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Resumo

O presente trabalho aborda a Sistematica da Infra-Ordem Notosuchia, sob o ponto
de vista filogenético, buscando alternativas que possam contribuir para a Taxonomia do
grupo. Uma revisdo de materiais reune infomagbdes paleontoldgicas, geoldgicas e
biocronoldgicas para espécies e formas caracterizadas como parte do clado.

Materiais inéditos sdo descritos para Mariliasuchus amarali e Notosuchus terrestris,
permitindo uma melhor compreensdo de aspectos morfo-anatdmicos, evolutivos e
paleoecoldgicos destas espécies. O Género Uruguaysuchus é reavaliado com relacédo a
validade de materiais e sua composicao. Restos referentes a uma nova espécie de
crocodilomorfo notossuquiano séo descritos e posicionados filogeneticamente.

Analise filogenética foi conduzida para 24 taxons, com o uso de 179 caracteres,
resultando em 14 arvores igualmente parcimoniosas, com Parciménia de Fitch, bem como 4
arvores mais parcimoniosas para a aplicagdo de Parcimbénia de Wagner a 26 séries de
ordenacéo.

Os resultados permitiram, entre outros aspectos: (a) a identificacdo de nova espécie
de crocodilomorfo notossuquiano como grupo-irmdo de Sphagesaurus huenei; (b) a
confirmacao da posigao filogenética de Mariliasuchus e seu ‘status’ como Notosuchidae; (c)
a caracterizagdo de Notosuchia como grado; (d) a sugestdo de descricdo em uma nova
superfamilia e uma nova infraordem no ambito dos Metasuchia.

Analise filogenética adicional, a partir de adaptacéo da metodologia formal, permitiu a
reavaliacdo da posicao filogenética de Chimaerasuchus paradoxus em relagdo a outros
Crocodylomorpha e o estabelecimento de previsbes de carater evolutivo, anatdmico e
biocronoldgico.

Abstract

The present study approaches the systematic of the Infra-Order Notosuchia, under
the scope of phylogenetics, searching for taxonomic propositions. A revision of the material
gathers informations on Paleontology, Geology and Biocronology related to Notosuchia.

Unpublished specimens from both Mariliasuchus amarali and Notosuchus terrestris
are described, allowing a better comprehension of morpho-anatomic, evolutionary and
paleoecological aspects concerning these species. The Genus Uruguaysuchus is revised on
the validity of some materials and its composition. Unpublished data on a new notosuchian
crocodylomorph species are described and its phylogenetic position is discussed.

Phylogenetic analysis was conducted for 24 taxa, with the use of 179 characters,
resulting in 14 equally parsimonious trees with the use of Fitch’s Parsimony, just like four
equally parsimonious trees with the use of Wagner’s Parsimony for 26 characters.

The results allowed, among other aspects: (a) assigning the new notosuchian
crocodylomorph species as the sister-group of Sphagesaurus huenei; (b) to corroborate
Mariliasuchus as a Notosuchidae; (c) to understand Notosuchia as a grade; (d) the
suggestion of a new superfamily and a new infraorder among metasuchian crocodylomorphs.

Aditional phylogenetial analysis, with modifications to the original methodology,
allowed a reevaluation of the phylogenetic position of Chimaerasuchus paradoxus within
other groups of Crocodylomorpha and the construction of evolutive, anatomical and
biocronologic previsions.
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| - INTRODUGAO

A Infra-Ordem Notosuchia € um grupo taxonémico de crocodilomorfos do Cretaceo do
Gondwana que, embora seja razoavelmente bem conhecido por estudos anatémicos, é
relativamente pouco estudado no contexto filogenético, apresentando problemas de ordem
taxondmical/sistematica (Benton & Clark, 1988; Bertini & Carvalho, 1998; Pol, 1999a).

As espécies conhecidas de Notosuchia possivelmente desempenharam importante
papel paleoecologico e representam importante fonte de informagdes sobre
Paleobiogeografia do Gondwana (Gasparini, 1971; Bonaparte 1978, 1984, 1986; Buffetaut &
Taquet, 1979; Buffetaut 1981, 1982; Clark, 1994; Bertini et al., 1997; Bertini & Carvalho
1998, 1999; Carvalho & Bertini, 2000).

Os Notosuchia mais recentemente encontrados apresentam interessantes conjuntos
de caracteristicas adaptativas, consideradas pouco usuais entre amniotas reptilianos, fato
que traz novas implicagbes para estudos evolutivos e paleoecoldgicos (Clark et al., 1989;
Bonaparte, 1996; Buckley & Brochu, 1996; Wu & Sues, 1996; Buckley et al. 1997, 2000;
Nobre & Carvalho, 2002b; Andrade & Bertini, 2003; Pol, 2003; Sereno et al., 2003;
Vasconcellos & Carvalho, 2003).

Uma melhor compreensao dos problemas envolvendo a evolugdo dos Notosuchia
exige uma avaliagdo dos contextos taxonémico e histérico do grupo, bem como nos

aspectos geoldgicos de areas de ocorréncia deste grupo fossil.



Dissertacdo de Mestrado Marco Brandalise de Andrade |.G.C.E-UNESP/ Rio Claro

Il - OBJETIVOS

Este trabalho objetivou o esclarecimento de algumas questdes de grande importancia,

relativas ao clado Notosuchia, listadas a seguir.

o O clado Notosuchia representa uma unidade evolutiva monofilética ?

o Qual relacao as espécies notossuquianas apresentam entre si?

o Qual relacdo as espécies notossuquianas apresentam com  outros
crocodilomorfianos “mesossuquianos”, freqlientemente associados com as
espécies tradicionalmente classificadas como Notosuchia ?

o Existe uma correspondéncia real entre as familias presentes na Infra-Ordem
Notosuchia e as relagbes entre as espécies de notosuquios ?

. A Infra-Ordem Notosuchia, e suas subunidades, apresentam identidades

paleoecoldgicas ou biocronologias ?

Este trabalho objetiva a realizacdo das revisdes sistematica e taxondmica de
Notosuchia, sob a o6ptica da Sistematica Filogenética, utilizando metodologia cladista como
ferramenta central de trabalho e producao de hipoteses. A avaliacdo destas questdes é

fundamental com implicagées em estudos paleobiogeograficos e biocronolégicos.



Dissertacdo de Mestrado Marco Brandalise de Andrade |.G.C.E-UNESP/ Rio Claro

Il - DEFINIGAO E CONTEXTO EVOLUTIVO DOS NOTOSUCHIA

lll.1 - CARACTERISTICAS GERAIS DE CROCODYLOMORPHA WALKER, 1970

Os crocodilomorfos representam, no registro féssil, um grupo bastante diversificado de
Arcosauria Cope, 1896. Originados no Triassico Superior, seu registro se extende até o
presente, com um numero relativamente pequeno de representantes atuais. Estes ultimos -
crocodilidos, aligatoridos e gavialidos - no entanto s&o pouco representativos da historia
evolutiva do grupo, tanto no aspecto anatémico/morfolégico, quanto no ecolégico, uma vez
que provavelmente representam a descendéncia de uma unica linhagem laurasica (Romer,
1966; Colbert, 1969; Buffetaut 1979, 1982; Carrol, 1988; Pough et al., 1993; Clark, 1994,
Sues, 1997; Bertini, 2002).

Em um contexto mais amplo, os Crocodylomorpha estao relacionados a outros grupos
de arcossauros (Figura 01). Como outros Crurotarsi (Phytosauria, Aetosauria, Ornithosuchia,
Rauisuchia e Lagosuchia), os crocodilomorfos apresentam tarso crurotarsal, onde o
calcaneo esta associado a pata e o astragalo com a tibia. Neste padrdo anatémico, que
favorece uma locomocéo plantigrada, calcaneo e astragalo atuam como um eixo, resultando
em um movimento mais amplo e uma passada mais firme (Gauthier, 1986; Benton & Clark,
1988; Sereno, 1991; Sereno et al., 1993).

d)

g ‘W

L
} ;:\:"__1 Jid “G

£

Figura 01: Variedade de padrdes anatdmicos em arcossauros: a) Euparkeria, arcossauro
basal; b) Eudimorphodon, um pterossauro; c) Triceratops, um dinossauro ornitisquio; d)

Tyrannosaurus, um dinossauro saurisquio (adaptadas de Brochu, 2001).

Benton & Clark (1988) definem os Crocodylomorpha por caracteristicas morfo-
anatdmicas que podem ser reconhecidas prontamente na maioria das formas. Entre outras

se destacam:

. cranio acinético;

o fenestra latero-temporal de formato triangular;

o alongamento dos carpais proximais;

o perda do pés-frontal;

o presenca de osteodermos dorsais, operando como elementos de protegao,

sustentacao e termorregulagao;

o processo posterior do coracoide alongado.
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Por fim, os crocodilomorfos apresentam um padrao préprio referente a morfologia das
cinturas escapular e pélvica. Permite tanto manutencao de posturas nao-ereta, mais comum
em anfibios e lacertilios modernos, quanto quadripede-ereta, similar aquela dos terapsidos
(Romer, 1966; Colbert, 1969; Buffetaut, 1979; Benton & Clark, 1988; Carrol, 1988; Pough et
al., 1993; Reilly & Elias, 1998; Bertini, 2002) (Figura 02).

Figura 02: Diferentes posturas adotadas por Alligator mississippiensis, um eusuquiano
atual: a) postura quadrupede-ereta; b) postura ndo-ereta ou rastejante, adotada quando

0 animal desenvolve o “sprawling gait” (adaptado de Reilly & Elias, 1998).

Ao longo do processo de evolugdo do grupo adicionalmente observa-se ainda uma
tendéncia para o desenvolvimento de um palato secundario, bem como uma reducido do
pubis, que deixa de participar do acetabulo. A variedade de formas em Crocodylomorpha é
bastante ampla no registro féssil, abrangendo de espécies totalmente terrestres a
variedades exclusivamente aquaticas. Ha uma miriade de habitos, onde inclusive sao
sugeridos fossoriais para alguns morfétipos (Romer, 1966; Buffetaut 1979, 1982; Clark,
1994).

Em termos alimentares sao noticiadas formas onivoras, piscivoras, carnivoras,
moluscivoras e possivelmente herbivoras (Buffetaut, 1979; Clark et al., 1989; Wu et al.,
1995; Sues, 1997; Buckley et al., 2000; Andrade & Bertini, 2003; Pol, 2003). Uma grande
variedade de padrdes alimentares pode ser associada aos crocodilomorfos como um todo.

Em contraste, nos crocodilomorfos contemporaneos observamos apenas formas semi-
aquaticas, predadoras generalistas a piscivoras especialistas (Romer, 1966; Buffetaut, 1979;
Pough et al., 1993). Isto é resultado destas espécies serem representantes de um pequeno
subagrupamento, no ambito da enorme variedade original (extinta) de formas. Em relacéo a
reproducido, os Eusuchia viventes apresentam cuidado parental com ovos e filhotes,
combinado com a constru¢ao de ninhos para incubagao. Sendo este padrao bem conhecido
para outros grupos de Archosauria (Dinosauria, Aves), parece razoavel a suposicao que

este comportamento seria primitivo, herdado pelos Crocodylomorpha (Pough et al., 1993).
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Os crocodilomorfos atuais - Sub-Ordem Eusuchia - sdo portanto o fruto da irradiacao
evolutiva de um grupo de animais previamente bastante especializados, ao final do
Cretaceo, praticamente unicos sobreviventes crocodilomorfianos do evento de extingdo do
Cretaceo-Terciario (Romer, 1966; Buffetaut 1979, 1982; Clark, 1994). Além dos eussuquios,
apenas os sebecossuquios sobreviveram a esta crise bidtica, desaparecendo ainda durante
o Neogeno (Colbert, 1969; Buffetaut 1979, 1980; Gasparini et al., 1993).

1.2 — CLASSIFICACAO DOS CROCODYLOMORPHA

A classificagao tradicional (ou gradista) dos Crocodylomorpha supde trés divisbes sub-
ordinais, basicamente estabelecidas em funcdo do desenvolvimento do palato secundario
(Romer, 1966; Buffetaut 1979, 1982) representando grandes agrupamentos de formas
progressivamente “mais evoluidas ou avangadas” (Figura 03).

Os Protosuchia Mook, 1934 abarcam, em sua maioria, as formas cronologicamente
mais antigas (Meso-Triassico a Eo-Jurassico). Representam espécies com caracteristicas
primitivas, comuns aos Archosauria basais, especialmente pela auséncia de um palato
secundario plenamente desenvolvido.

A Sub-Ordem Mesosuchia Huxley, 1875 engloba a grande maioria das formas
jurassicas e cretacicas, incluindo os Sebecosuchia, com morfétipos cretacicos e terciarios.
Todos os mesossuquianos apresentavam um palato secundario parcialmente desenvolvido.
Na verdade, diversos estagios (possivelmente padroes) de desenvolvimento palatal estdo
representados neste agrupamento.

Os representantes da Sub-Ordem Eusuchia Huxley, 1875 sao definidos especialmente
por possuirem um palato secundario completo, com uma coana (narina interna) posicionada
posteriormente e formada apenas pelos pterigéides. Nenhum eussuquio possui fenestra pré-
orbital, porém todos possuem cranio comprimido dorsoventralmente, gastralia bem
desenvolvida e uma cobertura de osteodermos bastante extensa.

Nos Eusuchia se encontram agrupadas todas as formas recentes. Os Alligatoridae
Gray, 1844 compdem o grupo dos chamados jacarés e aligatores, com forte presenca nas
Américas. Os Crocodylidae Huxley, 1875 representam um grupo mais bem distribuido entre
Asia, Africa e Oceania, conhecidos como crocodilos (embora inclua os falsos-gaviais). Os
gaviais verdadeiros da Familia Gavialidae, embora tnha representantes fésseis por todo o
mundo, se encontra atualmente restrita basicamente ao sul da Asia, na india.

Embora apresentem diferengas consideraveis principalmente em relagcdo a morfologia
craniana, compartilham um mesmo plano basico corporal (Figura 04), além da posi¢ao das

Orbitas, narinas e coanas. Mesmo dentro de cada um destes agrupamentos existem
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diferengas, mais notaveis em alguns casos, mais discretas em outros. As diferengas
morfolégicas mais facilmente observadas entre géneros e espécies de Alligatoridae, por
exemplo, estdo concentradas na morfologia e padrao de distribuigdo dos osteodermos
cervicais e na forma e estrutura do rostro (Figura 05).

Os Notosuchia sao definidos como crocodilomorfos mesossuquianos, 0 que o0s
categoriza como animais em um estado intermediario na evolu¢gdo do grupo. Varios sao os
trabalhos que adotam esta estrutura conservadora, demonstrando sua operacionalidade
(Romer, 1966; Buffetaut 1970, 1981, 1982; Buffetaut & Taquet, 1979).

Figura 03: Espécies de Crocodylomorpha, representativos de grupos diversos: a)
Hemiprotosuchus leali, um Protosuchia; b) um Mesosuchia; ¢) Crocodylus porosus, um
Eusuchia (a - como em Bonaparte, 1971; b - desenho de L. E. Fiorelli, gentilmente

cedido por “Proyecto Dino”; ¢ - foto de D. P. Moreno).

O desenvolvimento da Sistematica Filogenética, durante as décadas de 1950 e 1960,
teve grande impacto sobre a classificacao tradicional de varios grupos de organismos,
incluindo os vertebrados como um todo e muitos de seus subagrupamentos (Gauthier et al.,
1988; Pough et al., 1993; Marques, 1997; Brochu, 2001; Amorim, 2002;). Os conceitos de
convergéncia, paralelismo e homologia secundaria alteraram a concepg¢ao vigente, baseada
no profundo estudo anatdbmico de determinadas caracteristicas, passando a considerar
agrupamentos taxonémicos monofiléticos, identificados apenas por parcimbnia aplicada a
extensas matrizes de dados (ver Item V.5).

A adocéao da abordagem filogenética promoveu o inicio de uma grande reestruturacao
no conhecimento das relagbes evolutivas das espécies de Crocodylomorpha, destacando-se
os trabalhos de Clark (1986), Benton & Clark (1988), Whetstone & Whybrown (1983),
Brochu (1997, 2001), Wu et al. (1994a, 1997),e Clark et al. (2000).
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Figura 04: Diferentes representantes eussuquianos: a) Caiman latirostris; b) Crocodylus
niloticus; c) Gavialis gangeticus (a - foto do autor; b - foto de D. P. Moreno; ¢ — foto de A.

Dwight, obtida a partir de <www.wildlifeofpakistan.com>).

Figura 05: Diferentes representantes de Alligatoridae: a) Caiman crocodilus; b) Caiman

latirostris; c) Paleosuchus sp. (fotos do autor).
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A reorganizacdo dos Crocodylomorpha, assim como todas as classificagdes
filogenéticas, apresenta-se pouco didatica quando comparada as tradicionais gradistas. A
classificagdo revisada inclui ao menos oito agrupamentos, além de duas sub-ordens
apresentadas durante a década de 70, nos moldes da metodologia gradista (Notosuchia e
Sebecosuchia), ainda usadas atualmente. Somam-se a estes taxons uma razoavel
variedade de espécies com afinidade indeterminada, seja pelo grau de
preservacao/deformacdo, ou pela indisponibilidade de analise do material paleontoldgico
(Benton & Clark, 1988).

A Figura 06 mostra, em quadro comparativo, a estrutura do grupo Crocodylomorpha

em uma classificagao tradicional e na concepcao filogenética.

a) b)

Eusuchia

T

Mesosuchia

T

Protosuchia

T

Sphenosuchia
Protosuchia
Thalattosuchia
Sebecosuchia
Motosuchia
Eusuchia

MNeosuchia

Metasuchia

Mesoeucrocodylia

Crocodyliformes

Crocodylomorpha

Figura 06: Diferentes concepcbes referentes a evolugdo dos crocodilomorfos. A
concepcgao tradicional (a) pressupde relagdes do tipo ancestral-descendente (baseada
em Romer, 1966). A concepgéo filogenética (b) usa apenas relagbes de ancestralidade
comum, considerando maior numero de agrupamentos (modificada de Benton & Clark,
1988). Observa-se que Notosuchia e Sebecosuchia sdo apresentados a priori como

terminais monofiléticos.

Sistematica e taxonomia atual dos Crocodylomorpha

A visdo ftradicional (gradista) levou a concepcdo de um grupo primitivo de
crocodilomorfos, que eventualmente deu lugar a outro menos-primitivo, que por fim evolui
para um conjunto de formas mais avangadas. Em contraste, a classificagdo filogenética
passa a evidenciar as relagdes entre as espécies (terminais de analise), e parte destas, ou
grupos, passam a ser concebidos como descendentes, sendo inclusos em um mesmo

agrupamento.
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Assim, Eusuchia passa a ser compreendido como parte de outro agrupamento, os
Neosuchia Benton & Clark, 1988, que por sua vez é considerado como subagrupamento dos
Mesoeucrocodylia Whetstone & Whybrown, 1983 (Benton & Clark, 1988; Buckley et al.,
2000; Tykoski et al., 2002).

Observa-se que, em sua concepc¢ao tradicional, Protosuchia Brown, 1934 caracteriza-
se pela auséncia do palato secundario, caracteristica claramente plesiomérfica, uma vez
que estd presente em arcossauros basais, por exemplo Lagosuchus e Postosuchus.
Crocodylomorpha atuais, por outro lado, apresentam a caracteristica desenvolvimento de
palato em um estado bastante derivado (Benton & Clark, 1988; Pough et al., 1993). Deste
modo, diversas formas incluidas como crocodilomorfianos primitivos (sem palato), foram
revisadas e definidas com o uso de conjuntos de autapomorfias. Separados em dois clados,
0s géneros que previamente compunham os protossuquios (lafo-sensu), passaram a
constituir tanto Sphenosuchia Bonaparte, 1971 quanto Protosuchia (stricto-sensu),
representando na verdade linhagens distintas.

Terrestrisuchus, Dibothrosuchus e outros géneros associados passaram a compor
Sphenosuchia, um agrupamento ainda muito discutido (Pol, 1999). A principio,
esfenossuquios representam o clado mais basal na filogenia de Crocodylomorpha, sendo
grupo-irméo das formas crocodilomorfianas restantes (os Crocodyliformes).

No ambito dos Crocodyliformes Hay, 1970, Protosuchus Brown, 1933,
Hemiprotosuchus Bonaparte, 1967 e outros géneros filogeneticamente mais préximos foram
mantidos sob a denominacdo de Protosuchia (stricto-sensu), sendo considerado como
grupo-irmao de Mesoeucrocodylia. Embora ndo exista um consenso sobre o monofiletismo
de Protosuchia como um todo, considera-se que um conjunto mais restrito (Protosuchus,
Hemiprotosuchus e Orthosuchus) represente um clado monofilético (Pol, 2003; Pol & Norell,
2004; Pol et al., 2004).

O clado Mesoeucrocodylia foi estabelecido por Whetstone & Whybrown (1983),
abrangendo as espécies viventes e todos os antigos representantes da Sub-Ordem
Mesosuchia. No ambito dos mesossuquianos destacam-se os Thalattosuchia Fraas, 1901
(Metriorhynchus, Geosaurus, Teleosaurus, Pelagosaurus), um grupo basal de formas
marinhas e semi-marinhas longirrostrinas, bastante especializadas.

Os demais mesoeucrocodilianos compdem os Metasuchia Benton & Clark, 1988,que
representam a maioria das formas mesossuquianas antigas de habito terrestre, além dos
atuais Eusuchia. A taxonomia dos Crocodylomorpha manteve sua estrutura original em
alguns casos e determinados grupos mesossuquianos permanecem distintos, aguardando
avaliagdo mais detalhada. A Infra-Ordem Notosuchia, objeto central do presente estudo, é

constituida por formas terrestres, possivelmente onivoras, de porte pequeno a médio. Os
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Sebecosuchia, também de distribuicdo gondwénica, sdo compostos por formas terréstres,
nitidamente predadores, de tamanhos médio a grande.

Os Neosuchia compreendem um subagrupamento de Metasuchia que, por parciménia,
considera parte dos antigos mesossuquianos (por exmplo: Goniopholidae Cope, 1875;
Atoposauridae Gervais, 1871; Dyrosauridae De Stefano, 1903), juntamente com os
Eusuchia. Evidencia-se porém que, no ambito das antigas formas mesossuquianas,
Bernissartia Dollo, 1883 e Leidyosuchus vém sendo freqlientemente considerados como
mais relacionados a eussuquios que as demais espécies de Mesosuchia (Clark, 1994;
Brochu, 1997; Brochu et al., 2000; Tykoski et al., 2002; Pol, 2003; Sereno et al., 2003; Pol &
Norell, 2004).

Uma série de formas apresenta posicao filogenética questionavel, no ambito dos
Crocodylomorpha. Isto ocorre por falta de informacgbes, condicionadas por varias razodes:
material mal conservado e fragmentario, descricdo pouco aprofundada, publicagbes restritas
(resumos ou artigos em revistas indexadas de baixa circulagcédo) e/ou dificuldade de acesso
de especialistas diversos aos materiais em questao.

Hsisosuchus chungkingensis Young & Chow, 1953 é uma destas espécies que
apresentam relacdes controversas. E proveniente da Asia e comumente definido apenas
como um Mesoeucrocodylia. A descricdo de outra espécie do mesmo género, H.
dashanpuensis Gao, 2001, também da China, vem permitindo melhor compreensao deste
clado na filogenia dos Crocodylomorpha (Li et al., 1994; Wu et al., 1994b).

A posicao filogenética de duas espécies africanas, Hamadasuchus rebouli Buffetaut,
1994 e Libycosuchus brevirostris Stromer, 1914, também parece ser bastante controversa.
Ambas sao representadas por material fragmentario e aparentemente seriam formas
metassuquianas.

A posicao do clado Thalattosuchia também é razoavelmente controversa. Benton &
Clark (1988) identificam duas possiveis resolugdes para o posicionamento deste grupo. Os
talatossuquios podem, em primeiro lugar, ocorrer como clado basal dos Mesoeucrocodylia, o
que é corroborado pelos trabalhos posteriores de Buckley et al. (2000) e Tykoski et al.
(2002). Outra possibilidade é evidenciada também por Clark (1994), qu sugere que os
talatossuquios compartihem maior numero de apomorfias com outros grupos de
neossuquios, opinido corroborada por Ortega et al. (2000), Pol (2003) e Pol & Norell (2004).

A caréncia de informac¢des adequadas, devido a falta de material acessivel e com boa
preservacao, representa problema natural da pesquisa em Paleontologia, se refletindo na
dificuldade de compreensdo das relagdes evolutivas das espécies acima mencionadas
(Gauthier et al., 1988; Kemp, 1999).

10
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Uma lista de caracteristicas diagndsticas, para cada um dos principais agrupamentos
de Crocodylomorpha, baseada no trabalho classico de Benton & Clark (1988), se encontra

em anexo (Anexo 01).

111.3 — NOTOSUCHIA: CROCODILOMORFOS DO CRETACEO DO GONDWANA

Os Notosuchia representam um grupo relativamente bem caracterizado de
crocodilomorfos do Cretaceo do Gondwana (Figura 07). Sdo de tamanhos pequeno a médio,
aproximadamente 50 cm a 2 m de comprimento. Seus cranios freqlientemente apresentam-
se encurtados antero-posteriormente, sendo tao altos quanto largos, com orbitas dispostas
lateralmente e palato parcialmente desenvolvido. A série dentaria apresenta-se
freqlientemente reduzida em nimero, em conseqliéncia do encurtamento do rostro (Price,
1950b; Gasparini, 1971; Bertini & Carvalho, 1999).

Adicionalmente observa-se uma tendéncia para o desenvolvimento de denti¢cdes
especializadas e, muito provavelmente, de estratégias alimentares diferenciadas
(Woodward, 1896; Clark et al., 1989; Carvalho, 1994; Wu et al., 1995; Gomani, 1997;
Buckley et al., 2000; Andrade & Bertini, 2003; Sereno et al., 2003; Pol, 2003). Um numero
significativo de espécies apresenta um par de dentes pré-maxilares hipertrofiados.

Considerando-se Notosuchia sensu Gasparini (1971), sdo conhecidas 14 espécies
formalmente descritas, distribuidas em 11 géneros (Anexo 02). Outras deverdo se somar a
este grupo, uma vez que varias outras formas, noticiadas a partir de grupos de trabalho
diversos ou identificadas neste estudo, se encontram em investigacdo (Anexo 03).

Atualmente trés familias sdo amplamente reconhecidas (Notosuchidae Dollo, 1914;
Uruguaysuchidae Gasparini, 1971; Comahuesuchidae Bonaparte, 1991), todas com
distribuicdo em Ameérica do Sul e Africa. H4 apenas um representante ndo gondwanico
(China), Chimaerasuchus paradoxus Wu et al., 1995, de relagbes duvidosas. A distribuicao
do grupo esta limitada, até o momento, ao Cretaceo (Bertini & Carvalho, 1999; Carvalho &
Bertini, 2000).

Paleoecologicamente os notossuquios sao descritos como animais de florestas ou
terrenos nao-alagaveis. Uma vez que apresentam narinas frontais terminais ou
subterminais, mas nunca superiores, supbe-se que apresentavam modo de vida
essencialmente terrestre, ao contrario dos Eusuchia, que as apresentam em posicao
elevada, junto com as orbitas, caracteristicas funcionalmente relacionadas a vida aquatica
(Woodward, 1896; Gasparini, 1971; Carvalho & Bertini, 1999; Bertini & Carvalho, 1999).

Ainda assim, embora estas informacbes se constituam em razoaveis indicadores

11
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paleoecoldgicos, grandes excegdes podem ser facilmente observadas entre as espécies
atuais de répteis e mamiferos (Pough et al., 1993).

Alguns trabalhos, realizados a partir de metodologia filogenética, com numero limitado
de taxons, tratam da sistematica interna do grupo. Parte destes, no ambito da cladistica
(Benton & Clark, 1988; Clark, 1994; Ortega et al., 2000; Pol, 2003), pdem em duvida o
monofiletismo de Notosuchia, sugerindo que classificagdo e taxonomia do agrupamento
estejam equivocadas. Mesmo o estudo anatdmico de Bonaparte (1991) sugere que
Araripesuchus gomesii Price, 1959 nao seja efetivamente um representante dos

notossuquios.

Figura 07: Algumas espécies consideradas como Notosuchia sensu Gasparini (1971): a)
reconstrugcdo de Araripesuchus gomesii, crocodilomorfo notossuquiano do Cretaceo
Inferior do Brasil, baseada no exemplar juvenil AMNH-24450; b) representacao artistica
de Mariliasuchus amarali Carvalho & Bertini, 1999 em vida. (a - retirado de Hecht, 1991; b

- desenho por F. A. Elias).

O clado Notosuchia, embora em uso corrente pela comunidade, permanece no ambito
da abordagem gradista. De modo geral, 0 mesmo pode ser dito de suas familias. Seus
representantes sdo, no entanto, amplamente reconhecidos como Crocodylomorpha,
Crocodyliformes e Mesoeucrocodylia. Compreende-se também que nenhuma das espécies

possa ser considerada como Neosuchia.

12
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1ll.3.1 — Espécies formalmente descritas para Notosuchia

Woodward inaugurou em 1896 os trabalhos sobre Notosuchia, embora ndo fossem
assim caracterizados entao, através da descricado de Notosuchus terrestris. Esta espécie foi
considerada como uma forma mesossuquiana, devido as caracteristicas de
desenvolvimento parcial do palato secundario, mas reconhecendo o encurtamento do rostro,
a posicdo terminal da narina, a especializagdo dentaria, como caracteristicas bastante
distintivas. Esta forma foi reestudada por Baez (1957), Gasparini (1971) e Bonaparte (1991).
Quase vinte anos apods o trabalho de Woodward foi criada a Familia Notosuchidae,
reconhecendo-se o carater bastante particular deste grupo (Dollo, 1914).

Outras espécies viriam a se somar ao grupo Notosuchia, na época, no mesmo grupo
familiar, uma década depois, com a descricao de Uruguaysuchus aznarezi e U. terrai por
Carlos Rusconi (1933). Na verdade, algumas espécies foram descritas na América do Sul a
partir de dentes e fragmentos, osteodermos isolados, entre outros, inicialmente sendo
relacionadas a Notosuchus, devido ao seu tamanho modesto.

Durante a década de 1950, além de revisar a bibliografia, e os diversos materiais, L. I.
Price descreve Sphagesaurus huenei a partir de dentes coletados no Estado de Sao Paulo
(Price, 1950a) e Araripesuchus gomesii, de cranio bastante completo da Chapada do
Araripe (Price, 1959). Estes trabalhos foram singularmente bem documentados, com
observacgdes apuradas sobre as espécies estudadas.

Price (1950b, 1955) fez importantes revisdes, verificando que diversos materiais foram
mal observados/descritos e erroneamente classificados. Pode-se dizer que os trabalhos de
L. I. Price abriram as portas para estudos sérios e metodoldgicos dos crocodilomorfianos
fésseis no Brasil. Araripesuchus gomesii permanece como um dos Notosuchia mais bem
estudados e Sphagesaurus huenei, muito embora limitado a poucos materiais, foi
reconhecido como espécie valida, sendo seu relacionamento com Notosuchus estabelecido
pela especializagdo dentaria, porém de maneira limitada.

Materiais adicionais, posteriormente associados a Sphagesaurus huenei, sao ainda
discutidos, e sua relagdo exata com os materiais-tipo permanece incerta (Bertini & Arruda-
Campos, 1995; Kellner et al., 1995; Andrade & Bertini, 2003; Pol, 2003). Em trabalho mais
recente sobre Sphagesaurus huenei, Pol (2003) descreve material adicional composto de
cranio bastante completo e fragmento de mandibula (RCL-100), um exemplar
genericamente descrito como procedente da Formagdo Adamantina, Municipio de
Buendpolis, Estado de Sao Paulo. A partir de caracteristicas dentarias, discrimina a
ocorréncia de determinados planos de desgaste em dentes maxilares como evidéncia de

movimentos mandibulares laterais, combinados com outros em sentido antero-posterior.
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Ainda na década de 1950 Notosuchus lepidus Baez, 1957 foi descrito na Argentina a
partir de poucos materiais mal preservados. Esta espécie foi posteriormente incluida na
sinonimia de Notosuchus terrestris, uma vez que a identificacdo estava baseada em
observagdes equivocadas e/ou superficiais (Gasparini, 1971).

A publicacao de Gasparini (1971) foi de importancia singular, uma vez que a autora faz
uma abrangente revisdo do grupo. Nesta revisdo, cria a Infra-Ordem Notosuchia e
reconhece diferencas significativas entre alguns membros do agrupamento. Gasparini
(1971) estabelece ainda a Familia Uruguaysuchidae, nela acomodando Uruguaysuchus e
Araripesuchus, ao mesmo tempo mantendo os Notosuchidae.

Esta divisdo baseava-se na distribuicdo de algumas caracteristicas, incluindo posigao
e desenvolvimento de dentes pré-maxilares/maxilares, presenca ou auséncia de fenestra
maxilo-palatina e posicionamento da narina. Gasparini (1971) também reconhece
dificuldades na classificacdo de Sphagesaurus huenei, expressas previamente por Price
(1950b) e reforca a alocagédo da espécie em uma familia prépria fora do clado Notosuchia
(Sphagesauridae Kuhn, 1968; Mesosuchia).

Embora se apresente essencialmente gradista, Gasparini (1971) permanece referéncia
basica na taxonomia de notosstquios e dos crocodilomorfos. E importante porém ressalvar
que, com excecao de Kuhn (1968) e Gasparini (1971), outros autores preferem considerar
Sphagesaurus huenei como Notosuchia incertae sedis, ndao havendo na bibliografia
referéncias adicionais a Familia Sphagesauridae.

Representando outra discordéncia em relacéo a revisédo de Gasparini (1971), Hecht
(1991) apresenta revisdo de Araripesuchus, onde o género permanece classificado como
um Notosuchidae, como no trabalho original de Price (1959). Nao ha justificativa ou
informacao adicional a respeito, efetivamente desconsiderando a Familia Uruguaysuchidae.

Na década de 1980, a espécie africana cf. Araripesuchus wegeneri foi descrita por
Buffetaut (1981). Este novo material foi visto como evidéncia de ligacao terrestre persistente
(aptiana-albiana) entre Africa e América do Sul, por uma pretensa relagdo evolutiva com A.
gomesii (Buffetaut & Taquet, 1979; Buffetaut 1981, 1982).

Trabalhos posteriores (Michard et al., 1990; Kellner, 1994; Ortega et al., 2000; Prasad
& Broin, 2002) colocam em discussao a relagao filogenética de cf. Araripesuchus wegeneri
com outros espécimens do género, sugerindo sua alocacdo em novo género. Neste trabalho
os autores se referem a espécie do Niger como aff. Hamadasuchus wegeneri (a partir de
comparagoes feitas com Hamadasuchus rebouli) e sugerem que estas espécies fagcam parte
de uma nova familia de crocodilomorfos zifossuquianos.

Carvalho & Campos (1988) descrevem nova espécie brasileira, a partir de mandibula e
dentes. Inicialmente foi atribuida a um mamifero triconodonte, sendo descrito com o nhome

de Candidodon itapecuruense. Redescrito por Carvalho (1993), foi alocado aos Notosuchia,
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associado a uma forma reportada ao Malawi, Africa (Malawisuchus Gomani, 1997), na
época em descricao. A posterior descrigcado de um cranio completo e bem conservado (Nobre
& Carvalho 2002a, 2002b) do género estabeleceu com seguranga sua situagdo como um
notossuquio.

Candidodon itapecuruense foi posteriormente alocado no taxon Candidodontidae. Este
foi originalmente sugerido por Nobre & Carvalho (2002b) no ambito da taxonomia tradicional
para agrupar Candidodon e Malawisuchus. Candidodontidae acabou sendo definido como
taxon, a partir da taxonomia filogenética, por Carvalho et al. (2004), que reconhecem
similaridades entre Candidodon e Mariliasuchus.

A partir da década de 1990 quatro novas espécies tiveram sua descricao publicada.
Adicionalmente novos morfétipos vém sendo noticiados (Colin & Jacobs, 1990; Congleton,
1990; Colin et al., 1992; Azevedo et al., 1999; Pol et al., 2001; Andrade & Bertini, 2003;
Marconato et al., 2003; Pol, 2003).

Comahuesuchus brachybuccalis Bonapart, 1991 €& descrito para a Argentina,
apresentando tamanha diferenciagcdo craniana que foi alocado em uma familia propria,
Comahuesuchidae. Neste mesmo trabalho, o autor revé o material de Notosuchus e, a partir
de observagdes anatdmicas da regido do basicranio, julga que estas espécies, e a Infra-
Ordem Notosuchia (excetuando-se Araripesuchus), estejam relacionadas a Protosuchia.
Martinelli  (2003), de modo similar, descreve novo material de Comahuesuchus
brachybuccalis e discute novas informagbdes de Notosuchus terrestris ao comparar estas
espécies. Outras publicacbes preferem a manutencao de Notosuchus, Comahuesuchus e os
demais Notosuchia como Metasuchia ou Mesoeucrocodylia basais (Buckley et al., 2000;
Ortega et al., 2000; Pol, 2003; Sereno et al., 2003).

Chimaerasuchus paradoxus, representa clado usualmente alocado como um
Notosuchia incertae sedis (Wu et al., 1995). Foi descrito para a China, sendo sua posigao
bastante dubia. O cranio do unico exemplar, fundamental para identificacdo e classificagao
dos Notosuchia, encontra-se bastante danificado, revelando poucas informagbes
significativas para avaliacdo das relagbes de parentesco, especialmente a presenca de
narina unica, terminal e verticalizada. Wu & Sues (1996) chegam a aloca-lo como um
Notosuchidae, a partir de analise filogenética. Outros autores (Pol, 2003; Pol & Norell, 2004;
Pol et al., 2004), em trabalhos posteriores, supéem uma relagao préxima com Sphagesaurus
e Sebecosuchia. Carvalho et al. (2004) descrevem o Taxon Chimerasuchidae no ambito da
taxonomia filogenética para alocar esta espécie, que consideram relacionada a Simosuchus.

Malawisuchus mwakasyungutiensis Gomani, 1997 foi uma importante adicdo ao grupo,
confirmando a tendéncia anteriormente observada para heterodontia. A variacdo observada
entre denticdes anterior e posterior, para a morfologia dentaria, mostra de forma evidente

que ha especializagao de fungdes relativas a mastigagdo, como ocorre em mamiferos
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(Gomani, 1993, 1997). Nobre & Carvalho (2002b) postulam uma relagdo proxima de
Malawisuchus com Candidodon, a partir de observagdes anatémicas. Carvalho et al. (2004)
efetivamente associam aquele género ao taxon Itasuchidae, no dmbito dos Peirosaurifomes,
ambos agrupamentos definidos no supracitado trabalho, a partir da taxonomia filogenética.

Observam Clark et al. (1989), Gomani (1993, 1997) e Jacobs et al. (1996) que
Malawisuchus apresentava mobilidade mandibular no sentido antero-posterior. Combinada
com suas caracteristicas dentarias, possibilitaria uma grande capacidade de mastigagéo.
Inferéncias paleoecoldgicas sao apresentadas, sugerindo que o animal habitasse buracos
escavados no leito seco de rios temporarios. Aparentemente locomovia-se com as patas
abaixo do corpo e sua cabeca deveria se manter inclinada, respectivamente indicados por
caracteristicas de tarso/fémur e posicao do conjunto céndilo occipital/foramen magnum.

Mariliasuchus amarali, descrita para a Grupo Bauru (Bacia do Parana), é até o
momento o0 notossuquio mais bem representado no Brasil (Carvalho & Bertini, 1999). A
descricdo de varios exemplares, inclusive com preservagao significativa de elementos pos-
cranianos, vém permitindo o desenvolvimento de estudos de cunho ontogenético
(Vasconcelos & Carvalho, 2003). Previamente considerado como um representante da
Familia Notosuchidae, Carvalho et al. (2004) alocam a espécie como Candidodontidae.

Araripesuchus patagonicus Ortega et al., 2000 representou a terceira espécie do
género descrita, sendo a segunda na América do Sul. Foi reportada para a Patagbnia e sua
similaridade com A. gomesii é suportada por analises fiologenéticas em diversos trabalhos.

Simosuchus clarki Buckley et al., 2000, restrito a Madagascar, apresenta modificagcoes
dentarias bastante particulares. Considera-se que a espécie teria habito herbivoro, uma vez
que a morfologia dentaria apresenta diversas analogias com a denticdo de estegossauros e
anquilossauros. Similaridades adicionais referentes a cranio, corpo e cobertura dérmica,
sugerem que representaria um equivalente ecoldgico para os ornitisquios anquilossaurianos,
até o momento nao registrados para o Cretaceo de Madagascar (Buckley et al., 2000).

Muito embora Buckley et al. (2000) tenham sugerido uma possivel relacdo com
Uruguaysuchus a partir de semelhancas dentarias, preferem classifica-lo com duvidas aos
Notosuchidae. Ambas as hipdteses ndo sdo confirmadas por qualquer trabalho posterior.
Mais recentemente Carvalho et al. (2004) incluem Simosuchus no taxon Chimaerasuchidae.

Anatosuchus minor Sereno et al. 2003 é outra espécie com provavel especializagado
alimentar, sendo proveniente da Africa. Como indica o nome, apresenta semelhanca
superficial a um bico de pato. Este crocodilomorfo apresenta rostro chato e largo, o que
sugere habitos alimentares possivelmente distintos dos demais Notosuchia conhecidos
(Sereno et al., 2003).

Além destas espécies previamente descritas, varias comunicagdes em congressos,

simpdsios e encontros de Paleontologia e Geologia, vém trazendo novas informagdes para o
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grupo. Ocorre porém que uma parte substancial destas contribuicdes ndo se materializa em
trabalhos publicados em revistas cientificas ou mesmo em dissertacbes ou teses. Como
resultado, importantes descri¢des anatdmicas e informagdes sobre procedéncias geografica
e estratigrafica de novos espécimens, sejam novas espécies ou nao, permanecem
desconhecidos da comunidade cientifica, perdendo a oportunidade de representarem

influéncia significativa nos conhecimentos do agrupamento.

I11.3.2 — Possiveis formas associaveis a Notosuchia

Atualmente treze morfétipos noticiados podem potencialmente representar novas
espécies de Notosuchia (Anexo 03). Destes seis sao provenientes do Brasil (formas
“lturama”, "Monte Alto”, “Parecis”, “Peirépolis”, “Presidente Prudente” e “Nova Olinda”), duas
da Argentina (formas “La Buitrera I” e “La Buitrera II”), duas da Africa (formas “Camardes’ e
“‘Malawi”), uma de Madagascar (“Forma Madagascar”). Materiais adicionais, procedente da
india (“Forma Naskal’) e da Australia (“Forma New South Wales”) também podem ser

atribuidos a Notosuchia.

Formas brasileiras relacionaveis a Sphagesaurus
Trés materiais brasileiros (MPMA-15-1/90, DGM 1411-R, MN 3840-V) representam ao

menos uma nova espécie, relacionada em maior ou menor grau a Sphagesaurus huenei. Na

maioria dos casos em que houveram comunicagdes oficiais, estas se encontram limitadas a
resumos de congressos ou breves mengdes em trabalhos completos, sendo a quantidade
de informagbes em geral bastante restrita.

Bertini & Arruda-Campos (1995) noticiam material (cranio e mandibula associados)
notossuquiano originario da Formagao Adamantina da regiao de Monte Alto (Estado de Sao
Paulo), como provavel Uruguaysuchidae (MPMA-15-1/90). Segundo estes autores, suas
caracteristicas permitiriam sua classificacdo em género e espécie novos. Apresentando
caracteristicas bastante peculiares quanto a sua denticdo, Andrade & Bertini (2003)
descrevem aspectos morfo-funcionais relacionados a sua alimentacao, sugerindo um habito
onivoro/necréfago. Este material é definido, ao longo deste estudo, como “Forma Monte
Alto”, e se encontra incluso na analise filogenética do presente estudo.

Kellner et al. (1995) descrevem material parcial de crénio e mandibula (dorso-
ventralmente deformados) como pertencente ao género Sphagesaurus (DGM-1411-R). O
espécimen provém da Formacdo Adamantina das proximidades do Municipio de Presidente
Prudente (Estado de Sao Paulo) e também apresenta caracteristicas dentarias bastante

peculiares (Kellner et al., 1995; Kellner & Campos, 1999). Kellner et al. (1995) sugerem
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habito necréfago para este material, enquanto Kellner & Campos (1999) preferem considerar
o exemplar como um predador. Ao longo deste estudo DGM 1411-R é designado “Forma
Presidente Prudente”.

Kellner et al. (1995) também mencionam material adicional de Sphagesaurus (MN-
3840-V) sem referéncias mais especificas. O espécimen seria procedente da Formacgéao
Adamantina de lturama (Estado de Minas Gerais) e estaria depositado no Museu Nacional
do Rio de Janeiro. Este material sera tratado, ao longo deste trabalho, como “Forma

[turama”.

