en el individuo adulto, ulna y radio sean de la misma
longitud. En L. valceresii, 1a tasa es de 0,98 y en L. xingyensis
0,95 (iguales en ambos casos). En L. lavizzarii, la relacion es de
1, en L. curionii, el radio es mas corto que la ulna y en AM 024
es de 1,02 (iguales).

m) Numero de falanges de la mano normal (0), ligera hiper-
falangia (1).

El nimero «normal» de falanges es2/3/4/5/3, que es el
que presenta Claudiosaurus y Nothosaurus. Peyer (1931 y
1933-34), ya cita la hiperfalangia en manos de ambos géneros.
En Lariosaurus lavizzarii, L valceresii, L. buzzii y en L. xing-
yiensis las manos estdn o desarticuladas o incompletas. En
Lariosaurus balsami la férmula falangeal es de 4 /5 /5 / 4-5/
3y en Ceresiosaurus calcagnii es de 3 /5/6 /5 /3. Es un
caracter citado habitualmente, Romer (1956), Sues (1987),
Tschanz (1989) y Rieppel (1998a). Parece posible que en base
a este cardcter (y a otros), exista una relacion mas préxima (no
convergente) entre estos notosaurios y los plesiosaurios, via
pistosaurios.

n) Extremo distal de las neurapdfisis dorsales bajas y no ase-
rradas (0), altas y/o aserradas (1).

En el género Lariosaurus, las neuroespinas se citan tradicio-
nalmente como «muy bajas», pero sélo Tschanz (1989) propo-
ne un porcentaje para cuantificarlas (aunque no lo emplea como
cardcter), considera que son bajas por medir «no mds de 1/3 de
la altura total de la vértebra». Hay que tener en cuenta que en
los ejemplares preservados de lariosduridos, la posicion suele
ser dorsal o ventral y es bastante raro su fosilizacién en vista
lateral, excepto en el caso de neuroespinas desarticuladas de su
centro vertebral. En Pistosaurus (Sues, 1987) y en Augustasau-
rus (Sander et al., 1997), ademés de ser, como dice Sues
(1987), «tall and erect», los bordes distales dorsales de las espi-
nas neurales son «serrated». En el ejemplar de este estudio tam-
bién se cumplen ambas condiciones. En Ceresiosaurus, las
espinas neurales dorsales son altas, aunque Peyer (1931) no lo
cita en su descripcién del f6sil. En Nothosaurus, las apofisis
espinosas de las vértebras tordcicas, alcanzan, segin Sanz
(1984), «una altura de mas de dos veces el didmetro del centro;
en cambio, en otros notosdauridos como Paranothosaurus, po-
seen apofisis espinosas de altura reducida». En Claudiosaurus,
las espinas neurales estdn, como cita Carroll (1985), «notable-
mente desarrolladas» y también tiene «ranuras y aserraduras
(grooves and ridges)». Es muy posible que la existencia de
estos rasgos en Claudiosaurus y en los Pistosaurios se deba a
una convergencia evolutiva.

o) Espinas neurales de las primeras vértebras caudales bajas
(0), altas (1).

Este cardcter es bastante importante porque puede ayudar a
aclarar qué tipo de locomocidn tenia este grupo de notosaurios.
Tschanz (1989), relaciona estas espinas neurales con notosau-
rios porque el animal poseia una «cola nadadora», como ocu-
rre en Ceresiosaurus. Tschanz (1989), cree que este cardcter es
una autapomorfia de este género. En los lariosduridos, como se
ha dicho anteriormente, debido a la peculiar posicion en la que
se han encontrado sus restos, es dificil poder medir la altura de
las neuroespinas. En todas las especies de Lariosaurus, en las
que éstas se han podido medir, resultan bajas (ver cardcter
anterior), excepto en el caso de L. xingyiensis (Rieppel, 2003).
También son bajas en Claudiosaurus, Nothosaurus y Paranot-
hosaurus.

p) El nimero de elementos por fila gastral es de tres (0),
cinco (1).

Cada fila de la gastralia estd compuesta por un hueso medial
con forma de «V», y uno o dos laterales. Cuando hay dos pares
laterales por segmento, éstos estdn enroscados entre si. Este
cardcter es frecuentemente empleado; Peyer (1934), Romer
(1954), Carroll et al. (1985), Rieppel (1987, 1998a y 1999),
Sander (1989), Tschanz (1989) y Storrs (1991). Para este ulti-
mo autor, la condicién plesiomorfica es tener cinco elementos
por segmento. Para Rieppel (1999), la polaridad del caracter es
la inversa, que es la que se seguird en este andlisis.

q) Costillas dorsales sin engrosar (0), costillas dorsales
engrosadas (paquiostdticas) (1).
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Algunos notosaurios tienen una paquiostosis pronunciada en
sus costillas (se cree que para tener una flotabilidad negativa,
necesaria para su ambiente acudtico), cardcter que se ha usado
muchas veces para definir el grupo; (Rieppel, 1987, 1994a y
1998a), Sander (1989) y Storrs (1991); en cambio, los reptiles
plesiomoérficos, como Claudiosaurus, carecen de ella. Zangerl
(1935), sugiere que existen tres grados de diferenciacion histo-
logica dentro del engrosamiento de las costillas (en el caso de
los paquipleurosaurios); prepaquiostosis, paquiostosis y postpa-
quiostosis, que parecen reflejar una tendencia filogenética vy,
seguramente, también ontogenética, que se puede aplicar a los
eusauropterigios. Asi, por ejemplo, en el género Nothosaurus 'y
en Lariosaurus balsami (Rieppel 1994a), en unos casos apare-
cen las costillas engrosadas y en otros, no. En L. buzzii, L. val-
ceresii y en Ceresiosaurus, no se aprecia la paquiostosis. En L.
curionii, L. xingyiensis y en AM 024, si.

Tablas de medidas del ejemplar AM 024

Autépodo Carpos Longitud maxima Longitud minima Didmetro
Carpal distal dedo III D 7 — 6
Carpal distal dedo IV D 8,3 — 8.3
Carpal distal dedo V D 6,5 35 —
Carpal Intermedium D 14 10,8 —
Carpal ulnar D 12,5 10,9 —
Carpal indet. mano izq. 8.5 — 8.5
Anchura  Anchura  Anchura
Metacarpos Long prox. dist. med.
Metacarpo dedo I D 16 0,5 5 5
Metacarpo dedo II D 21 6 6 4
Metacarpo dedo III D 22 6 6 3,5
Metacarpo dedo IV D 21 6 5,5 3,5
Metacarpo dedo V D 15,5 6 5,5 4
Anchura  Anchura  Anchura
Falanges Long. prox. dist. med.
Dedo I falange 1 D 7.5 47 — —
Dedo I falange 2 D 4 — — —
Dedo II falange 1 D 9,5 4.5 4.8 3,8
Dedo II falange 2 D 7 3,8 3,5 3,3
Dedo II falange 3 D 55 — — —
Dedo II falange 4 D 3,8 3,8 3,8 3,8
Dedo II falange 5 D 1,5 1,5 1,5 1,5
Dedo III falange 1 D 10,5 5 4.5 4
Dedo III falange 2 D 7.8 3,8 4 3,5
Dedo III falange 3 D 5,5 4 4 33
Dedo III falange 4 D 3,5 3,5 3,5 3,5
Dedo III falange 5 D 1,5 1,5 1,5 1,5
Dedo III falange 6 ? D 1 1 1 1
Dedo IV falange 1 D 10 4.8 5 3,5
Dedo IV falange 2 D 1,5 1,5 1,5 1,5
Dedo IV falange 3 D 1,5 1,5 1,5 1,5
Dedo V falange 1 D 7,5 5 4.5 4.5
Dedo V falange 2 D 4,5 3,5 2 3
Autop. indet. mano izq. 22 — 857 —
Autop. indet. mano izq. 17,5 — 7 —
Anchura  Anchura  Anchura
Zeug6podo Long. prox. dist. med.
Ulna izquierda 43,5 — — —
Ulna derecha 445 19,5 17,8 16
Radio izquierdo — — — —
Radio derecho 45,5 18 14 7
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Anchura  Anchura  Anchura Anchura  Anchura  Anchura
Estilopodo Long. prox. dist. med. Esqueleto axial Long. prox. dist. med.