Outras formas brasileiras

A “Forma Parecis” foi apenas noticiada, sendo proveniente da Bacia dos Parecis,
regiao Centro-Oeste brasileira, Estado de Mato Grosso (Marconato et al., 2003). O material,
ainda que restrito a parte anterior do cranio, mandibula incompleta e poucos elementos pds-
cranianos, permite seu reconhecimento como pertencente a Familia Notosuchidae. A
denticdo, como em outros notossuquios, apresenta heterodontia e adaptacdes para
especializagao alimentar. Procede da Formagdo Cambambe (Cretaceo Superior) e pode ter
alguma relacao filogenética com Mariliasuchus amarali, notossuquio encontrado em estratos
cronologicamente relacionaveis.

A “Forma Peirépolis” (DGM 1480-R) foi reportada inicialmente por Campos & Azevedo
(1992) como referente a um exemplar juvenil de titanossauro (Titanosauridae, Sauropoda).
Bertini (1994) e Bertini & Carvalho (1999) ressaltam que o referido material, que possui
fenestra mandibular, ausente em saurdépodos, representaria na verdade um espécimen de
Notosuchia. Azevedo et al. (1999) redescrevem este material como notossuquio, com

consideracgodes breves sobre sua morfologia geral.

Qutras formas sul-americanas

Para a Argentina sao relatadas as formas “La Buitrera |” e “La Buitrera II”, que provém
da mesma localidade da Bacia de Neuquén. Estes morfétipos estdo relacionados as
espécies sul-americanas do género Araripesuchus (Pol et al., 2001; Apesteguia,
comunicagao pessoal 2004). Sem maiores detalhes sobre a anatomia destas espécies,
apenas destaca-se uma origem a partir de sedimentos do Cretaceo Superior.

Mencao adicional de Leanza et al. (2004) se refere a um destes materiais (Apesteguia,
comunicagdo pessoal 2004), localizando estas formas na Formacdo Candeleros

(Cenomaniano).
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Qutras formas gondwanicas

Para a Africa continental estdo reportadas as formas “Camardes” e “Malawi’,
conhecidas apenas por material dentario isolado, com morfologia geral do tipo zifodonte
(Jacobs et al., 1996). Segundo Congleton (1990) estes materiais dentarios nao apresentam
diferencas significativas que permitam sua distingao.

Originalmente sao apresentados como pertencentes ao género Araripesuchus e
poderiam representar material dentario de uma mesma espécie. Buffetaut (1981) considera
a “Forma Camardes” como similar a cf. Araripesuchus wegeneri. Prasad & Broin (2002)
corroboram esta observacgao, associando a “Forma Camardes” e cf. Araripesuchus wegeneri
a Hamadasuchus rebouli, a partir de caracteristicas observadas por Microscopia Eletrénica
de Varredura.

A “Forma Madagascar” é reportada para sedimentos cretacicos da Formacéao
Maevarano. Sem referéncias mais precisas, Buckley & Brochu (1996) e Buckley et al. (1997)
sugerem que o espécimen seja um representante do género Araripesuchus, fornecendo
algumas caracteristicas anatémicas basicas do exemplar.

A “Forma New South Wales” corresponde a um unico molde interno (opalizado) de
dente, proveniente da Formag¢ao Griman Creek (Albiano, Cretaceo Inferior) com morfologia
um tanto singular (Clemens et al., 2003). Comparagdes com outros materiais fosseis n&o
permitiram uma identificagcdo segura, mas o elemento dentario foi considerado como
pertencente possivelmente a trés grupos: notossuquios, sinapsidos gonfodontes
(diademoddntidos, traversodéntidos, etc.) ou mamiferos driolestéideos. Embora Clemens et
al.,, 2003 sugiram uma maior afinidade deste material com mamiferos driolestoideos,
acreditam que nao exista suporte adequado para qualquer classificacdo mais definitiva.

A “Forma Naskal” procede de regido homénima da india. Representa parte do material
dentario, apresentado por Prasad & Broin (2002), como Crocodylia indeterminado, que
originalmente apresentaria quatro morfétipos (morfologias) bastante distintos. Parte do
material apresentado como “Morfétipo 1lI” de Prasad & Broin (2002), em particular MNHN-
107, se mostra sugestivamente semelhante a um padrdao notossuquiano, podendo
representar dente de Notosuchia ou de outra forma “mesossuquiana”. Apresenta idade

maastrichtiana (ver ltem V.2).

11l.3.3 — Principais questoes relacionadas a filogenia de Notosuchia

Notosuchia (sensu Gasparini, 1971) € um grupo metassuquiano que, sem duvida, se

encontra excluido dos Neosuchia, o que representa uma caracterizagdo bastante ampla. Da
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mesma forma, outros grupos e espécies se encontram nesta situagdo. Destacam-se nesta
problematica os géneros Libycosuchus, Hamadasuchus e a Infra-Ordem Sebecosuchia.

A classificagdo gradista, sugerida por Gasparini (1971), embora operacional e
freqlientemente utilizada, mostrou pouca correlagcdo com analises cladisticas realizadas
posteriormente, onde os representantes da Familia Uruguaysuchidae aparecem usualmente
dispersos na topologia.

Também de cunho gradista, a classificagdo proposta por Bonaparte (1991) sugere que
os Notosuchia, com exce¢do do género Araripesuchus, representariam uma linhagem
diretamente derivada de Protosuchia. O autor se baseia, em grande parte, em observagoes
a respeito da pneumaticidade da regido do basicranio de Notosuchus terrestris, que seria
semelhante aquela encontrada em Protosuchia.

Uma quantidade razoavel de trabalhos vem abordando a classificagdo de espécies de
Notosuchia nas ultimas décadas (figuras 08 a 11), porém com alguns problemas, sendo que
0 maior destes se refere ao limitado numero de taxons envolvidos. Das contribuicbes
publicadas, em que existem analises filogenéticas, apenas trés (Pol, 2003; Pol & Norell,
2004; Pol et al., 2004) apresentam dez espécies. Além destes trabalhos, Martinelli (2003)
apresenta analise incluindo oito espécies de notossuquios e Carvalho et al. (2004) utilizam
nove espécies. Outras contribuicbes usualmente se limitam a utilizar apenas cinco a seis
formas de Notosuchia.

Nenhuma das publicagdes apresenta o conjunto das 14 espécies reunidas em um
mesmo cladograma. Considerando-se que analises filogenéticas podem apresentar grande
viéz, pela auséncia de determinados taxons (Gauthier et al., 1988), os resultados
envolvendo numero parcial de formas podem nao representar adequadamente o processo
evolutivo para Notosuchia. Adicionalmente, Carvalho et al. (2004) e Martinelli (2003) nao
utilizam Eusuchia em sua analise, o que também pode influenciar significativamente na
topologia.

Um problema importante € originalmente levantada por Michard et al. (1990), que
questiona a relagdo de nivel genérico entre Araripesuchus gomesii e A. wegeneri. O
problema tem sido retomado em trabalhos posteriores (Kellner, 1994; Ortega et al., 2000;
Prasad & Broin, 2002), mas ainda nao apresenta uma solugéo definitiva, que implicaria na
redescrigdo de cf. A. wegeneri.

A posicdo do género Araripesuchus, considerando-se apenas A. gomesii e A.
patagonicus, vem sendo avaliada com alguma atencdo. Este clado frequentemente se
mostra mais relacionado a Neosuchia que a outros Notosuchia (Buckley et al., 2000; Ortega
et al., 2000; Brochu et al., 2002; Tykoski et al., 2002; Martinelli, 2003; Pol, 2003; Buscalioni
et al., 2004).
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Figura 08: Concepcdes filogenéticas abrangendo espécies de Notosuchia: a) Clark,
1994; b) Buckley et al., 2000. Os asteriscos (*) identificam a presenca de espécies

consideradas como Notosuchia sensu Gasparini, 1971.

Nao parece, no entanto, que esta questdo esteja definitivamente resolvida, uma vez
que alguns trabalhos recentes vém associando Araripesuchus a notossuquios e
sebecossuquios (Brochu et al., 2002; Pol & Norell, 2004; Pol et al., 2004).

Ortega et al. (2000), a partir de material reportado por Gasparini et al. (1999), sugerem
a existéncia de parafiletismo no dmbito de Notosuchia, uma vez que Araripesuchus estaria
mais relacionado com Neosuchia do que com Notosuchus.

Além disto Ortega et al. (2000) retomam a questdo do possivel posicionamento
parafilético do préprio género Araripesuchus, uma vez que parte de suas espécies (A.
gomesii e A. patagonicus) estariam mais relacionadas a Neosuchia que A. wegeneri. Por fim
sugerem a adocdo de um agrupamento denominado Ziphosuchia, baseado em
caracteristicas dentarias, que reuniria Notosuchus, Libycosuchus e Sebecosuchia.

Infelizmente Ortega et al. (2000) nao incluem outros representantes de
Crocodylomorpha, sequer cf. Araripesuchus wegeneri, em sua analise final (Figura 09a).

Pol (2003) supre boa parte desta lacuna, incluindo quatro outros Notosuchia
(Candidodon, Malawisuchus, Simosuchus e Uruguaysuchus) (Figura 09b). Em continuidade
a este trabalho, outras publicagdes ampliam a base de dados sobre o grupo (Pol & Norell,
2004; Pol et al., 2004). Nestes trabalhos, no entanto, Thalattosuchia é representado como

clado relacionado a Neosuchia (como em Clark, 1994), em oposigdo a outros estudos
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(Benton & Clark, 1988; Buckley et al., 2000; Tykoski et al., 2002). Isto sugere que, em
alguma medida, existam problemas em distribuicdo de estados, ou definicdo de caracteres,
que precisariam ser revisados.

Mais importante, nenhum dos estudos filogenéticos inclui cf. Araripesuchus wegeneri,

0 que permitiria testar, de forma mais conclusiva, as relagdes evolutivas desta espécie com

os outros representantes do género.

Fostosuchus Gracilisuchus
a) b) _

Terestrisuchus

Sphenasuchus Dibothrosuchus

Shantungosuchus Orthosuchus

Sichuanosuchus P -'OfO_SUChUS

Protosuchus Hemiprotosuchus

Qrthosuchus Fruita

Fruita Hsisosuchus

Las Hoyas Uruguaysuchus &

Gobiosuchus

Notosuchius &

Simosuchus %
Candidodon
Malawisuchus *

Libycouchus Notosuchus &
Baurusuchus
Comahuasuchus *
Iberosuchus j
Chimasrasuchus &
Sebecus
Sphagesaurns
Bratesuchus
: Baurusuchus
ltabarai
) ) Bretesuchus
Ararpesuchus patagonicus {berosuchus
Araripesuchus gomesii % . -
_p Aranpesuchus gomesi &
4 L .
AT Araripesuchus patagonicus
Therosuchus
Pelagosauns Alligatorium

Steneosaurs

Sokotosuchus

Theriosuchus Dyrosaurs
ftasuchus Fholidosaurus
Goniopholis Pelagosaurus
Bermissartia Teleasauridas
Las Hoyas Measuchia Metriorhynchidae
Hylasochampsa Eutretauranosuchus
Aligator Gonlgpholis
CIEEEE AT Bern.l.;sama
Hylaeocharmpsa
Borealosuchus
Gavialis
Crocodilus
Alligator

Figura 09: Concepgdes filogenéticas abrangendo espécies de Notosuchia: a) Ortega et
al., 2000; b) Pol, 2003. Os asteriscos (*) identificam a presenca de espécies

consideradas como Notosuchia sensu Gasparini, 1971.

Prasad & Broin (2002), em trabalho sobre morfologia e anatomia dentaria de material
crocodilomorfiano da india, apresentam proposta para a consideragdo de caracteristicas de
denti¢cdes ziphodontes. Comparam dentes de diversas formas de crocodilomorfos, sugerindo
que cf. Araripesuchus wegeneri esteja profundamente relacionado a Hamadasuchus rebouli,
bem como a “Forma Camardes”, ambos crocodilomorfos mesossuquianos do Cretaceo
Inferior da Africa.

Ainda em Prasad & Broin (2002), cf. Araripesuchus wegeneri chega a ser referido
como aff. Hamadasuchus wegeneri, 0 que em certa medida reforga a sugestao de Ortega et

al. (2000), em relagao ao parafiletismo de Araripesuchus.
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7

Infelizmente Hamadasuchus rebouli ndao é incluido em qualquer dos trabalhos
anteriormente citados sobre as relagdes filogenéticas de espécies de Notosuchia. Portanto

esta hipotese também nao pode ser, até o momento, devidamente testada.

a) Protosuchia b) Protosuchus

Haisosuchus _
Hemyprotosuchus
Thalattosuchia

Anatoslchus &
Cormahiesichus %

Anatosuchus & .
Araripesuchus

Simosuchus ®

Araripesuchus ¥ Peirosauridae
Baurwsichus

Sebecus Shrmosuchls &

Walawisuchus %
Motosuchus & Malawisuchus &

Atoposauridae Comahuasuchus &
Fetrosaurs

Stokofokosuchus Climaerasuchus %

SUNOSUChUS

Goniopholis Motosuchus %

Phaolidosaurs Sphagesaurus &
Diyrosauris

Terminonarls

Sarcosuchus

Bemissartia

Crocodylia

Figura 10: Concepgoes filogenéticas abrangendo espécies de Notosuchia: a) Sereno et
al., 2003; b) Martinelli, 2003. Os asteriscos (*) identificam a presenga de espécies

consideradas como Notosuchia sensu Gasparini, 1971.

Outro problema parece ser representado por Chimaerasuchus paradoxus. Um numero
bastante representativo de trabalhos consideram que esteja incluso no clado Notosuchia
(Wu & Sues, 1996; Gomani, 1997; Martinelli, 2003; Pol, 2003; Pol & Norell, 2004; Pol et al.,
2004). Sua procedéncia, por outro lado, sugere que este ndo seja realmente um membro
deste grupo, uma vez que € a unica espécie, até o momento reportada, com origem extra
gondwanica. Apesar de ndo existirem indicios morfo-anatémicos de que nao seja um
notossuquio, as semelhancas observadas podem ser apenas superficiais, fruto de
convergéncia.

Caso material adicional comprove Chimaerasuchus paradoxus como Notosuchia, esta
espécie provavelmente passara a ter grande importancia na compreensao dos processos de
dispersao faunistica, operantes durante o Cretaceo.

Também relacionada a questao do monofiletismo de Notosuchia se encontra a posi¢cao
filogenética de Sebecosuchia. A classificacao tradicional posiciona os sebecossuquios como
uma infraordem mesossuquiana, assim como os notossuquios.
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Figura 11: Concepcao filogenética em Carvalho et al. (2004), onde foram definidos
varios taxons novos. Observa-se que Malawisuchus é representado como grupo-irmao
de Jtasuchus, o mesmo ocorrendo entre Simosuchus e Chimaerasuchus, bem como
Candidodon e Mariliasuchus, e que Eusuchia ndo esta presente. Os asteriscos (*)
identificam a presenca de espécies consideradas como Notosuchia sensu Gasparini,
1971.

Muitos autores tratam Sebecosuchia como um clado real, incluindo Baurusuchidae e
Sebecidae (Buckley et al., 2000; Ortega et al., 2000; Sereno et al., 2003; Carvalho et al.,
2004), enquanto outros vém considerando estas familias como pouco relacionadas
filogeneticamente, representando na verdade apenas uma situagcdo de convergéncia
evolutiva (Langston, 1973; Benton & Clark, 1988; Clark, 1994).

Além disto existem trabalhos que consideram Sebecosuchia como grupo distinto
(Buscalioni et al., 2004), enquanto a maioria dos autores preferem posicionar os
sebecossuquios, ou uma parte de seus representantes, no dambito dos Notosuchia (Buckley
et al., 2000; Brochu et al., 2002; Tykoski et al., 2002; Pol, 2003; Sereno et al., 2003; Pol &
Norell, 2004; Pol et al., 2004).

Recente trabalho no ambito de sistematica e taxonomia de mesossuquianos, Carvalho

et al. (2004) definem uma proposta de classificagdo bastante diversa da tradicional (Figura
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11). A descricdo de treze novos taxons no ambito dos mesossuquios se encontra baseada
em taxonomia filogenética e em conjuntos de caracteristicas identificados para cada caso.
Nesta proposta o proprio taxon Notosuchia foi redefinido, sendo que varios
representantes, previamente descritos para o grupo, foram excluidos. Dentre eles destacam-
se Comahuesuchus e Uruguaysuchus, sendo que o segundo fazia parte da descricdo
original do termo Notosuchia. Ao mesmo tempo inclui Araripesuchus, quase
consensualmente excluido das formas notossuquianas em outros trabalhos, bem como
Peirosauridae. Muito embora esta proposta seja bastante abrangente em termos
taxondmicos, nao leva em conta as formas eussuquianas, fundamentais no contexto do

grupo de estudo.

1ll.3.4 — Potencial para o estudo do processo de fragmentagdo do Gondwana

Araripesuchus € considerado, de maneira bastante controversa, uma forma
potencialmente importante na compreensado da Geologia do Gondwana e do processo de
separacdo América do Sul e Africa, durante o Cretaceo (Buffetaut, 1979; Buffetaut, 1981).
Vérios autores vém considerando o merofiletismo do género (Michard et al., 1990; Kellner,
1994; Ortega et al., 2000; Prasad & Broin, 2002), sugerindo que a espécie africana, A.
wegeneri, na verdade represente um clado distinto.

Araripesuchus permanece potencialmente significativo em um contexto em parte mais
restrito, pela presenga de materiais atribuidos ao género em outras localidades da América
do Sul (Pol et al., 2001). A ocorréncia de um possivel representante do género em
Madagascar (Buckley & Brochu, 1996; Buckley et al., 1997) pode ampliar esta importancia.

Assim como Araripesuchus, Simosuchus clarki e determinados materiais de
procedéncia indiana (“Forma Naskal”), também ampliam a possibilidade de estudos sobre a
separacdo da Placa da india e a formacdo de Madagascar. Caracterizacdo e estudo das
relacbes destas formas pode representar importante material para a investigacao daquilo
que Buffetaut (1981) chamou “Grinalda Continental Sul”, ou conjunto de placas gondwanicas
de América do Sul, Antartica e Australia india (Buckley et al., 1997).

Espécimens africanos atribuidos a Araripesuchus (Colin & Jacobs, 1990, Congleton,
1990, Colin et al., 1992, Gomani, 1997; Bertini & Carvalho, 1999) parecem efetivamente
representar forma distinta. Congleton (1990) considera os materiais dentarios (“formas
Camardes e Malawi”) como idénticos e Buffetaut (1981) vé grande similaridade entre “Forma
Camarbes” e A. wegeneri. Prasad & Broin (2002), por fim, preferem considerar estes
espécimens mencionados acima, bem como cf. Araripesuchus wegeneri, como relacionados

ao género Hamadasuchus.
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IV - CONTEXTO GEOLOGICO DOS NOTOSUCHIA

Todos os Notosuchia (sensu Gasparini, 1971) descritos compartilham uma identidade
paleogeografica bem definida (Tabela 01), limitada & América do Sul, Africa continental e
Madagascar. Unica excegdo, Chimaerasuchus paradoxus corresponde a uma situagdo
particular, sendo proveniente da Laurasia. A Figura 12 evidencia a localizagdo das bacias

sedimentares contendo Notosuchia ou materiais associaveis.

Tabela 01: Procedéncia das espécies e formas tratadas no estudo.

Procedéncia N° de espécies | N° de formas

Bacia do Araripe 1 —

S | B Bacia Bauru 2 4

S35l o Bacia de Séo Luis-Grajau 1 -

@ Bacia dos Parecis --- 1

g E Bacia do Litoral 2 .
g Bacia de Neuquén 3 2
-g g Baci_a de Tegama 2 —
o | & Bacia de Khoum --- 1
< “Malawi Dinosaur Beds” 1 1
“Naskal Deccan Traps” - 1

Bacia de Mahajanga 1 1

Fm Griman Creek -—- 1

Fm Wulong 1 —

Figura 12: Reconstrugao do globo terrestre (tempo recente) evidenciando a localizagao
das principais bacias sedimentares contendo material notossuquiano (modificado a partir
de Scotese, 2005; disponivel em <http://www.scotese.com>).
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Os sedimentos dos quais fosseis de Notosuchia provém sdo bastante variados, o
mesmo ocorrendo com interpretagcdoes especificas para ambientes deposicionais. Ressalta-
se que local de deposigdo, bem como o conjunto de elementos representados
(tanatocenose), ndo esclarecem necessariamente o ambiente originalmente habitado pela
espécie, uma vez que a carcaga de um animal de porte pequeno-meédio pode ser
transportada por grandes distancias, por variados agentes bidticos e abidticos (chuvas,
fluxos de inundagbes e acdes de predadores) (Holz & Simdes, 2002; Simbes & Holz, 2004).

As descrigdes geologicas aqui tratadas apresentam a visdo mais aceita na bibliografia
e nem sempre representam consenso. Em se tratando de trabalho voltado a Sistematica
Filogenética, prefere-se apresentar uma sucinta descricdo das bacias sedimentares e
formacbes em questdo, em lugar de extensa discussido sobre histéricos e interpretacdes
sobre cada uma das unidades. Diferengas interpretativas importantes sao incluidas, também

brevemente.

IV.1 — BACIAS SEDIMENTARES EM TERRITORIO BRASILEIRO

Bacia do Araripe

A Bacia do Araripe (Figura 13) apresenta Araripesuchus gomesii, oriunda da
Formacdo Santana. A Bacia do Araripe € um conjunto deposicional de pequeno porte
(12.200 km?), localizado ao Sul do Cearda e Oeste de Pernambuco. Representa
provavelmente parte de um rifte abortado, estando isolada de outras estruturas
sedimentares mais proximas por lineamentos. Ainda que seu tamanho seja considerado
modesto, apresenta a maior exposicdo de rochas cretacicas, no ambito das bacias
intracraténicas do Nordeste brasileiro. A litoestratigrafia € composta pelas formagdes Cariri,
Brejo Santo, Missao Velha, Santana e Exu (Carvalho & Bertini, 2000) (Figura 14).

O material crocodilomorfiano provém exclusivamente da Formagao Santana, cuja
idade é interpretada como sendo aptiana-albiana (Cretaceo Inferior). Seus sedimentos sao
compostos especialmente por calcarios laminados, siltitos, argilitos (Membro Crato); gipsita
e anidrita (Membro lpubi); calcarios, margas, siltitos e argilitos com ndédulos carbonaticos
(Membro Romualdo) (Carvalho & Bertini, 2000). Apenas os membros Crato e Romualdo,
sé&o fossiliferos.

Araripesuchus gomesii € proveniente da Ladeira da Berlenga (préximo ao Municipio de
Fronteiras, Piaui), no flanco Ocidental da bacia. O holétipo foi encontrado em folhelhos
(Price, 1959) do Membro Romualdo (Kellner & Campos, 1999), no interior de um nodulo
carbonatico (Carvalho & Bertini, 2000).
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Figura 13: Mapa de localizagdo da Bacia do Araripe (modificado a partir de Ponte,
1994).

QESTE ' . ' LESTE

POS-RIFTE

ALBIANG
ARARIPE

ALAGOAS
SEQGUENCIA
SRUPO

Figura 14: Esquema deposicional da seqiiéncia pos-rifte da Bacia do Araripe, localizando

os membros Crato, Ipubi e Romualdo (modificado de Ponte, 1994).

Observa-se que na regido reportada por Price (1959), no entanto, predominam
arenitos, por vezes conglomeraticos (Carvalho & Bertini, 2000). Estes sedimentos se
encontram associados ao Albiano, a partir de dados de palinomorfos (Pons et al., 1990),
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sobrepondo-se a depdsitos do Membro Ipubi (Formagédo Santana) e estando recobertos por
sedimentos da Formagao Exu.

Os sistemas deposicionais da Bacia do Araripe em geral sao considerados
predominantemente continentais, compostos por leques aluviais, sistemas fluviais
entrelacados e meandrantes com lagos rasos (efémeros e perenes). Depésitos de
carbonatos/sulfatos interpretam-se como indicios de ambientes lacustres rasos salinos e
sabkhas. Evidénciam-se talvez duas ingressbes marinhas, com o prevalecimento de

condigcbes de aguas salobras (Carvalho & Bertini, 2000).

Grupo Bauru
O Grupo Bauru (Figura 15) apresenta Mariliasuchus e Sphagesaurus, além das formas

“Peirdpolis”, “Buendpolis”, “Presidente Prudente”, “lturama” e “Monte Alto”. Representa um
dos maiores conjuntos deposicionais cretacicos da América do Sul (Milani & Zalan, 1999).

Os sedimentos do Grupo Bauru encontram-se quase exclusivamente em territorio
brasileiro, ocupando cerca de 350.000 km?. Estdo depositados sobre os derrames basalticos
da Formacgao Serra Geral, com ocorréncia nos estados de Parana, Sao Paulo, Minas Gerais,
Mato Grosso, Mato Grosso do Sul e Goias (Brasil), extendendo-se pela regido Nordeste do
Paraguai.

O Grupo Bauru é reconhecido por alguns autores como unidade litoestratigrafica de
génese independente em relagdo a Bacia do Parana (Fernandes & Coimbra, 1996; Fulfaro &
Perinotto, 1996; Santucci & Bertini 2001, 2002), sendo chamado de Bacia Bauru. Outros
autores, no entanto, preferem incluir o Grupo Bauru como parte da Bacia do Parana, um dos
maiores conjuntos deposicionais da América do Sul, aflorando no Brasil, Paraguai, Uruguai
e Argentina. Sua extensdo total aproximada é de 1.400.000 km?, sendo que mais de dois
tercos deste total ocorrem em territério brasileiro. (Milani & Zalan, 1999).

Litoestratigraficamente o Grupo Bauru sensu Soares et al. (1980) € composto pelas
formagbes Caiua, Santo Anastacio, Adamantina e Marilia. Fernandes (1992) prefere
considerar a Formacao Caiua como Grupo (reconhecendo duas subunidades: as formacgoes
Rio Parana e Goio Eré), no qual estaria inserida a Formagao Santo Anastacio. Fernandes &
Coimbra (1996) e Batezelli (2003) consideram ainda a ocorréncia da Formacao Aracgatuba
na base da Formagao Adamantina, com a qual apresenta contato gradacional. Carvalho &
Bertini (2000) adotam uma proposta intermediaria, incluindo as formagdes Caiua (PR, MS,
SP), Santo Anastacio (PR, MS, SP), Aracatuba (SP), Adamantina (SP, MG), Uberaba (MG)
e Marilia (SP, MG, GO) como parte do Grupo Bauru. Neste trabalho, prefere-se a utilizagao
do modelo adotado por Fernandes & Coimbra (1996) e Batezelli (2003), limitando-se o
Grupo Bauru as formagdes Aragatuba, Adamantina e Marilia (considrando-se o Estado de
Sao Paulo) (Figura 16).
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Figura 15: Mapa da distribuicdo das unidades que compdem o Grupo Bauru (modificado
de Fernandes & Coimbra, 1996).

Material-tipo e hipodigma de Mariliasuchus amarali provém da estrada vicinal a
Fazenda Doreto, préxima ao Municipio de Marilia (Centro-Oeste do Estado de Sao Paulo).
Materiais adicionais foram encontrados em pelo menos outras trés localidades, também
proximas a localidade-tipo (Nava, 2004). Todos os materiais provém de sedimentos da
Formacdo Adamantina, proximo da base e de seu contato gradacional com a Formacgao
Aragatuba. Ha certa discrepancia quanto a idade destes sedimentos, que poderia abranger
intervalo de tempo extenso (Cenomaniano-Campaniano) até bastante restrito (Campaniano)
(Bertini et al., 1993; Dias-Brito et al., 2001; Gobbo-Rodrigues, 2001).
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A Formacgao Aracatuba é representada por siltitos cinza-esverdeados e pardacentos
macic¢os, com variagdes laterais para siltitos argilosos ou arenosos, intercalados com bancos
de arenitos muito finos. Seus clasticos finos progressivamente dao lugar aos sedimentos
predominantemente areniticos da Unidade Adamantina, em diregdo ao topo da sequéncia
(Batezelli, 1998). Os sedimentos de onde provém os fésseis de Mariliasuchus se
apresentam como arenitos muito finos, quartzosos, calciferos, associados a siltitos e
argilitos avermelhados.

Sphagesaurus huenei provém da Formacdo Adamantina da regido Sudoeste do
Estado de Sao Paulo, ocorrendo na area dos municipios de Presidente Prudente (DGM-
1411-R), Santo Anastacio (holétipo DGM-332-R) e Catanduva (espécimen referido DGM-
333-R). O espécime URC-R-015, composto por apenas um dente, provém seguramente da
secao inferior da Formagdao Adamantina, em localidade préxima a Santo Anastacio (Bertini,
1993; Bertini et al., 1993). Os sedimentos associados a este material apresentam-se como

arenitos quartzosos, calciferos, amarelo-esbranquicados a avermelhados.

PARANA | MATD GROSSO GOIAS
Lol :_.‘_::_3: . :'G
doteggos8r
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Serra Geral (Sermma Geral | Serra Geral | Serva Geral | Serfra Geral

Figura 16: Litoestratigrafia do Grupo Bauru e suas relagdes de contato com Grupo Caiua
e Formagédo Serra Geral, em diferentes areas do territério brasileiro (Retirado de
Batezelli, 2003).
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Potencialmente associaveis a Sphagesaurus, as “formas Presidente Prudente”,
“lturama” e “Monte Alto” parecem estar no ambito do mesmo contexto geolégico. Quase
todas provém do Estado de S&o Paulo, sendo que apenas a segunda € oriunda de Minas
Gerais.

As "formas Presidente Prudente” (DGM-1411R) e “lturama” (MN-3840-V) sao referidas
como procedentes de localidades proximas respectivamente as cidades de Presidente
Prudente e Iturama, como indica sua designacao (Kellner et al., 1995; Pol, 2003). A “Forma
Monte Alto” (MPMA-15-1/90) tem procedéncia mais especifica, sendo proveniente de sitio
localizado 8 km a Noroeste do Municipio de Monte Alto, ao sopé da Serra da Agua Limpa,
no Bairro de Cachoeira (regidao préxima a Catanduva) (Bertini & Arruda-Campos, 1995;
Andrade & Bertini, 2003). Todas as trés formas acima consideradas estdo, com alguma
seguranga, relacionadas a sedimentos da Formagao Adamantina.

Falta ao registro sumario da “Forma Peirépolis” um maior detalhamento quanto a
informagdes de cunho geoldgico (Campos & Azevedo, 1992; Azevedo et al., 1999; Bertini &
Carvalho, 1999). Este material foi coletado em Peirdpolis, Municipio de Uberaba, Estado de
Minas Gerais, em sedimentos provenientes do Membro Serra da Galga da Formagao Marilia
(Maastrichtiano), em arenitos carbonaticos.

No Estado de S&o Paulo, onde ocorrem Mariliasuchus, Sphagesaurus e as formas
“Presidente Prudente” e “Monte Alto”, os sedimentos das formagdes Aragatuba e
Adamantina podem estar parcialmente recobertos pela Formagido Marilia (Fulfaro &
Perinotto, 1996; Carvalho & Bertini, 2000). Em Minas Gerais, a distribuicao das unidades do
Grupo Bauru apresenta diferengas significativas em relagdo ao Estado de Sao Paulo. Na
localidade de ocorréncia da “Forma Peir6polis” o Membro Serra da Galga se encontra
sobreposto a um calcario, correspondente ao Membro Ponte Alta, também considerado
como integrante da Formacao Marilia (Figura 16). Maiores consideracdes sobre a relagao
destas unidades podem ser encontradas em Fulfaro & Perinotto (1996).

Suguio et al. (1977) indicam ambiente deposicional de baixa energia para a Formacgao
Aracatuba, traduzindo-se em amplas planicies de inundagado ou varzeas e lagos, formados
por represamento nas irregularidades do substrato basaltico Serra Geral. Segundo Batezelli
(1998) provavelmente representa o resultado da deposi¢cao proporcionada por um grande
ambiente lacustre, progressivamente assoreado por um sistema fluvial, que por sua vez
resultou na deposicédo dos sedimentos da Unidade Adamantina.

Soares et al. (1980) consideram que o ambiente deposicional da Formacao
Adamantina era um extenso sistema meandrante distal, com predominio pelitico para Sul,
gradando para psamitico, entrelacado distal, a Leste e Norte. Para Fernandes (1992),
Fernandes & Coimbra (1996), Kellner & Campos (1999) a sedimentacao desta unidade deu-

se em rios entrelagados, sob clima semi-arido.
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Bacia dos Parecis

A Bacia dos Parecis (Figura 17) apresenta apenas uma espécie reportada até o
momento. Esta estrutura bacinal pouco conhecida, com extensao aproximada de 500.000
km?, apresenta registro extenso, provavelmente abrangendo sedimentos de idades
paleozdica, mesozdica e cenozodica (Marconato et al., 2003).

O material da “Forma Parecis” provém do Municipio de Porto Alegre do Norte (Estado
de Mato Grosso), a partir da Formacao Parecis (Marconato et al., 2003). Estes autores
atribuem esta unidade ao Cretaceo Superior, baseada na prépria identificacdo do material,

como pertencente a Notosuchia.
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Figura 17: Localizagao da Bacia dos Parecis (modificado de Weska et al., 1996).

Weska et al. (1996) ndo mencionam Formacado Parecis, mas apresentam como
unidade geoldgica do Cretaceo Superior, na regido, o nome Cambambe. Segundo Schultz
(comunicagao pessoal, 2004), a “Forma Parecis” provém efetivamente da Formacéao
Cambambe.

Pouco se sabe de estratigrafia e correlagdo das unidades desta bacia, sendo que
estes sedimentos tiveram idades atribuidas de forma completamente discrepante, de
Proterozéico a Terciario. Segundo Weska et al. (1996) o conjunto de depdsitos, que os
autores preferem considerar como afloramentos do Grupo Bauru em Mato Grosso, é
constituido pela seguinte seqUéncia: forma¢des Aquidauana, Palermo, Botucatu, Intrusdo
Tamburi, formagbes Pareddo Grande, Quilombinho, Cachoeira do Bom Jardim, Cambambe

e Cachoeirinha.
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Os sedimentos de onde provém o espécimen sao formados por arenitos avermelhados
finos a grossos, feldspaticos e quartzosos, podendo estar intercalados a conglomerados
basais estratificados e argilitos-siltitos arroxeados, eventualmente silicificados (Marconato et
al., 2003). Os restos da “Forma Parecis” se encontravam em sedimentos compostos mais
abaixo por siltitos/argilitos calciferos laminados, cinza-esverdeados a avermelhados, e mais
acima por arenitos e siltitos estratificados a laminados, vermelhos a amarelos (Marconato et
al., 2003).

Os estudos sobre ambientes deposicionais da Bacia dos Parecis é tao limitado quanto
o conhecimento sobre suas unidades, mas ainda assim sao considerados continentais. Arai
(2002) interpreta a regiao como evidéncia da ocorréncia de mares internos no Cretaceo. Os
sedimentos aos quais estdo associados os restos da “Forma Parecis”, no entanto, sao
apresentados como sendo de origem lacustre (siltitos e arenitos cinza-esverdeados a
avermelhados) e flavio-edlicos (arenitos e siltitos vermelhos a amarelados), tendo se

sucedido no tempo (Marconato et al., 2003), talvez representando um evento regressivo.

Bacia de Sao Luis-Grajau

Na Bacia de Sao Luis-Grajau (Figura 18) ocorre apenas Candidodon itapecuruense,
descrito a partir de um nimero limitado de materiais.

A Bacia de Sao Luis-Grajau foi recentemente desvinculada da Estrutura Bacinal do
Parnaiba, sendo caracterizada como um conjunto de unidades geneticamente relacionadas,
limitada por discordancias regionais, no ambito de um contexto policiclico (Rossetti, 2001).
Apresenta extensdo aproximada de 145.000 km? estendendo-se pelo Centro-Norte do
Estado do Maranhao (Anaisse Jr. et al., 2001; Medeiros, 2001).

Rossetti (2001) explica a formagao deste conjunto de sedimentos como resultado de
um processo de rifteamento que se estendeu do Aptiano ao neo-Albiano/Cenomaniano,
durante o processo de quebra da Gondwana. Sua coluna litoestratigrafica € composta pelas
formagbes Codd e Grajau e pelo Grupo ltapecuru. Este ultimo é dividido em Unidade
Indiferenciada, formacdes Alcantara e Cujupe (Rossetti et al., 2001) (Figura 19).

O material de Candidodon itapecuruense é proveniente da margem direita do Rio
Itapecuru (proximo a ponte da BR-222, no Municipio de Itapecuru-Mirim, Maranhao), na
regiao Norte-Nordeste da bacia (Figura 20). Os sedimentos sado parte do Grupo Itapecuru
(provavelmente da Unidade Indiferenciada sensu Rossetti & Truckenbrodt, 1997).

O Material palinolégico das localidades correlatas de Guariba e Querru sugerem ao
espécimen de Candidodon, uma idade mesoalbiana (Pedrao et al., 1993; Carvalho & Bertini,
2000; Nobre & Carvalho, 2002b).
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A chamada Unidade Indiferenciada é composta por uma variedade bastante ampla de
sedimentos, incluindo arenitos e argilitos, ainda nao totalmente descritos. O material-tipo de
Candidodon itapecuruense foi encontrado em arenito avermelhado-esverdeado, intercalado
com camadas centimétricas de siltito argiloso (Carvalho & Bertini, 2000), o que corresponde
a Formacao Alcantara, de idade neo-albiana/eo-cenomaniana.

Efetivamente, falta detalhamento nos estudos de datagdo, cronocorrelagdo e
caracterizacdo destes sedimentos, sendo que se prefere aqui tratar Candidodon com
distribuicdo cronolégica mesoalbiana/eocenomaniana. Considerando-se a arquitetura
deposicional proposta para a Bacia de Sao Luis-Grajau (Rossetti et al., 2001), sobre a
Unidade Indiferenciada estao depositados sedimentos das formagdes Alcantara e Cujupe,
ambas do Cretaceo Superior (Cenomaniano-Maastrichtiano). Os depésitos da primeira
teriam idade neo-albiana/eo-cenomaniana (Pedrao et al., 1993; Medeiros & Schultz, 2001).

Campbell (1949) considera que a deposicao da antiga “Formacao ltapecuru” da “Bacia
do Parnaiba”, teria ocorrido em ambiente fundamentalmente continental, caracterizado
especialmente por cérregos e pequenos lagos, sendo marinho ao Norte da bacia.

Varios autores (Carvalho, 1994; Carvalho & Bertini, 2000; Nobre & Carvalho, 2002b)
consideram que a deposi¢cdao destes sedimentos resultou de um sistema fluvial,
provavelmente meandrante, no qual restos dsseos teriam se depositado em depdsitos de
pequenos canais fluviais, responsaveis pela progressiva colmatacao de um lago de pequena
profundidade.

Na interpretagdo de Rossetti (2001) a Unidade Indiferenciada corresponde a depdésitos
fluviais e de canais distributarios. As unidades a ela sobrepostas, Formagao Alcantara por
exemplo, por outro lado, sdo especialmente identificadas como tratos de sistemas
transgressivo e marinho indiferenciados, representando ambientes marinhos rasos a

estuarinos.

Figura 20: Localizagdo do Rio Itapecuru-Mirim, em cuja regido afloram sedimentos com

material de Candidodon itapecuruense (modificado de Dutra & Malabarba, 2001).
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IV.2 — OUTRAS BACIAS DA AMERICA DO SUL

IV.2.1 — Uruguai

Bacia do Litoral

Da Bacia do Litoral (Figura 21a) provém Uruguaysuchus aznarezi e U. terrai, ambos

de mesmas localidade e horizonte.

Esta bacia, que se estende pela regido Oeste do territério uruguaio (provincias de

Salto, Paysandu, Rio Negro, Colonia, Flores e Durazno), é atualmente reconhecida como

unidade geneticamente independente em contexto policiclico, como em Goso Aguilar (1999)

e Goso Aguilar et al., (1999).

A Bacia do Litoral, previamente compreendida como parte integrante da Estrutura

Bacinal do Parana (Sprechmann et al., 1981), apresenta dimensdes bastante modestas

(25.000 km?), estando delimitada pelos lineamentos Dayman-Bonete (Norte) e Martin Garcia

(Sul) (Goso Aguilar et al., 1999).

A litoestratigrafia desta bacia é composta pelas formagbes Guichén, Mercedes-

Asencio, Fray Bentos, Camacho, Salto, Liberdad e Villa Soriano (figuras 21b e 22).

LEGENPA

% Areas Proterozdices
E Barias Sedimentres

a Lt
—
ERCARA GRAFIEA

A

™

- &anta Lucia t
P

b)

N Rie Tlplly

CENOZOICO

Quaterndrio

Tercidrio

MESOZOICO

Craticeo

Inferior |5¢Jplr1ﬂr Oligocene ,Ml.o:nno l Plioceno | Pleistoceno I Holoceno

Juridssico

Figura 21: Bacia do Litoral e suas caracteristicas: a) mapa de localizagdo das principais

unidades bacinais do Uruguai, incluindo a Bacia do Litoral: b) carta litoestratigrafica da

Bacia do Litoral (ambas as imagens como em Goso Aguilar, 1999).
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Figura 22: Mapa de distribuicdo das unidades componentes da Bacia do Litoral (como em
Goso Aguilar, 1999).

Os materiais de Uruguaysuchus sao provenientes de uma area de dois metros
quadrados, em poco perfurado no Municipio de Guichdon, em sedimentos da formacgao
homdnima, na Provincia de Paysandu, regido Oeste do Uruguai.

Muito embora a Formagdo Guichdon seja mais frequentemente relacionada ao
Cretaceo Superior (Rusconi, 1933; Gasparini, 1971; Bonaparte, 1978; Sprechmann et al.,
1981; Bertini & Carvalho, 1999), isto se deve essencialmente a correlagdo feita entre
Uruguaysuchus e Notosuchus (Formagdo Bajo de la Carpa, Bacia de Neuquén).
Efetivamente, a relacdo filogenética observada entre estas formas n&o sustenta esta
correlacao.

Neste trabalho sao preferencialmente adotados os trabalhos de Goso Aguilar (1999) e
Goso Aguilar et al. (1999), por estarem especificamente voltados para aspectos geologicos
da Bacia do Litoral. Estes autores consideram uma correlacdo maior com o Cretaceo Inferior

e eventualmente uma idade albiana-cenomaniana para esta unidade (Figura 21b).
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A Formacgao Guichoén (Figura 22) é composta especialmente por arenitos quartzosos
finos a médios, feldspaticos, friaveis, de coloracdo avermelhada, frequentemente
apresentando carbonato de calcio, em distribuicdo uniforme ou concentrada em pequenos
corpos lenticulares. Estes sedimentos podem se apresentar localmente conglomeraticos,
silicificados e/ou mais raramente com estratificagbes plano-paralelas ou cruzadas
(Sprechmann et al., 1981).

O material de Uruguaysuchus foi encontrado no contato entre arenito quartzitico,
avermelhado/réseo, com nucleos de calcita, e depdsito argiloso avermelhado friavel, com
estratificagdes plano-paralelas (Rusconi, 1933).

Observa-se que Rusconi (1933) descreve impregnagao de carbonato de calcio nos
exemplares, sugerindo que a proveniéncia dos mesmos possa corresponder a base do
arenito acima descrito.

Como resume Sprechmann et al. (1981) o ambiente deposicional proposto para a
Formacado Guichdén seria continental subdesértico, com depdsitos edlicos, ocorrendo
eventos periddicos de chuvas torrenciais. Goso Aguilar (1999) identifica, na Bacia do Litoral,
um trato de sistema fluvio-aluvial, com predominancia de rios com extensas planicies
arenosas e canais de baixa sinuosidade, além de algum retrabalhamento edlico das barras

fluviais.

IV.2.2 — Argentina

Bacia de Neuquén

Na Bacia de Neuquén (Figura 23) ocorrem exemplares nas formagdes Candeleros
(Sub-Grupo Rio Limay) e Bajo de la Carpa (Sub-Grupo Rio Colorado). A primeira destas
unidades abriga Araripesuchus patagonicus, enquanto a segunda apresenta Notosuchus
terrestris e Comahuesuchus brachybuccalis (Bonaparte 1991, 1996; Ortega, 2000; Leanza
et al., 2004).

Adicionalmente a “Forma Patag6nia Norte” provém da mesma bacia sedimentar, de
localidade néo identificada (Pol et al., 2001; Leanza et al., 2004). Possui um porte bastante
razoavel, apresentando material sedimentar do Triassico Superior ao Paleoceno.

A secao cretacica da margem Sul da Bacia de Neuquén é composta pelas formagdes
Picun Leufl, Limay, Bajada Colorada, Agrio, La Amarga (membros Puesto Antigual, Bajada
de Caichiglie e Piedra Parada), Lohan Cura (membros Puesto Quiroga e Cullin Granda),
Candeleros, Huincul, Cerro Lisandro, Portezuelo, Plottier, Bajo de La Carpa, Anacleto, Allen
e Jaguel (Figura 24) (Leanza et al., 2004).
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As formacbes Candeleros, Huincul e Cerro Lisandro compéem o Sub-Grupo Rio
Limay; as unidades Portezuelo e Plottier estdo reunidas no Sub-Grupo Rio Neuquén; as
formagbes Bajo de la Carpa e Anacleto correspondem ao Sub-Grupo Rio Colorado. Todo
este conjunto é tratado como Grupo Neuquén. Outras duas unidades geoldgicas, Allen e

Jaguel, compbem parte do Grupo Malargue (Leanza et al., 2004).

Figura 23: Mapa de distribuigdo das unidades componentes da Bacia de Neuquén (como

em Leanza et al., 2004).

Araripesuchus patagonicus provém de afloramento localizado 5 km a Sudoeste da
Cidade de El Chocdn, proximo ao Embalse Ezequiel Ramos Mexia, pouco mais de 40 km a
Sudoeste de Neuquén. Os espécimens se encontram em matriz de arenito ferruginoso, na
secao inferior da Formagao Candeleros (Sub-Grupo Rio Limay).

As formas “La Buitrera I” e “La Buitrera II” também procedem desta formacéo, a partir
da localidade “El Anfiteatro”, no Norte da Patagbnia, sem que maiores detalhes sejam

fornecidos (Pol et al., 2001; Leanza et al., 2004; Apesteguia, comunicag¢ao pessoal, 2004).
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Figura 24: Estratigrafia das unidades da Bacia de Neuquén, segundo proposta de Leanza
et al. (2004).
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A idade atribuida para a Formagao Candeleros é albiana-cenomaniana. Ortega et al.
(2000) sugerem que a secao de onde provém o material seja provavelmente albiana. Por
outro lado Leanza et al. (2004) preferem delimitar Cenomaniano para estes mesmos
sedimentos.

Os arenitos se apresentam dispostos em corpos tabulares, com interclastos peliticos,
sendo interpretados como o resultado de inundagao rapida. Os sedimentos da Formacgao
Candeleros sao descritos como arenitos grossos a médios, com coloragao variando de
violeta a purpura, vermelha-escura ou marrom, combinados com conglomerados. Podem
estar intercalados por siltitos e argilitos (Leanza et al., 2004).

Os holétipos de Notosuchus e Comahuesuchus provém do mesmo nivel estratigrafico,
da Formacao Bajo de la Carpa, segao arenosa inferior do Sub-Grupo Rio Colorado, a partir
de afloramentos relativamente proximos a Cidade de Neuquén.

Notosuchus foi coletado em ao menos uma segunda localidade na regidao, também
préxima da Cidade de Neuquén (Sudeste), porém em territério da Provincia de Rio Negro
(coletas em 1989-1991; Bonaparte, 1996).

A idade para os materiais de Notosuchus e Comahuesuchus mais provavelmente &
santoniana-campaniana. Bonaparte (1996) prefere delimitar Coniaciano para estes
materiais, enquanto Bertini & Carvalho (1999) atribuem cronologia coniaciana-santoniana.
Leanza et al. (2004) propoem uma idade santoniana, a partir de Bonaparte (1991).

Os sedimentos da Formagdo Bajo de la Carpa sado usualmente descritos como
arenitos avermelhados (Bonaparte 1991, 1996; Ortega et al., 2000). Leanza et al. (2004)
descrevem a Formagado Bajo de la Carpa como camadas de arenitos grossos, de cores
violeta a rosea, intercaladas por siltitos e argilitos avermelhados.

A associagdo monoespecifica de materiais articulados (Araripesuchus patagonicus),
presente na Formacao Candeleros, parece indicar rapido soterramento (Ortega et al., 2000).
Estes sedimentos sao interpretados como um ambiente fluvial (entrelagado a meandrante),
associado a corpos de agua rasos de extensdo variada, parte deles relativamente amplos
(Ortega et al., 2000; Leanza et al., 2004). Leanza et al. (2004) sugerem a ocorréncia de
condic¢des edlicas e pantanosas.

O paleoambiente representado pela Formacado Candeleros estaria sujeito a subitos
episédios de inundagao, apresentando clima temperado, com periodos alternados de chuva
e seca (Calvo & Gazzera, 1989; Ortega et al., 2000). As sec¢bes inferior e média do Sub-
Grupo Rio Colorado sao também interpretadas como um sistema fluvial, com rios
anastomosados, dando progressivamente lugar a planicies de inundagéo (Bonaparte, 1991;
Leanza et al., 2004).
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V.3 — NOTOSUCHIA EM OUTROS CONTINENTES

O contexto geolégico das unidades sedimentares de Africa, Asia e Oceania, ao
contrario do que ocorre com América do Sul e Europa, apresenta pouco consenso sobre sua
organizacgao.

Na Africa, em particular, a evolugdo tectdnica/crustal policiclica propiciou o
desenvolvimento de um amplo e complexo conjunto de pequenas bacias pds-paleozodicas,
entre as quais ha pouca correlagao até o momento. Efetivamente, o processo de formacgao e
evolucao de vales riftes no continente africano nao se encontra finalizado, e estas estruturas
permanecem em constante evolugéo.

Como ressaltam Jacobs et al. (1996), o registro fossil da Africa pode se apresentar
particularmente bom em determinados intervalos, ou pobre em outros.

Destaca-se que, entre os artigos relacionados as espécies de notossuquios africanos,
poucos trazem uma descricdo detalhada do contexto geolégico das espécies tratadas. As
unidades geoldgicas sao frequentemente apresentadas sem uma referéncia estrutural maior
e sua relagado com outras unidades, mesmo que proximas, torna-se prejudicada.

Na maior parte dos casos, a identificacdo de ocorréncia para determinada bacia
sedimentar nao inclui a litoestratigrafia em questdo. Optou-se portanto por uma descricao
mais sumaria da Geologia das espécies ou formas da Africa, 0 mesmo se estendendo
aquelas encontradas em Asia e Oceania.

Observa-se ainda que as bacias sul-americanas e indianas, embora também tenham
surgido em um contexto policiclico, apresentam propostas litoestratigraficas muito mais
coesas e congruentes do que as existentes para Africa.

Na Africa continental ao menos duas regides apresentam material seguramente
atribuido a Notosuchia: Bacia de Tegama (Anatosuchus e cf. Araripesuchus wegeneri) e
Zona-Rifte de Rukwa-Malawi (Malawisuchus). A Estrutura Bacinal de Khoum, assim como
sedimentos cretacicos provenientes do Marrocos, contém outros materiais associaveis a
Araripesuchus. Do Egito provém Libycosuchus, um metassuquiano de relagdes duvidosas.

Material notossuquiano também ¢ identificado na Bacia de Mahajanga, em
Madagascar (Simosuchus). Esta grande ilha representa estrutura tectonica originaria da
Placa da india, a despeito de sua presente proximidade com o atual continente Africano. Por
fim dois materiais, com contexto geoldgico particularmente escasso, sdo Chimaerasuchus
paradoxus e a “Forma New South Wales”. A primeira provém da regido Centro-Sudeste da
China, da Formagado Wulong, enquanto a segunda da Unidade Griman Creek, New South
Wales, Australia. Além disto, os “Deccan Traps” indianos também abrigam forma

eventualmente relacionavel a Notosuchia.
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IV.3.1 - Africa Continental

Bacia de Tegama

Na Bacia de Tegama (Figura 25) ocorrem cf. Araripesuchus wegeneri (Formagao
Elrhaz) e Anatosuchus minor (contato entre as formagbes Elrhaz e Echkar), ambos
provenientes da localidade de Gadoufaoua (Distrito de Agadez, Republica do Niger).

Gadoufaoua representa estreita faixa de sedimentos, com cerca de 150 km de
extensao e pouco menos de 2 km de largura, situada aproximadamente 170 km a Sudeste
da Cidade de Agadez. Nesta bacia € comum a ocorréncia de arenitos, siltitos e argilitos, sem
que exista um maior detalhamento sobre organizacao e caracteristicas destes depositos.

Sao genericamente atribuidos ao Cretaceo Inferior (Aptiano) (Taquet, 1982).

)

?

S0km

Figura 25: Bacia de Tegama: a) reconstrugdo das massas continentais durante o
Cretaceo, evidenciando a localizagdo da Bacia de Tegama; b) localizagdo atual da Bacia
de Tegama, onde pode-se observar a forma particularmente alongada (modificado de
Sereno et al., 1998).

“Malawi Dinosaur Beds”

As chamadas “Dinosaur Beds” representam unidade litoestratigrafica que carece de
estudos mais aprofundados de caracterizacio, sendo apenas informalmente tratada (Jacobs
et al., 1996).

A referéncia geral as “Dinosaur Beds” causa confusdo, uma vez que India e
Madagascar, por exemplo, também apresentam unidades assim designadas, sem que
exista, até o momento, qualquer cronocorrelacdo mais aprofundada. Sao sedimentos
mesozGicos apenas.

A descricdo aqui relacionada abrange apenas os afloramentos assim designados na
regido do Distrito de Karonga, sendo referidos como “Malawi Dinosaur Beds” (Figura 26).

Nesta unidade ocorre Malawisuchus, juntamente com dentes isolados de cf.
Araripesuchus wegeneri. Esta relacionada a Zona-Rifte de Rukwa-Malawi, na porcédo mais
ao Sul do Rifte Leste Africano. Seus sedimentos se encontram depositados diretamente em

um hemi-graben de pequena extensado (menos de 10 km) (Jacobs et al., 1992, 1996).
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Figura 26: Localizagdo da area de Mwakasyunguti, Distrito de Karonga, onde afloram as
“Dinosaur Beds” do Malawi. O mapa a direita apresenta a distribuicdo dos principais

sedimentos na localidade (modificado de Jacob et al., 1996; Gomani, 1997 ).

As “Malawi Dinosaur Beds” apresentam estrutura interna composta de membros
inferior (ndo fossilifero; lamitos e arenitos vermelhos a roxos) e superior (rico em material
féssil).

O membro superior apresenta alternancia de camadas brancas e avermelhadas, de
arenitos com estratificagdes cruzadas, de origem fluvial, interpretados como de canais
entrelagcados (Gomani, 1993; Jacobs et al, 1996). Ocorrem materiais articulados
(especificamente Malawisuchus), bem como dentes isolados e ossos de varios tipos de
vertebrados (peixes, anuros, testudinos, outros crocodilomorfos e dinossauros). De um

modo geral, estes sedimentos s&o reconhecidos como de idade aptiana-albiana.

Bacia de Khoum

A Bacia de Khoum (Figura 27), localizada no Norte da Republica de Camardes, abriga
material dentario relacionado a cf. Araripesuchus wegeneri. Formou-se sobre um hemi-
graben com cerca de 80 km de extensao, preenchido com sedimentos fluviais, lacustrinos e
de planicies de inundagao, de idade cretacica.

Esta relacionada a uma estrutura maior, o aulacégeno de Benue, que se estende além
dos Camardes, por territorio nigeriano, em diregdo ao atual Golfo da Guiné, formado por

sedimentos pés-aptianos (Jacobs et al., 1996).
45



Dissertacdo de Mestrado Marco Brandalise de Andrade |.G.C.E-UNESP/ Rio Claro

Congleton (1990) reconhece a presenga de dois membros bem definidos: Mbissirri,
mais antigo e, sobreposto a este, Grés de Gaba, separados por um contato de natureza
gradacional (Figura 27b). Estes membros compdem, em conjunto, a Formagao Khoum. Os
materiais de cf. Araripesuchus wegeneri se encontram no Membro Grés de Gaba, que
apresenta arenitos (arcéseos) médios a grossos, com estratificagbes cruzadas,
conglomerados e lentes de lamitos e paleo-solos. Estes sedimentos séo interpretados como

um sistema fluvial entrelagado.
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Figura 27: Bacia de Khoum: a) localizagdo da Bacia de Khoum, na por¢cdo Norte de
Camardes; b) unidades sedimentares da Bacia de Khoum, onde a linha A’-A representa
um perfil N-S com as subunidades componentes da Formacado Khoum, representando o

contato de natureza gradacional (ambas modificadas de Jacobs et al., 1996).

Congleton et al. (1992) sugerem correlacdo do Membro Grés de Gaba com
afloramentos da localidade de Gadoufaoua de Niger, com base em similaridades faunisticas,
particularmente dentes de Ouranosaurus (Euornitopoda, Dinosauria) e cf. Araripesuchus
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wegeneri. A partir desta correlagéo, Jacobs et al. (1996) preferem assumir idade ndo mais
antiga que Aptiano para o Membro Grés de Gaba. Talvez seja mais nova, mas ainda
limitada ao Cretaceo Inferior.

Colin et al. (1992), por outro lado, preferem atribuir idade barremiana-aptiana a estes
sedimentos, a partir da presenga do ostracode Cypridea minuscula, também encontrado na
Formacao Candeias da Bacia do Recéncavo (Berriasiano-Hauteriviano, segundo Jacobs et
al., 1996).

IV.3.2 - Placa da india

Bacia de Mahajanga

Geneticamente relacionada com a Placa da india, a llha de Madagascar esta
localizada préxima da costa Sul-Sudeste da Africa. Abriga a Bacia de Mahajanga (Figura
28), que apresenta registro de Simosuchus clarki, proveniente de localidade préxima a

Berivotra (regido Noroeste de Madagascar), bem como da “Forma Madagascar”.

Figura 28: Mapa de distribuicdo das principais litologias da Bacia de Mahajanga, na regiao
de Berivotra, onde foi encontrado Simosuchus clarki (modificado a partir de Papini &
Benvenuti, 2001).

Como ocorre com a caracterizagao de contexto geoldgico para varias outras espécies,

existe alguma discordancia quanto a delimitagdo cronoldgica desta unidade, aparentemente
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restrita ao Cretaceo Superior tardio. Adicionalmente a propria organizagcado das unidades
estratigraficas se encontra em discussao (Rogers et al., 2000; Papini & Benvenuti, 2001).

Por fim, Buckley & Brochu (1996) e Buckley et al. (2000) apresentam uma quantidade
muito restrita de informagdes de cunho geoldgico sobre os sedimentos de onde provém
estes materiais. Nao é possivel nem mesmo descrever o tipo de substrato no qual os
espécimens se encontravam preservados.

O sedimento em questdo poderia ser, mais provavelmente, um arenito pouco
selecionado de origem fluvial, informacao obtida a partir de mapa geoldégico em Papini &
Benvenuti (2001). No caso da “Forma Madagascar’ ndo ha em absoluto informagbes sobre

os depositos de onde o material foi coletado.

Formacdo Lameta

As “Deccan Traps” (Figura 29a) apresentam material eventualmente associavel a
Notosuchia (VPL-JU-IR-107, Morfétipo 1l de Prasad & Broin, 2002). Em relacdo aos
aspectos geoldgicos, cabe ressaltar que os sedimentos propriamente ditos se encontram
presos entre camadas sobrepostas de derrame basaltico, sendo por isto conhecidas como

“Inter-Trappean Beds”, do Cretaceo Superior.
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Figura 29: Formagao Lameta e ‘Forma Naskal’: a) mapa da india, apresentando a extencéo
das “Deccan Traps” e a localizagdo dos afloramentos com material fossil; b) coluna
litoestratigrafica localizando os derrames basalticos 4 e 5 e o material crocodilomorfiano (a
- como em Prasad & Broin, 2002; b - modificado de Prasad & Broin, 2002).

Formalmente descritos como Formacido Lameta, estes acamamentos se encontram
separados por basaltos variados. O material foi coletado na regido entre as cidades de
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Naskal, Pargi e Rangapur (17°13’S; 77°562'0), em secao sedimentar delimitada pelos
derrames basalticos numeros 4 e 5, imediatamente abaixo deste ultimo (Figura 29b).

O material fossil foi coletado em lamito calcario friavel, de cores branca e amarela,
contendo noédulos calcarios, rizolitos, calcretes e coprélitos. A datacao mais recente dos
sedimentos intra e infra-basaltos atribui idade maastrichtiana para o conjunto, sendo
baseada em uma miriade de dados geocronoldgicos, paleomagnéticos e palinolégicos, além
de correlagbes com fésseis (foraminiferos, ostracodos, peixes e dinossauros) (Khajuria et
al., 1994).

Os sedimentos da Formacgao Lameta representam uma situacao deposicional bastante
particular. Segundo Prasad & Broin (2002), a regido seria dominada por um sistema de
bacias lacustres, tanto pequenas quanto extensas, mas sempre rasas (ndo mais que 5 m de
profundidade). Esta regido deveria possuir razoavel diversidade biolégica, comportando ao
menos um tipo de crocodilomorfo.

Extensos derrames basalticos sucessivos, englobando um periodo de trés a cinco
milhdes de anos, repetidamente recobriram a regido Oeste da atual india peninsular,

originando acamamentos intercalados por camadas de basaltos.

IV.3.3 - Oceania

Formacao Griman Creek

O registro da “Forma New South Wales” procede da localidade de Lightning Ridge,
regidao Sudeste da Australia (Clemens et al., 2003). O material provém mais especificamente
de uma concessao de mineragao denominada Vertical Bill's, em Three Mile Field.

Nao foram encontradas informagdes mais detalhadas sobre contextos geolégico e
estratigrafico deste espécimen, além do fato de que este material provém da Formacao
Griman Creek. E identificada como sendo de idade albiana e caracterizada pela grande

quantidade de material opalizado, inclusive com extragdo comercial.

IV.3.4 - China

Formacao Wulong

Chimaerasuchus paradoxus é a Unica espécie asiatica, ndo indiana, até o momento
descrita. Sobre ela, faltam varias informacdes referentes ao contexto geologico. O material €
proveniente de afloramentos da Formacado Wulong, Provincia de Hubei (Centro-Sudeste da
China), tendo sido coletados junto ao Rio Yang-Tzé, na margem oposta a cidade de Yichang
(Figura 30).
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Figura 30: Mapa da China, evidenciando a Provincia de Hubei, onde ocorrem os
afloramentos da Formagdo Wulong (mapas modificados a partir de Open World, 2005;

disponivel em <http://www.maps-of-china.com>).

Embora existam poucas referéncias disponiveis tratando da Geologia desta unidade
geolégica (bacia sedimentar, origem, sistema deposicional, etc.), sabe-se que os
sedimentos da Formac&o Wulong sao reconheciveis apenas na regido proxima a cidade de
Yichang, que faz parte de uma grande bacia sedimentar no Sul da China (Yang et al., 1979).
Na regido de Hubei, onde Chimaerasuchus paradoxus foi coletado, a sequéncia
estratigrafica da secéo cretacica corresponde as formagdes Donghu, Wulong, Luojingtan,
Honghuatao e Lumagang (Yang et al., 1979) (Figura 31).

Segundo Yang et al. (1979), os sedimentos da Formagao Wulong seriam compostos
por arenitos e siltitos avermelhados, com abundantes concreg¢des calcarias, com lentes de
lamitos verde-acinzentados ou variegados. As sec¢des inferiores podem apresentar
conglomerados, enquanto as superiores apresentam ciclotemas bem desenvolvidos. Os
sedimentos desta formacdo sdo correlacionaveis ao limite Cretaceo Inferior/Superior (Yang
et al., 1979), estando provavelmente mais relacionados a Aptiano-Albiano (Hao et al., 1986;
Wu et al.,, 1995; Wu & Sues, 1996). Ressalta-se que o holétipo é o unico exemplar
conhecido desta espécie, ndo havendo outros vertebrados provenientes da mesma
localidade.

Sendo os notossuquios de distribuicdo gondwanica, permanece a duvida sobre a
afinidade evolutiva de Chimaerasuchus com outros Notosuchia. Poderia representar outro
tipo de Crocodylomorpha, talvez com caracteristicas convergentes. Tal fato ndo é de todo
improvavel, uma vez que o exemplar coletado carece de cranio bem preservado, pois foram
coletadas apenas segbes mandibulares e rostrais, que representam um dos principais
conjuntos de caracteristicas usadas na diagnose dos Notosuchia. Faltam por exemplo
importantes informagdes sobre posi¢cao e forma das narinas internas.
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Figura 31: Proposta de correlacdo de unidades do Mesozéico tardio no Sul da China
(traduzido de Yang et al., 1979, por Will Downs, apud Carrano, 2005; disponivel em:
<http://ravenel.si.edu/paleo/paleoglot/>).

Ainda assim é importante evidenciar que Chimaerasuchus possui articulagao
quadrato-articular particularmente alongada, que possibilitaria mobilidade mandibular para a
realizacdo de movimentos propalinais. Esta caracteristica, bastante rara entre tetrapodos
nao-mamalianos é compartilhada também por parte das espécies de notossuquios,
sugerindo relagéao filogenética com estes géneros (Clark et al., 1989; Wu & Sues, 1996).

Na verdade, a procedéncia de Chimaerasuchus permanece o principal argumento para
nao considera-lo como notossuquio, questdo explorada em variagdo da metodologia
filogenética neste trabalho (segbes V.6.4 e VI.4). No entanto, a situacdo desta espécie

permanecera dubia enquanto um cranio completo e em boas condi¢gdes nao for encontrado.

IV.4 — DISTRIBUIGOES PALEOBIOGEOGRAFICA E BIOCRONOLOGICA DE NOTOSUCHIA

De forma geral notossuquios estdo contidos em unidades do Cretdceo do Gondwana.
Até o momento, a espécie mais antiga do grupo, com situagao cronolégica bem definida, &
cf. Araripesuchus wegeneri, reportado para Aptiano. Simosuchus clarki, por outro lado, é
possivelmente uma das espécies mais recentes, com uma idade campaniana-maastrichtiana
(Papini & Benvenuti, 2001).
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Outras referéncias sdo menos especificas, sendo que para algumas espécies falta
delimitagdo estratigrafica mais acurada dos depdsitos que abrigavam os espécimens, ou
mesmo da forma de coleta destes materiais.

Malawisuchus é uma das espécies mais antigas do grupo, sendo proveniente do
membro superior das “Malawi Dinosaur Beds” (Africa). Estes sedimentos sdo atribuiveis a
um intervalo bastante amplo de tempo, entre limite Jurassico-Cretaceo a Albiano (163-96
ma), estabelecido com base em dados radiométricos e Biocronologia (Gomani, 1997).

Colin & Jacobs (1990), por outro lado, sugerem que os sedimentos das “Dinosaur
Beds” representem um intervalo bem mais restrito (113-96 Ma), abrangendo apenas Aptiano
e Albiano, a partir de evidéncias biocronoldgicas, o que vem sendo mais aceito na
bibliografia corrente (Bertini & Carvalho, 1999).

Outra espécie bastante antiga, cf. Araripesuchus wegeneri é reportada para a
Formacdo Elrhaz, do Aptiano (Cretaceo Inferior). Esta unidade apresenta possiveis
correlagbes bioestratigraficas com a Bacia de Khoum (Camardes), o que é indicado pela
semelhanga que existe entre materiais dentarios dos crocodilomorfos de ambas as regides
(cf. A. wegeneri e “Forma Camardes”), segundo Buffetaut (1981).

Adicionalmente Congleton (1990) aponta grande semelhanga entre os materiais
dentarios das formas “Camardes” e “Malawi’, que considera indistintas. Caso um estudo
futuro demonstre que estes materiais sdo representativos da mesma espécie (cf.
Araripesuchus wegeneri), poderdo ser considerados como um importante elemento de
correlacao entre estas unidades.

Outra espécie aparentemente bastante antiga, Chimaerasuchus paradoxus, também é
referenciada como proveniente do intervalo Aptiano-Albiano, segundo dados de Hao et al.
(1986). Na realidade, a escassez de informagbes sobre a Formagao Wulong (China) pode
sugerir certa inexatiddo com relagéo a esta identificacao. Yang et al. (1979), de forma mais
abrangente, prefere posicionar esta unidade no apenas Cretaceo.

Mais seguramente provenientes do intervalo Aptiano-Albiano (Cretaceo Inferior)
encontram-se Anatosuchus minor (contato entre formagoes Elrhaz e Echkar, Republica do
Niger) (Sereno et al., 2003) e Araripesuchus gomesii (Formagao Santana, Brasil) (Bertini &
Carvalho, 1999; Carvalho & Bertini, 2000).

Candidodon itapecuruense (Unidade Indiferenciada ?, Grupo Itapecuru, Bacia do
Grajau) provém provavelmente do Albiano meédio, o que é indicado a partir de dados
palinoldgicos correlacionaveis aos sedimentos onde esta espécie foi encontrada (Pedrao et
al., 1993; Carvalho & Bertini, 2000; Rossetti et al., 2001; Nobre & Carvalho, 2002b).

Por outro lado, a descricdo dos sedimentos parece indicar que o material talvez

provenha da Formacgéao Alcantara, que teria idade eo-cenomaniana (Cretaceo Superior).
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Outra espécie, proveniente da transicado entre Cretaceos Inferior e Superior, é
Araripesuchus patagonicus (Formagao Candeleros, Sub-Grupo Rio Limay). Esta forma tem
idade atribuida para Albiano-Cenomaniano, muito embora a secdo de onde os espécimens
foram coletados seja, segundo Ortega et al. (2000) provavelmente albiana. Leanza et al.
(2004) preferem atribuir esta unidade ao Cenomaniano.

Uruguaysuchus aznarezi e U. terrai foram coletados na mesma localidade da
Formacao Guichén. Esta unidade também apresenta pouca resolugao estratigrafica, sendo
atribuidas idades bastante discrepantes no ambito do Cretaceo (Figura 32). Estes depdsitos
sdo relacionados, tanto por Rusconi (1933) quanto por Gasparini (1971), a uma idade
cenomaniana, com base na propria presencga dos restos de Uruguaysuchus.

Bonaparte (1978), baseando-se na presenca de material dentario de dinossauros,
prefere posicionar a Formagdo Guichén, com duvidas, no Campaniano-Maastrichtiano.
Sprechmann et al. (1981) atribuem idade senoniana, baseados em eventos tectbnicos.
Bertini & Carvalho (1999), por sua vez, preferem um intervalo Coniaciano-Santoniano.

A maioria das idades apresentadas se encontra baseada em correlagdes de estratos a
partir de materiais fésseis variados, relacionados apenas em nivel de género, familia ou
categoria taxonémica superior. Os dados de Sprechmann et al. (1981), ainda que baseados
em eventos tectdnicos, apresentam importante viés, uma vez que consideram a ocorréncia
de extenso evento de magmatismo entre 120 e 115 milhdes de anos, no Cretaceo Inferior.

Este evento magmatico resultou nos derrames basalticos da Formagao Arapey,
efetivamente cronocorrelatos com os Basaltos Serra Geral (Grupo Sao Bento) do limite
Jurassico/Cretaceo, sendo ambas as formacgdes integrantes da Bacia do Parana (ou Chaco-
Paranaense) (Goso Aguilar, 1999).

Uma idade mais apropriada para a Formagdo Guichdn parece ser determinada por
Goso Aguilar (1999) e Goso Aguilar et al. (1999). Segundo estes autores a Formagéao
Guichoén corresponderia ao Cretaceo Inferior tardio, estando separada das unidades
sub/suprajacentes por discordancias. A Unidade Arapey (Bacia do Parand) se encontra
invariavelmente subjacente a ela.

Embora existam certas controvérsias com relagdo a cobertura suprajacente, é de
particular interesse a Formagao Mercedes-Asencio, reconhecida como unidade do Cretaceo
Superior. Ainda que nao exista maior detalhamento, Goso Aguilar (1999) e Goso Aguilar et
al. (1999) sugerem que o intervalo de deposicdo da Unidade Guichdn seja mais
especificamente correspondente a Albiano-Cenomaniano.

Notosuchus terrestris e Comahuesuchus brachybuccalis provém de localidades
distintas da Formacao Bajo de la Carpa (Sub-Grupo Rio Colorado), de idade ainda pouco

definida (Leanza et al., 2004). Segundo Bonaparte (1996) seria coniaciana, enquanto outros
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autores (Bertini & Carvalho, 1999; Ortega et al., 2000) preferem atribuir Santoniano-

Campaniano. Leanza et al. (2004) atribuem ao eo-Santoniano.

Figura 32: Carta estratigrafica do Cretaceo (baseada em Remane et al., 2000),
sumarizando as propostas de idades para a Formagédo Guichén, a partir de diferentes
propostas retiradas da bibliografia: a) Rusconi, 1933; Gasparini, 1971. b) Bonaparte,
1978. ¢) Sprechmann et al., 1981. d) Bertini & Carvalho, 1999. e) Goso Aguilar, 1999;
Goso Aguilar et al., 1999.

Sphagesaurus huenei provém das formagdes Adamantina / Marilia, a partir de
localidades distintas nos estados de Sao Paulo e Minas Gerais. Mariliasuchus amarali
provém da Unidade Adamantina, p'roximo ao contato com a Formacao Aracatuba, a partir
de localidades distintas no Estado de Sao Paulo, porém préximas ao municipio de Marilia.
Ha ainda pouco consenso sobre a idade das formagdes Aracatuba e Adamantina, sendo
que diferentes autores apresentam sugestdes discrepantes, abrangendo todo o Cretaceo
Superior. Dias-Brito et al. (2001) propdéem um hiato deposicional durante Campaniano, o que
limitaria a distribuicao destas espécies ao intervalo Turoniano-Santoniano. Gobbo-Rodrigues
(2001) propde, a partir de dados ostracodolégicos, Campaniano-Maastrichtiano (Figura 33).

A formacao Marilia é freqliientemente considerada como de idade maastrichtiana.
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Figura 33: Carta estratigrafica do Cretaceo Superior (baseada em Remane et al., 2000),
sumarizando as propostas de idade para o Grupo Bauru (sensu Fulfaro & Perinotto,
1996; Batezelli, 1998) no Estado de S&o Paulo, a partir de informacdes retiradas da
bibliografia: a) Bertini et al., 1993; b) Dias-Brito et al., 2001; c¢) Gobbo-Rodrigues, 2001.
Ar - Fm Aracgatuba; Ad - Fm Adamantina; Ma - Fm Marilia.

Originalmente atribuido ao Campaniano de Madagascar (Buckley & Brochu, 1996;
Bertini & Carvalho, 1999), Simosuchus clarki (Formagao Maevarano, Bacia de Mahajanga),
vem sendo mais recentemente associado a Maastrichtiano, até mesmo superior (Buckley et
al., 2000), embora sem uma argumentag¢ao de cunho geoldgico.

A questdo da organizacao das unidades litoestratigraficas da Bacia de Mahajanga
efetivamente ndo se encontra resolvida, sendo que pontos de vista discordantes (Rogers,
2000; Papini & Benvenuti, 2001) oscilam entre idades campaniana e maastrichtiana.

Papini & Benvenuti (2001) nem mesmo consideram a existéncia da Formacgao
Maevarano. Ambas as visdes porém tendem a concordar que sedimentos da Unidade
Berivotra teriam idade maastrichtiana tardia. Para estes autores, as unidades inferiores,
incluindo os sedimentos referidos por Buckley et al. (2000) como Formacdo Maevarano,
teriam idades campaniana-maastrichtiana (Rogers et al., 2000) ou campaniana (Papini &
Benvenuti, 2001) (contra Buckley et al., 2000).

Um numero significativo de espécies que ocorrem em sedimentos eo-cretacicos é

claramente africana (Anatosuchus, cf. Araripesuchus wegeneri e Malawisuchus). Apenas ao
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final do Cretaceo Inferior (intervalo Albiano-Cenomaniano) surgem formas sul-americanas
(Candidodon, Araripesuchus gomesii, Araripesuchus patagonicus, Uruguaysuchus).

Para o Cretaceo Superior varias formas sul-americanas sao reportadas
(Comahuesuchus, Mariliasuchus, Notosuchus, Sphagesaurus e Simosuchus). Destas
apenas Simosuchus ocorre em territério fora da América do Sul. Como esta espécie estava
especificamente restrita & Madagascar, pode ser considerada procedente da Placa da india.

Observa-se que as espécies do Cretaceo Inferior se distribuem de forma
razoavelmente equivalente entre Africa e América do Sul, possivelmente tendo se
dispersado até a Laurasia. As formas do Cretaceo Superior sao, por outro lado, quase
exclusivamente sul-americanas.

Observa-se particularmente uma auséncia, até o momento, de registros
notossuquianos para o Cretaceo Superior da Africa continental. Mesmo as formas ndo
descritas apresentam esta distribuicdo, sendo aquelas de origem africana provavelmente
contemporéneas a cf. Araripesuchus wegeneri, do Aptiano. Os morfétipos do Cretaceo
Superior sdo quase sempre sul-americanos, com excec¢do da “Forma Naskal’, da india.
Além disto, a presenga de Chimaerasuchus na China parece indicar a ocorréncia de um
evento de dispersao antes da passagem Cretaceo Inferior/Superior (intervalo Albiano-
Cenomaniano), possivelmente em tempos pré-aptianos. A Figura 34 evidencia a ocorréncia
de Notosuchia e formas associaveis, em relagcéo a sua distribuicao no tempo.

A principio observa-se que as trés familias de Notosuchia se encontram presentes
desde o Cretaceo Inferior da Africa, sendo que todas aparecem no registro sul-americano
até o Santoniano. Observa-se porém que a questdo da composi¢cao destas familias ainda
nao parece estar plenamente compreendida do ponto de vista filogenético.

A possivel reducao da distribuicdo geografica do género Araripesuchus, pela exclusao
de cf. Araripesuchus wegeneri e o fato de Simosuchus, eventualmente relacionado a
Uruguaysuchus (Buckley et al., 2000; Tykoski et al., 2004), estar restrito a Madagascar,
excluiria completamente a Familia Uruguaysuchidae da Placa da Africa, limitando-a &
América do Sul e india.

As informacgdes relativas a distribuicdo estratigrafica de organismos é de evidente
importancia, tanto para correlagdes como em relagao a hipéteses paleobiogeograficas, estas
ultimas combinadas com as filogenéticas, no ambito da Vicaridncia. Compilacdo e
atualizagdo da cronologia das espécies dos Notosuchia poderia permitir melhor
aproveitamento e entendimento das questdes envolvendo a Paleobiogeografia do
Gondwana. Uma compilacao de informagdes bastante completa pode ser vista em Bertini &
Carvalho (1999), incluindo formas nao-descritas. Outra, envolvendo as espécies inclusas no

grupo de estudo, pode ser vista na Figura 35.
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Figura 34: Reconstrucdo do globo terrestre em dois momentos distintos (94 e 66
milhdées de anos, Cenomaniano e Maastrichtiano, respectivamente), evidenciando a
distribuicdo de formas notossuquianas. Pode se obsevar que a distribuigdo do grupo se
torna bastante restita e disjunta, com apenas uma espécie fora da América do Sul

(modificado a partir de Scotese, 2005; disponivel em <http://www.scotese.com>).
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Figura 35: Carta estratigrafica do Cretaceo (baseada em Remane et al, 2000),
apresentando a distribuigdo biocronoldgica dos Notosuchia. Observa-se que ndo ha
registro de Notosuchia na Africa continental durante o Neocretaceo e que a distribuicéo
biocronolégica de Chimaerasuchus paradoxus nao esta bem determinada. (desenho de

Mariliasuchus por F. A. Elias).
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V - MATERIAIS E METODOS

A investigacdo desenvolveu-se a partir especialmente de dados bibliograficos, mas
incluiu também observacdo e investigacdo de varios materiais originais. Entre outros
Notosuchus terrestris, Comahuesuchus brachybuccalis e Mariliasuchus amarali (original),
além das formas “Monte Alto” (original) e “Buendpolis” (réplica). Estes exemplares foram
estudados no Laboratério de Paleontologia do Departamento de Geologia Aplicada-IGCE-
UNESP Rio Claro. Houve colaboragao com entidades como Museo Argentino de Ciencias
Naturales e Museu de Paleontologia de Monte Alto.

A evolucado dos Notosuchia, bem como sua validade enquanto unidade taxondémica,
sdo aspectos tratados neste estudo, a partir da Sistematica Filogenética. Das publicagbes
utilizadas, algumas forneceram informagdes a partir de descricdes e desenhos, enquanto
outras apresentavam analises cladisticas, acompanhadas de listas de caracteres e matrizes
de dados. Os trabalhos de Clark (1994), Buckley et al. (2000), Ortega et al.(2000) e Pol
(2003) foram revisados em varios aspectos, fornecendo grande parte dos dados para as
matrizes de dados usadas ao longo deste estudo. Wu & Sues (1996), Gomani (1997),
Martinelli (2003), Sereno et al. (2003), Pol & Norell (2004) e Pol et al. (2004) também foram
de grande importancia como fontes de informacéo.

Traducgdes de textos originalmente em chinés (Yang et al., 1979; Gao, 2001) foram
feitas por Will Downs e obtidas como cortesia a partir da pagina da internet “The Polyglot
Paleontologist” (Carrano, 2005; disponivel em <http://ravenel.si.edu/paleo/paleoglot/>).
Textos originalmente em alemao (Buffetaut 1976, 1981) foram traduzidos por Miriam
Reichel, do Instituto de Geociéncias da Universidade Federal do Rio Grande do Sul.

As informacbes das matrizes foram revisadas e conferidas a partir de descricbes das
espécies estudadas, presentes em outras referéncias e, sempre que possivel, também em
espécimens (originais e/ou réplicas).

Informagdes morfo-anatémicas adicionais para Simosuchus e Eusuchia variados
(Alligator mississippiensis, Caiman crocodilus e Crocodylus johnstoni) puderam ser
complementadas ou checadas a partir da biblioteca virtual “DigitalMorphology”, da
Universidade do Texas em Austin (Rowe, 2004), com acesso livre a partir da Internet
(www.digimorph.org). Os materiais observados neste caso representam modelos digitais em
trés dimensdes, obtidos por tomografia computadorizada. Podem ser virtualmente
manipulados, permitindo a observagdo de caracteristicas de dificil visualizacao e
apresentam alto nivel de detalhamento morfo-anatémico, permitindo seu uso em estudos

académicos.
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V.1 — NOMENCLATURA UTILIZADA

Geologia e Estratigrafia

A localidade de coleta é citada da referéncia mais especifica disponivel (localidade)
até a menos especifica (pais). A localizagao estratigrafica é fornecida a partir da informacgao
mais geral disponivel (bacia, grupo) até a mais detalhada, provida pela bibliografia
(formacgédo, membro). As localidades de onde provém os materiais sdo definidas por um
codigo, de competéncia da instituicao responsavel, ou pesquisadores envolvidos. Quando a
localidade nao esta codificada, uma citagcao é fornecida, a partir da bibliografia, explicitada
entre parénteses.

Quanto a grafia de determinados termos de origem nao portuguesa, preferiu-se a
utilizacdo de alguns neologismos pelo pronto reconhecimento dos mesmos. Deste modo séo
eventualmente usadas palavras como rifte (riff), graben (graben) e hemi-graben (half-
graben).

Outros termos adotados seguem o uso corrente na bibliografia geolégica, embora com
similares em lingua estrangeira. Desta forma s&o utilizados: estratificagdo-cruzada (cross-
bedding), entrelacado (braided), calcario (limestone), lamito (mudstone), siltito (siltstone),
argilito (claystone), arenito (sandstone), arenito-arcéseo (arkosic-sandstone).

As idades apresentadas, consideradas para cada divisdo estratigrafica (membros,
formagoes, etc.) seguem convencao apresentada na "International Stratigraphic Chart" por
G. S. Odin (Remane et al., 2000).

Paleontologia e Descricdo Geral de Materiais

A nomenclatura referente a Paleontologia e descricdo de materiais seguem a
bibliografia corrente (Carvalho 2000, 2004; Holz & Simdes, 2002).

O termo preservagao é aqui utilizado como referéncia ao estado dos materiais, em
relacdo as condi¢des e processos naturais, em situagdes que antecedem a coleta. O termo
conservacao fica reservado as situagoes referentes a manutencio de espécimens no ambito
de museus, instituicdes e colegdes, durante ou apés coleta.

Materiais fésseis noticiados, sem designacao binomial formal, sdo definidos ao longo
deste trabalho a partir do termo ‘Forma’, acompanhado da designacao geografica (cidade,
regido, pais) mais proxima relevante, mantendo-se o cuidado de n&o gerar referéncias
redundantes. Este critério objetiva maior facilidade na leitura, formalizando no ambito deste
trabalho uma pratica corrente na bibliografia (Clark et al., 1989; Wu & Sues, 1996; Gomani,
1997; Pol, 2003). O uso do termo “Forma” tem apenas fins praticos e n&o implica em

identificacdo taxondmica ou sistematica adicional. Qualquer das formas relatadas pode
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representar espécie e/ou género novos, a serem futuramente descritos, ou apenas material
adicional de taxon previamente descrito, ainda nao identificado.

O termo morfétipo também € utilizado de acordo com a bibliografia corrente,
especialmente Prasad & Broin (2002). E especificamente aplicado para variantes morfo-
anatdmicas de estruturas repetitivas de uma mesma espécie, principalmente para dentes,
podendo ser aplicado a vértebras, osteodermos e outras estruturas similares. Cada
morfétipo representa em geral apenas um dos padrdes morfologicos apresentados por uma
determinada espécie, sendo aplicado quando ndo ha uma nomenclatura mais adequada
(por exemplo caniniforme, molariforme, etc.) no contexto do estudo.

Originario da Sistematica Filogenética, o termo clado usualmente é utilizado como
sindnimo de grupo ou agrupamento, geralmente monofiléticos. Grado é aplicado a grupos ou
agrupamentos caracterizados como merofiléticos pela bibliografia ou mesmo no ambito
deste trabalho. Os termos grupo ou agrupamento sdo usados com conotacdo mais geral,

validos ou ndo, do ponto de vista filogenético.

Anatomia e Morfologia

Trabalhos classicos de anatomia/morfologia animal (Romer, 1966; Colbert, 1969;
Carroll, 1988; Benton, 1990; Pough et al., 1993) fornecem a base para o uso da
nomenclatura deste estudo. A nomenclatura aplicada as caracteristicas dentarias segue
proposta de Smith & Dodson (2003), enquanto a apresentada para esqueleto axial adota
Wilson (1999). Eventuais diferengas nomenclaturais podem ocorrer em situagdes restritas,
uma vez que diferentes autores adotam algumas terminologias ligeiramente distintas em
cada caso.

Os elementos morfo-anatdmicos foram divididos em cranianos e pdés-cranianos. Os
ultimos foram separados em esqueletos axial pdés-craniano (incluindo osteodermos) e
apendicular (cinturas escapular e pélvica), como usualmente ocorre em trabalhos variados
de Sistematica (Benton & Clark, 1988; Clark, 1994; Buckley et al., 2000; Ortega et al., 2000;
Pol, 2003) (Figura 36a). As regides do cranio foram divididas de forma a facilitar a
compreensdao do conjunto de adaptacbes e garantir a operacionalidade dos
dados/caracteres (Figura 36b).

Observa-se que alguns termos foram preferencialmente usados, em lugar de outros.
Narinas internas e coanas apresentam o mesmo significado, sendo preferido o primeiro
termo, em detrimento do segundo. Ao longo deste trabalho, a palavra narina, quando
isolada, € sempre aplicada a externa. Barra ou pilar pré-frontal define a estrutura formada

pelos ramos descendente do pré-orbital e ascendente do palatino.
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Figura 36: Regides anatdbmicas de um crocodilomorfo, adotadas no estudo,
representadas em reconstru¢do do esqueleto de Araripesuchus: a) aspecto geral
apresentando o cranio em cinza, os elementos pds-cranianos axiais em amarelo e pos-
cranianos apendiculares em azul; b) destacadas em vermelho, as principais divisdes
adotadas no cranio (a - modificado de Hecht, 1991; b - modificadas de Hecht, 1991 e
Ortega et al., 2000).

O termo fenestra é principalmente utilizado para designacédo das aberturas cranianas
caracteristicas de diapsidos (temporais superiores e inferiores), bem como outras fossas
amplas, usualmente relacionadas a pneumaticidade da estrutura craniana. Em particular sdo
consideradas as fenestras maxilo-palatinas, sub-oculares, anterorbitais (regido lacrimal) e
naso-orais (no ramo palatino dos pré-maxilares). Com relagédo ainda as fenestras prefere-se
0 uso dos seguintes termos: latero-temporal em lugar de sub-temporal, infra-temporal ou
temporal; naso-oral em detrimento de fenestra/fossa narial; sub-ocular ao invés de pterigo-
palatina.

Algumas designacgdes sao consideradas importantes ao tratar da morfologia dentaria.
Sao considerados incisiformes os dentes anteriores, com uma ou mais cuspides, retos ou
pouco recurvados. O apice se apresenta geralmente rombodide, eventualmente
apresentando compressao labial-lingual da corba. Considera-se caniniforme o dente

apresentando uma corba nitidamente mais alta que larga, apresentando uma cuspide Unica
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e curvatura mesial e/ou lingual. Como molariforme entende-se o elemento dentario médio ou
posterior, com uma ou mais cuspides, cuja corba apresenta compleicdo proporcionalmente
mais robusta e altura subigual ou menor que a maior dimensao de sua base. A designagao
pré-molariforme ndo é adotada ao longo deste estudo, uma vez que representa uma
morfologia pouco definida, preferindo-se tratar este tipo de dente como incisiforme,
caniniforme ou molariforme, conforme o caso.