Humero derecho 99,3 35 27,5 23 Vértebra 12

Fémur derecho 80,1 28 15,5? 8 Centro vertebral 16,5 23,57 —

Neuroapdfisis 41?7 Alt.  10? 15,5 —

Anchura  Anchura  Anchura Neuroapdfisis + centro 70,5 Alt. — — —

Esqueleto axial Long. prox. dist. med. Costilla . 7 — 4
Vértebra 13

Elementos cervicales Centro vertebral _ 209 _

Vértebra mds craneal Neuroapdfisis 405Alt 9,52 13,5 —
Neuroapofisis 30 Alt. 207 177 - Neuroapdfisis + centro 68 7 Alt. — — —
Centro vertebral 16 — - - Costilla izq. (6sea) — — — 7.5
Costilla 267 — — — Vértebra 14

Vértebra + 2 Centro vertebral — — — —

Neuroapdfisis + centro 75 Alt. — — — Neuroapéfisis 399 Alt 99 15,5

Vértebra + 3 Neuroapdfisis + centro 64?7 Alt — —

Neuroapdfisis + centro TLAlL — — — Costilla derecha — 6,5 — —
Costilla 367 — 245 — Costilla izq. (6sea) — — — 75

Longitud del cuello 112 — — — Vértebra 15

Elementos dorsales Centro vertebral - - -

Vértebra 1 Neuroapéfisis 345 Alt — 16,5 —

Neuroapéfisis + centro 61 AlL. _ _ _ Neuroa_péfisis + centro 637Alt — — —

Vértebra 2 Costilla derecha — — — 6

Neuroapéfisis + centro 69 Alt.  — — — Costilla izq. (6sea) - - - 77

Vértebra 3 Vértebra 16
Centro vertebral 16,5 — — — Centro V(?rFebral - - - -

Neuroapdfisis + centro 67 Alt. — — — Neuroapdfisis - - 14 —

Vértebra 4 Vértebra 17
Centro vertebral 16 182 — — Centro ve}:r?e.bral - - - -
Neuroapéfisis 457 Alt 11,5 15,5 - Neuroapéfisis - - 15 -

Neuroapdfisis + centro 69,5 Alt — — — /Costllla — — 5
Costilla 93 5 7 — Vértebra 18—

Vértebra 5 Neuroapéfisis — 11,57 15,5 —
Centro vertebral 17 15 15,5 — Vértebra 19, .

Neuroapéfisis 485 Alt 10,5 14,5 Neuroapéfisis - 10?7 167 —

Neuroapdfisis + centro 68,5 Alt — — — /COSUH& — — - 5
Costilla 103 2 5 8,5 — Vértebra20

Vértebra 6 Neuroapéfisis — 10? 16? —
Centro vertebral 18 177 172 — Costilla - - - 6
Neuroapéfisis SLALL 11,5 15.5 — Vértebra2l

Neuroapéfisis + centro 70 Alt. — — — Neuroapdfisis 2974l 957 15 -
Costilla 997 75 7 — Costilla - — — 557

Vértebra 7 Vértebra 22
Centro vertebral 18 207? 207? Neuroapéfisis - 757 13,5 -
Neuroapéfisis ? 127 167 — Costilla - - - 6

Neuroapéfisis + centro 715At — — — Vértebra23
Costilla 7857 6 o 5 Neuroapéfisis — — — 14

Vértebra 8 Costilla —_ —_ —_ 4.5
Centro vertebral 18 227 — — Vértebra 24, (.(,s.acra?)

Neuroap6fisis 437Al1L 10,5 16 - Neuroapofisis - - 14 —

Neuroapéfisis + centro 71,5 Alt  — — — Longitud total dorsal 415 — — -
Costilla — 5 — — Elementos sacros

Vértebra 9 Vértebra 1
Centro vertebral 16,5 207 — — Centro vertebral 14,57 — — —
Neuroapdfisis 397 A1t — 17,5 — Neuroapdfisis — — 13,5 —

Neuroap6fisis + centro 70?7 Alt. — — — Vértebra 2
Costilla 827 67? — — Centro vertebral 12? — — —

Vértebra 10 Neuroapdfisis — — 12 —
Centro vertebral 16,5 — — — Vértebra 3
Neuroapdfisis 47 Alt. 10 ? 16,5 — Centro vertebral 20,5 ? — — —

Neuroapéfisis + centro 68,5 Alt  — — — Neuroapéfisis — — 22,5 —
Costilla — 6,5 — — Vértebra 4

Vértebra 11 Neuroapdfisis — — 18 —
Centro vertebral 17 23,57 — Vértebra 5 (;caudal?)