Considera-se que informagdes sobre posicionamento e funcdo do dente podem ser
usadas para auxiliar a identificacdo de determinados tipos de dentes, com morfologia pouco
definida. Com relagado a posigao, incisiformes tendem a estar na regiao anterior da boca,
enquanto molariformes se concentram nas regides média e posterior. Caniniformes, embora
com grande variagdo morfoldgica, podem ocorrer em qualquer posicdo. De qualquer forma,
dntes incisiformes e caniniformes sido elementos mais freqlientemente relacionados a
apreensdo de alimentos, enquanto que molariformes estdo claramente relacionados ao
processamento de alimento.

O termo zifodonte, uma vez que apresenta diferentes interpretacbes na bibliografia
(Langston, 1975; Ortega et al., 2000; Prasad & Broin, 2002) e pouca precisdo anatémica, &
utilizado de forma limitada ao longo deste estudo (Figura 37). Por zifodontia estrita ou
verdadeira entende-se morfologia dentaria caracterizada por forte compressao lateral da
corOa, altura da corba maior que base, apice agudo voltado posterior e lingualmente, além
de carenas anterior e posterior, criando extensa linha de corte ao longo do eixo antero-
posterior da coroa (como em Langston, 1975).

A carena, em particular, é formada por denticulos isométricos, regularmente
espacados, formados por estruturas isoladas entre si (figuras 37a-b). De acordo com a
propria definicdo de zifodontia estrita, esta pode ser observada apenas em dentes de
morfologia caniniforme.

Uma dificuldade particularmente evidente na caracterizagdo da morfologia zifodonte se
refere a avaliagdo da compressao lateral, uma vez que esta é uma caracteristica que
apresenta variabilidade nao discreta. Por outro lado, dentes tipicamente nao zifodontes sao
caracterizados pela auséncia completa de uma carena denticulada.

Uma série de morfologias se assemelham a condi¢do zifodonte pela ocorréncia de
algumas caracteristicas tipicas, mas ndo de seu conjunto total. Particularmente dificil de
distinguir, a falsa zifodontia é caracterizada por um padrao diferente de linha de corte, como
definido por Prasad & Broin (2002). Nesta situagao, falsos denticulos sdo formados apenas
por ornamentacdes da camada superficial de dentina. Ainda que todas as outras
caracteristicas possam estar presentes, este tipo de carena é estruturalmente distinta da

encontrada em um dente verdadeiramente zifodonte (figuras 37c-e).
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Em alguns grupos ainda, a carena pode ser formada por denticulos anisomorfos,
irregularmente distribuidos, variaveis em tamanho e freqlentemente presentes apenas na
partes anterior ou posterior, caracteristicas que permitem sua distincdo em relagdo ao
padrao zifodonte verdadeiro. Prasad & Broin (2002) qualificam estes morfétipos como falsos
zifodontes, o que nao parece adequado, uma vez que estas sdo condigdes verdadeiramente
distintas.

No ambito deste trabalho o padrdo caracterizado por denticulos irregulares é
designado como zifomorfo, distinto da falsa zifodontia pela ocorréncia de carena com
denticulos verdadeiros, e distinto da verdadeira zifodontia por estar limitado a um dos

bordos do dente e apresentar denticulos anisomorfos, freqlientemente globulares.

Figura 37: Distingdo entre zifodontia verdadeira e falsa zifodontia. Padrao zifodonte tipico,

observado em detalhe das carenas de: a) Sebecus MNHN(P) VIV-69; b) Pristichampsus
rollinati MNHN(P) AG-20. Falsa zifodontia em Asiatosuchus: c) aspecto geral de dente
MNHN(P) BR-15203; d-e) ornamentagdes na superficie e seu efeito sobre a carena em
MNHN(P) BR-12084. Barra: 0,1mm (a-b); 10mm (c); 0,5mm (d-e) (modificados de Prasad
& Broin, 2002).

V.2 — MATERIAIS DESCRITOS E/OU NOTICIADOS PARA NOTOSUCHIA

Uma compilacdo dos materiais descritos e noticiados para Notosuchia foi produzida a
partir das referéncias bibliograficas. Estas informacgbes foram atualizadas e complementadas
sempre que possivel, em especial no que se refere a Estratigrafia, a partir do cruzamento de

informacgdes com outras citagdes.
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Uma sumula de referéncias bibliograficas é apresentada para cada espécie, arrolando
aquelas diretamente voltadas ao taxon, que adicionalmente tratam sobre ele ou estéo
relacionadas a Geologia/Estratigrafia do material.

Os representantes de Notosuchia sdo aqui descritos, estando organizados em ordem
alfabética. Procurando garantir melhor organizacédo das informagdes e acesso mais facil ao
conteudo, cada espécie apresenta um conjunto de itens, discriminados mesmo quando n&o
ha informacao disponivel. As descricbes sdo acompanhadas de registros figurativos das
espécies, buscando fornecer o maximo de informacdées morfo-anatdmicas, mas também

permitindo a visualizagao de diferencas de preservagao e representacdo em cada espécie.

V.2.1 — Materiais Formalmente Descritos

Anatosuchus minor Sereno et al., 2003

Holétipo: MNN GDF-603, depositado no Musée National du Niger (Cidade de Niamey,
Republica do Niger)

Hipodigma: ndo ha outros espécimens.

Estado dos materiais e disponibilidade: holétipo em excelentes condicbes de
preservagao; composto por cranio completo com mandibula articulada.

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: localidade especifica ndo-determinada;
Cidade de Agadez, Republica do Niger; Bacia de Tegama, GAD5 (correspondendo as
porgdes superior e inferior respectivamente das formagdes Elrhaz e Echkar);
Campaniano-Maastrichtiano, Cretaceo Superior; encapsulado em nddulo hematitico,
em regolito.

Localidades adicionais: nao foi coletado em outras localidades.

Tamanho: pequeno, comprimento total estimado para adulto 70 cm.

Diagnose: rostro encurtado e achatado, aproximadamente tdo largo quanto comprido;
margem maxilar com aresta lateral; por¢cao anterior da fileira de dentes maxilares
(localizados na margem maxilar) em posicdo destacada externamente, em relacéo a
fileira de elementos dentarios mandibulares.

Interpretacao sistematica na bibliografia: Sereno et al. (2003) assinalam esta forma aos
Comahuesuchidae, a partir de analise filogenética. Martinelli (2003) considera
Anatosuchus e Comahuesuchus como espécies pouco aparentadas, preferindo
associar o primeiro género a outro clado (Araripesuchus + Peirosauridae), também a
partir de Sistematica Filogenética.

Referéncias disponiveis: Sereno et al, 2003; Martinelli, 2003. Contexto

geoldgico/estratigrafico em Taquet, 1976.
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Figura 38: Reconstrugdo do cranio de Anatosuchus minor, MNN GDF-603, holétipo: a)
vista lateral; b) vista palatal; c) vista parietal. Ang - angular; Art - articular; Besf -
basiesfenodide; BIN - barra internasal; Boc - basioccipital; BPO - barra pds-orbital; ¢ -
caniniforme; Co - corondide; Den - dentario; DPC - depressdes paracoanais; EA -
elemento(s) apendicular(es); Eoc - exoccipital; Ept - ectopterigdide; Esp - esplenial; Esq -
esquamosal; FAO - fenestra anterorbital; FJ - fordmen jugal; FLT - fenestra latero-
temporal; FME - fenestra maxilar externa; FMP - fenestra maxilo-palatina; FNO - fenestra
naso-oral; FPC - fossa paracanina; FPMM - fenestra pré-maxilar/maxilar; Fr - frontal; FSO
- fenestra sub-ocular; FST - fenestra supra-temporal; i - incisiforme; Jug - jugal; Lac -
lacrimal; Lesf - latero-esfendide; m - molariforme; Mx - maxilar; Nas - nasal; NE — narina
(s) externa (s); NI — narina (s) interna (s); Od - osteodermo; Orb - drbita; Pal - palatino;
Par - parietal; PbA - palpebral anterior; PbP - palpebral posterior; Pfr - pré-frontal; Pmx -
pré-maxilar; Porb - poés-orbital; PRA - processo retro-articular; Pt - pterigoide; Qj —
quadrado-jugal; Qua - quadrado; San - surangular; SIC - septo intercoanal; Soc - supra-

occipital; Vom - vomer. Barra = 10 mm (adaptado de Sereno et al., 2003).
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Araripesuchus gomesii Price, 1959

Holétipo: DNPM 423-R, depositado no Departamento Nacional da Produgao Mineral
(Cidade do Rio de Janeiro, Brasil)

Hipodigma: AMNH 24450, depositado no American Museum of Natural History (Cidade de
New York, USA). Um terceiro exemplar existe no Museu Nacional do Rio de Janeiro
(Kellner, comunicagao pessoal 2004).

Estado dos materiais e disponibilidade: holotipo um exemplar adulto, em o6timas
condicdes de preservacdo, composto por cranio completo com mandibula
parcialmente articulada. AMNH 24450 é um esqueleto articulado jovem, com perda de
apenas alguns elementos caudais e apendiculares mais distais.

O terceiro material representa-se por individuo juvenil bastante completo (Kellner,
comunicacgao pessoal 2004).

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: localidade especifica nao determinada
(Ladeira do Berlenga), proximo a Cidade de Fronteiras, Estado do Piaui, Brasil; Bacia
do Araripe, Formacgao Santana, Membro Romualdo; Aptiano-Albiano, Cretaceo Inferior;
encontrado em folhelhos (holétipo).

Localidades adicionais: ndo ha informagdes sobre a procedéncia de AMNH 24450.

Tamanho: pequeno, comprimento craniano aproximado para o holétipo 12 cm.

Diagnose: rostro moderadamente alto; narina externa baixa e dupla, em posi¢cao
essencialmente vertical; fenestra anterorbital e 6rbita bem desenvolvidas, a ultima
parcialmente coberta pelos dois ossos palpebrais, um anterior e outro posterior;
fenestra supratemporal menor que 6rbita, sem participagao do frontal; barra pés-orbital
estreita e lisa; pré-maxilar com quatro dentes pequenos e cOnicos; maxila com onze
elementos dentarios conicos, sendo o terceiro bastante desenvolvido em relacdo aos
demais; narinas internas do tipo mesossuquiano, com margens anteriores definidas
por palatinos, posteriores pelos pterigoides (Price, 1950); armadura dérmica composta
por duas fileiras de osteodermos subquadrados finos, achatados e levemente
sobrepostos, da regido cervical a cauda; uma fileira de osteodermos sub-caudais
irregulares, sem sobreposi¢cdo; membros dianteiros muito mais curtos que os
posteriores (Hecht, 1991).

Interpretacao sistematica na bibliografia: segundo Gasparini (1971, 1981) Araripesuchus
gomesii é considerado como um Uruguaysuchidae. Hecht (1991) considera o género
como Notosuchidae. Diversos autores usam o género Araripesuchus, geralmente
representado por A. gomesii, em analises filogenéticas, com resultados que variam de
inclusdo em Notosuchia (Sereno et al., 2003) até exclusdo, neste caso atuando como

grupo-irmao de Neosuchia (Gasparini et al., 1991; Ortega et al., 2000; Pol, 2003).
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Figura 39: Araripesuchus gomesii, DNPM 423-R, holétipo: a) reconstrucao do cranio em vistas
lateral direita, parietal e palatal; b) esquema em trés vistas, evidenciando principais
caracteristicas anatémicas; ¢) exemplar original, em trés vistas. Abreviagdes como na Figura 38.
Barra = 10mm (a - adaptados de Price, 1959; b - modificados de Price, 1959; ¢ - adaptados de
Hecht, 1991).
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Figura 40: Araripesuchus gomesii, AMNH 24450: a) espécimen em vista superior
esquerda; b) reconstrugdo do cranio em vista lateral; c) reconstrucdo do cranio em vista
parietal; d) recontrugao do espécimen em vistas superior e lateral. Abreviagbes como na

Figura 38. Barra = 10mm (a - adaptado de Kellner & Campos, 1991; b-c-d — modificados
de Hecht, 1991).
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Referéncias disponiveis: Price, 1959; Gasparini, 1971; Bonaparte, 1978; Buffetaut &
Taquet, 1979; Buffetaut 1981, 1982; Gasparini, 1981; Benton & Clark, 1988; Hecht,
1991; Gasparini et al. 1991, 1993; Ortega et al., 1993; Clark, 1994; Wu et al., 1995; Wu
& Sues, 1996; Gomani, 1997; Wu et al., 1997; Carvalho & Bertini, 1999; Kellner &
Campos, 1999; Buckley et al., 2000; Nobre, 2000; Ortega et al., 2000. Pol et al., 2001;
Brochu et al., 2002; Tykoski et al., 2002; Martinelli, 2003; Pol, 2003; Sereno et al.,
2003; Pol & Norell, 2004. Contexto geoldgico/estratigrafico em Bertini & Carvalho,
1999; Kellner & Campos, 1999; Carvalho & Bertini, 2000; Kellner et al., 2002; Moreira
et al., 2003.

Araripesuchus patagonicus Ortega et al., 2000
Holétipo: MUCPv-269, depositado na Colecao de Vertebrados Foésseis do Museo de
Ciencias Naturales de la Universidad Nacional del Comahue, atualmente abrigada nas

instalagdes do “proyecto Dino”, em Los Barreales, Provincia de Neuquén, Argentina.

Figura 41: Cranio de Araripesuchus patagonicus, exemplar MUCPv-269, holdtipo: a) vista
lateral; b) vista parietal; c) vista palatal; d) vista occipital. Abreviagbes como na Figura 38.
Barra = 10mm (Adaptado de Ortega et al., 2000).

Hipodigma: MUCPv-267, MUCPv-268, MUCPv-268b, MUCPv-270 e MUCPv-283,
depositados juntamente com o holétipo.

Estado dos materiais e disponibilidade: hol6tipo em 6timas condicbes de preservagao,
bastante completo e articulado; composto por cranio com mandibula articulada,
parcialmente preservados (sem por¢des medial e anterior de rostro e mandibula);
vértebras cervicais e dorsais; osteodermos cervicais e dorsais; costelas; cintura
escapular e elementos apendiculares (Umero, radio e ulna) em ambos os lados.
MUCPv-267 é bastante similar ao holétipo; MUCPv-268 é composto por elementos
pos-cranianos axiais articulados (vértebras, costelas, osteodermos), possivelmente
associado ao espécimen MUCPv-268b; MUCPv-268b é composto por conjunto de

elementos apendiculares posteriores (tibia e fibula); MUCPv-270 é representado por
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conjunto de fémur, tibia e fibula direitos; MUCPv-283 composto de porcao isolada de
rostro, incluindo pré-maxilares, parte dos nasais, maxilares e dentarios. Todos estes
materiais foram coletados em associacdo com o holétipo e se encontram depositados
no Museo de Ciencias Naturales de la Universidad Nacional del Comahue, atualmente
abrigada nas instalagbes do “proyecto Dino”, em Los Barreales, Provincia de
Neuquén, Argentina. Todos os exemplares aparentam idade semelhante e estdo
preservados, se ndo em posicdo de vida, ao menos in situ (soterramento rapido).
Durante a observagao de material, ndo foi encontrado o material MUCPv-283.

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: localidade especifica ndo determinada,
proxima ao lago Ezequiel Ramos Mexia, 5 km a Oeste-Sudoeste da Cidade de El
Chocon e cerca de 40 km a Sudeste da cidade de Plaza Huincul, Provincia de
Neuquén, Argentina; Bacia de Neuquén, Grupo Neuquén, Formacdo Candeleros
(secéo inferior do Sub-Grupo Rio Limay); Albiano-Cenomaniano, Cretaceo; encontrado
em arenito ferruginoso médio-fino, com intraclastos peliticos.

Localidades adicionais: todos os exemplares provém de mesma localidade e sedimento
do holétipo.

Tamanho: pequeno, comprimento craniano aproximado para o holétipo 9 cm.

Diagnose: contato estreito entre pré-frontal e nasal, com pequena area de sutura entre
estes elementos, ao contrario de A. gomesii, que apresenta contato mais amplo entre
pré-frontal e nasal; lacrimal com superficie dorsal expandida, com extenso contato
com nasal; barra pdés-orbital nivelada com o jugal, ao menos ao longo do bordo
interno; largura maxima do parietal equivalente a 1/3 da largura do cranio, na altura
dos esquamosais, ao contrario de A. gomesii, que apresenta parietal mais largo que
esquamosais (Ortega et al., 2000).

Interpretacao sistematica na bibliografia: Ortega et al. (2000) ndo alocam Araripesuchus
patagonicus em qualquer familia dos Notosuchia, muito embora estabelegam-na como
espécie-irma de A. gomesii, a partir de analise filogenética, onde Notosuchia se
apresenta como grupo merofilético. Pol (2003) e Pol & Norell (2004), a partir de analise
filoganética, corroboram Ortega et al. (2000), considerando A. patagonicus como
grupo-irmao de A. gomesii. Ortega et al. (2000) argumentam fortemente contra uma
relacdo de parentesco proximo entre A. gomesii, A. patagonicus e cf. A. wegeneri,
muito embora esta ultima espécie ndo esteja presente na filogenia apresentada.

Referéncias disponiveis: Gasparini ef al. 1998, 1999; Ortega et al., 2000; Pol et al., 2001;
Martinelli, 2003; Pol, 2003; Pol & Norell, 2004. Contexto geoldgico/estratigrafico em
Bertini & Carvalho, 1999; Ortega et al., 2000; Leanza et al., 2004.
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Figura 42: Araripesuchus patagonicus, cranio do exemplar MUCPv-269, holétipo: a) vista
lateral, ambos os lados; b) vista parietal; c) vista palatal; d) vista occipital. Abreviagbes como

na Figura 38. Barra = 10 mm (fotos do autor).

Figura 43: Materiais de Araripesuchus patagonicus: a) bloco contendo associagdo de
espécimens; b) vista parietal do cranio de MUCPv-267; c) detalhe do cranio de MUCPv-267,
lado direito; d) detalhe do cranio de MUCPv-267, lado esquerdo. Abreviagdes como na

Figura 38. Barra igual a 10 mm (fotos do autor).
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Araripesuchus wegeneri Buffetaut, 1981

Figura 44: Material craniano de cf. Araripesuchus wegeneri, exemplar MNHN GDF-700,
holétipo: a) vista lateral; b) vista palatal. Abreviagdes como na Figura 38. Barra = 10mm
(adaptados de Prasad & Broin, 2002).

Holétipo: MNHN GDF-700 (Abb. 3), depositado no Muséum National d’Histoire Naturelle
(Cidade de Paris, Franca).

Hipodigma: outros espécimens nao se encontram descritos na bibliografia, embora sejam
conhecidos por registros bastante restritos (Buffetaut & Taquet, 1979).

Estado dos materiais e disponibilidade: holétipo com preservagdo pobre, pouco
completo, composto por cranio incompleto (rostro) com sec¢des medial e distal da
mandibula, em posicdo de oclusdo (sem preservacdo das articulagdes); consta a
existéncia de outros materiais (crAnio e mandibula, vértebras, elementos
apendiculares e osteodermos), sem maiores informacgoes.

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: localidade especifica ndo determinada, na
Vila de Gadoufaoua, Provincia de Agadez, Republica de Niger; Bacia de Tegama,
Formacao Elrhaz; Aptiano, Cretaceo Inferior; encontrado em arenito.

Localidades adicionais: ndo foi coletado em outras localidades, mas material das formas
“Camardes” e “Malawi” podem estar relacionados e poderao ampliar as distribuicbes
geografica e cronologica da espécie.

Tamanho: pequeno, comprimento total craniano estimado para o holétipo 12 cm.

Diagnose: terceiros dentes de pré-maxilar e maxilar hipertrofiados, maiores que os demais;
elementos dentarios posteriores do maxilar lateralmente comprimidos, com apice
arredondado; fenestra anterorbital bem desenvolvida, estreitando-se anteriormente,
delimitada anteriormente pelo maxilar e posteriormente por lacrimal; fenestra
mandibular se projeta menos a frente, em comparacdo com Araripesuchus gomesii;
rostro curto e relativamente largo; narinas externas em posi¢cdo bem anterior; orbitas
bem desenvolvidas; palpebral presente; quatro dentes no pré-maxilar e onze no

maxilar; narinas internas grandes, situadas entre palatinos e pterigbides; sinfise
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mandibular moderadamente longa, com participacdo dos espleniais; vértebras
anficélicas; osteodermos presentes nas regides dorsal e ventral (Buffetaut & Taquet,
1979; Buffetaut, 1981).

Prasad & Broin (2002) apontam diferengas no nimero de dentes para esta espécie,
que seria de cinco para pré-maxilar e doze para maxilar, quarto pré-maxilar e terceiro
maxilar maiores que os demais, apresentando denti¢cdo zifodonte verdadeira.

Interpretagdao sistematica na bibliografia: Buffetaut (1981) descreve a espécie como
Uruguaysuchidae. Ortega et al. (1993) propdem analise filogenética onde
Araripesuchus gomesii e A. wegeneri aparecem como um grupo monofilético, mais
relacionado a Neosuchia. Ortega et al. (2000) ndo consideram esta espécie como
parte do género Araripesuchus ou mesmo dos Notosuchia, considerando este
agrupamento como merofilético (muito embora A. wegeneri ndo esteja inserido na
analise filogenética do trabalho em questdo). Prasad & Broin (2002) sugerem forte
relacdo evolutiva com Hamadasuchus rebouli, referindo-se a espécie como aff.
Hamadasuchus wegenetri.

Referéncias disponiveis: Buffetaut & Taquet, 1979; Buffetaut 1981, 1982; Michard et al.,
1990; Hecht, 1991; Ortega et al., 1993; Kellner, 1994; Jacobs et al., 1996; Ortega et
al., 2000; Pol et al., 2001; Prasad & Broin, 2002. Contexto geoldgico/estratigrafico em
Buffetaut & Taquet, 1979; Buffetaut, 1981; Bertini & Carvalho, 1999.

Candidodon itapecuruense Carvalho & Campos, 1988

Face Face Face Face Superficie Superficie Face
vestibular lingual vestibular lingual oclusal oclusal lingual lingual

Figura 45: Material dentario de Candidodon itapecuruense: a) MN-4152V; b) MN-4153V; c)
MN-4154V, holétipo. Barra = 0,5mm (modificados de Carvalho, 1994).

Holétipo: MN-4154-V, depositado no Museu Nacional do Rio de Janeiro (Cidade do Rio de
Janeiro, Brasil).

Hipodigma: MN-4152-V e MN-4153-V, depositados no Museu Nacional do Rio de Janeiro.
Outros materiais descritos, representados por MN-4355-V, depositados no MNRJ,
além de UFRJ DG-113-R e UFRJ DG-114-R, abrigados no Departamento de Geologia

da Universidade Federal do Rio de Janeiro.
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Qua

Figura 46: Candidodon itapecuruense, exemplar UFRJ-DG-114-R: a) vista lateral; b) vista
palatal; c) vista parietal. Abreviagdes como na Figura 38. Barra = 10mm (adaptados de
Nobre & Carvalho, 2002b).

Estado dos materiais e disponibilidade: holétipo e espécimens referidos representados

apenas por dentes isolados. MN-4154-V (hold6tipo), molariforme; MN-4152-V,
incisiforme; MN-4153-V, pré-molariforme.
Outros materiais em condigcdo de preservagdo bastante variada, incluindo alguns
razoavelmente completos: MN-4355-V, secao mediana da mandibula (por¢bes mais
proximais e distais ndo preservadas), com trés dentes associados na matriz, mas
dissociados da mandibula; UFRJ DG-113-R, fragmento de mandibula (apenas
fragmento medial-distal do ramo mandibular esquerdo), com dois dentes molariformes,
fibula esquerda associada a quatro metatarsos (esquerdos); UFRJ DG-114-R,
exemplar medianamente conservado (ndo ha informa¢des sobre o grau de articulagcédo
do material), incluindo cranio bastante completo com dentes, fragmentos de mandibula
(ramo esquerdo melhor preservado), quatro vértebras dorsais, cintura escapular
(escapula e coracoide parcialmente fragmentados), elementos apendiculares
anteriores (Umeros, radio e ulna direitos) e posteriores (fémures, metatarsos direitos e
esquerdos e duas falanges), dez osteodermos.

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: localidade especifica ndo determinada
(margem direita do Rio Itapecuru-Mirim, proximo a ponte da BR-222), proximidades da
Cidade de Itapecuru-Mirim, Estado do Maranhao, Brasil; Bacia de Sao Luis-Grajadu,
base do afloramento de Formacido Alcantara ou Unidade Indiferenciada (Grupo
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Itapecuru sensu Rossetti, 1999); eo-Cenomaniano, Cretaceo Superior; em siltito
argiloso cinza-avermelhado.

Localidades adicionais: ndo ha discriminacdo sobre a procedéncia de UFRJ DG-113-R,
sendo que, como todos os outros materiais, deve provir da localidade-tipo.

Tamanho: pequeno, comprimento craniano aproximado para UFRJ DG-114-R 8 cm.

Diagnose: molar tricuspidado, com as cuspides principais alinhadas mesiodistalmente,

sendo a maior central; cingulo lingual com cinco cuspides estilares; raiz Unica reta,
tendo na superficie lingual da porgao terminal uma depressdo mediana; em seg¢ao
transversal apresenta forma ovalada (Carvalho & Campos, 1988).
Carvalho (1994) e Nobre & Carvalho (2002) descrevem cranio e mandibula, corrigindo
a nomenclatura dentaria originalmente voltada para mamiferos. A descricdo porém
nao se constitui em redescricao formal da espécie, incluindo uma atualizagdo da
diagnose. Entre as caracteristicas apresentadas destacam-se cranio de rostro curto e
elevado, de construgdo tubular; narinas verticais anteriores (terminais); pequena
fenestra anterorbital; orbitas laterais; quadrado inclinado posteriormente, com
extremidade distal dirigida ventralmente; pterigdides bem desenvolvidos e inclinados
posteriormente; narinas internas (coanas) entre palatinos e pterigdéides; ao menos trés
dentes pré-maxilares incisiformes; sete elementos dentarios maxilares com
morfologias variadas, sendo um deles nitidamente hipertrofiado, com compressao
lateral; presenca de evidente fenestra mandibular; longa sinfise dentaria; trés
morfétipos dentarios distintos (incisiforme, pré-molariforme e molariforme).

Interpretacdo sistematica na bibliografia: os autores descrevem o género originalmente
como um Triconodonta (Prototheria, Mammalia), a partir de observacdes anatdmicas
sobre material dentario. Carvalho (1994) realoca Candidodon como Notosuchia
indeterminado (Protosuchia, Crocodylomorpha). Nobre (2000) sugere relagao com
Malawisuchus, a partir de observagdes anatdmicas de materiais craniano e pos-
craniano. Nobre & Carvalho (2002b) sugerem associacdao de Candidodon e
Malawisuchus ao taxon Candidodontidae, a partir de analise filogenética de Avilla
(2002). A filogenia de Pol (2003) corrobora relagao estreita entre Candidodon e
Malawisuchus. Carvalho et al. (1994) consideram Candidodon como grupo-irmao de
Mariliasuchus, a partir de cladistica.

Referéncias disponiveis: Carvalho & Campos, 1988; Carvalho, 1994; Carvalho & Bertini,
1999; Nobre 2000, 2004; Avilla, 2002; Nobre & Carvalho, 2002a; Nobre & Carvalho,
2002b; Pol, 2003; Pol & Norell, 2004. Contexto geologico/estratigrafico em Bertini &
Carvalho, 1999; Carvalho & Bertini, 2000; Nobre, 2000; Rossetti, 2001.
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Chimaerasuchus paradoxus Wu & Sues, 1996

Figura 47: Material craniano do exemplar IVPP-V8274 de Chimaerasuchus paradoxus,
holétipo: a) vista lateral; b) vista parietal; c) vista palatal, onde podem ser observados
dentes molariformes. Abreviagdes como na Figura 38. Barra = 10mm (adaptado de Wu &
Sues, 1996).

Holétipo: [VPP-V8274, depositado no Institute of Vertebrate Paleontology and
Paleoanthropology (Cidade de Beijing, Republica Popular da China).

Hipodigma: ndo ha outros espécimens.

Estado dos materiais e disponibilidade: holétipo em razoaveis condi¢cdes de preservagao;
composto por regido rostral de cranio e trés dentes associados, fragmento do ramo
mandibular direito, vértebras, cintura escapular (escapula e coracéide esquerdos),
elementos apendiculares anteriores (Umeros, ulna e radio direitos, manus), cintura
pélvica (ilio e isquio esquerdos), elementos apendiculares posteriores (epifise proximal
do fémur direito), osteodermos.

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: localidade especifica ndo determinada
(“colina no banco Sul do Rio Yangtzé”), ao Sul da Cidade de Yichang, Provincia de
Hubei, Republica Popular da China; bacia indeterminada, Formag¢ao Wulong; Aptiano-
Albiano, Cretaceo Inferior; sem referéncias ao tipo de substrato.

Localidades adicionais: ndo foi coletado em outras localidades.

Tamanho: pequeno, comprimento craniano estimado para o holétipo 13,5 cm.

Diagnose: dois caniniformes pré-maxilares; quatro grandes molariformes maxilares, cada
um com trés conjuntos de sete cuspides curvas, arranjadas em fileiras; jugal com
expansao antero-lateral; parte posterior da fileira superior de dentes em projecao;
angular com projecado posterior pronunciada, com sutura entre angular e dentario;
esplenial bastante pequeno, aparentemente restrito a superficie ventro-medial do ramo

mandibular; ilio com processo pré-acetabular em forma de bastdo, sem lamina
77



Dissertacdo de Mestrado Marco Brandalise de Andrade |.G.C.E-UNESP/ Rio Claro

evidente; umero com fossa arredondada pouco abaixo da superficie proximal de
articulacao, na superficie lateral; osteodermos com processo latero-ventral.

Interpretacdo sistematica na bibliografia: os autores descrevem o género como
Notosuchidae, a partir de andlises filogenéticas. Bertini & Carvalho (1999) e Carvalho
& Bertini (1999) preferem trata-lo como incertae sedis, considerando-o com duvidas
um Notosuchia, baseado em sua procedéncia geografica. Pol (2003) apresenta
Chimaerasuchus relacionado a Sphagesaurus e Sebecosuchia. Carvalho et al. (1994)
consideram Chimaerasuchus como grupo-irmao de Simosuchus, a partir de analise
filogenética, no taxon Chimaerasuchidae.

Referéncias disponiveis: Wu et al., 1995; Wu & Sues, 1996; Bertini & Carvalho, 1999;
Carvalho & Bertini, 1999; Martinelli, 2003; Pol, 2003; Pol & Norell, 2004. Contexto
geoldgico/estratigrafico em Yang et al., 1979; Hao et al., 1986; Bertini & Carvalho,
1999.

Comahuesuchus brachybuccalis Bonaparte, 1991

Holotipo: MUCPV-202, depositado na Colecdo de Vertebrados Fésseis do Museo de
Ciencias Naturales de la Universidad Nacional del Comahue, atualmente abrigada no
Museu da Universidad Nacional del Comahue, nas instalgdes do “Proyecto Dino”, Los
Barreales, Provincia de Neuquén, Argentina.

Hipodigma: MACN-30 e MACN-31, depositados no Museo Argentino de Ciencias Naturales
(Cidade de Buenos Aires, Argentina); MOZ-P-6131, depositado no Museo “Carlos
Ameghino” (Cidade de Cipoletti, Argentina)

Estado dos materiais e disponibilidade: holétipo com preservagdo pobre, pouco
completo, composto por cranio incompleto (rostro e parte das regides Optica e parietal)
com sec¢des medial e distal da mandibula em posi¢cdo de oclusédo, mas articulagbes
nao preservadas; MACN-30 e MACN-31 mal preservados, ambos compostos por
conjuntos de de rostro e mandibula (incluindo sinfise) bastante incompletos; MOZ-P-
6131 composto por exemplar bem preservado e razoavelmente completo, incluindo
bordo anterior das coanas. MACN-31 nao foi localizado na colegdo; MOZ-PV-6131
presentemente encontra-se nas dependéncias do MACN.

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: localidade especifica ndo determinada,
200 m a Leste da Reitoria da Universidad Nacional del Comahue, Cidade de Neuquén,
Argentina; Bacia de Neuquén, Grupo Neuquén, Formagdo Bajo de la Carpa (segéo
inferior arenosa do Sub-Grupo Rio Colorado); Santoniano-Campaniano, Cretaceo

Superior; em arenito.
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Figura 48: Reconstrugdo do cranio de Comahuesuchus brachybuccalis, a partir dos
materiais MUCPV-202 (hol6tipo), MACN-N-30 e MACN-N-31: a) vista lateral; b) vista

occipital; c) vista parietal; d) vista palatal. Abreviagdes como na Figura 38. Barra = 10mm
(adaptados de Bonaparte, 1991).

Figura 49: Material craniano de Comahuesuchus brachybuccalis: a) MUCPV-202,
holotipo, em vistas lateral esquerda e direita, parietal, palatina e occipital; b) MACN-31,

em varias vistas, incluindo mandibula. Abreviagdes como na Figura 38. Barra = 10mm
(fotos do autor).
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Figura 50: Material craniano de Comahuesuchus brachybuccalis, MOZ P-6131: a) vistas parietal
e palatal do cranio, acompanhada por esquemas; b) vista lateral direita; c) mandibula em vistas
superior e inferior. Abreviagbes como na Figura 38. Barra = 10mm (modificados de Martinelli,
2003).

Localidades adicionais: MOZ-P-6131 coletado na localidade de La Isla/Paso Cérdova,
Provincia de Rio Negro, Argentina; Bacia de Neuquén, Grupo Neuquén, Formagao
Bajo de la Carpa.

Tamanho: pequeno, comprimento craniano para adulto 9 cm.

Diagnose: cranio de contorno arredondado e baixo na regido anterior; rostro quase duas
vezes mais largo que longo; caniniforme mandibular em posi¢gdo mais posterior que o
equivalente maxilar, em posicao proxima ao bordo anterior da 6rbita e alojado em
fossa paracanina aberta dorsalmente; quatro a seis dentes no pré-maxilar; dois pares
de elementos dentarios pés-caniniformes no maxilar e nenhum no dentario; fenestra
supra-temporal localizada centralmente a depressao supratemporal; extremo distal do
quadrado localizado em posi¢ao posterior ao condilo occipital; crista temporal rugosa
muito baixa e larga, comparavel aquela dos Notosuchidae; sinfise mandibular plana e
larga; dentario proporcionalmente grande (Bonaparte, 1991).

Combinacao das seguintes caracteristicas: rostro proporcionalmente muito curto, com
forma circular em vista superior; cinco dentes anteriores do maxilar muito pequenos,
com excecao do terceiro par, hipertrofiado e caniniforme; onze dentes no dentario,
sendo que os anteriores se projetam avante; presenca de féssas caninas dorsalmente
orientadas na regido posterior do maxilar; palato secundario muito curto e largo;
contato entre ectopterigdide, pterigbide e palatino na regido ventral da asa do
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pterigdide; lacrimal com um longo e fino processo que se projeta lateralmente; porgao
anterior do dentario baixa e transversalmente alargada, com sinfise alongada
anteroposteriormente, se extendendo ao nivel do nono par de dentes (Martinelli,
2003).

Interpretagcdao sistematica na bibliografia: Bonaparte (1991) descreve o género como
Comahuesuchidae, a partir de observacdes anatdmicas e comparagbes detalhadas
com Notosuchus, Malawisuchus e Uruguaysuchus aznarezi, bem como com outros
crocodilomorfos, por exemplo Crocodylus, Hemiprotosuchus e Mystriosaurus.
Bonaparte (1991) posiciona esta familia como parte da Infra-Ordem Notosuchia,
porém como parte da Sub-Ordem Protosuchia. Sereno et al. (2003), a partir de analise
filogenética, consideram Comahuesuchus como grupo-irmado de Anatosuchus e
posicionam ambos em Comahuesuchidae, em Notosuchia e Metasuchia. Martinelli
(2003), a partir de cladistica, posiciona Comahuesuchus junto a Chimaerasuchus e o
clado (Notosuchus + Sphagesaurus), considerando a Familia Comahuesuchidae como
parte de Mesoeucrocodylia e rejeitando sua relagéo filogenética com Anatosuchus.

Referéncias disponiveis: Bonaparte 1991, 1996; Wu & Sues, 1996; Pol, 1999a, 2003;
Buckley et al., 2000; Tykoski et al., 2002; Martinelli, 2003; Sereno et al., 2003; Pol &
Norell, 2004. Contexto geoldgico/estratigrafico em Bonaparte, 1991; Bertini &
Carvalho, 1999; Ortega et al., 2000; Leanza et al., 2004.

Malawisuchus mwakasyungutiensis Gomani, 1997

Holétipo: Mal-45, depositado no Department of Antiquities (Cidade de Lilongwe, Malawi).

Hipodigma: Mal-40, Mal-46 a 52, Mal-56, Mal-66, Mal-68, Mal-70, Mal-74, Mal-76, Mal-80 a
82, Mal-96 e 97, Mal-99 a 103, Mal-107, Mal-122, Mal-155, Mal-163, Mal-168, Mal-177
a179.

Estado dos materiais e disponibilidade: holétipo em razoaveis condi¢cbes de preservagao,
bastante completo; composto por cranio com mandibula articulada, além de grande
parte dos elementos poés-cranianos, também articulados. Mal-46, Mal-47, Mal-48, Mal-
49 e Mal-155 representam o material adicional mais significativo, sendo Mal-49 o
exemplar de maior porte. Os demais materiais estdo em pior estado e representam
apenas fragmentos menos distintos e pouco informativos.

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: localidade MAD-98-17, proxima a Cidade
de Mwakasyunguti, Distrito de Karonga, Norte de Malawi; “Dinosaur Beds”; Aptiano ?-
Localidades adicionais: ndo foi coletado em outras localidades.

Albiano ?, Cretaceo Inferior; sedimentos n&o descritos.
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Figura 51: Material craniano de Malawisuchus mwakasyungutiensis: a) vista lateral do
exemplar Mal-45, holétipo; b) vista parietal do exemplar Mal-49; c) vista palatal do exemplar
Mal-49; d) vista occipital do exemplar Mal-48. Abreviacbes como na Figura 38. Barra =

10mm (adaptados de Gomani, 1997).

Figura 52: Material craniano de Malawisuchus mwakasyungutiensis: a) vista lateral de
exemplar nao identificado; b) vista lateral do exemplar Mal-46. Abrevia¢gdes como na Figura

38. Imagens originalmente sem escala (adaptados de Tomida, 1998).

Tamanho: pequeno, comprimento craniano de 7,69 cm para Mal-49.

Diagnose: Notosuchidae com dentes posteriores cuspidados; superficie do articular (para
articulagdo com o quadrado) longa e plana; pré-frontais alongados e estreitos; fenestra
supratemporal alongada e estreita, medialmente curva; contato frontal-nasal reto; sem
fenéstras maxilo-palatinas; esquamosal projetado para além da borda do cranio.

Interpretagao sistematica na bibliografia: Malawisuchus é descrito, com duvidas, como

um Notosuchidae, a partir de analise filogenética, mas argumenta-se forte relagcido com
Uruguaysuchus, por observagdes anatdmicas (Gomani, 1997).
Outros trabalhos corroboram relacao filogenética bastante préoxima com Notosuchus
(Wu & Sues, 1996; Sereno et al., 2003; Pol, 2003), muito embora Buckley et al. (2000)
sugiram relacionamento proximo com Uruguaysuchus-Simosuchus. Carvalho et al.
(1994) consideram Malawisuchus como grupo-irmao de ltasuchus, a partir de analise
filogenética.

Referéncias disponiveis: Clark et al., 1989; Gomani 1993, 1997; Ortega et al., 1993;
Jacobs et al.,, 1996; Wu & Sues, 1996; Buckley et al., 2000; Tykoski et al., 2002;
Martinelli, 2003; Sereno et al., 2003; Pol, 2003; Pol & Norell, 2004. Contexto
geoldgico/estratigrafico em Colin & Jacobs, 1990; Congleton, 1990; Colin et al., 1992;
Jacobs et al., 1996; Bertini & Carvalho, 1999.
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Mariliasuchus amarali Carvalho & Bertini, 1999

Figura 53: Aspecto geral de Mariliasuchus amarali UFRJ-DG-50-R, holétipo: a) vista
lateral do cranio; b) principais estruturas do cranio; c) vistas lateral e superior do holétipo.

Abraviagdes como na Figura 38. Barra = 10mm (adaptados de Carvalho & Bertini, 1999).

Holétipo: UFRJ-DG-50-R, depositado na Universidade Federal do Rio de Janeiro, Cidade
do Rio de Janeiro, Brasil.

Hipodigma: nao ha espécimens referidos, muito embora outros materiais sejam conhecidos
e ao menos um outro espécimen estivesse associado ao holdtipo. URC-R-55 é
representado por dente caniniforme atribuido inicialmente a Sphagesaurus (Bertini,
1993), mais provavelmente correspondente efetivamente a Mariliasuchus.

Materiais adicionais reportados, por Nava (2004), mas ndo identificados
individualmente, se encontram distribuidos entre Universidade Estadual Paulista
(Campus Rio Claro), Museu de Zoologia da Universidade de S&o Paulo, Universidade

Federal do Rio de Janeiro e Museu Nacional do Rio de Janeiro.
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URC-R-67, URC-R-68 e URC-R-69 representam material craniano, que esta
relacionado a materiais pds-cranianos da mesma colecao. MN-6298-V foi utilizado em
estudo de tomografia computadorizada, como registrado em Azevedo et al. (2004).
Varios materiais de Mariliasuchus amarali provavelmente existem na colecdo da
UFRJ, sem descricdo formal, sendo que alguns se encontram representados em
painéis de resumos de congressos e/ou simpodsios. UFRJ-DG-105-R e DG-106-R
representam material craniano adulto; UFRJ DG-72-R composto por cranio
parcialmente preservado, com rostro e parte anterior da regido orbital; UFRJ DG-115-
R é uma mandibula; UFRJ DG-129-lcv um coprolito. LPE-5 representa material
craniano, provavelmente da UFRJ, figurado em Coelho (2001).

Estado dos materiais e disponibilidade: UFRJ-DG-50-R (hol6tipo) em étima condi¢ao de
preservagao, razoavelmente completo e articulado, composto por crénio quase
completo, com parte das regides parietal e temporal danificadas, com mandibula
articulada; vértebras cervicais, dorsais e sacrais (parte); cintura escapular direita e
parte de seus elementos apendiculares (Uumero, radio, ulna, radiale, quatro
metacarpos); cintura pélvica e fémur direito.

URC-R-67 encontra-se em 6tima condigdo de preservagdo, com alguma deformacgéo
dorso-ventral; composto por crénio, mandibula e vértebras e costelas cervicais
articuladas. URC-R-68 esta parcialmente preservado, fragmento direito antero/inferior
de cranio, incluindo pré-maxilar direito, maxilar direito, mandibula direita (da sinfise ao
ramo mandibular) e série dentaria direita completa. URC-R-69 esta mal preservado,
composto por restos de regido occipital.

Outros materiais reportados de forma genérica correspondem a cerca de 20 cranios,
muitos deles associados a elementos pdés-cranianos, inclusive articulados (Nava,
2004). Ao menos um se encontra no Museu de Zoologia da Universidade de Sao
Paulo).

O holdtipo provavelmente representa exemplar jovem; outros exemplares compdem
série ontogenética extensa, de ovos a adultos.

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: estrada vicinal préxima a Fazenda Doreto,
margem esquerda do Rio do Peixe, proximo a Cidade de Marilia, Estado de Sao
Paulo, Brasil; Grupo Bauru, Formacdo Aracatuba-Adamantina; Campaniano-
Maastrichtiano, Cretaceo Superior; arenitos calciferos, associados a siltitos e argilitos
vermelhos.

Localidades adicionais: ao menos quatro localidades nao definidas, proximas do Municipio
de Marilia (Estado de S&o Paulo, Brasil); Grupo Bauru, provenientes de mesmo nivel e

tipo de sedimento do holétipo.
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Porb FST Qua

Figura 54: Mariliasuchus amarali UFRJ-DG-50-R, holétipo: a) vista parietal do cranio e
representacao grafica das principais estruturas; b) vistas antero-inferior da regido da
sinfise e representagédo grafica das principais estruturas. Abreviagbes em fotos como
Bertini & Carvalho, 1999; abreviagdes em esquemas como Figura 38. Barra = 10mm
(adaptados de Carvalho & Bertini, 1999).

Figura 55: Material craniano de Mariliasuchus amarali URC-R-67: a) Vista supero-lateral;

b) vista infero-lateral. Barra igual a = 10mm (fotos do autor).