Neuroapdfisis 39,5 Alt. 10,5 14,5 — Centro vertebral 14,572 — — —

Neuroapdfisis + centro 69,5 Alt. — — — Neuroapdfisis — — 16 —
Costilla — 7 — 5,5 Longitud total sacra 96 — — —
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Anchura  Anchura  Anchura Anchura  Anchura  Anchura
Esqueleto axial Long. prox. dist. med. Esqueleto axial Long. prox. dist. med.

Elementos caudales Vértebra 17

Vértebra 1 Centro vertebral 12,5 — — 14,5
Centro vertebral 14?2 — — — Neuroapdfisis 24 Alt. — 5,5 —
Costilla derecha 27 — — 8.5 Neuroapéfisis + centro 38,5 At — —

Vértebra 2 Vértebra 18
Centro vertebral 137 28 — — Centro vertebral 12 — — 12
Costilla izquierda 19,5 257 — 9.5 Neuroapdfisis 23 Alt. — — 4.5

Vértebra 3 Neuroapdtisis + centro 35 Alt — — —
Centro vertebral 13 — — 257 Arco hemal 8 — — 8
Costilla izquierda 21 — — 10 Vértebra 19
Costilla derecha 22,5 — — 8 Centro vertebral 12 — — 15,5

Vértebra 4 Neuroapdfisis 17 Alt — 6 —
Centro vertebral 13 — — 22 Neuroap6fisis + centro 32,5Alt — —
Costilla izquierda 23 — — 9 Arco hemal 7.5 — 5
Costilla derecha 23 — — 8.5 Vértebra 20

Vértebra 5 Centro vertebral 11,5 — — 11,5
Centro vertebral 13 — — 23,5 Neuroapdfsis 17 Alt. — 5,5 —
Costilla izquierda 18 — — 9 Neuroapdfisis + centro 28 Alt. — —
Costilla derecha 21 — — 8 Arco hemal 7 — — 6

Vértebra 6 Vértebra 21
Centro vertebral — — — 24 Centro vertebral 11?7 — — 12
Costilla derecha 187 — — 8 Neuroapdfisis 16 Alt. — — —

Vértebra 7 Neuroapdfisis + centro 26,5 Alt. — — —
Centro vertebral — — — — Arco hemal 7 — 6°?
Costilla izquierda — — — — Vértebra 22
Costilla D. ;A. hemal? 14,5 — — — Centro vertebral 12 — — 11,5

Vértebra 8 Neuroapdfisis 16 Alt. — 4.5 —
Arco hemal 11 8 — Neuroapdfisis + centro 25 Alt — — —

Vértebra 9 Longitud total caudal 300 — — —
Centro vertebral — — — — Longitud total ejemplar 938 — — —

Vértebra 10
Centro vertebral — — — — Anchura Anchura

Vértebra 11 Longitud deldrea  Anchura  del drea
Centro vertebral _ _ _ 13 Cintura pectoral total glenoidea  medial  sinfisiaria
Arco hemal 11,5 — — 6

Vértebra 12 Coracoides 68 45 25 42
Centro vertebral 12 — — 12 Anchura Anchura
NeurOE,lp.o.flsls SLAIL - — B B Longitud  deldrea  Anchura  del drea

Neuroapéfisis + centro 425 At — _ — Cintura pectoral total craneal medial  sinfisiaria
Arco hemal 11,5 — — 6,5 P

Vértebra 13 .

Centro vertebral 13 — 12,5 Escdpula 37 18,5 » 377
Neuroapdfisis 30,5 Alt — 9,5 — Anchura

Neuroapdfisis + centro 43 Alt. — — Anchura del drea
Arco hemal 1 - - 7 Anchura  deldrea  Anchura inter-

Vértebra 14 Cintura pectoral medial  escapular méxima clavicular
Centro vertebral 13 — — 11
Neuroapdfisis 31 Alt. — 9,5 — Clavicula 15 21 22 18

Neuroapdfisis + centro 44 Alt. — — —

Vértebra 15 Longitud Anchura Anchura
Centro vertebral 11,5 —_ —_ —_ Cintura pélvica total medial del drea caudal
Neuroapdfisis 31 Alt. — 9,5 —

Neuroapdfisis + centro 42 Alt. — — Isquion 37,57 18,5 28,5

Vértebra 16
Centro vertebral 10,5 — — 12
Neuroapofisis 28 Alt. — 7 —

Neuroapdfisis + centro 40 Alt. — — —