Figura 56: Material craniano de Mariliasuchus amarali;: a) URC-R-68, vista lateral,
incluindo pré-maxilar, maxilar e mandibula; b) URC-R-68, vista palatal de rostro e
superior da mandibula; ¢) URC-R-69, vista occipital. Observa-se que o rostro apresenta
fratura transversal e os ramos direito e esquedo da mandibula estdo separados. Barra =

10mm (fotos do autor).
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Tamanho: médio/pequeno, comprimento craniano para holétipo 4,2 cm; comprimento
craniano de adulto similar a Notosuchus.

Diagnose: cranio de pequenas dimensdes; regido rostral elevada; mandibula com
constricado na regidao pré-maxilar, com forma bulbosa; teto craniano, em vista lateral,
com suave curvatura, desde as narinas até a regido occipital; érbitas grandes, em
posicdo mediana no cranio, em disposi¢cdo verticalizada; regido posterior do cranio
ampla; pequena fenestra supratemporal, de forma circular; narina externa Unica, sem
septo, anterior e verticalizada, com forma sub-circular; trés pares de dentes pré-
maxilares, sendo os anteriores incisiformes pequenos e o ultimo par caniniforme e
hipertrofiado; incisiformes com estrias longitudinais; dentes maxilares pequenos,
bulbosos, com estrangulamento na base da coroa.

Interpretacdao sistematica na bibliografia: os autores descrevem Mariliasuchus amarali
como Notosuchidae, a partir de observacdes anatémicas e comparacdes detalhadas
com Araripesuchus gomesii, Candidodon, Chimaerasuchus, Comahuesuchus,
Malawisuchus, Notosuchus e Uruguaysuchus. Carvalho et al. (2004), em analise
filogenética, posicionam Mariliasuchus no taxon Candidodontidae, como grupo-irmao
de Candidodon.

Referéncias disponiveis: Bertini et al., 1997; Carvalho & Bertini, 1999; Nobre, 2000;
Vasconcellos & Carvalho, 2003; Azevedo et al., 2004; Carvalho et al., 2004; Nava,
2004. Contexto geoldgico/estratigrafico em Bertini et al., 1993; Bertini & Carvalho,
1999; Carvalho & Bertini, 2000; Dias-Brito et al., 2001; Gobbo-Rodrigues, 2001.

Notosuchus terrestris Woodward, 1896

Holétipo: nado foi originalmente designado um holétipo. Gasparini (1971) caracterizou
lectétipo a partir de sintipo mais completo. Lectétipo MLP-64-1V-16-5(253%), depositado
no Museo da Cidade de La Plata, Argentina.

(*) Namero originalmente usado por Woodward.

Hipodigma: representado pelos exemplares MLP-64-1V-16—-1 a IV-16-4, IV-16-11 a IV-16-24
e IV-16-6(203*), IV-16-7(219%), 1V-16-8(209*%), 1V-16-9(201*), IV-16-10(221*) e MPL
s/n°® (206*), depositados no Museo de La Plata. Varios outros materiais se encontram
depositados em um apreciavel nimero de instituigdes, incluindo o Museo Argentino de
Ciéncias Naturales, o Museo da Universidad Del Comahue e Museo Carlos Ameghino.
Um numero representativo de exemplares se encontra em preparagdo, sem numero
de catalogo.

O Museo Argentino de Ciencias Naturales (Cidade de Buenos Aires, Argentina)

apresenta grande numero de exemplares, dentre os quais destacam-se MACN-N-22,
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N-23 e N-24 (representados em Bonaparte, 1991), RN-1040 (representado em
Martinelli, 2003), além de RN-1037, RN-1038, RN-1039, RN-1043, RN-1044, RN-1045
e RN-1047, bastante informativos em seu conjunto.

A Colecéo de Vertebrados Fdosseis do Museo de Ciencias Naturales de la Universidad
Nacional de Comahue (Instalagdes do “Proyecto Dino” em Los Barreales, Provincia de
Neuquén, Argentina) apresenta ao menos cinco materiais adicionais bastante
completos, catalogados como MUCPv-35, MUCPv-137, MUCPv-147, MUCPv-149 e
MUCPv-198.

Porb BPO FPMM

Figura 57: Representacbes do cranio de Notosuchus terrestris: a) reconstrugdo em vistas
lateral direita, parietal e palatal, segundo Price, 1959; b) exemplar MACN-N-23 em vistas
lateral direita, parietal e palatal, segundo Bonaparte, 1991. Abreviagdes como na Figura

38. Barra = 10mm.
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Figura 58: Reconstrugdo do cranio de Notosuchus terrestris: a) vista lateral direita; b)
vista occipital; c) vista parietal; d) vista palatal. Observar a representagdo de um par de
fenestras maxilo-palatinas na regido do palato. Abreviagbes como na Figura 38. Numeros
romanos indicam locais de passagem de nervos. Barra = 10mm. (modificados de
Gasparini, 1991).

O Museo Carlos Ameghino, Cidade de Cipoletti, Provincia de Rio Negro (Argentina),
guarda espécimens em diversos codigos de catalogo diferentes, provavelmente
pertencentes a um pequeno numero de individuos, dos quais destacam-se MPCA-PV-
528, MPCA-PV-789/1, MPCA-PV-791 e ao menos um material ndo catalogado.

Embora ndo conte com qualquer material oficialmente reportado, o Museo Municipal
“Carmen Funes”, Cidade de Plaza Huincul, Provincia de Rio Negro (Argentina) pode
vir a receber exemplares coletados na mesma provincia, presentemente abrigados no

supracitado MACN (Bonaparte, comunicagao pessoal 2004).
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Observa-se que os exemplares MLP-64-1V-16-5-1 e MLP-64-IV-16-5-2 foram
descritos como sintipos de Notosuchus lepidus (Saez, 1957), espécie posteriormente
invalidada e incluida em sinonimia de N. terrestris por Gasparini (1971).

Estado dos materiais e disponibilidade: holétipo em boas condigdes de preservagao;
composto por cranio completo com mandibula articulada. MLP-64-1V-16-1 e 1V-16-2
sao cranios incompletos; 1V-16-3, IV-16-4, IV-16-7, IV-16-11 representam associagdes
de cranio-mandibula razoavelmente completos; 1V-16-6, 1V-16-9, 1V-16-12, 1V-16-14,
IV-16-15, [IV-16-16, [V-16-21, [V-16-22, [V-16-54 correspondem a rostros,
eventualmente associados a fragmentos de mandibula; 1V-16-8 a cranio-mandibula
muito incompletos de exemplar juvenil; IV-16-10 é uma porcgao parietal/occipital; 1V-16-
17, IV-16-18 sao basioccipital e basiesfendides; IV-16-13, IV-16-19, IV-16-20, 1V-16-23
sdo fragmentos de mandibula. Exemplar sem numeracdo atual, correspondente a
numeragao “206”, originalmente usada em Woodward (1896), representado por cranio
bastante danificado, foi identificado entre os materiais em exposicdo. Dentre os
materiais presentemente descritos, IV-16-2, IV-16-3, IV-16-4, IV-16-9, IV-16-19, IV-16-
26, IV-16-27 e IV-16-29 se encontram em empréstimo por uma instituicao européia.
MACN-N-22 representado por basicranio/occipital; N-23 cranio parcialmente completo,
com exposicdo ventral dos lateroesfendides pela perda dos pterigéides e outros
elementos 6sseos circundantes; N-24 rostro e mandibula associados, em posicao
ocluida; RN-1037 cranio bastante completo, apresentando rebaixamento da regiao
rostral e quebra do frontal e outras esturturas por deformacao, além de apresentar
membro anterior quase completo e vértebras cervicais; RN-1038 composto por rostro
e assoalho craniano associado a mandibula, com série dentaria bem representada,
apresentando septo intercoanal bem preservado; RN-1039 rostro, mandibula e regido
pterigdide pertencentes a individuo imaturo; RN-1040 rostro, mandibulas e assoalho
craniano em excelente estado de preservagao, permitindo a observagado de suturas
entre pterigdides, palatinos e ectopterigéides (nas superficies superior e inferior),
fenestra naso-oral, denticdo, superficie anterior do jugal, ornamentagao do rostro e das
estruturas internas da cavidade nasal; RN-43 osteodermo isolado; RN-44 série
vertebral dorso-lombar; RN-1045 cranio razoavelmente completo, com secdo mediana
de mandibula (ramo esquerdo) associada; RN-1047 material pds-craniano
parcialmente preparado, composto por seis osteodermos articulados e outros
elementos 6sseos associados.

MUCPv-35 composto por cranio e parte anterior de mandibula; MUCPv-137 cranio
com rostro danificado e pds-cranio composto por extensa série vertebral (cervicais até
dorsais), parte da cintura pélvica e elementos apendiculares posteriores; MUCPv-147

cranio e mandibula articulados e pods-craniano composto por vértebras dorsais
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(incluindo pré-sacral) e elementos apendiculares posteriores; MUCPv-149 vértebras,
costelas, cintura escapular e elementos apendiculares posteriores; MUCPv-198 regiao
posterior do cranio (incluindo basicranio) e parte do ramo mandibular direito articulado,
vértebras dorsais e elementos apendiculares.

MPCA-PV-528 composto por cranio e mandibula; MPCA-PV-789 é extensa série de
elementos associados (PV-789/1 até PV-789/16), possivelmente pertencentes a mais
de um individuo, reunindo cranio PV-789/1 (por¢des média e anterior, bastante
deformado) e elementos pds-cranianos variados (vértebras, arcos hemais, elementos
apendiculares anteriores e posteriores, além de fragmentos de cintura pélvica); MPCA-
PV-791 por¢cdoes média e anterior de canio e mandibula; PV-s/n° cranio e mandibula

em bom estado, incluindo regido das narinas internas.

Figura 59: Crénio de Notosuchus terrestris, exemplar MLP-64-1V-16-5(253), holétipo: a)
vista lateral direita; b) vista occipital; c) vista parietal; d) vista palatal; e) aspecto geral.
Observa-se que a fenestra anterorbital se apresenta anormalmente grande, provavel

resultado de condigbes de preservagdo. Barra = 10mm (fotos do autor).
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Figura 60: Material de Notosuchus terrestris do Museo de La Plata: a) MLP-64-1V-16-1,
antigo holdtipo para Notosuchus lepidus, respectivamente em vistas lateral esquerda,
parietal e palatal; b) detalhe dos dentes de IV-16-1, que apresentam compressao lateral
assimétrica e implantagéo obliqua; c¢) IV-16-6 em vista palatal; d) IV-16-7 em vista lateral
esquerda; e) IV-16-8 em vista parietal; f) IV-16-23 em vista palatal; g) IV-16-24 em vista
lateral direita, h) IV-16-30 em vista occipital; i) MLP-64-1V-16-s/n° (206), respectivamente
em vistas lateral direita, parietal e palatal. Observar a presenga de massa usada para
reconstituir parte do espécimen IV-16-1, indicada por setas brancas. Abreviagdes como

na Figura 38. Barra = 10mm (fotos do autor).
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Figura 61: Material de Notosuchus terrestris do Museo Argentino de Ciéncias Naturales,
procedente da Provincia de Rio Negro: a) MACN-RN-1038 em vista geral, com detalhe da
regido palatina (vista inferior), evidenciando a presenga de fenestras maxilo-palatinas
(sem preservacao de septo) e de septo separando as narinas internas; b) RN-1039, em
vista lateral; ¢c) RN-1041, em vista lateral; d) RN-1046, em vista superior; €) RN-1047; f)
RN-1048, em vista parietal; g) RN-s/n° espécimen A, em vista lateral; h) RN- s/n°,
espécimen B, em vista parietal. Abreviagbes como na Figura 38. Barra = 10mm (fotos do

autor).
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Figura 62: Notosuchus terrestris MACN-RN-1037: a) cranio; b) série vertebral cervical; c)
cintura escapular e elementos apendiculares anteriores. Co - coracéide; CV - centro
vertebral; EN - espinho neural; Es - escapula; Fa — falange(s); PoZ - pés-zigapdfise; PrZ -
pré-zigapofise; Ra - radio; Rdl - radiale; Ul - ulna; Um - tmero. Nimeros romanos indicam
elemento vertebral e sua posi¢do na série. Barra = 10mm (esquemas modificados de Pol,
1999d; fotos do autor).

Figura 63: Material de Notosuchus terrestris MACN-RN-1040: a) vista dorsal da regido
palatina; b) aspecto geral do espécimen. Circulo vermelho indica a posicdo da sutura
entre ectopterigdide e pterigdide, que pode ser observada também no exemplar MACN-
RN-1038 (Figura 61). Abreviagdes como na Figura 38. Barra = 10mm (a - modificado de
Martinelli, 2003; b - fotos do autor).

93



Dissertacdo de Mestrado Marco Brandalise de Andrade |.G.C.E-UNESP/ Rio Claro

Figura 64: Material de Notosuchus terrestris do Museo Argentino de Ciéncias Naturales,
provenientes da Provincia de Neuquén: a) MACN-N-22; b) N-23; c) N-24; d) N-43.
Observa-se que os materiais a e b, mesmo danificados, preservam diferentes
caracteristicas importantes de basicranio e regido occipital. Abrevia¢gdes como na Figura

38. Barra = 10mm (esquemas modificados de Bonaparte, 1991; fotos do autor).

Figura 65: Material de Notosuchus terrestris do Museo Carlos Ameghino: a) MPCA-789/1,
vista lateral esquerda; b) MPCA-791, vista lateral direita; ¢) MPCA-s/n°, vista lateral
direita. A regido palatina se encontra bem preservada em a e c. Abreviagdes como na

Figura 38. Barra = 10mm (fotos do autor).
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Woodward (1896) cita a existéncia de restos pds-cranianos, que Gasparini (1971) nao
considera como seguramente pertencentes a Notosuchus. Pol (1999d) descreve
materiais com numeracao equivocada, efetivamente identificados como MACN-RN-
1037 e RN-43, entre outros). Holétipo e outros materiais do Museo de La Plata
possivelmente representam exemplares adultos, sendo que apenas MLP-64-1V-16-8 é
reportado como exemplar jovem, muito embora exista ainda um pequeno numero de
outros imaturos (como em Gasparini, 1981), dentre os quais MLP-64-1V-16-7, IV-16-11
e IV-16-24.

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: Campus universitario da UNC, Cidade de
Neuquén, Argentina; Bacia de Neuquén, Grupo Neuquén, Formacao Bajo de la Carpa
(secdo inferior arenosa do Sub-Grupo Rio Colorado); Santoniano-Campaniano,
Cretaceo Superior; em arenito (“Estratos con Dinosaurios”) avermelhado; referéncias
na bibliografia limitada a "cercanias do Campus da Universidad Nacional del
Comahue”. Série original de materiais estudados por Woodward (1896) coletada no
planalto onde atualmente se localiza a Univesidad Nacional Del Comahue,
correspondendo a areas de sedimento exposto imediatamente anexas aos prédios de
toda a universidade;

Localidades adicionais: "Boca del Sapo", localidade préxima a Cidade de Neuquén,
Provincia de Neuquén; sitio “El Anfiteatro”, bem como outros afloramentos nao
identificados na Provincia de Rio Negro, Argentina; Bacia de Neuquén, Sub-Grupo Rio
Colorado, Formagéao Bajo de la Carpa; Coniaciano-Campaniano, Cretaceo Superior.

Tamanho: médio/pequeno, comprimento craniano para o holétipo 17 cm.

Diagnose: créanio deprimido, curto e largo, triangular em vista superior; rostro curto com
superficie 6ssea com rugosidades irregulares; fossa supratemporal de tamanho
moderado, mais longa que larga; o6rbitas bem desenvolvidas, orientadas latero-
dorsalmente, com barra pds-orbital bastante delgada; pequena abertura anterorbital
entre ossos lacrimal e maxilar; nasais alcangando a unica e bem desenvolvida
abertura nasal, anteriormente orientada; mandibula esbelta, com sinfise curta e
afilada, com participagcdo do esplenial; grande abertura na lateral de cada ramo
mandibular e processo retro-articular do articular, ndo curvada para cima; pequeno
numero de dentes, lateralmente comprimidos, alguns fracamente serrilhados; séries
dentarias superiores bastante diferenciadas, compostas por dois a trés incisiformes e
um caniniforme muito grande em cada pré-maxila e sete dentes de tamanho mais
uniforme em cada maxila; séries dentarias inferiores compostas por dez elementos
dentarios de cada lado, que aumentam gradualmente de tamanho posteriormente,
sem caniniformes; membros anteriores ndo muito menores que o0s posteriores;

armadura 6ssea ausente (Woodward, 1896).

95



Dissertacdo de Mestrado Marco Brandalise de Andrade |.G.C.E-UNESP/ Rio Claro

Cranio e rostro curtos, com um par de fenestras anterorbitais; fenestras supra-
temporais menores que as orbitas; fenestras latero-temporais alargadas; bordo das
narinas internas formado por palatinos e pterigdides; pterigdides posicionados
anteriormente; esplenial participando da sinfise mandibular; presenca de fenestras
maxilo-palatinas; narinas externas verticalizadas, narinas internas proporcionalmente
pequenas; pequeno numero de dentes, incluindo um par hipertrofiado no pré-maxilar
(Gasparini, 1971).

Martinelli (2003) observa que ectopterigbide compde bordo posterior da fenestra
palatina, aqui tratada como fenestra sub-ocular, impedindo o contato direto entre
palatino e pterigdide, o que representa uma condigao bastante particular, embora nao
esteja formalmente inclusa na diagnose.

Interpretacao sistematica na bibliografia: espécie usada como referéncia de Notosuchia e
Notosuchidae, uma vez que é espécie-tipo para estes clados. Foi associada, de forma
préxima, a varias espécies, inclusive Sebecosuchia (Cynodontosuchus rothi). Wu &
Sues (1996), Gomani (1997) e Sereno et al. (2003) consideram Notosuchus terrestris
filogeneticamente associado a Malawisuchus mwakasyungutiensis, a partir de analises
cladisticas. Carvalho et al. (1994) consideram Notosuchus como Ziphosuchia e grupo-
irmao de Baurusuchoidea, a partir de cladistica.

Referéncias disponiveis: Woodward, 1896; Huene, 1929; Saez, 1957; Price, 1959;
Gasparini, 1971; Bonaparte 1978, 1991, 1996; Gasparini, 1981; Buffetaut, 1982;
Benton & Clark, 1988; Gasparini et al., 1993; Ortega et al., 1993; Clark, 1994; Wu et
al., 1995; Wu & Sues, 1996; Gomani, 1997; Wu et al., 1997; Carvalho & Bertini, 1999;
Pol, 1999b, 1999¢c, 1999d; Buckley et al., 2000; Ortega et al., 2000; Pol et al., 2001;
Brochu et al., 2002; Tykoski et al., 2002; Pol, 2003; Sereno et al., 2003; Martinelli,
2003; Carvalho et al., 2004; Pol & Norell, 2004. Contexto geoldgico/estratigrafico em
Gasparini, 1981; Bonaparte 1991, 1996; Bertini & Carvalho, 1999; Ortega et al., 2000;
Leanza et al., 2004.

Simosuchus clarki Buckley et al., 2000
Holétipo: UA-8679, depositado na Universidade da Cidade de Antananarivo, Madagascar.
Hipodigma: ndo ha outros espécimens.
Estado dos materiais e disponibilidade: holétipo em excelentes condicbes de
preservagao, bastante completo, composto por cranio com mandibula articulada,
vértebras cervicais e dorsais anteriores, cintura escapular e membros anteriores

completos, osteodermos, vértebras cervicais e dorsais anteriores,
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Figura 66: Material craniano de Simosuchus clarki UA-8679, holétipo: a) Vista lateral
esquerda; b) vista parietal; c) vista palatal; d) mandibula, em vista superior; €) exemplos de
variacdo morfologica na série dentaria, sendo que dentes mais anteriores apresentam
cuspides maiores, em menor nimero (esquerda). Barra = 10mm (modificadas de Buckley et
al., 2000).

Figura 67: Modelo digital do cranio de Simosuchus clarki UA-8679, holétipo: a) vista lateral
esquerda; b) vista occipital; c) vista parietal; d) vista palatal. Abreviagdes como na Figura 38.

Barra = 10mm (modificados de Rowe, 2004; disponivel em <http://www.digimorph.org>).

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: localidade MAD-98-17, Sudeste da Vila de
Berivotra, regido Noroeste de Madagascar; Bacia de Bahajanga, Formacao
Maevarano; Campaniano-Maastrichtiano, Cretaceo Superior; sedimentos né&o

descritos.
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Localidades adicionais: ndo foi coletado em outras localidades.

Tamanho: pequeno, comprimento craniano para o holétipo 12,6 cm.

Diagnose: todos os dentes multicuspidados, com cuspides alinhadas, variando de trés a
mais de dez; maxilas sem contato, em vista palatina; barra inter-narinal composta por
processo ascendente do pré-maxilar; narinas internas mais largas que fenestra
suborbital, em posicdo adjacente; duas ossificagcbes recobrindo cada fenestra
supratemporal; ramo do quadrado com projegcdo antero-ventral; quatorze osteodermos
quadrilaterais contiguos, por fileira mediano-lateral, na parte dorsal.

Interpretagdao sistematica na bibliografia: os autores descrevem o género como um
Notosuchidae, com duvidas, mas argumentam forte relagcdo com Uruguaysuchus a
partir de analise filogenética. Trabalhos posteriores ndo corroboram esta visao (Sereno
et al., 2003; Pol, 2003; Carvalho et al., 2004). Carvalho et al. (1994) consideram
Simosuchus como grupo-irmao de Chimaerasuchus, a partir de cladistica.

Referéncias disponiveis: Buckley et al., 1997; Buckley et al., 2000; Tykoski et al., 2002;
Martinelli, 2003; Sereno et al., 2003; Pol, 2003; Pol & Norell, 2004. Contexto

geoldgico/estratigrafico em Papini & Benvenuti, 2001.

Sphagesaurus huenei Price, 1950

Holétipo: DGM-332-R, depositado no Departamento Nacional de Produg¢ao Mineral (Cidade
do Rio de Janeiro, Brasil).

Hipodigma: DGM-333-R, depositado no Departamento Nacional de Producado Mineral
(Cidade do Rio de Janeiro, Brasil). RCL-100 é utilizado para descrever diagnose
complementar (Pol, 2003), estando depositado no Museu de Ciéncias Naturais da
Pontificia Universidade Catdlica de Minas Gerais (Belo Horizonte, Brasil).

Estado dos materiais e disponibilidade: holétipo e DGM-333-R em boas condigbes de
preservacgao, muito completos; composto apenas por dentes. RCL-100 é composto por
um cranio e fragmento de mandibula (com dentes) parcialmente preservados. URC-R-
015 é representado por dente isolado. DGM-1411-R constitui-se de fragmento rostral e
porcao anterior da mandibula.

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: localidade especifica ndo determinada,
referéncias a “Guajussara, corte da Estrada de Ferro Sorocabana”, entre as cidades
de Presidente Prudente e Santo Anastacio, Oeste do Estado de Sao Paulo, Brasil;
Grupo Bauru, Formacdo Adamantina; Campaniano-Maastrichtiano, Cretaceo Superior;

sedimentos nao descritos.
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a)

Face distal Face mesial Face mesial Face distal Face vestibular

b)

Figura 68: Material dentario de Sphagesaurus huenei DGM-332-R, holétipo. Abreviagdes

como na Figura 38. Barra = 5mm (modificadas de Price, 1950a).

Figura 69: Material craniano de Sphagesaurus huenei RCL-100: a) vista lateral; b) vista
palatal; c) fragmento da regido da mandibula (sinfise), evidenciando desgaste lateral das
coroas (setas brancas); d) detalhe da regido fraturada de RCL-100, examinada em
réplica, evidenciando posigdo do foramen jugal. Observa-se que os dentes molariformes
apresentam implantagcdo obliqua evidente. Abreviagbes como na Figura 38. Barra =

10mm (modificadas de Pol, 2003; foto em d pelo autor).

Localidades adicionais: DGM-333-R em localidade especifica ndo determinada, préximo a

cidade de Catanduva, Oeste do Estado de Sao Paulo, Brasil; Grupo Bauru, Formagao
Adamantina; Campaniano-Maastrichtiano; sedimentos nao descritos. RCL-100 em
localidade especifica ndo determinada, proximo ao Municipio de Buenodpolis, Sudoeste

do Estado de Sao Paulo, Brasil; Grupo Bauru, Formagao Adamantina; Campaniano-
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Maastrichtiano, Cretaceo Superior; sedimentos nao descritos. URC-R-015 na
Localidade 5 de Bertini (1993), pedreira abandonada cerca de 1 km a Sudoeste da
Cidade de Santo Anastacio, Sudoeste do Estado de Sao Paulo, Brasil; Grupo Bauru,
Formacao Adamantina; Campaniano-Maastrichtiano, Cretaceo Superior; arenitos
meédios a grossos e conglomeraticos, avermelhados e arroxeados a moderadamente
réseos, com laguma matriz silto-argilosa e grandes quantidades de pelotas de argilitos
vermelhos associadas (Bertini, 1993).

Tamanho: médio/pequeno, comprimento craniano aproximado para RCL-100 12,6 cm.

Diagnose: dentes com coroas comparativamente curtas e raizes alongadas, ambas com

alguma compressao lateral; coroa coberta por espessa camada de dentina; poucas e
proeminentes carenas, irregularmente espacgadas, dispostas longitudinalmente na
coroa; face anterior da coroa sem quilha; face posterior da coroa com quilha bastante
proeminente, com varios tubérculos ao longo de sua extensao; dentes dispostos de
um modo especifico e peculiar, no qual a oclusdo com seus complementares resulta
no uso das quilhas posteriores como margens para corte (Price, 1950).
Narina Unica terminal; Orbitas bem desenvolvidas; palato secundario bem
desenvolvido; denticdo heterodonte, caracterizada por trés morfétipos diferentes; um
par de caniniformes hipertrofiados no pré-maxilar; coroas dos dentes dentarios pos-
caniniformes com implantagdo obliqua, dispostos como tridngulos invertidos; pré-
maxila com regido desprovida de dentes entre os caniniformes; dentarios anteriores
incisiformes; parede posterior da maxila acima da margem anterior da fenestra
suborbital, se estendendo dorsalmente, em contato com pré-frontal e lacrimal (Pol,
2003).

Interpretagdao sistematica na bibliografia: o autor descreve o género como um
Notosuchidae. Kuhn (1968) reconhece as grandes diferengas de Sphagesaurus e
aloca-o na Familia Sphagesauridae. Gasparini (1971) sugere que nao deva ser
considerado Notosuchia, uma vez que o material dentario descrito até entdo nao
permitiria sua segura identificagdo na infra-ordem. Gasparini (1971) também sugere
que os fragmentarios materiais representariam evidéncia insuficiente para a
manutencdo de uma familia prépria.

Bonaparte (1978) considera Sphagesaurus como pertencente a familia indeterminada,
posicdo compartilhada por Bertini & Carvalho (1999). Pol (1999b, 1999d) sugere
afinidade de Sphagesaurus com espécies de Notosuchia, a partir de andlises
filogenéticas, incluindo materiais adicionais (URC-R-015, DGM 1411-R). Pol (2003)
associa Sphagesaurus com Chimaerasuchus, a partir de analise filogenética e novo

material adicional (RCL-100), o que é corroborado por Pol & Norell (2004).
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Referéncias disponiveis: Price 1950a, 1950b; Kuhn, 1968; Gasparini, 1971; Bonaparte,
1978; Bertini, 1993; Bertini et al., 1993; Bertini & Carvalho, 1999; Pol, 1999b, 1999c,
1999d; Martinelli, 2003. Contexto geoldgico/estratigrafico em Bertini et al., 1993; Bertini
& Carvalho, 1999; Carvalho & Bertini, 2000; Dias-Brito et al., 2001; Gobbo-Rodrigues,
2001.

Uruguaysuchus aznarezi Rusconi, 1933
Holétipo: ndo ha cédigo, sendo o holétipo designado apenas como “tipo”; depositado na
Colecao Particular de Jorge Aznarez, em posse da Familia Aznarez (Cidade de Bella
Vista, Uruguai). Gasparini (1971) nao confirma a presenca do material-tipo entre as
pecas, mas claramente se refere as péssimas condicdes de conservagao do material,
sendo possivel que o material-tipo esteja efetivamente perdido ou mesmo destruido
(“lamentablemente quedan unos pocos y mal conservados restos de Uruguaysuchus
aznarezi e U. terrai en la Coleccién Aznarez.” ... “ignoro el paradero de la mayor parte

de los ejemplares mencionados”).

Figura 70: Reconstru¢do do cranio de Uruguaysuchus aznarezi: a) vista lateral; b) vista
occipital; ¢) vista parietal; d) vista palatal. a e ¢ baseadas no exemplar 1; b e d baseadas
no exemplar 2. Abreviagées como na Figura 38. Barra = 10mm (a-c-d - modificadas de
Price, 1959; ¢ - modificadas de Rusconi, 1933).
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Hipodigma: topétipos designados por nimeros (2 a 6), bem como numerosos osteodermos
associados aos exemplares (inclusive ao “tipo”), em principio depositados na Colegao
Particular de Jorge Aznarez, em posse da Familia Aznarez (Cidade de Bella Vista,
Uruguai) (ver descrigdo do holétipo); novos exemplares, até o momento n&o descritos,
incluem fragmentos de matrial craniano abrigados no Departamento de Evolucién de
Cuencas da Faculdad de Ciéncias (Montvieu, Uruguai).

Estado dos materiais e disponibilidade: “tipo” inicialmente (em 1933) em boas condicoes
de preservacgdo, articulado; cranio bastante completo com mandibula articulada;
vértebras cervicais, dorsais anteriores e médias; costelas; cintura escapular; membro
anterior direito praticamente completo e parte dos elementos apendiculares direitos.
Exemplar 2 composto pela porcdo mediano-posterior direita do cranio, com maxilar
articulado e elementos apendiculares parcialmente preservados. Exemplar 3
constando de restos de cranio (por¢ao posterior) e esqueleto apendicular. Exemplar 4
composto de pré-maxilar e maxilar dissociados, bem como cintura pélvica (isquio, ilio)
e elementos apendiculares direitos (fémur, tibia, fibula, astragalo, calcaneo, tarsais).
Exemplar 5 constituido por elementos parcialmente associados, provenientes de
cintura pélvica e seus elementos apendiculares, vértebras dorsais
posteriores/lombares e primeira caudal; também atribuidos ao espécimen se
encontram um coracoide esquerdo e uma escapula. Exemplar 6 formado por
elementos fragmentarios de cintura pélvica e respectivos ossos apendiculares.
Osteodermos sem registro de organizagao original, pouco preservados e misturados,
provavelmente provenientes de todos os exemplares encontrados. Holétipo
possivelmente representa exemplar adulto, Exemplar 2 pouco menor. Os exemplares
4 e 5 sao jovens imaturos e o Exemplar 6, considerado o menor, talvez filhote. Rusconi
(1933) nao faz mencédo ao Exemplar 3, mas provavelmente apresentaria tamanho
similar ao 2. Todos os exemplares remanescentes se encontram em acesso restrito,
limitados a Colecao Particular da Familia Aznarez, no Uruguai. Nao ha registro de
exemplares adicionais, porém Rusconi (1933, pg. 21, 2° paragrafo) menciona duas
regides sinfisarias nao identificadas, sendo uma delas provavelmente pertencente ao
Exemplar 4 (Figura 73).

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: localidade especifica ndo determinada
(“recolhidos em uma extensdo de dois metros quadrados, em fundo de poco, a
profundidade de 8 m da superficie”; coletados e doados pelo Engenheiro Jorge
Aznarez), Vila de Guichén, Provincia de Paysandu, Oeste do Uruguai; Bacia do Litoral,
Formacdo Guichdn; Albiano-Cenomaniano, Cretaceo Inferior / Superior; encontrado no
contato entre arenito vermelho/réseo, com nucleos de calcita e depdsito argiloso

avermelhado, friavel, com estratificagdes plano-paralelas (Rusconi, 1933), em arenito.
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Figura 71: Reproducdo de figuras das laminas do trabalho original de descricdo de
Uruguaysuchus aznarezi, para diferentes exemplares: a) Exemplar 1 “tipo”, em duas vistas;
b) material craniano do Exemplar 2; c) dentes molariformes (ao topo da figura) e
osteodermos, provenientes de diversos exemplares; d) conjuntos vertebrais, provenientes
de diversos exemplares e apresentadas em diversas vistas. Figuras originalmente sem

escala (adaptadas de Rusconi, 1933).

Figura 72: Reprodugdo de figuras das ladminas do trabalho original de descricdo de
Uruguaysuchus aznarezi, para o Exemplar 1: a) esquema de disposi¢cdo dos elementos
osseos do “tipo”, que se encontra figurado no detalhe; b) material apendicular anterior

direito. Abreviagdes como na Figura 62. Barra = 50mm (modificados de Rusconi, 1933).
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Face Face Face
vestibular mesial lingual
N

Figura 73: Uruguaysuchus aznarezi: a) sinfise mandibular de exemplar nao identificado
(provavelmente Exemplar 3), respectivamente em vistas lateral, inferior e posterior; b)
Exemplar 4, rostro em vista lateral e palatal; c) dente posterior, molariforme, em trés
vistas; d) Exemplar 5. Ca - vértebra caudal; Do - vértebra dorsal (anterior ou média); Fe -
fémur; IL - ilio; Is - isquio; Lo - vértebra dorsal posterior; Pu - pubis. Sa - vértebra sacral.

Demais abreviagbes como na Figura 38. Barra = 10mm (modificados de Rusconi, 1933).

Figura 74: Cranio de Uruguaysuchus aznarezi, “tipo”. Barra = 10mm (foto gentilmente

cedida por M. Soto).
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Localidades adicionais: ndo foi coletado em outras localidades.

Tamanho: médio/pequeno, comprimento craniano aproximado para o “tipo” 13 cm.

Diagnose: sem diagnose formal, sendo as caracteristicas seguintes sumarizadas a partir da

bibliografia. Orbitas proporcionalmente bem desenvolvidas; maxilar longo, abrangendo
quase metade do cranio; ampla fenestra anterorbital, com extensbes anterior e
posterior; fosseta localizada na sutura pré-maxilar/maxilar; narina terminal Unica, sem
septo, quase vertical; fenestras supra-temporais ovaladas; condilo articular do
quadrado situado bem abaixo do cdndilo occipital; ornamentagéo craniana formada por
sulcos e fossetas, sem recobrir completamente esquamosais e parietais; nasais
longos; pterigbdides de aspecto aliforme, ndo-trapezoidais; bordo das narinas internas
formado por palatinos e pterigbéides, narinas internas trés vezes mais longas que
largas; fenestra palatina delimitada por pterigdide, ectopterigéide, maxilar e palatino,
sendo mais longa que larga; esplenial participando da sinfise mandibular; quatro pares
de dentes caniniformes no pré-maxilar; nove pares de elementos dentarios maxilares,
sendo os dois primeiros caniniformes e os sete restantes molariformes; doze dentes
dentarios, sendo os cinco primeiros caniniformes e os sete restantes molariformes;
segundo par maxilar hipertrofiado e quinto par dentario pouco maior que os demais;
molariformes com constricdo demarcando limite coroa-raiz, lateralmente comprimidos,
com face lingual plana e vestibular ligeiramente convexa, bordos anterior e posterior
com quilhas cortantes bem evidentes, formadas por pequenos denticulos, com dois
sulcos em cada superficie da coroa, longitudinais e convergindo ao apice, com sulco
longitudinal unico, na face lingual da raiz (Rusconi, 1933).
Cranio e rostro curtos, com um par de fenestras anterorbitais; fenestras supra-
temporais menores que as orbitas; fenestras latero-temporais alargadas; bordo das
narinas internas formado por palatinos e pterigbéides; pterigdides posicionados
anteriormente; esplenial participando da sinfise mandibular; auséncia de fenestras
maxilo-palatinas; narinas internas proporcionalmente grandes; grande numero de
dentes (Gasparini, 1971).

Interpretagao sistematica na bibliografia: Rusconi (1933) descreve Uruguaysuchus como
membro da Familia Notosuchidae. Gasparini (1971) reestuda o material e aloca o
género nos Uruguaysuchidae, Infra-Ordem Notosuchia. Wu & Sues (1996), Gomani
(1997). Buckley et al. (2000), Pol (2003) e Carvalho et al. (2004), a partir de analises
filogenéticas, ndo chegam a apresentar posigdo consensual sobre Uruguaysuchus.

Referéncias disponiveis: Rusconi, 1933; Gasparini, 1971; Bonaparte, 1978; Wu & Sues,
1996; Gomani, 1997; Buckley et al., 2000; Nobre, 2000; Brochu et al., 2002; Tykoski et
al., 2002; Pol, 2003; Pol & Norell, 2004. Contexto geoldgico/estratigrafico em Rusconi,
1933; Bertini & Carvalho, 1999.
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Uruguaysuchus terrai Rusconi, 1933

Holétipo: ndo ha cédigo, sendo o holétipo designado apenas como “tipo”; depositado na
Colegao Particular de Jorge Aznarez, em posse da Familia Aznarez (Cidade de Bella
Vista, Uruguai). Rusconi (1933) reporta a destruicdo de parte do do maxilar direito em
procedimento de transporte. Gasparini (1971), da mesma forma que para
Uruguaysuchus aznarezi, nao confirma a presenca do material-tipo dentre as pecas,
sendo possivel que esteja efetivamente perdido ou mesmo destruido
(“lamentablemente quedan unos pocos y mal conservados restos de Uruguaysuchus
aznarezi e U. terrai en la Coleccion Aznarez.” ... “ignoro el paradero de la mayor parte
de los ejemplares mencionados”).

Hipodigma: ndo ha outros espécimens.

Estado dos materiais e disponibilidade: “tipo” inicialmente em condi¢cdes razoaveis de
preservagao, pouco completo; composto por cranio incompleto com parte da
mandibula, além de elementos pds-cranianos nao descritos. Parte deste material foi
fragmentado em transporte, segundo Rusconi (1933). O material-tipo possivelmente
representa exemplar adulto, sendo pouco maior que Uruguaysuchus aznarezi. Os
materiais remanescentes do Unico exemplar se encontram em acesso restrito,

limitados a Cole¢ao Particular da Familia Aznarez, no Uruguai.

Figura 75: Uruguaysuchus terrai “tipo”. a) lamina da descrigdo original, apresentando
exemplar “tipo”; b) reconstru¢cdo do cranio, respectivamente em vistas parietal e paltal,

supostamente baseadas no “tipo”. Barra = 10mm (modificadas de Rusconi, 1933).

Localidade-tipo, horizonte, idade e sedimento: localidade especifica ndo determinada
(“recolhidos em uma extensdo de dois metros quadrados em fundo de pogo, a
profundidade de oito metros da superficie”; coletados e doados pelo Engenheiro Jorge
Aznarez), Vila de Guichon, Provincia de Paysandu, Oeste do Uruguai; Bacia do Litoral,

Formacao Guichdn; Albiano-Cenomaniano, Cretaceo Inferior / Superior; encontrado no
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contato entre arenito avermelhado/réseo, com nucleos de calcita e depdsito argiloso
avermelhado, friavel, com estratificagdes plano-paralelas (Rusconi, 1933).
Localidades adicionais: nao foi coletado em outras localidades.

Tamanho: médio/pequeno, comprimento craniano para o “tipo” “pouco maior que” 15 cm.

Diagnose: sem diagnose formal, sendo as caracteristicas seguintes sdo sumarizadas a
partir da bibliografia. Descrito como similar a Uruguaysuchus aznarezi, palpebrais
presentes; crista palatina longitudinal central; quatro pares de dentes caniniformes no
pré-maxilar e treze pares maxilares, sendo trés anteriores caniniformes e dez
posteriores molariformes; terceiro par maxilar hipertrofiado (Rusconi, 1933). Cranio e
rostro curtos; um par de fenestras anterorbitais; fenestras supra-temporais menores
que as Orbitas; fenestras latero-temporais alargadas; bordo das narinas internas
formado por palatinos e pterigdides; pterigdides posicionados anteriormente; esplenial
participando da sinfise mandibular; auséncia de fenestras maxilo-palatinas; narinas
internas proporcionalmente grandes; grande numero de dentes (Gasparini, 1971).

Interpretagcao sistematica na bibliografia: Rusconi (1933) descreve Uruguaysuchus como
membro da Familia Notosuchidae, julgando os materiais de U. ferrai como espécie
distinta de U. aznarezi, a partir de um numero restrito de caracteristicas morfo-
anatbmicas. Gasparini (1971) reestuda o material e aloca o género nos
Uruguaysuchidae, Infra-Ordem Notosuchia. Wu & Sues (1996), Gomani (1997).
Buckley et al. (2000) e Pol (2003) & Carvalho et al. (2004), a partir de analises
filogenéticas, ndo chegam a apresentar posi¢do consensual sobre Uruguaysuchus.

Referéncias disponiveis: Rusconi, 1933; Gasparini, 1971; Bonaparte, 1978; Wu & Sues,
1996; Gomani, 1997; Buckley et al., 2000; Nobre, 2000; Brochu et al., 2002; Tykoski et
al., 2002; Pol, 2003; Pol & Norell, 2004. Contexto geoldgico/estratigrafico em Rusconi,
1933; Bertini & Carvalho, 1999.

V.2.2 — Formas Noticiadas

Abaixo se encontram descritos os materiais de formas relacionadas aos Notosuchia,
organizadas em ordem alfabética. Sao eventualmente comparaveis com espécies ou
géneros previamente descritos. As formas “Camardes” e “Malawi” foram tratadas
conjuntamente, uma vez que provavelmente representam espécimens complementares de
mesma espécie ou género. O mesmo ocorre com os morfétipos “La Buitrera I” e “La Buitrera

[1”. Uma lista resumida se encontra no Anexo 03.
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“Forma Camaroes” e “Forma Malawi”

Figura 76: Material da “Forma Camardes”: a) MNHN(P) MRS-3104, aspecto geral; b)
KB6-205, aspecto geral; c) KB6-205, detalhe da carena. Barra = 1,0mm (a,b); 0,12mm (c)
(adaptadas de Prasad & Broin, 2002).

Material: sem referéncia sistematica, organizando o material.

Descricao: em ambos os casos dentes isolados. Os materiais da “Forma Camarbes” sao
descritos como semelhantes ao material de cf. Araripesuchus wegeneri (Buffetaut,
1981), considerados indistinguiveis entre si (Congleton, 1990; Jacobs et al., 1996).
Prasad & Broin (2002) descrevem a morfologia dentaria deste mofétipo como zifodonte
verdadeira.

Idades: “formas Camardes e Malawi’ provenientes de sedimentos aptianos (Cretaceo
Inferior).

Referéncias disponiveis: Buffetaut, 1981; Congleton, 1990; Michard et al. 1990; Colin et
al., 1992; Gomani 1993, 1997; Jacobs et al., 1996; Prasad & Broin, 2002.

“Forma lturama”
Material: MN-3840-V.
Descrigao: ndo ha descrigido disponivel.
Procedéncia e horizonte: afloramento situado no Municipio de lturama; Grupo Bauru, em
sedimentos da Formagdo Adamantina ou correlatos.
Referéncias disponiveis: Kellner et al., 1995.

Observagao: exemplar possivelmente associavel ao género Sphagesaurus.
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“Forma La Buitrera I” e “Forma La Buitrera II”

Material: sem referéncia na bibliografia presente.

Descrig¢ao: inicialmente sem qualquer descricdo, havendo apenas referéncias sobre
analises cladisticas que sugerem estes materiais representarem ao menos dois clados
distintos, associaveis ao género Araripesuchus. Leanza et al. (2004) descreve um
destes como espécie de rostro estreito, com caniniformes bem desenvolvidos e
narinas apresentando aberturas frontais, lembrando a cabega de uma raposa.

Procedéncia, horizonte e idade: Localidade de La Buitrera, Provincia de Rio Negro,
Argentina; Bacia de Neuquén, Grupo Neuquén, Sub-Grupo Rio Limay, Formacao
Candeleros; Albiano-Cenomaniano, Cretaceo Superior.

Referéncias disponiveis: Pol et al., 2001; Leanza et al., 2004.

“Forma Madagascar”

Material: sem referéncia na bibliografia presente.

Descri¢ao: ao menos quatro exemplares em bom estado, incluindo cranio e elementos poés-
cranianos bastante completos, parcialmente articulados. Apresentam tamanho adulto
pequeno, rostro curto, oOrbitas e fenestras anterorbitais bem desenvolvidas, barra
internarinal robusta e elementos apendiculares graceis.

Procedéncia, horizonte e idade: regido Noroeste de Madagascar; Bacia de Mahajanga,
Formacao Maevarano; Campaniano-Maastrichtiano, Cretaceo Superior.

Referéncias disponiveis: Buckley & Brochu, 1996; Buckley et al., 1997.

“Forma Monte Alto”

Material: MPMA-15-1/90, depositado no Museu de Paleontologia de Monte Alto;
anteriormente numerado em Bertini (1993) como MMA-R-14.

Descrigao: cranio e mandibula, sem preservagao da parte mais anterior da pré-maxila, do
dentario, da superficie occipital e das regides de articulagdo mandibulares. Narina
Unica terminal; 6rbitas bem desenvolvidas; palato secundario bem desenvolvido; longa
sinfise mandibular; mandibula muito robusta, bastante larga na regido posterior da
sinfise e estreita (porém alta) na regido anterior da sinfise; denticido heterodonte,
exibindo dois morfétipos diferentes, reduzida; um par de caniniformes hipertrofiados no
pré-maxilar; dentes pds-caniniformes (superiores e inferiores) com implantagéo
obliqua; caniniformes com sec¢ao transversal circular e molariformes com secao
transversal em forma de gota, com apice pontudo.

Procedéncia, horizonte, idade e sedimento: localidade situada no sopé da Serra da Agua

Limpa, cerca de 8 km a Noroeste do Municipio de Monte Alto (Bairro Cachoeira),
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Estado de Sao Paulo; Grupo Bauru, Formacdao Adamantina; Campaniano-
Maastrichtiano, Cretaceo Superior. Encontrado em arenitos finos, avermelhados-
arroxeados, com contribuicdo de matriz siltica (Bertini 1993, 1994).

Referéncias disponiveis: Bertini 1993, 1994; Bertini & Arruda-Campos, 1995; Andrade &
Bertini, 2003.

Figura 77: “Forma Monte Alto”, MPMA-15-1/90: a) reconstru¢do do espécimen em vida,
interpretado como herbivoro/onivoro; b) vista lateral direita do cranio; c) vista parietal; d)
vista palatal; e) cranio em vista diagonal anterior, evidenciando caracteristicas da
denticdo; f) aspecto geral da mandibula. Observar a implantagdo obliqua dos dentes
molariformes, padrdo de ornamentacdo do rostro, presenca de foramen jugal e da
depressdo paracoanal, nUmero e posicdo dos foramens neurovasculares do maxilar,

estrutura geral das coanas e da mandibula. Barra = 10mm (a - desenho por F. A. Elias;

fotos do autor).
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“Forma Naskal”
Material: VPL-JU-IR-107, depositado na Colecao de Vertebrados Fosseis do Departamento

de Geologia da Universidade de Jammu (india).

Figura 78: “Forma Naskal”’, VPL-JU-IR-107, composto por coroa isolada, apresentada em
vista lingual. Observa-se a presenga de linhas de reforgo laterais ao dente. Barra =
1,0mm (adaptado de Prasad & Broin, 2002).

Descrigao: parte do material considerado previamente como Crocodylia indeterminado, a
partir de elementos dentarios isolados, sem vestigios dsseos. Mais especificamente
representam o exemplar MNHN-107, bem como outros possiveis exemplares
qualificados como “morfétipo-III” por Prasad & Broin (2002), sendo interpretados como
parte da denticdo anterior. Dentes com coroa medianamente desenvolvida, com altura
maior que o comprimento de sua base; coroa ornamentada por estriacoes
longitudinais e paralelas finas, mas com trés grandes e evidentes linhas de reforgo
longitudinais em cada superficie, lingual e labial, gradualmente menores em direcdo ao
apice; coroa triangular em vista lateral, com sec&o transversal eliptica; apice
pontiagudo, ligeiramente curvo posteriormente e inclinado lingualmente; cristas
anterior convexa e posterior concava; jungdo entre coroa e raiz demarcada por
pronunciada constricéo.

Procedéncia, horizonte, idade e sedimento: regido cerca de 5 km a Sudeste da Cidade
de Naskal, Provincia de Rangareddi, regido de Anrhra Pradesh, india; “Deccan Traps”,
Formacao Lameta; Maastrichtiano, Cretaceo Superior; encontrado em lamito calcario
friavel, de cores branca e amarela, contendo nédulos de calcario, rizolitos, calcretes e
coprolitos.

Referéncias disponiveis: Khajuria et al., 1994; Prasad & Broin, 2002.
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“Forma New South Wales”
Material: AMF-118621, depositado no Australian Museum, em Sydnei (Australia); QM-
F33564 (réplica do material original), depositado na Colecdo de Fdsseis do
Queensland Museum, em Brisbane (Australia); réplicas adicionais, nao reportadas, se

encontram presentemente em outras instituigdes.

Vista lateral Vista oclusal

Figura 79: Desenho detalhado da “Forma New South Wales”, AMF-118621, em duas

vistas. Barra= 10 mm (modificado de Clemens et al., 2003).

Descrigcao: dente opalizado com coroa completa; superficie da coroa variando de lisa a
levemente texturizada, eventualmente rugosa devido a presenca de fossetas em
algumas areas; coroa com perfil (em vista lateral) e secdo transversal com formato
triangular, com cuspide principal maior (estiloconiforme) e uma outra acessoéria
(paraconiforme); crista se estendendo de uma cuspide a outra, criando superficies
laterais concavas; aparente constricao préxima a jungdo com a raiz; em seu maior eixo
(sentido das cuspides) o dente mede 14 mm, enquanto no menor possui 12,2mm. Os
autores sugerem que o material possui alguns poucos sinais de transporte pré-
sepultamento e/ou retrabalhamento. A relagdo deste material com Notossuchia é
considerada altamente duvidosa pelos autores, que preferem considerar maior
proximidade com sinapsidos que com crocodilomorfos.

Procedéncia, horizonte e idade: Concessao de extracdo de opalas “Vertical Bill's”, em
Three-Mile Field, regido de New South Wales, Australia; Formagao Griman Creek;
Albiano, Cretaceo Inferior.

Referéncias disponiveis: Clemens et al., 1994; Smith, 1999.
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“Forma Parecis”

Material: sem referéncia na bibliografia presente.

Descrigao: ramos mandibulares incompletos, pré-maxilar e maxilar com dentes, seis
vértebras articuladas e um elemento apendicular; parte da regiao occipital preservada
na forma de impressao em sedimento; cranio alto, rostro curto e afilado; mandibula
curva-se para cima na regido anterior; sinfise mandibular longa, com participacdo do
esplenial; fenestra mandibular alongada e elipséide, localizada no terco posterior da
mandibula; denticdo tecodonte heterodonte, exibindo trés morfétipos diferentes, sendo
que os dentes apresentam serrilha, raiz longa e constricdo na jungéo raiz-coroa; pré-
maxilar com dente pequeno, eventualmente classificavel como incisiforme, de raiz
circular e caniniforme maior; maxilar com dentes progressivamente mais espatulados
em dire¢do ao ramo mandibular, sendo apenas o primeiro com raiz circular; vértebras
anficélicas com espinho neural alto e antero-posteriormente alongado.

Procedéncia, horizonte, idade e sedimento: proveniéncia tentativamente associada a
regidao proxima ao Municipio de Porto Alegre do Norte, Estado do Mato Grosso; Bacia
dos Parecis, Formacao Parecis; Cretaceo; encontrado em pacote sedimentar formado
por siltitos a argilitos calciferos laminados, cinza-esverdeados a avermelhados.

Referéncias disponiveis: Marconato ef al., 2003.

“Forma Peirépolis”

Material: sem referéncia na bibliografia presente.

Descrigao: regido da sinfise mandibular com dentes; cinco dentes cilindricos em cada lado,
anteriormente localizados; primeiro par de elementos dentarios projetando-se
anteriormente; segundo e terceiro posicionados lado a lado, sendo que o segundo se
encontra posicionado internamente ao terceiro; grande fenestra mandibular, com
participagdo do surangular em seu bordo dorsal.

Procedéncia, horizonte, idade e sedimento: Municipio de Uberaba (Peirdpolis), Estado de
Minas Gerais; Grupo Bauru, Formacdo Marilia, Membro Serra da Galga;
Maastrichtiano, Cretaceo Superior; encontrado em arenitos carbonaticos
esbranquicados.

Referéncias disponiveis: Campos & Azevedo, 1992; Bertini, 1994; Azevedo et al., 1999;
Bertini & Carvalho, 1999.
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“Forma Presidente Prudente”

Material: DGM-1411-R.

Descrigao: exemplar composto por regido rostral e sinfise mandibular, parcialmente
conservados (dorso-ventralmente achatados); o material inclui alguns dentes elipticos
de implantacao obliqua, inferiores e superiores com linhas de corte respectivamente
anterior e posterior.

Procedéncia, horizonte e idade: regiao préxima a cidade de Presidente Prudente, Estado
de Sao Paulo; Grupo Bauru, Formagao Adamantina; Cretaceo Superior.

Referéncias disponiveis: Kellner et al., 1995; Kellner & Campos, 1999.

Figura 80: Material craniano da “Forma Presidente Prudente”, DGM-1411-R,

correspondente a rostro e sinfise mandibular, além da regido alveolar dos pré-maxilares e
maxilares. Observa-se que o spécime esta apresentado em vista ventral, expondo a
regido da sinfise mandibular. Barra igual a 10mm (adaptado de Kellner & Campos, 1999).
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V.3 — MATERIAIS UTILIZADOS

Ao longo dos trabalhos, um pequeno numero de materiais péde ser observado nas
dependéncias do Laboratério de Paleontologia do DGA - IGCE - UNESP (Campus Rio
Claro), incluindo materiais originais e réplicas, que forneceram informagdes sobre espécies
e formas de Notosuchia e Eusuchia. De forma a complementar dados sobre outras formas,
também foram estudados modelos digitais (Rowe et al., 1999; Rowe, 2004).

Ao longo dos trabalhos buscou-se a observagdo do maior numero possivel de
exemplares originais, representativos das espécies do grupo de estudo e de grupos-
externos. Este procedimento é considerado importante, uma vez que existe grande
subjetividade na interpretacdo de estruturas morfo-anatébmicas, especialmente em fésseis,
além de alguma imprecisdo em sua descrig¢ao.

Efetivamente consideramos que a observacao direta de espécimens permite redugao
ou mesmo eliminagéo deste tipo de viés no estudo. Os materiais observados se encontram
nos anexos 04, 05, 06 e 07, bem como as siglas de instituicdes a eles referentes (anexos 08
e 09). Em outros casos, o estudo dos materiais foi puramente bibliografico, ndo havendo a

possibilidade de estudo direto.

V.4 — TECNICAS APLICADAS AO ESTUDO DOS MATERIAIS E EQUIPAMENTOS UTILIZADOS

Materiais disponiveis no Laboratério de Paleontologia foram examinados e passaram
por etapa de limpeza mecénica e preparagdo quimica. Aqueles sob empréstimo, e
depositados em outras colegdes, foram apenas observados, uma vez que se encontravam
previamente preparados.

A etapa de limpeza mecanica consistiu no uso de estiletes para retirada de sedimento
friavel, bem como de trepanador e broca fina para sedimento mais consolidado. Também
foram usados instrumentos odontolégicos para preparagao adicional e acabamento fino de
regides delicadas.

A “Forma Monte Alto” (MPMA 15-01/90) passou por etapa de preparagcdo mecanica,
realizada especialmente com uso de trepanador. Trés exemplares de Mariliasuchus (URC-
R-67, R-68 e R-69) foram preparados com uso de estiletes, explorados odontolégico e
aplicacao de acido cloridrico (HCI 10%).

Dois dentes isolados de Mariliasuchus amarali, associados ao exemplar URC-R-68,
foram fotografados em microscépio eltronico de varredura, no Laboratério de Microscopia de
Varredura, do Departamento de Geologia e Recursos Minerais (Instituto de Geologia) da

Unicamp.
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V.5 — CONSIDERAGCOES SOBRE METODOLOGIA FILOGENETICA

A metodologia de trabalho a ser aplicada ao longo deste estudo é de abordagem
cladista (Sistematica Filogenética), proposta originalmente por Hennig (1966), ampliada e
aprimorada em uma série de trabalhos posteriores.

Trabalhos tedricos sobre classificagdo e evolugdo de seres vivos indicaram que a
abordagem de estudo centrada no uso de uma ou poucas caracteristicas, denominada
gradismo, seria insuficiente (se nao parcial e finalista) para investigagdes evolutivas e,
portanto, incapaz de recuperar a histéria de sua evolugdo. Estas mesmas contribui¢des
sugeriam o uso de uma metodologia formal para o estudo dos organismos, a partir de um
amplo conjunto de suas caracteristicas, denominada Sistematica Filogenética (Hennig 1950,
1966; Nelson, 1973; Farris, 1976; Sokal, 1976; Nelson & Platnick, 1981).

No gradismo, a relevancia de determinadas caracteristicas e sua interpretacéo é
decidida unica e exclusivamente através de avaliagao por parte do pesquisador. O estudo
envolve identificagdo inicial de analogias, homologias primarias e secundarias, propondo
uma hipdtese evolutiva a partir destas informagdes. A hipétese evolutiva final pode incluir
relagbes ancestral-descendente ou de ancestralidade comum entre as espécies estudadas,
usualmente representadas em uma arvore evolutiva, que ndo pode ser objetivamente
testada.

No cladismo, por outro lado, cada uma das caracteristicas se apresenta igualmente
informativa, sendo apenas necessaria uma atenta descricdo delas, para diferenciagcao de
analogias e homologias, primarias ou secundarias. A aplicagdo do Principio da Parciménia
sobre o conjunto de informagdes produz uma hipétese evolutiva que apresenta homologias
secundarias, identificadas durante a propria analise filognética. Esta hipotese assume
apenas relagbes de ancestralidade comum entre descendentes, representadas em
cladogramas ou em diagramas nado-enraizados, que podem ser objetivamente avaliados e
testados. Adicionalmente, estas hipdteses podem ser reproduzidas a partir da matriz
original, tantas vezes quanto necessario.

As relagbes ancestral-descendente s&o, na pratica, impossiveis de serem
comprovadas, uma vez que ndo ha metodologia segura para identificacdo de ancestrais. No
entanto, relacionamentos de ancestralidade comum s&o mais abrangentes, sendo que um
descendente e seu ancestral realmente compartilham uma histéria evolutiva. Embora duas
espécies quaisquer sempre apresentem algum grau de ancestralidade comum, o mesmo
nao pode ser dito sobre as relagdes de ancestral/descendente. A primeira pode ser
postulada e testada com bastante seguranga, enquanto o mesmo nao ocorre no segundo
caso. O problema reside na identificagdo segura da espécie ancestral e na sua relagao

direta com a descendente.
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V.5.1 — Metodologia Aplicada de Analise Filogenética

Na metodologia filogenética &€ necesséaria a produgdo de uma matriz polarizada de
dados, que representa o maior numero possivel de informagdes sobre as espécies
descritas. Pressupde-se portanto a necessidade de uma etapa anterior de coleta de dados e
definicdo de caracteristicas a serem observadas, por sua vez precedidas pelo levantamento
dos taxons em estudo.

Caracteristicas morfolégicas, usualmente Unica fonte de informacdo em espécies
fésseis, podem ser descritas por presenca ou auséncia de estruturas, grau ou tipo de
desenvolvimento das mesmas, relacbes com demais morfologias, entre outras maneiras. Os
caracteres obtidos precisam ser informativos, preferencialmente discretos, podendo se
apresentar binarios ou multiestado. Cada uma das caracteristicas obtidas nesta etapa de
trabalho forneceria indicagbes sobre grau de parentesco e evolugdo das espécies
estudadas. Evidentemente caracteres diferentes podem sugerir histérias evolutivas
discordantes, em um mesmo grupo de estudo, sendo necessaria a diferenciacdo de
analogias, homologias primarias e secundarias (Hennig, 1966; Nelson & Platnick, 1981;
Amorim 1997, 2002; Marques, 1997; Kemp, 1999).

A congruéncia de caracteres é obtida pelo Principio de Parcimoénia. Este pressuposto
da analise é resultante da constatagdo matematica de que caracteristicas verdadeiramente
informativas (apomorfias) deveréo indicar uma unica hipotese evolutiva, sem discordancias
para o grupo trabalhado. Caracteristicas homoplasticas, por outro lado, indicam caminhos
aleatoriamente discordantes, sendo incapazes de formar um padrédo reconhecivel (Hennig,
1966; Nelson & Platnick, 1981; Amorim, 1997; Kemp, 1999; Amorim, 2002). A presenga de
homoplasias na analise pode ser avaliada pelos indices de Consisténcia e Retencgao
(Hennig, 1966; Farris, 1969; Nelson, 1973; Pinna, 1991; Bremer, 1994; Kemp, 1999;
Amorim, 2002).

V.5.2 — Definicao de Terminais e Caracteres

Os terminais de analise representam elementos fundamentais do processo de
trabalho, compondo o grupo de estudo e um conjunto de espécies a ele relacionadas, que
fornecem a dimensao temporal a hipétese obtida.

Os terminais podem ser representados por quaisquer categorias taxonémicas
utilizadas, usualmente incluindo espécies, géneros, familias ou ordens. Considera-se no
entanto fundamental que um terminal se apresente como entidade moncofilética, ou seja, nao
podem haver outros terminais definidos por componentes do terminal em questdo. A
metodologia de andlise filogenética impde que os terminais n&o possam trocar
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caracteristicas com outros, o que seria permitido por processos de hibridacdo. Para que a
parcimdnia possa ser efetivamente aplicada, as unidades terminais precisam ser entidades
estanques.

Desta forma é importante a revisao dos terminais antes de uma analise, considerando-
se a necessidade de divisdo de um terminal em subunidades menores, usualmente géneros
e espécies, ou mesmo sua unido com outros. Eventualmente a divisdo nas menores
subunidades tende a permitir uma melhor complementacao de informagdes pela diminuicao
de caracteristicas variaveis. No entanto,, este procedimento aumenta o numero de terminais
e a complexidade da analise, exigindo um numero maior de caracteres.

Especialmente no trabalho com formas fésseis, esta divisdo de terminais pode
eventualmente seguir até espécimens, considerando-se distancia geografica e temporal
entre os individuos estudados. Isto deve ser considerado com certo cuidado, uma vez que
abaixo do nivel de espécie ocorrem episédios de hibridacdo bem sucedida, mais
ocasionalmente até entre representantes de géneros diferentes.

A definicdo de caracteres, a partir das caracteristicas dos organismos, representa
outro importante alicerce da metodologia filogenética. Sdo definidos uma vez que fornegam
informacdes relevantes, caso contrario apenas induzem ao aumento de congruéncia, sem
que influenciem os terminais em anélise, previsivelmente inflacionando o indice de
Consisténcia.

Um carater pode ser considerado potencialmente informativo uma vez que possua
mais de um estado, e ao menos dois terminais compartilhem cada um destes estados. Uma
caracteristica pode ser convertida em carater uma vez que apresente ao menos dois
estados, que devem ser variaveis dentro do grupo de estudo. Esta caracteristica
preferencialmente deve se apresentar constante (invariavel) nas subunidades componentes
de um terminal, além de permitir o reconhecimento de estados discretos, prontamente
identificaveis.

Caracteristicas continuas, por outro lado, encontram aplicacdo bastante restrita, uma
vez que raramente permitem identificacdo de estados sem sobreposicdo de categorias
(Chappill, 1989). Usualmente caracteristicas sao convertidas em caracteres binarios,
apresentando apenas dois estados reconheciveis. Caracteres também podem apresentar
trés ou mais estados (caracteres multiestado). Neste ultimo caso podem apresentar uma
relacdo de continuidade, sem sobreposi¢cdo, gerando uma sequéncia reconhecivel.

Caracteres multiestado podem indiferenciadamente ser tratados como ndo ordenados,
quando cada mudanga evolutiva na filogenia € computada como um passo. Quando existe
uma seqUéncia reconhecivel de estados, os caracteres multiestado podem ser tratados

como ordenados. Nestes casos, o humero de passos em uma filogenia depende do tipo de
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mudanga que a caracteristica apresentar (por exemplo estado 0 ao estado 1 = 1 passo;
estado 0 ao estado 2 = 2 passos).

O uso de caracteres multiestado ordenados se mostra particularmente interessante
uma vez que se reconhecam séries de transformacgao, especialmente quando ha consenso
sobre elas na bibliografia a respeito do grupo de estudo. Muito embora a questdo seja
controversa, alguns autores preferem considerar inadequado o uso de ordenagao para
séries multiestado em qualquer caso, uma vez que introduzem pressuposi¢cdes na analise
(série ordenada pelo pesquisador). Para estes autores, a ordenacido dos estados pode
apenas ser reconhecida a posteriori (Hauser & Presch, 1991; Wilkinson, 1992).

Observa-se que qualquer carater multiestado, ordenado ou nao, pode ser decomposto
em um conjunto de caracteres binarios equivalentes, mantendo-se as informacgdes originais
sobre as relagbes dos estados, através de codificagdo binaria aditiva (Farris et al., 1970;
Marques, 1997).

V.5.3 — Tipos de Parciménia

Quatro tipos de parcimbnia sdo usualmente considerados no ambito de analises
filogenéticas, sendo que as parcimbnias de Fitch e Wagner sdo mais extensamente
utilizadas em variados trabalhos de Sistematica Filogenética. Em programas de analise
avancados, esta escolha pode ser feita individualmente para cada carater, sendo que nestes
casos ha caracteres que podem ser avaliados por parcimbénias de Dollo ou Kamin & Sokal,
de acordo com a situagao.

A Parcimbnia de Wagner (Farris, 1970) ndo leva em conta a dire¢do da mudanga em
relacdo aos estados do carater, considerando os passos de forma aditiva para caracteres
multiestado. Isto significa que transformacgbes e reversdes sao tratadas da mesma forma,
pressupondo apenas a ordenacdo de séries de transformacdo, no caso do uso de
caracteres multiestado. O tratamento aditivo mostra-se um poderoso instrumento analitico,
uma vez que as séries de transformacdo multiestado sejam bem conhecidas. A partir do uso
desta parcimbnia é fundamental a decomposicado de caracteres multiestado ndo ordenados
em binarios, ou a exclusao dos mesmos, uma vez que os estados destas caracteristicas ndo
possuem relacio reconhecivel.

A Parciménia de Fitch (Fitch, 1971) também n&o leva em conta a direcdo da mudanga.
Porém entende os caracteres multiestado de forma nao aditiva. Este tipo considera apenas
uma transicdo em cada caso e representa o procedimento mais livre de pressuposicoes,
entre os adotados. Efetivamente esta de acordo Hauser & Presch (1991) e Wilkinson (1992)

e deve ser considerada como op¢ao inicial em qualquer analise.
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As parciménias de Dollo ou Kamin & Sokal introduzem pressuposicbes maiores na
analise, considerando questdes de cunho evolutivo sobre o surgimento de estados.
Parciménia de Dollo (Farris, 1977) proibe a evolugédo convergente. Assim, cada estado novo
(apomoérfico) necessariamente devera surgir apenas uma vez na filogenia, podendo apenas
reverter a condigdo ancestral, de forma irrestrita. A Parcimbnia de Camin & Sokal (Camin &
Sokal, 1965) por outro lado proibe reversdes. Este tipo considera que um estado
(geralmente presenca de uma caracteristica) ndo tornard a sua condicdo ancestral
(auséncia do carater), mas pressupde que incongruéncias sempre representem
convergéncias evolutivas. Ambas as formas de parcimbnia consideram os caracteres
multiestado de forma nao-aditiva, introduzindo pressuposi¢cdes apenas sobre o processo de
evolucao. Evidentemente € sempre mais interessante a avaliagdo de questbes referentes a
processos evolutivos apdés a analise, muito embora representem ferramentas uteis, se

usadas em contexto apropriado.

V.5.4 — Algoritmos e Métodos de Busca

O algoritmo usado também pode representar um efeito importante na analise. Existem
algoritmos exato e heuristico, que também podem ser usados de forma combinada.

O Método de Busca Exaustiva € o Unico que usa o algoritmo exato, avaliando a
parciménia de todas as possiveis arvores. No entanto, este método se torna impraticavel em
casos onde o numero de terminais é elevado, pois o nimero de combinacbes cresce
exponencialmente com o aumento do numero de terminais. (mais de 34 mil topologias para
10 terminais; mais de 213 trilhbes para 15 terminais).

O Método de Busca Heuristica (algoritmo heuristico) avalia aleatoriamente arvores em
busca de alternativas mais parcimoniosas, sendo consensualmente considerado como o
mais inexato. Apesar de n&o explorar todas as possibilidades, o método pode se mostrar
eficiente desde que um numero minimo de re-ordenamentos seja adotado (Marques, 1997;
Kemp, 1999; Amorim, 2002).

Outra possibilidade é o uso do Método “Branch and Bound”, que combina os
algoritmos exato e heuristico. Utiliza inicialmente uma aproximagao heuristica, que minimiza
a busca por delimitar um determinado nimero de “caminhos” ou “sementes” (seeds) para
avaliagdo. Estes “caminhos” sdo exaustivamente explorados pelo algoritmo exato, levando a

melhor topologia possivel, no &mbito de um universo mais restrito de possibilidades.
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V.5.5 — Grupo Externo, Métodos de Enraizamento e Uso de DNEs

A partir da analise de uma matriz parcial, contendo apenas o grupo interno em estudo,
€ produzido um conjunto de topologias, a principio ndo-enraizadas. Na verdade, a Analise
de Parcimbnia em si é independente da série de transformacdo dos caracteres, que é
fornecida pelo agrupamento externo (Farris, 1982; Nixon & Carpenter, 1993).

Diagramas nao enraizados (DNEs) apresentam a vantagem de mostrar a distribuicdo
de estados na topologia resultante, sem que sejam feitas inferéncias temporais sobre a série
de transformacgdes. Embora topologias nao enraizadas sejam menos informativas, uma vez
que lhes falta o pardmetro tempo, sdo também menos sujeitas a erros, representando
hipéteses mais abrangentes (Marques, 1997; Amorim, 2002). Efetivamente um DNE com
quatro terminais pode representar adequadamente o produto de cinco arvores, ou sete se
consideradas tricotomias, enquanto outro com seis terminais sumariza nove hipéteses
diferentes (treze, se consideradas tricotomias).

Observa-se que estas hipoteses sdo somente diferenciadas pelo paradmetro tempo.
Sao equivalentes em todos os outros aspectos intrinsecos de uma analise filogenética,
incluindo-se relagbes de homologia/lhomoplasia, congruéncia de caracteres, comprimento e
relagbes de adjacéncia de terminais (Marques, 1997).

Arvores enraizadas podem ser obtidas a partir de enraizamento por método do grupo
externo. Outras espécies inclusas na analise, externas ao agrupamento de estudo,
automaticamente funcionam como uma raiz e fornecem o parametro tempo (Farris, 1982;
Nixon & Carpenter, 1993; Marques, 1997; Kemp, 1999; Amorim, 2002).

O uso de varias raizes potenciais pode auxiliar a analise e reforcar o ponto de
enraizamento. A presenca de duas ou mais raizes diferentes, em um mesmo DNE, indicaria
um agrupamento interno taxonomicamente invalido. Tanto na produgdo de topologias
enraizadas, como nas nao enraizadas, sdo normalmente obtidas varias arvores de mesmo
numero de passos, consideradas como igualmente parcimoniosas. Para avaliagdo e escolha
sdo observados indices especificos, sendo escolhida a arvore com os melhores (Hennig,
1966; Marques, 1997; Kemp, 1999; Amorim, 2002).

V.5.6 — Avaliagado de Cladogramas: indices e Consensos
Cladogramas sao inicialmente avaliados pelo seu comprimento, uma vez que

cladogramas curtos implicam em menor numero de passos e maior congruéncia de

caracteristicas. Evidentemente, o cladograma mais curto é mais parcimonioso.
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Ocorre porém que, muito frequentemente, mais de um cladograma apresenta o
mesmo pequeno comprimento, ou uma pequena diferenga no nimero de passos, € uma
avaliagdo precisa ser feita entre as alternativas resultantes. O uso de indices representa,
neste sentido, elemento importante da analise.

O indice de Consisténcia é produto de uma relagdo entre nimero de passos (ou
transicoes) que os caracteres estudados podem exibir na matriz e a quantidade efetiva de
passos presentes no respectivo cladograma. Em outras palavras, produz uma proporgéo
entre numeros de passos minimo e efetivo. Representa relacionamento entre valores
absolutos e é particularmente influenciavel pela ocorréncia de caracteres nao-informativos.

O indice de Retencéo se apresenta como uma ferramenta igualmente interessante,
relativa ao numero maximo possivel de surgimentos de um estado de carater em
determinado cladograma. Efetivamente € menos sensivel a caracteres nao informativos,
muito embora estes possam ser eliminados antes da analise.

Estes indices, assim como o numero de passos das topologias obtidas, séo
consequéncias diretas da matriz utilizada e do numero de caracteres adotado. Desta forma,
nao servem como pardmetro de comparagdo entre cladogramas produzidos a partir de
matrizes diferentes.

Outra estratégia de avaliagado é representada pelo uso de consensos, que permitem
avaliar problemas de distribuicdo de caracteres, além de auxiliar a decisao pelo
reconhecimento de determinados clados (Marques, 1997). Entre outras vantagens do uso
dos consensos, esta a possibilidade de evidenciar taxons cujas relagdes filogenéticas nao
estejam bem resolvidas.

O Consenso Estrito (Sokal & Rohlf, 1981) preserva na topologia final apenas aquilo
absolutamente concordante entre arvores igualmente parcimoniosas. O cladograma final,
ainda que menos informativo, fornece mais solidez em suas conclusées, por assumir apenas
informagdes sem discordancia.

O Consenso Semi-Estrito (Bremer, 1990) inclui agrupamentos ndo incongruentes com
outras arvores. Usualmente as topologias resultantes se apresentam idénticas (ou muito
similares) ao que se observa a partir de um Consenso Estrito.

Consenso de Maioria (Margush & McMorris, 1981) € menos usado e efetivamente
representa opcado adotada em situagdes bastante particulares. Considera grupos
monofiléticos presentes na maioria dos cladogramas (51% ou mais), sendo que criticas
podem ser tecidas a respeito de varias questbes, como conceito aplicado de maioria,
qualidade de informacéao obtida, entre outros.

Efetivamente o Consenso Estrito € mais usado, sendo considerado mais robusto por
pressupor menos informagao na topologia, porém o Semi-Estrito também é bastante aceito.

O Consenso de Maioria € mais Util ao longo da analise, ajudando a evidenciar tendéncias
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por meio da freqiéncia de ocorréncia de cada clado no conjunto de hipéteses obtidas. O
Consenso de Maioria também se mostra interessante quando o cladograma resultante se
apresenta pouco informativo, carregado de politomias, devido a auséncia de um padrao

reconhecivel.

V.5.7 — Da Sistematica a Taxonomia

A adogao de nomes para produgido de uma proposta taxondmica encontra alternativas
bastante amplas atualmente, considerando-se a possibilidade de adotar a taxonomia
tradicional ou linneana, mas também de se abragar a taxonomia filogenética proposta por
Queiroz & Gauthier (1990). Muito embora haja acalorado debate em relagdo ao tema, em
especial com relagdo ao seu uso em paleontologia (Brochu & Sumrall, 2001; Dyke, 2002),
nao é descartavel o uso de ambas as abordagens de modo complementar.

Segundo o Cadigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica, a Lei de Prioridade
estabelece que nomes criados anteriormente tém precedéncia sobre os criados mais
recentemente (Wiley, 1981; Wiley et al., 1991). A utilizagdo de um nome inadequado para
um clado valido representa problema significativo uma vez que filogenias mudam com
grande facilidade, enquanto propostas taxonémicas tendem a perdurar por muito tempo.

A prépria bibliografia aponta a necessidade de atentar para a limitagdo do uso de
nomes baseados na taxonomia filogenética, ou ao menos na forma como os mesmos sao
definidos, muito embora ndo haja um conjunto de parametros formais norteando a
construcao de nomes (Brochu & Sumrall, 2001; Dyke, 2002). A taxonomia tradicional, por
outro lado, apresenta parametros bastante claros, em especial com relagdo ao uso de
terminacgdes, pois estas sdo hierarquicas e delimitam um ‘ranking’ ou ‘status’ diferente em
cada caso (Wiley, 1981; Wiley et al., 1991).

Um probema levantado ao longo do periodo de trabalho envolvido neste estudo,
refere-se ao uso de terminacgdes linneanas (que remetem a um sistema hierarquico € a um
‘ranking’ bem delimitado) em definicoes de clados fundamentadas na taxonomia filogenética.
Neste ultimo sistema, sdo adotados taxons que podem mudar de posicdo ou mesmo se
alternar (o mais inclusivo dentre dois taxons pode tornar-se o mais exclusivo, por exemplo).
Uma vez que a taxonomia filogenética ndo adota uma divisdo em reinos, filos, classes,
ordens e familias, o uso de terminagdes hierarquicas (—idae, -inae, -ini, dentre outras) se
mostra incongruente. Efetivamente, um taxon acaba sendo confundido com uma familia ou
outra categoria taxonOmica, além de poder mudar de posicdo em futuras hipoteses

evolutivas (uma “familia filogenética” poderia englobar uma ou mais “familias linneanas”).
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Neste contexto prefere-se o uso da taxonomia tradicional ao longo deste trabalho,
considerando-se a eventual e cautelosa ado¢ao de nomes segundo a taxonomia filogenética
sem o uso de terminagdes hierarquicas. Além disto, busca-se minimizar o impacto das
inferéncias filogenéticas duvidosas sobre a proposta taxonémica, como meio de criar uma
proposta segura sobre o grupo estudado. Desta forma sera evitada a criagdo de nomes
envolvendo grupos pouco suportados, buscando uma proposta que privilegie 0 consenso
entre as hipoteses obtidas, muito embora este tipo de delimitagdo ndo seja uma exigéncia
da producdo de propostas, mesmo pela taxonomia tradicional (Wiley, 1981; Wiley et al.,
1991).

V.6 — METODOLOGIA FILOGENETICA APLICADA AO ESTUDO

V.6.1 - Terminais

Neste trabalho foram utilizados 24 terminais, representados por espécies ou clados
supraespecificos. Grupos taxonomicamente bem definidos s&o considerados como um unico
terminal, sem distingdo entre seus componentes especificos (Protosuchia, Thalattosuchia,
Eusuchia, Baurusuchidae). Destes, 14 compunham o grupo de estudo (ja detalhado no item
V.2.1) e que, junto com outros oito terminais, formavam o grupo interno da analise. Dois
outros terminais foram considerados como grupos-externos (Figura 81). As demais espécies
de crocodilomorfianos ndo notossuquianos incluidas na analise foram consideradas como
parte do grupo interno (porém néo faziam parte do grupo de estudo) (Figura 82).

O terminal Sphenosuchia foi considerado inicialmente como grupo externo para
enraizamento por sua anatomia. Retém muitas caracteristicas tipicas de arcossauros basais
e representa um dos mais antigos grupos de crocodilomorfos do registro féssil. Os dados
provém de Pseudohesperosuchus, Hesperosuchus, Gracilisuchus e Terrestrisuchus.

O terminal Protosuchia foi considerado como grupo externo adicional para
enraizamento, também por critérios anatdmico e paleontolégico. Retém algumas
caracteristicas tipicas de arcossauros basais e representam clados triassicos. Os dados
provém de Protosuchus richardsoni e Hemiprotosuchus leali, espécies seguramente
relacionadas. Os dados referentes as espécies de protossuquianos e esfenossuquianos
foram obtidos especialmente a partir de Bonaparte (1971), Benton & Clark (1988), Clark
(1994) e Pol (2003).

O terminal Thalattosuchia é representado por Geosaurus araucanensis e Geosaurus
sp., especialmente a partir de informagdes obtidas por avaliagdo direta de material original

(Anexo 07). Dados complementares foram obtidos a partir da bibliografia (Gasparini &
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Dellapé, 1976; Clark, 1994; Sereno, 2003; Pol, 2003). Estende-se também a Teleosaurus
sp. e Metriorhynchus sp., unanimemente reconhecidos como agrupamento valido, excluindo
todos os outros clados considerados como terminais ao longo deste estudo (Clark, 1994;
Sereno, 2003; Pol, 2003). Representa terminal adicional do grupo interno, ndo sendo
considerado como parte do grupo de estudo.

Eusuchia representa agrupamento bastante seguro no contexto, uma vez que
apresenta grande numero de caracteristicas distintivas, muitas delas relacionadas a
platirrostria, posicdo das narinas internas, morfologia de vértebras e fémur. Devido a
variagao de alguns de seus caracteres, e buscando minimizar a quantidade de interrogacdes
na matriz, optou-se pelo uso de dois terminais representando este clado (Alligatoridae e
Crocodylidae).

O terminal Alligatoridae € composto por Alligator mississippiensis, Caiman crocodilus,
Caiman latirostris e Melanosuchus niger, enquanto o Crocodylidae é representado por
Crocodylus johnstoni, C. moreletii e C. niloticus. Sao considerados como parte do grupo de
estudo. Material original pode ser examinado para os géneros Caiman, Crocodylus e
Melanosuchus (Anexo 04). Informacdes bibliograficas adicionais provém de varias fontes da
bibliografia (Edmund, 1969; Hoffstetter & Gasc, 1969; lordansky, 1973; Langston, 1973;
Schumacher, 1973; Busbey, 1995), além de modelos digitais (Rowe et al., 1999; Rowe,
2004). Informacdes sobre embriologia foram acessadas a partir de Ferguson (1981, 1984).
Em relagdo aos principais grupos de Eusuchia, optou-se apenas pela exclusdo neste
trabalho de Gavialis gangeticus, devido a possibilidade de influéncia de caracteristicas
relacionadas a forma longirrostrina no conjunto de terminais utilizado, que poderiam resultar
em artefatos de analise.

Libycosuchus foi incluido a partir de dados bibliograficos (Buffetaut, 1976) e combina
informacdes referentes a Libycosuchus sp. e L. brevirostris, sendo os materiais originarios
do Notre da Africa. Uma outra espécie africana, Hamadasuchus rebouli foi incluido apenas a
partir de limitado nimero de referéncias bibliograficas disponiveis (Buffetaut, 1994; Prasad &
Broin, 2002), restrita a descrigao superficial de dentes e material mandibular.

Os representantes sebecossuquianos foram tratados separadamente, uma vez que
existem duvidas sobre validade filogenética deste clado (Benton & Clark, 1988; Clark, 1994).
Informacbes sobre seus representantes foi obtida partir de Gasparini (1972, 1981) e
Gasparini et al. (1993). O terminal Sebecus combina informacdes referentes ao género,
especialmente a partir de Colbert (1946). O terminal Baurusuchidae combina informagodes
bibliograficas referentes a Baurusuchus pachecoi e Stratiotosuchus maxhechti (Bertini et al.,
1999; Campos et al., 2001; Riff Gongalves & Kellner, 2001; Riff Gongalves, 2003), incluindo

também estudo de material original adicional (Anexo 07).
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Figura 81: Representantes dos agrupamentos escolhidos como grupos-externos para a
anadlise filogenética: a) o Sphenosuchia Pseudhesperosuchus jachaleri, apresentado em
aspécto geral e em varias vistas do cranio; b) cranio dos Protosuchia Protosuchus
richardsoni (acima) e Hemiprotosuchus leali (abaixo), em duas vistas. Figuras originalmente

sem escala (adaptadas de Bonaparte, 1971).
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Figura 82: Crocodilomorfos n&do notossuquianos componentes do grupo-interno: a)
Geosaurus araucanensis MPL 72-IV-7-1, holdtipo; b) vista palatina do cranio de G.
araucanensis; ¢) Geosaurus sp MACN-N-95; d) Libycosuchus sp.; €) Sebecus icaeorhinus;
f) Baurusuchus pachecoi; g) Stratiotosuchus maxhechti DGM-1477-R, holétipo; h) modelo
digital do cranio de Caiman crocodilus FMNH-73711 em trés vistas; i) modelo digital do
cranio de Alligator mississipiensis TMM-M-983 em trés vistas; j) modelo digital do cranio de
Crocodylus johnstoni TMM-M-6807 em trés vistas. a-b-c — Thalattosuchia; f-g -
Baurusuchidae; h-i Alligatoridae; j- Crocodylidae. Barra = 4 cm (a-c-g fotos do autor; b -
modificado de Gasparini & Dellapé, 1976; d - modificado de Buffetaut, 1976; e-f adaptados
de Colbert, 1946; h-i-j - adaptados de Rowe, 2004).
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V.6.2 - Lista de caracteres

Os caracteres foram compilados a partir de analise da bibliografia (textos e figuras) e
da observagdo direta de materiais (anexos 04 a 07) e de modelos digitais (Alligator
mississippiensis, Caiman crocodilus, Crocodylus johnstoni, Crocodylus moreletii,
Simosuchus clarki) (Rowe et al., 1999; Rowe, 2004). A lista de caracteres produzida,
embora baseada na bibliografia, foi concebida como nova. Busca maior coeréncia na
distribuicdo das caracteristicas utilizadas, incluindo diversas reinterpretadas e outras novas.

Varios autores (Buckley et al., 2000; Ortega et al., 2000; Tykoski et al., 2002; Pol,
2003; Pol & Norell, 2004), em trabalhos mais recentes sobre crocodilomorfos, vém apenas
ampliando a base de dados de Clark (1994) e outras contribuicdes, mantendo a numeracgao
original e acrescentando novas caracteristicas de forma um tanto aleatdria.

Foi dada a preferéncia, ao longo deste estudo, para a produgdo de uma lista
inteiramente nova, como em Clark (1994) e Sereno et al. (2003). Nestes trabalhos, a
distribuicdo de caracteristicas segue uma ordem anatémica determinada (figuras 83 a 87).
Considera-se que o uso cumulativo de caracteristicas novas, apendadas ao final de listas
pré-existentes, dificulta a identificacao de situacdes de co-dependéncia. Ademais, dificulta a
conferéncia e identificacdo de informacdes na matriz e na lista.

Em geral foi dada preferéncia a codificacdo de caracteristicas como caracteres
binarios, buscando-se evitar a influéncia de pressuposicées na analise. Foram usadas séries
de transformacado em caracteres multiestado em muitos casos, preservando consideracoes
detalhadas em estudos morfo-anatémicos, especialmente no caso dos dentes. De maneira
geral os estados foram organizados, para cada carater, de acordo com seu grau de
desenvolvimento ou presenga, estando codificados como 0 por sua auséncia ou
simplicidade, e por 1 pela sua presenga ou complexidade. Considera-se que esta forma de
codificagao permitie uma melhor visualizagdo das caracteristicas da matriz (presencgas ou
auséncias), facilitando conferéncia e atualizacdo da mesma.

Entende-se que formas alternativas de codificacdo de estados (0 atribuido ao grupo
externo; 0 representando plesiomorfia determinada a priori) podem dificultar atualizacao de
informagdes da matriz e induzir a erros na codificagdo ou conferéncia de caracteristicas.
Podem também representar a inclusdo de pressuposicbes (ainda que sem efeito na
parcimbnia) desnecessarias para a andlise. Caracteres com estados variaveis no terminal,

irreconheciveis ou ausentes, se encontram representados por ?, como ocorre usualmente.
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Figura 83: Distribuicdo de caracteres utilizados no estudo, apresentada em vista lateral
de recontrugéo do cranio de Araripesuchus gomesii. Além de caracteristicas gerais, estéo
representadas caracteristicas das regides rostral, orbital/pés-orbital, bem como da
mandibula (modificado de Hecht, 1991).

Figura 84: Distribuicdo de caracteres relativos a regido occipital, utilizados no estudo,
apresentada em vista posterior de recontrugado do cranio de Araripesuchus patagonicus
(modificado de Ortega et al., 2000).
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Figura 85: Distribuicdo de caracteres relativos a regido palatina, utilizados no estudo,

apresentada em vista inferior de recontrugdo do cranio de Notosuchus terrestris

(modificado de Gasparini, 1971).
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Figura 86: Distribuicdo de caracteres dentarios utilizados no estudo, apresentada em

vista lateral de recontrugdo do cranio de Uruguaysuchus aznarezi (modificado de

Rusconi, 1933).
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Figura 87: Distribuicdo de caracteres pdés-cranianos, utilizados no estudo, apresentada
em vista lateral esquerda, de recontrugédo do esqueleto de Araripesuchus gomesii. Linhas
tracejadas representam caracteres referentes a determinados tipos de osteodermos,

ausentes nesta espécie (modificado de Hecht, 1991).

Algumas caracteristicas foram mantidas em sua forma original. Outras tiveram
alteracdo na estrutura do texto, de forma a facilitar a compreensdo do carater.
Recodificacbes de estado mostram-se algo freqlientes. A redefinicao de caracteres levou a
criacdo de caracteristicas multiestado a partir de binarias co-dependentes, assim como a
divisdo de caracteristicas originalmente multiestado em binarias. Isso se deve ao fato do
grupo interno ndo ser o mesmo de trabalhos anteriores, de onde provém os caracteres
originais, o que pode criar situa¢cdes em que os estados ndo abranjam a variedade de
formas do grupo, ou que determinado estado atue como autapomorfia (por estar presente
em apenas uma espécie). Algumas caracteristicas foram inteiramente excluidas, também de
acordo com este ultimo critério. Caracteristicas novas foram criadas com base nas
observacgoes realizadas.

A lista de caracteres que se segue foi utilizada na constru¢gdo da matriz de analise
filogenética. A estrutura anatdmica tratada em cada carater se encontra destacada em
negrito, para facilitar a visualizagdo. A procedéncia bibliografica das informagdes esta
indicada por conjuntos de letras e numeros, apresentados entre chaves (C — Clark, 1994; G
— Gomani, 1997; Martinelli, 2003; O — Ortega et al., 2000; P — Pol, 2003; S — Sereno et al.,
2003; Wu & Sues, 1996). Quando o carater se encontra modificado em relagao ao original, o
coédigo vem acompanhado da letra “m”.

Caracteres acompanhados de “(ord.)” foram considerados passiveis de ordenacao.
Portanto foram tratados por Parcimbénia de Wagner ao longo da analise filogenética

ordenada.
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Caracteristicas gerais

001) Ornamentacao da superficie 6ssea dorsal do cranio [O01]:

(0) lisa ou formada por rugosidades e sulcos vermiformes irregulares, compondo um padrao
anastomosado;

(1) ornamentada, formada por fossetas circulares ou subpoligonais e, mais eventualmente,

sulcos bem demarcados, que nao se cruzam.

A ornamentagdo apresenta razoavel variacdo em seu padrdo de distribuicdo em
Crocodylomorpha. O carater representa o tipo de ornamentacdo, e ndo sua distribuigao,
sobre a cobertura 6ssea.

Dois tipos de ornamentagao podem ser fundamentalmente divisados. O primeiro, tipo
(0), representa um padrao rugoso, onde vincos ou sulcos finos, irregulares, formam uma
rede anastomosada em determinadas regides, onde 0s 0ssos se mostram mais espessados
e de compleicao mais robusta.

O segundo, tipo (1), é representado por um modelo claramente derivado, tipico de
eussuquianos modernos, onde fossetas e sulcos bem demarcados recobrem a maior parte
do cranio. As fossetas variam de circulares a subpoligonais, gerando uma norma do tipo
colméia. Os sulcos, neste desenho, nunca ou raramente se cruzam e apresentam, quando

presentes, algum tipo de orientagao definida.

002) Altura do cranio, em vista posterior [CO03m/S06m/P03m]:
(0) mais alto que largo, ou subquadrado;

(1) mais largo que alto.

A forma geral do cranio representa uma das caracteristicas mais antigas, utilizadas
nos estudos de evolugdo de crocodilomorfos. Cranios mais altos que largos, ou
subquadrados (0), representam um padrdo encontrado na maioria das formas de
Archosauria, incluindo  Euparkeria, Riojasuchus, Saltoposuchus, Postosuchus,
Prestosuchus, pterossauros, dinossauros, entre outros.

Cranios baixos, aplastrados ou simplesmente mais largos que altos (1), representam
padrao claramente derivado, comum em eussuquianos modernos, mas presente em outros

grupos fosseis, por exemplo Goniopholidae.
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003) Posicao das orbitas:
(0) lateral;

(1) latero-dorsal.

O posicionamento lateral das orbitas (0) representa um padrdo encontrado na
maioria das formas de Archosauria, incluindo Euparkeria, Riojasuchus, Saltoposuchus,
Postosuchus, Prestosuchus, pterossauros, dinossauros, entre outros.

Orbitas parcialmente voltadas para cima (1) representam padrao claramente derivado,
comum em eussuquianos modernos, mas presente em outros grupos fosseis, por exemplo

Goniopholidae.

Regiao pré-orbital

004) Comprimento do rostro:
(0) curto, com érbitas em posi¢cdo mediana ou anterior;

(1) longo, com érbitas em posicéo nitidamente posterior.

Rostro curto (0) representa caracteristica primitiva em crocodilomorfos. Mas um
numero significativo de linhagens desenvolve rostros bastante alongados (1), que
representam padrao claramente derivado, provavelmente convergente em um numero
representativo de casos, por exemplo Thalattosuchia, Sebecus, Baurusuchus, Dyrosauridae,
Eusuchia.

Representantes com rostro alongado podem ser tanto platirrostrinos (Mourasuchus,

Crocodylus porosus), como longirrostrinos (Geosaurus, Tomistoma, Gavialis).

005) Altura do rostro, em vista anterior (ord.):
(0) mais alto que largo;
(1) subquadrado;

(2) mais largo do que alto.

O rostro se apresenta usualmente subquadrado (1) em crocodilomorfos basais, como
Sphenosuchia e Protosuchia. Rostros nitidamente mais altos que largos (0) sdo encontrados
em Sebecus e Baurusuchus. Rostros mais baixos e largos (2), eventualmente platirostrinos,
sao mais tipicos de formas neossuquianas e eussuquianas. Em todos os casos admite-se
que um alto grau de convergéncia € possivel, sendo que a expressao do carater

provavelmente esta ligada a alimentacao da espécie.
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Os padrdes representados por (0) e (2) sdo considerados como divergentes,

evolutivamente opostos, do rostro de padrao subquadrado, o que estabelece a ordenacgao.

006) Em aspecto dorsal, o rostro:
(0) se encontra evidentemente destacado do resto do cranio;
(1) gradualmente se adequa ao contorno do restante do cranio, assumindo uma aparéncia

geral triangular.

Usualmente os crocodilomorfos apresentam o rostro em continuidade com o perfil
geral do cranio (1), mas em alguns casos ocorre o inverso.

Em formas primitivas (Sphenosuchia, Protosuchia) observa-se que o rostro esta
parcialmente destacado do restante do cranio (0), o que pode estar ligado a algum tipo de
especializagdo alimentar. O mesmo ocorre com espécies consideradas metassuquianas

(Baurusuchus, Stratiofosuchus, Notosuchus, Chimaerasuchus), de maneira pouco freqUente.

007) Narinas externas [C06 / S02m+07m / PO6m] (ord.):
(0) frontais terminais;
(1) laterais ou frontais semi-laterais;

(2) &ntero-superiores ou superiores.

Narinas lateralizadas representam o padrao primitivo, observado em arcossauros,
persistente em Sphenosuchia.

Narinas frontais semi-laterais, onde a cavidade nasal apresenta um formato mais
tubular, progredindo avante, sdo também observadas em algumas formas basais, nao
representadas na analise, como por exemplo Hsisosuchus. Este padrdo se desenvolve em
paralelo com a prépria formacdo do palato secundario e também esta presente em
Libycosuchus, Simosuchus, Araripesuchus gomesii e A. patagonicus. S&o considerados
como um padrdo unico (1), de forma a permitir ordenagdo da série de transformacdo de
estados.

Narinas terminais frontais (0) estdo presentes em um numero significativo de
espécies metassuquianas. Em outros grupos (Thalattosuchia, Sebecus, Eusuchia) se
tornam progressivamente mais superiores (2). Considera-se porém que isto ocorreu de

forma divergente e independente em ambos os casos, a partir do padrao frontal semi-lateral.
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008) Barra internarinal (ord.):
(0) incompleta;
(1) completa, estreita;

(2) completa, larga.

A barra internarinal acaba por representar uma caracteristica primitiva em
arcossauros, estando bem desenvolvida, separando nitidamente a cavidade nasal em duas
aberturas menores (2).

O processo de gracilizagdo desta estrutura se torna evidente em espécies recentes,
levando a uma configuragcdo onde uma estreita barra internarinas esta presente (1) e
progredindo até a perda total desta caracteristica (0).

Considera-se a série de ordenacgdo, uma vez que a barra larga, de estrutura robusta
(2), representa morfologia demasiado desenvolvida para converter-se diretamente em

auséncia (0), sem seqlelas maiores para o organismo.

009) Regiao anterorbital [C68m / W16 / S03] (ord.):
(0) sem fenéstra;
(1) apresenta fenéstra muito pequena ou vestigial;

(2) apresenta fenéstra bem desenvolvida.

A ocorréncia de uma fenestra na regido anterorbital representa uma caracteristica
primitiva em arcossauros, estando muito bem desenvolvida. Em crocodilomorfos, apenas
Sphenosuchia apresenta fenestras anterorbitais com areas tdo grandes ou maiores que a
Orbita. Protosuchus apresenta fenestras de area similar aquela da orbita e alguns
metassuquianos apresentam-nas com medidas pouco menores. Uma vez que pequenas
variacbes de tamanho e forma sao dificeis de avaliar, preferiu-se considerar esta situacao
como um unico estado (2).

O desenvolvimento da estrutura do rostro, em linhagens metassuquianas, esta
provavelmente relacionado a alteracdo deste padrao inicial e uma série de formas apresenta
nitida redugdo do tamanho desta cavidade (1). Isto ocorre até o ponto em que a fenestra
anterorbital mal pode ser divisada, mas ainda contém o avango do lacrimal e impede, ao
menos em parte, seu contato com o maxilar ou deste ultimo com a érbita. Fenestras
anterorbitais nitidamente ausentes (0) estdo evidentemente derivadas em relacdo ao modelo
original.

Considera-se a série de ordenagdo, uma vez que fenestras anterorbitais bem

desenvolvidas (2) representam estruturas demasiado desenvolvidas para originar
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diretamente um padrao onde estdo ausentes (0), sem sequielas maiores para o organismo,

mesmo porque isso implicaria em alteragdes estruturais no rostro.

010) Pré-maxilares, em vista anterior:
(0) se encontram na extremidade anterior, compondo um bordo horizontal,

(1) se encontram na extremidade anterior, formando uma chanfradura medial.

Crocodilomorfos em sua maioria, assim como arcossauros, apresentam o bordo
inferior do pré-maxilar, em sua regido mais anterior, como uma estrutura horizontal, sem
maior especializacdo (0). Notosuchus terrestris, como Mariliasuchus amarali, apresentam
estes bordos diagonais, ascendendo em direcdo a narina em sua por¢gdo mesial, quando
entram em contato entre si e formam o assoalho da cavidade nasal (1). Isto cria, na regido
da sutura, uma chanfradura, que propicia uma aparéncia semelhante a um labio leporino,

muito embora sem alteragao da estrutura do palato.

011) Porcao anterior do pré-maxilar, na regiao anterior e abaixo das narinas externas [C05 /
S09]:
(0) estreita, nitidamente menor que a parte lateral do pré-maxilar;

(1) larga, subigual a narina.

Mantido sem alteracéo, a partir da bibliografia. Refere-se a altura da margem mais
anterior do pré-maxilar. Primitivamente estreita (0), desenvolve-se em uma faixa extensa (1)

em alguns grupos.

012) Foramen pré-maxilar/maxilar [O13 / P135]:
(0) ausente;

(1) presente.

Mantido sem alteracao, a partir da bibliografia. Refere-se a presenga de um foramen
maior que os fordmens da margem alveolar, localizado na sutura entre pré-maxilar e
maxilar. Pode estar ausente (0), como em Eusuchia, ou presente (1), como em

Araripesuchus.
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013) Sutura pré-maxilar/maxilar, em vista lateral (ord.):

(0) reta, vertical,

(1) curva ou formada em dois planos (inferior vertical, superior diagonal), havendo um
processo posterior e dorsal distinto, que ladeia os nasais;

(2) reta, diagonal, regiao inferior a frente da superior.

Refere-se a forma da sutura entre pré-maxilar e maxilar, indicando também se a
extensao posterior dos pré-maxilares se destaca posteriormente em relagdo a estrutura do
corpo principal deste elemento. Primitivamente obliqua (2), desenvolve-se em grande
numero de grupos, como em Eusuchia.

Em numero representativo de espécies a margem superior forma dois planos, com a
retracdo da faixa lateral do pré-maxilar, como em Notosuchus terrestris (1). Candidodon

apresenta-a reduzida, tomando a sutura (0).

014) Extremidade inferior da sutura pré-maxilar/maxilar, em vista lateral:
(0) sem constrigdo, com regido essencialmente plana entre pré-maxilar e maxilar;

(1) com constricao acentuada e evidente.

Refere-se a forma da margem alveolar em vista lateral, na regido da sutura entre pré-
maxilar e maxilar. Esta parte pode se apresentar reta (0) ou desenvolver desde uma leve

concavidade, até uma acentuada chanfradura (1).

015) Sutura pré-maxilar/maxilar, em vista dorsal [C09m / O14m / S10m / PO9m]:
(0) sem constrigdo, com regiao essencialmente plana;

(1) com constricao acentuada e evidente.

Refere-se a forma da margem externa do rostro na regido da sutura pré-
maxilar/maxilar, porém em vista dorsal. Pode se apresentar reta (0) ou desenvolver uma

constrigdo acentuada (1).

016) Maxilar:
(0) ndo participa da borda da érbita;
(1) participa da borda da érbita.

O maxilar pode participar da borda da érbita (1) ou estar isolado dela (0) por outra

estrutura (margem anterior do jugal, extensao inferior do lacrimal ou fenestra anterorbital).
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017) Fordmens neurovasculares no maxilar:
(0) em pequeno numero, distantes da borda inferior do maxilar;

(1) em grande namero, proximos da margem inferior do maxilar.

Refere-se a distribuicdo de foramens neurovasculares do maxilar, tipicamente bem
distribuidos ao longo da margem alveolar, em grande quantidade (0).

Alguns grupos, por outro lado, apresentam numero menor de foramens, localizados a
uma distancia significativa da margem alveolar (1). Estas estruturas geralmente estdo

relacionadas com a linha de insercao de tecidos no cranio.

018) Margem inferior do maxilar [W29 / M24]:
(0) ornamentada, sem diferenciacdo em relagao a superficie restante do maxilar;

(1) mais lisa, inclinada mesialmente, relacionavel a fixagcédo de labios.

A margem inferior do maxilar pode se apresentar ornamentada, sem diferenciagéo
(0), ou pode ser lisa, inclinada mesialmente (1). No primeiro caso a superficie é intimamente
recoberta por tecido epitelial de pouca espessura.

Woodward (1896) e Bonaparte (1991) associam a margem lisa do maxilar como
evidéncia de tecidos moles ou estruturas comparaveis a labios. Neste caso supbe-se que
exista maior quantidade de tecido conjuntivo, além de muscular.

Os labios em questao representam apenas uma suposi¢cdo, enquanto ornamentagao
e inclinagao desta superficie representam a caracteristica propriamente dita.

Embora Woodward (1896) comparasse a situagdo aos labios de mamiferos,
serpentes possuem estruturas labiais frouxas, podendo representar um modelo mais

coerente para compreender os tecidos frouxos destes crocodilomorfos.

019) Margem inferior do maxilar, em vista lateral:

(0) cébncava na regido mais anterior e convexa na mais posterior;

(1) reta;

(2) convexa na regido mais anterior e céncava ou reta na mais posterior;

(3) convexa na regido mais anterior, cOncava na média e novamente convexa na posterior.

A margem do maxilar pode apresentar perfis variados em seu bordo inferior. Pode
ser reto (1), apresentar concavidade anterior e convexidade posterior (0).
Perfil algo diverso, pode exibir convexidade anterior, seguido de margem reta ou

cbncava (2).
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Em padrao algo semelhante, observado em Eusuchia, a margem pode ser convexa,
seguida de uma concavidade na regido média, que se continua como uma faixa posterior
novamente convexa (3).

Reconhece-se uma ordenagéao parcial desta série (0-2-3), porém o estado (1) pode
se originar de qualquer um dos outros estados, ndo sendo possivel reconhecer sua

associacgao.

020) Bordo anterior dos nasais [C13m] (ord.):

(0) curto, com pequena projecao estiliforme sobre a narina ou eventualmente sem contato
com a narina;

(1) moderadamente desenvolvido, projetando-se sobre a narina na forma de uma lamina
estreita, sem recobri-la completamente;

(2) bem desenvolvido, recobrindo completamente a narina.

O bordo anterior dos nasais, independente da presenca de barra internarinal, ou do
desenvolvimento de septo nasal, pode ser recuado. Sem ou com contato irrisério com a
narina (0), pode avancar parcialmente sobre ela, sem recobri-la completamente (1) ou

estender-se sobre e além dela (2).

021) Forma geral dos nasais, em sua por¢ao anterior e média (ord.):
(0) triangular, com largura na regiao posterior nitidamente maior que da anterior;
(1) retangular ou losangular;

(2) triangular, com largura na regiao anterior nitidamente maior que da posterior;

A forma geral dos nasais é bastante variavel, especialmente em sua porgao anterior.
Porém em suas porgdes média e anterior os nasais usualmente se apresentam com uma
morfologia ftriangular, estreita a frente e larga na regido média (0). Alguns grupos de
crocodilomorfos podem apresentar um nitido estreitamento da regido posterior (1), levando a
uma forma retangular alongada, eventualmente um pouco losangular.

Simosuchus representa uma situagcdo particular, pois apresenta, além do
estreitamento da regido posterior, um grande alargamento da anterior (2), considerada como

derivagdo do padrao (1).

022) Lacrimal [C11 / MO5] (ord.):
(0) sem contato com o nasal, prevenido por amplo contato entre pré-frontal e maxilar;
(1) com pequeno contato com o nasal;

(2) com extenso contato com o nasal, prevenindo contato entre pré-frontal e maxilar.
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O lacrimal pode apresentar (2) ou ndo (0) um contato com os nasais. Um padrao
intermediario seria um toque incipiente com a porg¢ao posterior dos nasais (1). Neste modelo
intermediario a area de contato é bastante estreita e sujeita a exclusdo de uma pequena
relacdo entre pré-frontal e maxilar, podendo ocorrer toque e auséncia em um mesmo
individuo, de acordo com questdes de desenvolvimento ésseo ao longo do processo
ontogenético. Este carater usualmente aparece na bibliografia a partir da relagao entre pré-

frontal e maxilar.

023) Tamanho do lacrimal:
(0) pequeno;

(1) bem desenvolvido.

O lacrimal pode apresentar-se bem desenvolvido (1) ou pequeno (0). Em algumas
espécies pode estar fundido ao pré-frontal, sendo representado por ?, uma vez que as

dimensdes originais sdo desconhecidas.

024) Forma do lacrimal:
(0) trapezoidal ou subcircular;

(1) estrelada ou vermiforme.

O lacrimal pode apresentar grande variedade de formas, de acordo com o grupo
tratado. Buscando evitar excessiva divisao de caracteristicas, as morfologias foram
agrupadas em dois padrdes basicos.

O primeiro padrdao é predominantemente subcircular, podendo apresentar alguns
angulos, até adquirir formato poligonal (0). No outro ocorrem extensodes, em geral a frente,
acima e abaixo, gerando uma forma estrelada (1).

Como variagdo deste padrdo, uma ou mais destas extensbes pode ndo se

desenvolver, gerando um modelo vermiforme.

025) Posicao relativa da margem anterior do pré-frontal:
(0) aproximadamente na mesma altura da faixa anterior do frontal,

(1) a frente da faixa anterior do frontal, prevenindo contato entre frontal e nasais.

O pré-frontal pode apresentar margem anterior mais desenvolvida, ultrapassando a

faixa anterior do frontal e se projetando a frente (1).
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Alternativamente a margem anterior do pré-frontal pode estar pouco desenvolvida,

alinhada com a faixa anterior do frontal (0).

026) Margem posterior do pré-frontal:
(0) curta, compondo apenas o bordo antero-superior da 6rbita;

(1) alongada, estendendo-se ao bordo superior da érbita.

O pré-frontal pode apresentar margem posterior mais desenvolvida, se projetando
posteriormente e compondo o bordo superior da 6rbita (1).
A margem anterior do pré-frontal pode estar pouco desenvolvida, ndo chegando nem

ultrapassando a parte mais dorsal da 6rbita (0).

027) Pilares pré-frontais [C15m / S34m / P15m] (ord.):

(0) incompletos, sem contato entre ramo descendente do pré-frontal e palatino;

(1) completos, com estreita area de contato entre ramo descendente do pré-frontal e
palatino;

(2) completos, com extensa area de contato entre ramo descendente do pré-frontal e

palatino.

Extensdes ventrais do pré-frontal dificilmente sao visualizadas, porém sao estruturas
capazes de fornecer informagdes importantes no estudo de crocodilomorfos. Podem ser
pouco desenvolvidas, ndo alcangando a regiao dorsal do palatino (0). Em metassuquianos a
barra se torna completa, embora a area de contato entre pré-frontal e palatinos seja estreita
(1). Em neossuquianos, e algumas outras poucas formas, esta area de contato entre pré-

frontal e palatinos se torna mais extensa, robusta (2).

028) Forma do bordo anterior do frontal:
(0) reta;

(1) triangular ou estiliforme, projetando-se a frente, entre os nasais.

O bordo anterior do frontal, em sua area de contato com os nasais, pode apresentar-

se reto (0) ou agudo, triangular, avangando ligeiramente entre os nasais (1).

029) Sutura do bordo anterior do frontal:
(0) lisa ou com pouca interdigitacao;

(1) fortemente interdigitada.
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A sutura anterior do frontal, em sua area de contato com os nasais, pode se
apresentar lisa ou com pequeno grau de interdigitagédo (0). Alternativamente algumas formas

podem apresenta-la fortemente interdigitada (1).

Regido orbital / pés-orbital

030) Crista longitudinal do frontal:
(0) ausente;

(1) presente.

A superficie do frontal, independente do grau de concavidade, forma e largura deste
0sso, pode apresentar (1) ou ndo (0) uma crista longitudinal na linha central, onde ocorre a
sutura interfrontal em exemplares jovens.

Esta crista longitudinal do frontal normalmente ndo se apresenta aguda, mas

freqlientemente se mostra como uma area um pouco espessada, de perfil convexo.

031) Crista transversal do frontal:
(0) ausente;

(1) presente.

Algumas formas podem apresentar (1), ou nao (0), uma crista bastante evidente,
transversal ao frontal, na regido anterior deste osso. Pode mostrar continuidade na
superficie de pré-frontais, lacrimais e maxilares. Ocorre apenas em Simosuchus e

Alligatoridae.

032) Bordo anterior do frontal (ord.):
(0) localizado entre as orbitas;
(1) localizado na altura do bordo orbital anterior;

(2) localizado a frente das orbitas.

Independente de sua relagao com os pré-frontais (Carater 25), o bordo anterior dos
frontais pode estar em posicao mais recuada ou avancada.

Frontal com bordo anterior recuado, entre as orbitas (0), se encontra presente
apenas em Comahuesuchus, Anatosuchus e, segundo Nobre & Carvalho (2002b), em

Candidodon. Numero significativo de grupos apresenta bordo anterior do frontal na mesma

142



Dissertacdo de Mestrado Marco Brandalise de Andrade |.G.C.E-UNESP/ Rio Claro

altura da margem anterior da 6rbita (1). Alguns agrupamentos parecem ter desenvolvido

frontais alongados, cujas suturas se projetam a frente do bordo orbital anterior (2).

033) Bordo posterior do frontal [C23 / S20 / M08]:
(0) pouco desenvolvido, apresentando contato limitado a pequena por¢ao do pos-orbital;

(1) muito desenvolvido, nitidamente participando da fenestra supratemporal.

Algumas formas podem apresentar frontal bem desenvolvido na regido parietal, se
estendendo até o bordo anterior da fenestra supra-temporal, usualmente apresentando
contato significativo com o pés-orbital (1).

Alternativamente o bordo posterior do frontal pode estar restrito a um pequeno
contato com o pés-orbital, estando completamente excluido da fenestra supra-temporal (0),

como em Eusuchia e alguns outros grupos.

034) Superficie do parietal [C22m / MO9m / S26m] (ord.):
(0) plana, larga;
(1) plana, bastante estreita;

(2) com crista sagital.

A superficie do parietal pode apresentar-se plana e ampla, separando as fenestras
supra-temporais (0). Em outras formas o parietal se apresenta muito estreitado, embora
ainda apresente uma superficie plana, usualmente ornamentada (1). Outros morfétipos
apresentam tal estreitamento de maneira que sua superficie se mostra apenas como uma

crista sagital lisa, para fixagdo de musculatura.

035) Processo antero-lateral do pés-orbital [C28 / S24]:
(0) ausente;

(1) presente.

O processo antero-lateral do pos-orbital pode estar presente (1) ou ausente (0). Em
geral se apresenta na forma de uma discreta intumescéncia voltada para frente, recobrindo

pequena porcao da parte posterior da 6rbita.

036) Eixo de orientacao da fenestra supra-temporal (bordo interno):
(0) ndo identificavel, fenestra supra-temporal circular ou subcircular;

(1) antero-posterior, claramente identificavel, fenestra supra-temporal obliqua.
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As fenestras supra-temporais apresentam um eixo maior de orientacdo que esta
relacionado ao volume de musculatura e a sua disposigao.

Em fenéstras circulares ou subcirculares é dificil identificar um padrao de orientacao
deste eixo, podendo se desenvolver a partir de qualquer modelo em que a linha de
direcionamento é evidente (0). Quando um eixo maior se torna identificavel (1), sua
orientacdo pode variar. Para a identificagdo deste padrdo deve ser considerado o bordo

interno da fenestra.

037) Orientacao da fenestra supra-temporal (bordo interno):
(0) diagonal aberta;
(1) coincidente com o plano sagital do cranio;

(2) diagonal fechada.

Nos diversos grupos de crocodilomorfos, em que a fenestra supra-temporal
apresenta uma orientagao clara e evidente, podem haver variagdes na inclinagao do eixo
principal desta estrutura.

A condigdo mais comum é representada por uma inclinagdo diagonal aberta (0),
onde a parte anterior do bordo interno esta orientada para frente e para fora e a regiao
posterior esta voltada para o condilo occipital. Em alguns casos estas fenestras supra-
temporais apresentam eixos paralelos (1).

Formas aparentemente predadoras, com maior massa muscular, apresentam
fenestras supra-temporais com eixo de orientacdo diagonal fechado (2), onde a parte
anterior do bordo interno das aberturas esta voltado em diregdo ao parietal.

Embora uma série de ordenacao seja possivel, considera-se que a transigao entre os
estados extremos da série (0-2) seja possivel apenas pelo aumento do tamanho da fenestra

supra-temporal.

038) Tamanho da fenestra supra-temporal (bordo interno) [C68m / S04m]:
(0) menor que o didmetro da érbita;

(1) subigual ou maior que o diametro da orbita.

Algumas formas, notadamente os atuais Eusuchia, apresentam marcada reducao do
tamanho da fenestra supra-temporal, que se mostra sempre muito menor que a 6rbita (0).
Em outras formas a abertura apresenta ao menos seu maior eixo com comprimento igual ou

subigual ao comprimento da cavidade 6ptica, podendo ser maior que ela (1).
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039) Relacédo entre os bordos interno e externo da fenestra supra-temporal (ord.):
(0) sem diferenca significativa;
(1) apresentando bordo externo pouco mais amplo;

(2) apresentando bordo externo muito mais amplo.

O tamanho dos bordos interno e externo esta relacionado a volume muscular e area
disponivel para fixagdo muscular, além de comprimento das fibras musculares.

Independentemente de seu tamanho, o bordo interno pode apresentar uma diferenca
muito pequena em relagao ao externo (0).

A condicdo mais comum € representada por algum desenvolvimento do bordo
externo, de forma que uma diferenca significativa & observada em relagao ao interno (1). A
area de insercdo muscular pode se desenvolver bastante em algumas formas, com grande

expansao da margem externa em relagao a interna.

040) Area posterior a fenestra supra-temporal, na regido da sutura entre parietal e ramo
mesial do esquamosal:

(0) com superficie ampla, horizontal;

(1) com superficie muito estreita, alta, formando uma crista transversal ao cranio,

eventualmente recortada, comunicando a fenestra supra-temporal com a regido occipital.

A regido posterior a fenestra supra-temporal apresenta pouca variagdo em
crocodilomorfos. Na maioria dos grupos ha uma superficie horizontal, plana e
freqientemente ornamentada (0), correspondente a area de contato entre parietal e
esquamosal.

Em alguns grupos a fenestra supra-temporal se estende nesta regiao, estreitando a
area posterior, que se transforma em uma crista transversal mais ou menos evidente (1).

Em Notosuchus terrestris esta crista transversal pode apresentar alguma
descontinuidade, uma vez que as fenestras surpra-temporais se estendem para a regiao

occipital.

041) Ramo lateral inferior do esquamosal, em vista dorsal:
(0) pouco desenvolvido, recoberto pelo ramo superior (temporal) do esquamosal;
(1) bem desenvolvido, projetando se lateralmente, expondo seu contato com o quadrado em

vista dorsal.

Os ramos superior e inferior do esquamosal se mostram muito semelhantes em

tamanho, na maior parte das formas de crocodilomorfos (0).
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Apenas em Eusuchia, e alguns grupos de Neosuchia, o ramo inferior do esquamosal
se apresenta bem desenvolvido (1), a sutura com o quadrado sendo visualizada em vista

dorsal.

042) Forma do ramo anterior do jugal, em vista lateral [S16m / MO7m] (ord.):
(0) estreito ao longo de sua extensao, eventualmente alargado no contato com o maxilar;
(1) gradualmente se alargando anteriormente;

(2) abruptamente alargado desde a base, apresentando forma de folha.

O ramo anterior do jugal pode se apresentar como uma barra estreita (0),
eventualmente apresentando algum alargamento em seu contato com o maxilar.

Moderado alargamento pode ocorrer ao longo da barra, progredindo em diregao a
regido anterior (1).

Um nitido alargamento pode ser observado desde a base em algumas formas,
ocorrendo desde a porgéo basal do ramo anterior do jugal (2). Neste ultimo caso é evidente
a diferenca de altura entre ramos anterior e posterior, o primeiro apresentando forma similar

a uma folha.

043) Porcao anterior externa do ramo anterior do jugal:
(0) superficie lisa ou ornamentada, sem a presenca de foramens;
(1) foramen unico, bem desenvolvido e voltado anteriormente;

(2) dois ou mais foramens, pequenos e voltados ventralmente.

Foramens neurovasculares raramente se desenvolvem no jugal. A maior parte dos
grupos fésseis nao apresenta qualquer tipo de foramen na superficie do ramo anterior deste
osso (0).

Mariliasuchus, Sphagesaurus huenei e a “Forma Monte Alto” apresentam um
foramen Unico, bem desenvolvido, na superficie externa do jugal (1), abaixo da 6rbita. Neste
caso o foramen geralmente esta voltado anteriormente.

Em Eusuchia um pequeno conjunto de foramens pouco desenvolvidos, orientados
para baixo (2), se encontra presente na extremidade mais anterior do jugal, na superficie
inferior, adjacente a sua area de contato com o maxilar e sua margem alveolar.

Embora a descrigdo de Pol (2003) ndo apresente esta caracteristica para RCL-100,
compreende-se que o material esta parcialmente fragmentado nesta regido do jugal. O
exame da réplica inequivocamente evidencia a presenga desta estrutura, ainda que de

forma pouco evidente.
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044) Comprimento do ramo anterior do jugal:
(0) curto, margem anterior n&o ultrapassando a margem anterior da 6rbita;

(1) longo, alcangando ou ultrapassando a margem anterior da 6rbita.

O ramo anterior do jugal pode apresentar maior comprimento quando sua sutura com
o maxilar se encontra diretamente abaixo ou a frente do bordo anterior da érbita (1). Em
outros grupos pode ser mais curto (0), estando abaixo da cavidade éptica propriamente dita

e aquém de seu bordo mais anterior.

045) Ramo anterior do jugal:
(0) posicionado horizontalmente;

(1) diagonal, anteriormente inclinado para baixo.

O ramo anterior do jugal pode apresentar (1) ou ndo (0) uma inclinagdo. Quando se

apresenta inclinado, sua margem anterior se encontra em altura mais baixa que sua base.

046) Crista lateral externa ao ramo anterior do jugal:
(0) ausente;

(1) presente.

Sem alteracdo a partir da bibliografia. Refere-se a uma crista que se projeta
lateralmente, correndo pela superficie externa do ramo anterior do jugal, eventualmente
apresentando alguma continuidade em elementos 0sseos mais anteriores.

Martinelli (2003) ressalva que a ocorréncia desta crista lateral externa ao ramo
anterior do jugal, em Comahuesuchus pode ser algo diversa da encontrada em outros
clados, uma vez que sua posigao € um pouco mais dorsal. Neste trabalh, a presenca desta
estrutura foi considerada duvidosa em Chimaerasuchus, uma vez que apenas uma porcao

muito restrita do jugal se encontra preservada.

047) Secéo transversal do ramo anterior do jugal:
(0) circular ou subcircular;

(1) eliptica, com nitida compressao lateral.

O ramo anterior do jugal pode se apresentar como uma barra essencialmente
cilindrica ou subcilindrica (0), enquanto em outros casos uma nitida compressao lateral pode

ser observada (1).
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048) Ramo posterior do jugal, em vista lateral:
(0) reto;

(1) arqueado para cima.

A grande maioria das formas apresenta o ramo posterior do jugal como uma barra
reta (0) em vista lateral, podendo ou nao estar inclinada.
Em poucos grupos esta barra sofre um arqueamento (1), apresentando-se

nitidamente concava em sua superficie inferior e ao menos levemente convexa na superior.

049) Barra pos-orbital:
(0) destacando-se mesialmente do bordo do jugal;

(1) sem destaque em relagao a borda do jugal.

A barra poés-orbital compde o bordo posterior da orbita em crocodilomorfos,
representando estrutura formada essencialmente pelos ramos descendente do pés-orbital e
ascendente do jugal, além da contribuicdo de outros elementos ésseos. Em sua porcao
distal pode apresentar constricao, com destaque em relagdo ao bordo do jugal (0), estando
implantada mesialmente na superficie deste osso.

Alternativamente a barra pds-orbital pode apresentar uma implantagao mais gradual

e dorsal em relacéo ao jugal (1).

050) Barra poés-orbital:
(0) reta;

(1) levemente flexionada no sentido antero-posterior.

A barra pos-orbital compde o bordo posterior da 6érbita em crocodilomorfos e
representa estrutura formada essencialmente pelos ramos descendente do pés-orbital e
ascendente do jugal, além da contribuicdo de outros elementos 6sseos.

Embora usualmente seja reta (0), em Eusuchia e possivelmente em outros
Neosuchia se apresenta levemente flexionada (1). A flexdo ocorre na regido central da barra

pos-orbital para baixo e atras.

051) Barra pés-orbital [C26m / S22]:
(0) ndo recebe contribuicao do ectopterigdide;

(1) recebe contribuicdo do ectopterigoide.
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A barra pds-orbital compde o bordo posterior da orbita em crocodilomorfos e
representa estrutura formada essencialmente pelos ramos descendente do pés-orbital e
ascendente do jugal, além da eventual contribuicao de outros elementos 6sseos.

Sem alteragao a partir da bibliografia. O ectopterigdéide pode (1) ou ndo (0) contribuir
para a estrutura da barra pés-orbital, através de uma extensdo dorsal de sua extremidade
distal.

052) Barra pos-orbital [C26m / O36 / P144]:
(0) ndo apresenta contato entre ectopterigdide e pos-orbital;

(1) apresenta contato entre ectopterigdide e pos-orbital.

A barra pos-orbital compde o bordo posterior da 6érbita em crocodilomorfos e
representa estrutura formada essencialmente pelos ramos descendente do pés-orbital e
ascendente do jugal, além da contribuicdo de outros elementos 6sseos.

Sem alteracdo a partir da bibliografia. Ectopterigdide e pés-orbital podem estar em

contato (1) ou n&o (0).

053) Estrutura da barra pés-orbital [C25]:
(0) gracil;

(1) robusta.

A barra pos-orbital compde o bordo posterior da 6érbita em crocodilomorfos e
representa estrutura formada essencialmente pelos ramos descendente do pés-orbital e
ascendente do jugal, além da contribuicdo de outros elementos 6sseos.

A barra pés-orbital pode ser considerada como uma estrutura gracil (0), o que ocorre
na grande maioria dos crocodilomorfos. Também pode estar presente como uma solida

coluna, bastante robusta (1), como em Thalattosuchia, Sebecus e Baurusuchidae.

054) Inclinagcéo da barra pés-orbital:
(0) vertical;

(1) com extremidade distal nitidamente mais anterior e externa que a proximal.

A barra pds-orbital compde o bordo posterior da orbita em crocodilomorfos e
representa estrutura formada essencialmente pelos ramos descendente do poés-orbital e
ascendente do jugal, além da contribuicdo de outros elementos dsseos.

Primitivamente, como em Sphenosuchia, Protosuchia e Thalattosuchia, a barra pos-

orbital se apresenta como uma estrutura vertical (0). Em quase todos os Metasuchia se
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mostra inclinada, estando a extremidade inferior em posi¢cao mais externa e anterior que sua

insercao dorsal (1).

055) Terminagao dorsal da barra pés-orbital, junto ao pds-orbital [C30 / S25]:
(0) gradualmente se expandindo ao corpo do pés-orbital, sem limite bem demarcado;

(1) com constrigdo demarcando nitida distingdo entre barra pds-orbital e corpo deste osso.

A barra pos-orbital compde o bordo posterior da 6érbita em crocodilomorfos e
representa estrutura formada essencialmente pelos ramos descendente do pés-orbital e
ascendente do jugal, além da contribuicdo de outros elementos 6sseos.

Em sua porcao superior, proximal, pode apresentar uma evidente constricdo, com
destaque em relacdo ao bordo do pés-orbital (1).

Alternativamente a barra pos-orbital pode apresentar uma implantagdo mais gradual,

em relagdo ao pos-orbital (0).

056) Foramen vascular da parte superior externa da barra pés-orbital [C27 / S23 / T27]:
(0) ausente;

(1) presente.

A barra pos-orbital compde o bordo posterior da 6érbita em crocodilomorfos e
representa estrutura formada essencialmente pelos ramos descendente do pés-orbital e
ascendente do jugal, além da contribuicdo de outros elementos 6sseos.

Sem alteracao a partir da bibliografia. Ausente na maioria das formas (0), um
foramen pode existir na margem antero-lateral do pds-orbital (1), em aspecto ligeiramente

ventral, junto a base da barra pds-orbital.

057) Secao transversal da barra pos-orbital [C26 / S21]:
(0) subcircular;

(1) eliptica, com evidente compressao.

A barra pds-orbital compde o bordo posterior da orbita em crocodilomorfos e
representa estrutura formada essencialmente pelos ramos descendente do poés-orbital e
ascendente do jugal, além da contribuicdo de outros elementos dsseos.

Sem alteragao a partir da bibliografia. A barra pds-orbital pode apresentar (1) ou nao

(0) compressao lateral, quando adquire uma estrutura mais laminar.
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058) Implantagéao da extremidade proximal da barra pés-orbital:
(0) no bordo externo do pés-orbital,

(1) na regiao mais ventral do pés-orbital.

A barra pos-orbital compde o bordo posterior da 6érbita em crocodilomorfos e
representa estrutura formada essencialmente pelos ramos descendente do pés-orbital e
ascendente do jugal, além da contribuicdo de outros elementos 6sseos.

A barra poés-orbital pode apresentar implantagdo proxima ao bordo externo do pds-
orbital (0), porém pode exibir insergao mais interna, profunda, préxima das estruturas do

basicranio (1).

059) Fenestras latero-temporais [O46]:
(0) orientadas lateralmente;

(1) orientadas latero-dorsalmente.

Sem alteragdo a partir da bibliografia. As fenestras latero-temporais, de acordo com o
desenvolvimento de seus elementos circundantes, podem estar orientadas lateralmente,
como em Euparkeria, Sphenosuchia, Protosuchia, Thalattosuchia, pterossauros,
dinossauros, entre outros, representando padrao primitivo em Archosauria. Em Metasuchia

sempre se apresentam latero-dorsalmente orientadas.

060) Margem anterior do ramo ascendente do quadrado-jugal, compondo o bordo péstero-
superior da fenestra latero-temporal [S18m]:
(0) lisa;

(1) presente, espinho evidente (Spina quadratojugalis) ou crista discreta.

Caracteristica de dificil visualizacdo, especialmente quando na forma de uma
discreta crista. A presenga de ornamentacdo no bordo anterior do quadrado-jugal (1)
certamente esta relacionada a musculatura existente na fenestra latero-temporal.

Crocodylidae apresentam um espinho bastante evidente nesta regido, que
freqientemente chega ou ultrapassa o centro da fenestra latero-temporal e progride em
direcdo a barra poés-orbital (Spina quadratojugalis). Alligatoridae e alguns outros grupos
neossuquianos apresentam uma crista bastante discreta em lugar deste espinho, de dificil
identificacdo, mesmo em espécimens recentes, bem conservados.

Em outros grupos esta crista ndo foi observada e supde-se que esteja ausente (0),

muito embora erros de identificagdo possam ocorrer, uma vez que problemas na
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preservagao de estruturas laminares como o ramo ascendente do quadrado-jugal possam

mascarar esta informacao.

061) Desenvolvimento do ramo ascendente do quadrado-jugal [C19 / S19]:
(0) estreito;

(1) largo e robusto.

O ramo ascendente do quadrado-jugal pode se apresentar como uma estrutura mais
gracil, estreita e laminar (0) em alguns grupos, tornando-se mais largo e robusto (1) em um

numero limitado de formas.

062) Ramo ascendente do quadrado-jugal [C19m / S19m]:
(0) sem participagado na barra pés-orbital;

(1) com participagado na barra pés-orbital.

O quadrado-jugal, através de seu ramo ascendente, pode participar (1) ou n&o (0) da
barra pos-orbital.

Observa-se que a definicdo de suturas nesta regiao € bastante enganosa, sendo que
em varias formas o quadrado-jugal nem mesmo chega a alcangar diretamente o corpo do
pos-orbital, estando excluido deste contato por um ramo descendente posterior do pos-

orbital.

063) Ramo superior anterior do quadrado-jugal [C19m / S19m]:
(0) apresenta contato com a regido posterior do pés-orbital;

(1) apresenta contato com a regido anterior do pés-orbital.

O quadrado-jugal, através de seu ramo ascendente, pode contactar o pds-orbital em
posicdo mais recuada (0) ou avancada (1). Neste ultimo caso muito proxima da base da

barra pos-orbital.

064) Processo anterior da extremidade inferior do quadrado-jugal [O39]:
(0) ausente, sutura quadrado-jugal/jugal no vértice posterior da fenestra latero-temporal;

(1) presente, sutura quadrado-jugal/jugal na base da fenestra latero-temporal.

O quadrado-jugal pode apresentar (1) ou nao (0) um processo anterior em sua
extremidade inferior, deslocando a frente sua sutura com o jugal. Quando a sutura esta

deslocada para frente, faz parte da base da fenestra latero-temporal.
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065) Fenestras na superficie do quadrado [C45m / S35m]:
(0) no maximo uma fenestra;

(1) duas ou mais fenestras.

O quadrado pode apresentar-se como uma estrutura de superficie essencialmente
homogénea (0) ou multiperfurada (1). Sendo de dificil conservagao, a identificacdo desta

caracteristica depende de exemplares bem preservados.

066) Depressdes na superficie do quadrado [C45m / 0154 / S35m]:
(0) ausentes, superficie lisa;

(1) uma depresséao de formato triangular.

Sem alteracdo a partir da bibliografia. O quadrado pode apresentar (1) ou nao (0)

uma depressao de forma triangular em sua superficie.

067) Posicao relativa do cbéndilo do quadrado (articulagdo mandibular), em vista
lateral/posterior [W24m / S46m / P104] (ord.):

(0) na mesma altura do coéndilo occipital, nitidamente acima da fileira de dentes;

(1) abaixo do céndilo occipital, aproximadamente na mesma altura da fileira de dentes;

(2) abaixo da fileira de dentes, bem abaixo do condilo occipital.

Caracteristica composta da combinagado de duas outras, presentes na bibliografia,
onde é possivel se reconhecer uma série de transformacgdo. A altura do céndilo articular do
quadrado varia bastante em alguns grupos, com reflexos biomecéanicos.

Articulacdo alta (0), em posi¢cao equivalente ao céndilo occipital, € basicamente
encontrada em eussuquianos. Articulagcdo baixa (2), evidentemente abaixo da margem
alveolar do maxilar, que por sua vez se encontra abaixo do condilo, é observada em muitas
formas de mesossuquianos. Um estagio intermediario, mais comum, e presente desde
arcossauros basais, implica em condilo do quadrado posicionado na altura da margem

alveolar do maxilar, abaixo do condilo occipital.
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068) Superficie de articulagao interna do condilo do quadrado [O53]:
(0) pequena, apresentando o mesmo tamanho da superficie articular externa;

(1) grande, sobressaindo-se ventralmente.

Sem alteracdo a partir da bibliografia. A superficie interna do céndilo do quadrado
pode se apresentar pequena, pouco desenvolvida, no mesmo plano que o cbéndilo externo

(0), ou bem desenvolvida, projetando-se ventralmente em relagdo ao condilo.

069) Basiesfenodide, na porcao ventral da caixa craniana [C56 / S36 / T56m]:
(0) exposto, sem cobertura de outros elementos dsseos;

(1) quase completamente recoberto por pterigbides e basioccipital.

O basiesfendide € um osso de pequena expressido na superficie exposta do cranio.
O padrao primitivo reside em algum grau de exposi¢cédo ventral (0). Em formas derivadas,
como Bernissartia e Eusuchia, pode estar quase completamente excluido da superficie

ventral do basicranio, por pterigdéide e basioccipital.

Regiao occipital

070) Orientacdo do conjunto formado por basioccipital, condilo occipital e exoccipital
[G32m / O176m / P112]:
(0) posterior;

(1) postero-ventral.

O conjunto formado por basioccipital, condilo occipital e exoccipital primitivamente se
apresenta em um mesmo plano, estando estes elementos voltados para baixo e atras (1).

Em Thalattosuchia e Eusuchia esta configuracdo se altera, o basiesfendide se
apresentando orientado para baixo, enquanto condilo occipital e exoccipitais se apresentam

voltados posteriormente (0).
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071) Quadrado, esquamosal e exoccipital [T49m / M14]:
(0) ndo apresentam contato significativo;

(1) apresentam amplo contato, lateral a passagem cranio-quadrada.

A passagem cranioquadrada representa uma passagem cilindrica e reta, que segue
da cavidade auditiva até a superficie occipital. Lateralmente e mais externamente pode
ocorrer um extenso contato entre exoccipital, quadrado e esquamosal (1).

Em outras formas este contato pode nio ser considerado extenso, ocorrendo mesmo

no proéprio orificio occipital da passagem cranio-quadrada (0).

072) Area de insercdo para o m. depressor mandibulae, na superficie occipital do
esquamosal:
(0) pouco desenvolvida, estreita e baixa, menor que a area de fixagdo de musculatura nos
exoccipitais;
(1) bem desenvolvida, alta, com &rea para fixacdo de musculatura similar aquela

apresentada pelos exoccipitais.

Ao longo do processo evolutivo de Crocodylomorpha, a relagdo entre os musculos
fixados na regiao occipital muda consideravelmente.

No padréo primitivo, reminiscente de formas arcossaurianas basais, o m. depressor
mandibulae apresenta um volume consideravel, sendo que sua area de fixagao na superficie
occipital, especialmente no esquamosal, se apresenta tdo extensa quanto as cicatrizes de
fixagcdo de musculatura cervical na extensao dos exoccipitais (1).

Em formas neossuquianas, em especial Eusuchia, o m. depressor mandibulae, e sua
area de fixagao, apresentam grande redugdo em propor¢ao a musculatura cervical presente

nos exoccipitais (0).

073) Superficie de fixagcdo de musculatura na porgao occipital externa do esquamosal:
(0) plana até levemente flexionada;
(1) fortemente flexionada, regido externa do esquamosal inclinada mesialmente, estando a

borda externa em posicao posterior aquela do céndilo occipital.

Em formas primitivas as por¢gdes externas dos esquamosais, independente do seu
grau de desenvolvimento, aparecem voltadas para tras e para dentro (1).
Em Thalattosuchia, Araripesuchus patagonicus e Eusuchia estas superficies se

encontram voltadas para tras (0), com possiveis reflexos biomecanicos na mastigacao.
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074) Orientagao da porgao occipital externa do esquamosal:
(0) orientada posteriormente;

(1) inclinada péstero-dorsalmente.

Na maioria das formas primitivas, a porgdo occipital externa do esquamosal pode
apresentar sua superficie de fixacdo de musculatura orientada podstero-dorsalmente (1),
freqientemente em plano diferente da area do exoccipital (Carater 071).

Em outros grupos, notadamente em Eusuchia, esta superficie esta voltada

posteriormente, freqlientemente no mesmo plano que os exoccipitais.

075) Orientacao da superficie occipital do supra-occipital, em vista dorsal:
(0) posterior, sem exposicao dorsal;

(1) pOstero-dorsal, com exposi¢ao dorsal.

Em formas primitivas, a superficie occipital do supraoccipital aparece voltada para
tras (0), sem que esta area possa ser visualizada em vista dorsal.
Em outros grupos a superficie occipital do supra-occipital se encontra voltada

pbstero-dorsalmente, podendo ser visualizada em aspecto dorsal (1).

076) Margem superior posterior do supra-occipital, em vista superior:
(0) reta ou cbncava;

(1) inclinada, em "V", projetando-se na regiao occipital.

Em formas primitivas a superficie occipital do supraoccipital se apresenta flexionada
ao longo de seu plano sagital, projetando-se na regido occipital (1). Neste caso os planos
formados estao orientados de modo a formar um padrao semeplhante a letra “vV”. Em outros

grupos esta superficie se apresenta essencialmente reta (0).

Regiao palatal

077) Superficie anterior do palato [C07 / O11-12 / S29 / P0O7]:

(0) completa, sem fenéstra naso-oral;

(1) apresentando ao menos uma fenéstra naso-oral, delimitada apenas pela porgéo palatina
do pré-makxilar;

(2) apresentando uma fenéstra naso-oral, delimitada pelas porgbes palatinas de pré-maxilar

e maxilar.
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A fenestra naso-oral comunica as cavidades nasal e bucal, através da superficie
mais anterior do palato. Esta recoberta por tecidos em eussuquianos e ndo se constitui em
via de comunicacao efetiva, nem de fixacdo para musculatura, mais provavelmente
representando o resultado de tensdes e esforgos sobre os ossos desta regidao. Usualmente
ocorre como estrutura Unica, mas Sebecus apresenta um par de fenestras naso-orais.

Ausente em muitas formas (0), pode estar presente em posicdo mais anterior,
delimitada apenas pelo ramo palatino do pré-maxilar (1) ou receber também a contribuicao

do maxilar (2).

078) Desenvolvimento dos ramos palatinos dos maxilares [C10m / S33m / P10m]:
(0) pouco desenvolvidos;

(1) bem desenvolvidos.

Os ramos palatinos do maxilar usualmente se apresentam bastante estreitos ou
inexistentes nos arcossauros em geral e grupos mais primitivos de crocodilomorfos (0),
largos o bastante para suportar apenas a margem alveolar. Na maioria dos crocodiliformes,
por outro lado, estes ramos apresentam grande extensao na superficie do palato (1), sendo

que a area ocupada pelos dentes, nestas formas, é sempre muito estreita.

079) Contato entre os ramos palatinos dos maxilares [C10m / S33m / P10m]:

(0) ausente, bordos internos sem contato;

(1) na linha central do palato ou eventualmente separados por vdémer-palatino/vémer-
pterigoides, inequivocamente separando cavidades nasal-oral e formando palato 6sseo

anterior.

Independentemente de seu grau de desenvolvimento, os ramos palatinos do maxilar
podem (1), ou ndo (0), apresentar contato na linha média do palato, formando a porgao

anterior do palato secundario.
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080) Palatinos [T37]:
(0) ndo apresentam contato entre si e ndo formam parte do palato secundario;

(1) apresentam contato entre si, formando parte do palato secundario.

Os palatinos podem se apresentar como elementos acessorios, sem contribuir para a
construcao do palato secundario (0), ou apresentar contato na linha central, contribuindo

evidentemente para a construgao do palato secundario (1).

081) Superficie 6ssea do palato secundario [O175 / M47]:
(0) reta ou ligeiramente convexa;

(1) cbncava.

A superficie do palato secundario, quando presente, pode se apresentar reta até
ligeiramente convexa, (0) ou nitidamente céncava (1), quando usualmente um sulco sagital

atravessa-o no sentido longitudinal.

082) Fenestras maxilo-palatinas:
(0) ausentes;

(1) presentes.

Fenestras maxilo-palatinas sdo estruturas presentes na parte posterior mesial dos
ramos palatinos do maxilar, logo adiante dos palatinos. Embora possam ser eventualmente
confundidas com coanas, em exemplares vivos provavelmente estariam recobertas por
tecidos. Portanto ndo se constituiriam em via de comunicagao efetiva, nem de fixagao para
musculatura, mais provavelmente representando o resultado tensbes e esforcos sobre os
0ssos desta regido.

A grande maioria das formas de crocodilomorfos ndo apresenta estrutura semelhante
(0), que pode ser inequivocamente identificada apenas em Notosuchus terrestris e
Mariliasuchus amarali (1). A descricdo pouco detalhada de Libycosuchus mostra referéncias
a especializagdes da regido do palato, que poderiam representar estruturas homélogas. Mas
a falta de ilustragcdes adequadas em publicacbes de ampla circulacdo impede uma correta

identificagao de estado no terminal.
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083) Forma do bordo anterior das fenestras sub-oculares:
(0) arredondado;

(1) chanfrado, em &ngulo agudo, fenestra em forma de fenda estreita.

A grande maioria das formas de crocodilomorfos apresenta fenestras sub-oculares
elipticas, com bordos suaves em todas as regides (0). Candidodon e Malawisuchus
apresentam os bordos anteriores destas fenestras sub-oculares bastante agudos,

chanfrados (1).

084) Composicao do bordo externo das fenestras sub-oculares [O61m]:
(0) formado pelo jugal,

(1) formado por maxilar e ectopterigdide, com exclusdo do jugal.

O jugal pode compor parte do bordo externo das fenestras sub-oculares (0) ou estar
excluido da mesma (1). Neste ultimo caso a exclusédo € provocada pelo desenvolvimento do

ramo anterior da extremidade distal dos ectopterigdides.

085) Composigao do bordo interno das fenestras sub-oculares:
(0) exclusivamente pelos palatinos;
(1) recebendo contribuicdo do ramo palatino do maxilar, na forma de um processo dirigido

posteriormente, usualmente estreito e alongado.

As fenestras sub-oculares podem apresentar seu bordo interno inteiramente
composto pelos palatinos (0).

Alternativamente extensdes na regido mesial dos ramos palatinos dos maxilares
podem avancar posteriormente, isolando parcialmente os palatinos deste contato (1).

Em outras formas, nao incluidas na analise (por exemplo Goniopholidae), o bordo
interno das fenestras sub-oculares pode ser composto por extensdes dos pterigéides. Em
Simosuchus considera-se que a situacdo destas fenestras, do palato e da posicdo das

coanas nao esta devidamente esclarecida.

159



Dissertacdo de Mestrado Marco Brandalise de Andrade |.G.C.E-UNESP/ Rio Claro

086) Composicao do bordo posterior das fenestras sub-oculares [M35]:
(0) com pterigéide tomando parte;

(1) formado por palatino e ectopterigdéide, com exclusao do pterigdide.

O bordo posterior das fenestras suboculares pode apresentar (0) ou ndo (1) a
participacdo do pterigdide. No ultimo caso a exclusdo € provocada pelo contato entre

ectopterigdide, em sua porg¢ao proximal, e porgao posterior do palatino.

087) Forma dos bordos externos das narinas internas (coanas), em vista palatal:

(0) triangular, com base anterior e vértice posterior;

(1) pouco alongada, de elipticas até circulares;

(2) triangular, com vértice anterior e base posterior, ou losango curto e largo, com vértice

anterior mais pronunciado.

A conformacéo tipica das coanas de Crocodyliformes é uma elipse, eventualmente
menos alongada e circular (Sebecus) ou com arestas pouco definidas e algo retangular
(Araripesuchus gomesii), mas essencialmente tdo ou mais longa que larga e com bordos
suaves (1). Este padrao, de forma independente, originou dois padrdes triangulares, onde a
largura das coanas é maior que seu comprimento.

Em Eusuchia o bordo externo das coanas forma um tridngulo bastante baixo, onde a
base esta orientada para a regiao anterior da boca e o vértice aponta para tras (0).

No caso de varias formas do Cretaceo Superior da América do Sul, a coana se
apresenta como um tridngulo isdsceles, cuja base esta voltada para tras e o vertice esta
orientado para frente (2). Uma variagao deste ultimo padrdo, porém muito semelhante,
ocorre em baurussuquidos, onde uma ligeira flexdo da base do tridngulo, para cima e atras,

produz a forma de um losango assimétrico.

088) Bordos externos das narinas internas (coanas), em vista palatal:
(0) ausentes;

(1) com margens se destacando dos elementos 6sseos circundantes.

Usualmente Crocodyliformes ndo apresentam uma margem destacada em relagao

aos 0ssos que as compodem (0), ao contrario do que ocorre em Eusuchia (1).
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089) Orientacdo das narinas internas (coanas):
(0) voltado para baixo;

(1) voltado péstero-ventralmente.

A conformacéao tipica das coanas de Crocodiliformes implica em uma estrutura
voltada para baixo (0). No caso de varias formas do Cretaceo Superior da América do Sul a
coana se apresenta voltada péstero-ventralmente, estando a margem anterior abaixo da

margem posterior das coanas (1).

090) Tamanho e orientagdo dos ramos ventrais do pterigoide:
(0) pequenos, horizontalizados;

(1) grandes, verticalizados.

Os ramos distais ventrais dos pterigéides apresentam caracteristicas relacionadas a
fixagdo da musculatura envolvida na mastigacdo. Geralmente de tamanho pequeno,
apresentam-se horizontalizados (0).

Em Eusuchia e algumas outras formas metassuquianas (Baurusuchidae, Sebecus,
Libycosuchus) estes ramos se apresentam muito desenvolvidos e voltados para baixo (1),

indicando grande desenvolvimento da musculatura envolvida na ocluséo.

091) Estrutura dos ramos ventrais dos pterigdides:
(0) graceis, laminares;

(1) robustos.

Os ramos distais ventrais dos pterigdides apresentam caracteristicas relacionadas a
fixagdo da musculatura envolvida na mastigacdo. A estrutura dos ramos dificimente pode
ser avaliada através de desenhos ou fotos, necessitando descricdo adequada ou exame
direto de material.

Eusuchia normalmente apresentam ramos graceis, como Iaminas finas (0), onde se
prende a musculatura envolvida na oclusao.

Em outro padrdo, os ramos ventrais dos pterigdides podem se apresentar como
estruturas robustas, bastante espessas (1). Podem inclusive portar uma area para fixagao
de musculos em sua regido posterior, que apresenta uma superficie ligeiramente concava.

Esta area de fixagao n&o pode estar presente em ramos pterigdides graceis, pois sua
estrutura laminar é capaz de suportar musculatura apenas em suas porgdes superior e
inferior, ndo existindo realmente uma superficie posterior para fixacao de musculos, no local

havendo apenas um bordo posterior fino.
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092) Fusao da porgao caudal dos pterigéides [O58 / M12]:
(0) ausente;

(1) presente.

A porcdo caudal dos pterigéides ocorre em Crocodyliformes (1), nao sendo
observada em Sphenosuchia e Protosuchia, onde estes o0ssos se apresentam

completamente separados por uma sutura (0).

093) Ramo antero-mesial do ectopterigéide:
(0) ausente, excluido do bordo das coanas (palatino apresentando contato com pterigdide);
(1) presente, tomando parte do bordo das coanas, isolando o palatino e prevenindo seu

contato com o pterigoide.

Na maioria dos crocodilomorfos o ectopterigéide, em sua porgdo proximal, se
apresenta curto, o processo posterior do palatino contactando o pterigéide (0).

Em Notosuchus terrestris, como observa Martinelli (2003), e em Baurusuchidae,
como descrito neste trabalho, o ectopterigdide apresenta uma extensdo mesial de sua
porcao proximal, excluindo o ramo posterior do palatino de seu contato com o ectopterigdide
(1). Essa caracteristica ndo é observada nas demais formas do Cretaceo Superior da

América do Sul, que sempre apresentam contato entre palatinos e pterigodides.

094) Margem anterior das narinas internas (coanas) formada por [C44 / S30] (ord.):
(0) maxilares ou palatinos, em posigcao anterior, entre os dentes;
(1) palatinos, em posicao sub-ocular ou posterior;

(2) pterigoides.

A margem anterior das narinas internas, correspondente a posterior do palato
secundario (considerando-se os varios graus de desenvolvimento desta estrutura),
apresenta-se progressivamente mais recuada em diversos grupos de crocodilomorfos.

Uma posi¢cao mais anterior é observada em Sphenosuchia, Protosuchia e formas
arcossaurianas basais (0). Em mesossuquianos ela ganha uma posigao mais posterior, sub-
ocular, sendo formada exclusivamente por palatinos (1). Em Eusuchia é composta pelos

pterigdides, em posi¢ao posterior a dorbita (2).
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095) Margem posterior das narinas internas (coanas) formada por:
(0) maxilares ou palatinos;

(1) pterigoides.

A margem posterior das narinas internas apresenta-se progressivamente mais
recuada em diversos grupos de crocodilomorfos. Em Sphenosuchia, Protosuchia e formas
arcossaurianas basais é formada por maxilares ou palatinos, invariavelmente estruturas
anteriores aos pterigodides (0). Em todos os crocodiliformes a margem posterior das narinas

internas se encontra composta pelos pterigoides (1).

096) Posicdo da margem posterior das narinas internas (coanas) (ord.):
(0) anterior, entre fileiras de dentes;
(1) mediana, aproximadamente sub-ocular;

(2) nitidamente posterior, abaixo da regido do basicranio.

A margem posterior das narinas internas apresenta-se progressivamente mais
recuada em diversos grupos de crocodilomorfos.

Uma posi¢cao mais anterior é observada em Sphenosuchia, Protosuchia e formas
arcossaurianas basais (0). Em mesossuquianos ganha posi¢cdo mais posterior, sub-ocular
(1). Em Eusuchia a margem posterior das narinas internas se encontra composta pelos

pterigoides, posteriormente a orbita (2).

097) Comprimento das narinas internas (coanas), em relagdo a fenéstras sub-oculares
[C42m / S31m]:

(0) pequenas, nitidamente menores que as fenestras maxilo-palatinas;

(1) expressivo, aproximadamente o0 mesmo comprimento das fenestras maxilo-palatinas ou

maiores.

As narinas internas geralmente apresentam-se bem desenvolvidas, na maioria das
formas de crocodilomorfos (1). Em Eusuchia as coanas se apresentam extremamente

reduzidas (0).
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098) Septo 6sseo das narinas internas (coanas) [C69m / S32m / P69m]:
(0) ausente;
(1) presente, fino;

(2) presente, bastante robusto, com evidente separacao das coanas.

O septo 6sseo das narinas internas (coanas) representa caracteristica muito usada
em comparagdes morfologicas e estudos evolutivos. Pode estar sujeita a problemas de
interpretagao, por falta ou dificuldade de preservacgéao.

Este sépto esta ausente em nimero restrito de terminais (0) e presente como lamina
fina na maioria dos grupos de crocodilomorfos reconhecidos (1). Em Notosuchus,
Mariliasuchus, Sphagesaurus huenei e na “Forma Monte Alto” esta lamina se encontra
espessada em sua superficie inferior (2), apresentando uma estrutura mais robusta.

A bibliografia sobre Notosuchus terrestris eventualmente ndo considera a presenca

de um septo, o que ocorre por problemas de preservacéao (ver ltem VI.1.2).

099) Depressobes paracoanais:
(0) ausentes;

(1) presentes, circulares.

Na superficie ventral dos pterigdides, ladeando as coanas, em posi¢ao ligeiramente
mais posterior e externa, pode ocorrer um par de depressdes circulares (1). Muito
provavelmente estariam relacionadas a fixagcdo de tenddes ou feixes musculares. Estas
cavidades estdo presentes apenas em Baurusuchidae (Stratiotosuchus) e na “Forma Monte
Alto”. Esta regido infelizmente ndo esta preservada em Sphagesaurus huenei. Nos demais

crocodilomorfos nenhuma estrutura similar pode ser reconhecida (0).

Regiao mandibular

100) Comprimento da sinfise mandibular [O151m]:

(0) curta, limitada a porcao anterior do rostro, a altura do bordo posterior do pré-maxilar e
fenestra naso-oral;

(1) relativamente longa, se estendendo posteriormente, além da sutura do pré-

maxilar/maxilar, em posicao equivalente entre 2°-4° dentes do maxilar.
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Usualmente em crocodilomorfos a sinfise mandibular se apresenta alongada, ao
menos em parte (1). Eusuchia e alguns outros grupos, por outro lado, apresentam uma

reducao proporcional de seu comprimento (0).

101) Estrutura da sinfise mandibular [W17 / S44]:
(0) rasa, espatulada anteriormente;

(1) profunda.

Sem modificacbes a partir da bibliografia. A sinfise mandibular pode se apresentar

rasa, espatulada na regido anterior (0), ou profunda (1).

102) Envolvimento dos espleniais na sinfise mandibular [C77 / P77]:
(0) ndo participando ou participando sem exposi¢éo ventral;

(1) participando, havendo contato entre ramos, com exposi¢cao em aspecto ventral.

Sem alteracdo a partir da bibliografia. Os espleniais, compondo a face interna das
mandibulas, podem participar (1) ou nao (0) da sinfise mandibular em aspecto ventral.

Embora sejam reconhecidas diferengas na forma como os espleniais se estendem na
regidao ventral da sinfise mandibular, a identificacdo destas diferengas exige atenta avaliagao
do material original, nem sempre disponivel. Desta forma, o carater permanece apenas

referente a participagao destes elementos na sinfise.

103) Disposicao dos ramos mandibulares, nas por¢goes média e anterior [P155m] (ord.):
(0) muito préximos, paralelos;
(1) confluentes, dispostos em "V" ou em "Y";

(2) distantes entre si, formando um arco em forma de "U".

A forma composta pelos ramos mandibulares pode variar, de acordo com sua
proximidade e estrutura.

Podem estar posicionados como ramos préximos, paralelos (0). Outro padrdo, mais
comum, é confluente, onde as articulagdes mandibulares estdo mais distantes, dando uma
aparéncia geral semelhante a uma letra “V” ou “Y”, em vista ventral, dependendo do
comprimento da sinfise mandibular.

Por fim, os ramos mandibulares também podem ter adquirido maior distancia, ficando
pouco confluentes ou subparalelos, o conjunto tomando a forma de uma letra “U” (em vista

ventral).

165



Dissertacdo de Mestrado Marco Brandalise de Andrade |.G.C.E-UNESP/ Rio Claro

104) Dentéario, em aspecto lateral (ord.):

(0) com parte anterior tdo profunda quanto a posterior;

(1) com ramo posterior do dentario mais alto que o anterior, apresentando alargamento
gradual;

(2) com ramo posterior do dentario mais alto que o anterior, apresentando alargamento

abrupto.

O dentario pode se apresentar, em vista lateral, estreito ao longo de toda a sua
extensao (0), ou com um alargamento progressivo da regido mais posterior (1).
Especializagao a partir desta ultima condi¢ao, alargamento da regido mais posterior,

pode ser abrupto, havendo distingdo entre ramos anterior e posterior do dentario.

105) Superficie lateral do dentario, em sua por¢ao mediana [O81 / M42]:
(0) comprimida lateralmente, apresentando margem lateral reta;

(1) sem compresséo lateral, apresentando superficie latero-ventral convexa.

Sem alteragao a partir da bibliografia. Os dentarios podem apresentar uma superficie

externa reta (0), devido a compressao lateral, ou convexa (1).

106) Margem superior do dentario, externa e adjacente a margem alveolar:
(0) sem diferenciagdo em relagao a superficie restante do maxilar;

(1) mais lisa, inclinada mesialmente, relacionavel a fixagao de labios.

A margem superior do dentario pode se apresentar ornamentada, sem diferenciagao
(0) ou com extensa area lisa, inclinada mesialmente (1). No primeiro caso a superficie é
intimamente recoberta por tecido epitelial de pouca espessura e os labios sdo pouco
moveis.

Woodward (1896) e Bonaparte (1991) associam a margem lisa do maxilar como
evidéncia de tecidos ndo resistentes, ou estruturas comparaveis a labios. Neste caso supde-
se que exista maior quantidade de tecido conjuntivo, além do muscular. Os labios em
questao representam apenas uma suposi¢ao, enquanto ornamentacao e inclinagao desta
superficie representa a caracteristica propriamente dita.

Embora Woodward (1896) comparasse a situagdo aos labios de mamiferos,
serpentes possuem estruturas labiais frouxas, podendo representar um modelo mais

coerente para compreender os tecidos frouxos destes crocodilomorfos.
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107) Forma da margem alveolar do dentario, em vista lateral [O84 / S38]:
(0) reta ou pouco elevada, no caso de portar caniniforme hipertrofiado;

(1) sinuzoidal, ondulada, com ao menos duas elevacdes e duas regides cbncavas.

A margem alveolar do dentario, em vista lateral, pode apresentar algumas elevagdes
em vista lateral, propiciando a elevagcdo de alguns elementos dentarios em relagdo aos
outros dentes. Estes dentes elevados, hipertrofiados ou nado, provavelmente representam
estruturas melhores para a captura de presas, gragas a este destaque em relagdo a margem
alveolar.

Em grupos considerados primitivos, nenhuma ou apenas uma elevagéo pode ser
observada (0), aproximadamente na mesma posi¢cdo da sutura pré-maxilar/maxilar. Em
Eusuchia e algumas outras formas ao menos duas elevagdes podem ser observadas (1),
sendo a primeira anterior, aproximadamente na mesma posigdo da sutura pré-

maxilar/maxilar e a segunda na altura dos 6°-9° dentes maxilares.

108) Forma da margem dorsal &ntero-mediana do surangular [C74 / S41 / P74]:
(0) achatada;

(1) dorsalmente arqueada.

Sem alteragdo a partir da bibliografia. A margem dorsal do surangular pode se

apresentar achatada e reta (0), ou dorsalmente arqueada (1).

109) Bordo anterior do surangular:

(0) unico ou levemente furcado, estendendo-se para a superficie externa da mandibula,
sobre o dentario;

(1) nitidamente furcado, o ramo interno dirigindo-se internamente a mandibula, em direcédo
aos espleniais, o externo estendendo-se para a superficie externa da mandibula, sobre o

dentario.

O bordo anterior do surangular pode apresentar forma e direcionamento que podem
ser considerados informativos. No entanto o esplenial, especialmente em sua porcéo
superior, dificilmente pode ser avaliado através de desenhos ou fotos, necessitando
descrigdo adequada (inexistente, no que se refere a esta caracteristica) ou exame direto de
material.

Dois padrées, no entanto, podem ser observados no ambito dos materiais

observados. O primeiro padrdo corresponde a um ramo Unico ou bifido, porém sempre
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dirigindo-se externamente, em dire¢cdo ao jugal (0), presente em Sebecus e Eusuchia. O
segundo equivale a um bordo anterior bifido, cujo ramo externo se projeta em direcdo ao
dentario e o interno em dire¢ao ao esplenial (1), que pode ser observado em Mariliasuchus

amarali e na “Forma Monte Alto“.

110) Pré-articular [C72 / S39]:
(0) ausente;

(1) presente.

Sem alteracao a partir da bibliografia. O pré-articular pode estar presente (1), como

em crocodilomorfos ndo-metassuquianos, ou ausente (0), como em Metasuchia.

111) Forma da faceta de articulagdo do articular (fossa glendide), que articula a mandibula
ao condilo do quadrado [W23 / M22m / S45 / P103]:
(0) mais larga que comprida;

(1) mais comprida do que larga.

Sem alteragéo a partir da bibliografia. A fossa glendide pode se apresentar curta ou
quadrangular (0), ou nitidamente mais longa do que larga (1). Efetivamente persiste alguma
discordancia sobre a interpretagdo desta caracteristica.

Inicialmente apenas um grupo (Notosuchus, Malawisuchus, Chimaerasuchus) teria a
fossa glendide alongada. De acordo com a fonte, outras espécies apresentam ao menos
certo grau de alongamento (Araripesuchus, Baurusuchus). A comparagdo entre fossas
torna-se impraticavel pela auséncia de desenhos e fotos estereoscopicas dos materiais.

A regiao da fossa glendide, quando preservada, freqlientemente esta articulada ao

cbndilo do quadrado, dificultando o estudo dos materiais.

112) Bordo posterior da faceta de articulacdo do articular (fossa glendide):
(0) incipiente ou ausente;

(1) bem desenvolvido.

O bordo posterior da fossa glendide usualmente apresenta uma crista posterior alta,
transversal, demarcando nitidamente seu limite (1). A presenga desta saliéncia impede
movimento do céndilo articular em diregao ao processo retroarticular, limitando a mobilidade

da mandibula.
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Considera-se que uma fossa glenéide com bordo posterior baixo (0), como ocorre em
Notosuchus, permitiria movimentos mais amplos do céndilo do quadrado, aumentando a
mobilidade mandibular.

Efetivamente uma fossa glendide com bordo posterior baixo permite algum
movimento posterior do condilo do quadrado. No entanto, a area posterior a fossa glendide é
ocupada pelo m. depressor mandibulae, que esta fixado na superficie superior do processo

retroarticular e impede uma regresséo acentuada do céndilo do quadrado.

113) Altura do ramo anterior do angular, em vista lateral:
(0) estreito;
(1) alto, excluindo completamente o ramo inferior do dentario do bordo abaixo da fenestra

maxilar.

O ramo anterior do angular pode se apresentar como uma lamina estreita sob a
fenestra mandibular (0), parcialmente isolado da porgao antero-inferior desta abertura pela
presenca de uma ramificagao posterior do dentario.

Alternativamente este ramo anterior do angular pode ser alto, isolando o dentario do

bordo inferior da fenestra mandibular (1).

114) Comprimento do ramo anterior do angular (ord.):
(0) curto, nado ultrapassando o bordo interno da fenestra mandibular;
(1) longo, estendendo-se pouco a frente da fenestra;

(2) muito longo, estendendo-se significativamente a frente da fenestra.

O ramo anterior do angular pode se apresentar como lamina curta, estando seu
bordo anterior aquém da margem anterior da fenestra mandibular (0). O bordo também pode
apresentar um desenvolvimento moderado, estendendo-se até a altura da margem anterior
da fenestra mandibular e pouco adiante (1). Este ramo pode estar muito bem desenvolvido,
estendendo-se significativamente adiante além da fenestra mandibular (2), abaixo da

posicao correspondente a fenestra anterorbital.
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115) Processo retroarticular do articular [S47m] (ord.):
(0) orientado pdstero-dorsalmente;
(1) pouco desenvolvido ou orientado posteriormente;

(2) orientado péstero-ventralmente.

O processo retroarticular do articular pode se apresentar incipiente ou pouco
desenvolvido em crocodilomorfos ndo-metassuquianos, mostrando algum desenvolvimento
posterior. Inclinagdo e desenvolvimento apresentam reflexos em mecanica de
movimentagdo mandibular e oclusao.

Algumas formas metassuquianas apresentam um processo retroarticular do articular
mais desenvolvido, mas do mesmo modo orientado posteriormente (1), onde a superficie de
insercao do m. depressor mandibulae esta voltada em posicdo mais dorsal que posterior.
Outro padrao é representado por um processo retroarticular nitidamente voltado para baixo
(2), onde a superficie cncava de insergdo do m. depressor mandibulae esta voltada mais
posteriormente que dorsalmente. Um ultimo padrdo é representado por formas onde o
processo retroarticular do articular esta fortemente voltado para cima (0), estando a area de

insercdo do m. depressor mandibulae voltada mais dorsalmente ou antero-dorsalmente.

116) Area de insergao para o m. pterigoideus posterior, na porcéo lateral interna do angular
[C76/S42 ] P76]:
(0) ausente;

(1) presente.

Sem alteragao a partir da bibliografia. A area de insercao do m. pterigoideus posterior

pode se estender até a porcéo lateral interna do angular (1), ou nao (0).

Denticao

117) Superficie dos dentes pré-maxilares, maxilares e dentarios:

(0) lisa;

(1) com grande numero de estriagcdes finas, microscopicas;

(2) com estriagbes macroscépicas compostas por muitas estrias finas;

(3) com pequeno numero de estrias macroscoépicas, grandes, largas, semelhantes a linhas

de corte de bordo liso, podendo porém ocupar toda a superficie do dente.
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Os dentes de crocodilomorfos podem possuir um amplo conjunto de variacées em
sua superficie, na maioria tratadas por Prasad & Broin (2002). Estas caracteristicas foram
aqui agrupadas em quatro grandes categorias, facilitando seu reconhecimento.

A superficie do dente pode apresentar uma superficie completamente lisa (0) ou
ornamentada por algum tipo de padrao (1-2-3). Quando ha ornamentacdo presente, esta
pode se apresentar composta por estrias e cristas muito finas, usualmente reconheciveis
apenas em Microscopia Eletronica de Varredura, gerando um padrao freqientemente
anastomosado, embora com uma orientagao preferencial, que propicia uma aparéncia mais
fosca (1).

Ornamentacbes macroscopicas pequenas, na forma de pequenas cristas, que
ocorrem em grande numero (2), ou grandes e bem marcadas, formam cristas em numero
mais limitado. No ultimo caso, em especial, o padrdo pode ser paralelo ou convergente,

porém nunca anastomosado (3).

118) Numero total de dentes no pré-maxilar [W27m / O133m / P105m] (ord.):
(0) um;

(1) dois;

(2) trés;

(3) quatro ou mais.

O numero total de dentes do pré-maxilar independe do tipo de denticdo apresentada.
Os estados refletem diretamente esta quantidade, sem referéncia a tamanho, morfologia ou
estrutura. O pré-maxilar pode apresentar um (0), dois (1), trés (2), quatro ou mais (3) pares

de elementos dentarios.

119) Dentes do pré-maxilar (ord.):

(0) com caniniforme hipertrofiado presente e nenhum dente anterior ao mesmo;
(1) com caniniforme hipertrofiado presente, precedido por outro dente;

(2) com caniniforme hipertrofiado presente, precedido por dois dentes;

(3) com caniniforme hipertrofiado presente, precedido por trés dentes;

(4) sem caniniforme indiferenciado.
O dente caniniforme hipertrofiado do pré-maxilar é considerado aqui como estrutura

homéloga em todos os casos. O numero de dentes pré-maxilares, anteriores a este, varia de

trés a nenhum.
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Quando nao ha nenhum dente diferenciado a partir de seu tamanho (hipertrofia, o
que reflete uma especializagao), o numero total de dentes em geral é alto (4), muito embora
esta quantidade nao seja avaliada neste carater. Caniniformes hipertrofiados, quando
presentes, podem ser precedidos por até trés pares de dentes caniniformes ou incisiformes
(3). Mais comumente as formas fésseis apresentam dois pares anteriores ao caniniforme
hipertrofiado (2). Alguns casos levam a redugao adicional do nimero, restando apenas um

(1) ou mesmo nenhum (0) dente anterior ao caniniforme hipertrofiado.

120) Dente pré-maxilar posterior ao caniniforme hipertrofiado:
(0) ausente;

(1) presente.

Frequentemente o dente caniniforme hipertrofiado do pré-maxilar estd seguido de
outro, caniniforme ou molariforme, na regido posterior do pré-maxilar (1). Em outros casos
este elemento dentario se encontra ausente (0). Quando n&o ha um caniniforme
apresentando hipertrofia, ndo ha possibilidade de reconhecimento do dente pds-caniniforme

hipertrofiado, ou de sua presenca.

121) Distribuicao dos dentes pré-maxilares [S74m]:
(0) ocupando todo o pré-maxilar;
(1) na regido edentulada entre dentes pré-maxilares, formando diastema na regiao anterior

da arcada dentaria.

A presencga (1) ou auséncia (0) de um diastema entre os dentes mais anteriores dos
pré-maxilares é avaliada em termos proporcionais. O diastema é caracterizado quando
apresenta uma distadncia duas vezes maior que a esperada para dentes pré-maxilares,

maxilares ou dentarios no espécimen.

122) Extensdo ventral do pré-maxilar, envolvendo parcial ou totalmente o primeiro dente
maxilar:
(0) ausente;

(1) presente.

Embora esta condicao seja pouco usual e geralmente ndo ocorra em crocodilomorfos
(0), extensbes posteriores do pré-maxilar podem envolver parcial ou completamente o

primeiro par de dentes do maxilar (1), que pode ser enganosamente considerado como
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parte da denticdo dos pré-maxilares. Efetivamente, este par de dentes se encontra
implantado na por¢do mais anterior do maxilar, desenvolvendo-se a partir deste 0sso e néo

do pré-maxilar. Isto pode ser verificado especialmente em Mariliasuchus e Sphagesaurus.

123) Numero total de dentes no maxilar [W30m / O164m / S51m / P107m]:
(0) até sete;

(1) 10 ou mais.

Crocodilomorfos podem apresentar um nimero pequeno de dentes no maxilar, ndo

superior a sete (0), ou apresentar uma quantidade razoavel, dez ou mais.

124) Denticao anterior do maxilar (ord.):

(0) com padrao caniniforme isodonte;

(1) com caniniforme hipertrofiado, precedido por 3-4 dentes caniniformes, seguido por
elementos dentarios predominantemente caniniformes;

(2) com caniniforme hipertrofiado, precedido por 1-2 dentes caniniformes, seguido por
elementos dentarios predominantemente caniniformes;

(3) com caniniforme hipertrofiado, precedido por 1-2 dentes caniniformes, seguido por
elementos dentarios predominantemente molariformes;

(4) com molariforme pouco aumentado, precedido por 1-2 dentes molariformes, seguido por
elementos dentarios molariformes bem desenvolvidos;

(5) com padrao molariforme isodonte.

A denticdo do maxilar também pode apresentar consideravel variagdo em sua série.
Pode ser isodonte, formada por grande nimero de dentes caniniformes (0). Em alguns
grupos apenas um pequeno grau de diferenciacdo pode ser observado, havendo um
caniniforme hipertrofiado, precedido por trés a quatro dentes (1).

Em outros grupos o caniniforme hipertrofiado pode ser precedido por apenas um ou
dois dentes, seguido por um numero usualmente grande de elementos dentarios
predominantemente caniniformes (2), ou mesmo por uma quantidade mais restrita de
predominantemente molariformes (3). Padrdo razoavelmente especializado, um dente
molariforme pouco hipertrofiado pode estar precedido por dois outros dentes molariformes,
sendo seguido por elementos dentarios exclusivamente molariformes (4). Por fim, um
padrao especializado ao extremo inclui uma denticao molariforme isodonte (5).

A ordenacdo da série poderia ser estabelecida em uma sequéncia diferente, de
caniniformes a molariformes, até novamente os primeiros. O padrao adotado utiliza posicao

e presenga do caniniforme hipertrofiado como estado intermediario, seguido de sucessao
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isodonte caniniforme até isodonte molariforme. Isto ocorre pois o padrdo isodonte
caniniforme representa o primitivo, observado em arcossauros, devendo iniciar a série,
enquanto o molariforme isodonte representa a condigdo mais diferenciada, no ambito do
espectro crocodilomorfiano. Por fim este padrdo € congruente com o geral de redugéo da

série dentaria, o numero total de dentes maxilares.

125) Regido ocupada pelos dentes maxilares, em vista palatal:
(0) com dentes pequenos, ocupando pequeno espaco na porgao palatina do maxilar;
(1) com dentes de grande tamanho proporcional, ocupando espagco amplo na superficie

palatina do maxilar, ao menos 1/3 da superficie disponivel.

Os dentes podem ocupar uma pequena area em relacdo ao maxilar, considerando-se
sua porcao palatina (0). Alternativamente esta area, ocupada pelos dentes, pode ser
bastante extensa, representando 1/3 da total, ou mais (1). Observa-se que esta
caracteristica considera area de forma proporcional, referindo-se especificamente ao maxilar

€ nao ao conjunto do palato.

126) Superficies anterior e posterior dos dentes maxilares (ord.):

(0) com linha de corte heterogénea, formada por tubérculos, disposta usualmente em
apenas um dos bordos do dente, correspondente ao padrao zifomorfo;

(1) com superficie lisa, sem linha de corte ou com linha de corte homogénea, apresentando
bordo liso ou crenulado apenas por ornamentagao superficial da dentina, se estendendo nas
superficies anterior e posterior dos dentes, correspondente ao padrao falso-zifodonte;

(2) com linha de corte homogénea, serrilhada com denticulos verdadeiros, se estendendo

nas superficies anterior e posterior dos dentes, correspondente ao padrao zifodonte.

A maior parte dos crocodilomorfos estudados apresenta dentes sem uma linha de
corte definida ou, quando esta se mostra presente, representada apenas por um fio
homogéneo (1). Neste ultimo caso, ornamentacdo superficial da dentina pode estar
presente, dando uma falsa aparéncia denticulada (crenulada) a esta linha de corte, como
identificam Prasad & Broin (2002) (carater 117, estados 1-2).

Uma linha de corte homogénea, formada por denticulos verdadeiros (parte da prépria
estrutura do dente), pode estar presente em parte ou (como usual) na totalidade do dente,

como ocorre com cf. Araripesuchus wegeneri. Este caso correspondente ao padrao
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zifodonte (2), muito embora represente apenas uma das caracteristicas necessarias a
identificagdo desta morfologia.

Um outro padrao apresenta linha de corte mais heterogénea, formada por tubérculos
arredondados, de tamanho e posi¢ao algo variaveis. Usualmente esta relacionado a linhas
de corte localizadas em apenas um dos bordos, ou em parte, dos dentes.

Ambos os padrbes, onde uma linha de corte denteada se desenvolve (denticulos ou
tubérculos; estados 0-2) devam ter uma origem independente. Representariam portanto
solugdes convergentes para um mesmo problema biologico, porém diversas em origem e
estrutura, como discutem Prasad & Broin (2002).

A ordenacgao utilizada implementa uma condicdo onde a auséncia de uma linha de
corte denticulada (estado 1) é primitiva e origina independentemente os padrbes zifodonte

(estado 2) e zifomorfo (estado 0).

127) Implantacao dos dentes maxilares [P137]:
(0) ndo-obliqua;

(1) obliqua, indicando giroversao paramesial bilateral.

Dentes maxilares usualmente apresentam implantacdo nao-obliqua (0), onde os
bordos anterior e posterior sdo concordantes com o restante da arcada dentaria.

Um numero bastante restrito de espécies apresenta dentes maxilares de implantagéo
obliqua (1), resultado de uma giroversao paramesial bilateral, podendo ou nao ser simétrica

em relagéo a arcada inferior.

128) Implantacao dos dentes maxilares anteriores e medianos [O19m / M38m]:
(0) dispostos em uma calha unica, estando as raizes separadas apenas por tecidos moles;

(1) dispostos em alvéolos isolados.

A implantacdo dos dentes maxilares pode variar ao longo da série dentaria, em um
mesmo individuo. Podem estar dispostos em alvéolos isolados, bem delimitados por laminas
Osseas ou espagos realmente mais amplos (1). Em outros casos implantam-se em uma

calha unica, separados apenas por tecidos nao resistentes (0).
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129) Secao transversal da coroa dos dentes maxilares posteriores [B116m / O104m /
S52m / P140m] (ord.):

(0) com forte compressao lateral simétrica;

(1) circular a subcircular, sem compresséo lateral significativa;

(2) apresentando compressao lateral assimétrica, evidente apenas na margem posterior do

dente, resultando em secéo transversal na forma de gota.

Os dentes maxilares posteriores podem apresentar (estados 0-2) ou nao (estado 1)
compressao lateral. Dois padrdes de compresséao lateral podem ser observados. No primeiro
caso o dente apresenta um estado comprimido simétrico acentuado, assumindo uma sec¢éao
transversal eliptica (0), eventualmente com alguma assimetria entre as faces labial e lingual.
No segundo caso o dente sempre apresenta compressao lateral assimétrica (2), afetando
predominantemente, ou apenas, seu bordo posterior. Neste ultimo padrdo os dentes
apresentam uma secéo transversal assimétrica, circular ou subcircular no bordo anterior e
eliptica no posterior, resultando em um perfil na forma de gota.

A ordenacao evidencia a origem distinta para os estados (0) e (2), assumindo que
estes representam ao menos dois eventos distintos para o surgimento de compressao

lateral em dentes maxilares.

130) Posigéao relativa do ultimo dente maxilar [O18m / M37]:
(0) mais anterior, ndo alcangando a altura do bordo anterior da fenestra sub-ocular;
(1) mais posterior, alcangando ou ultrapassando a altura do bordo anterior da fenestra sub-

ocular.

Dependendo de seus tamanho e numero, os dentes podem ocupar uma area mais
ou menos extensa no maxilar. A posi¢cao do ultimo dente maxilar pode ser mais anterior (0),
ainda sob o rostro, ou mais posterior (1), alcangando ao menos a altura do bordo anterior da

fenestra sub-ocular.

131) Implantacao dos dentes maxilares e dentarios posteriores [O18m / M38-39m]:
(0) dispostos em uma calha unica, estando as raizes separadas apenas por tecidos nao
resistentes;

(1) dispostos em alvéolos isolados.

A implantacido de dentes maxilares e dentarios pode variar ao longo da série

dentaria, em um mesmo individuo. Podem estar dispostos em alvéolos isolados, bem
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delimitados por lAminas 6sseas ou espacgos realmente mais amplos (1). Em outros casos, os
dentes podem estar implantados em uma calha Unica, separados apenas por tecidos nao

resistentes (0).

132) Plano de desgaste em dentes maxilares e dentarios (ord.):
(0) ausente;
(1) &ntero-posterior, indicando movimentagao proal-propalinal da mandibula;

(2) diagonal, indicando movimentacgao lateral da mandibula.

Embora padrdo de desgaste dentario ndo apresente base genética, € utilizado aqui
como evidéncia de movimentacdo da mandibula durante o processamento do alimento,
reflexo de caracteristicas biomecéanicas herdadas.

A maioria das espécies estudadas apresenta um padrao carnivoro tipico, sem um
plano de desgaste reconhecivel ou preferencial (0), os elementos da denticdo apresentando
acao perfurante ou cortante, sem contato entre si.

Alguns grupos apresentam um desgaste antero-posterior, resultante do contato entre
apices dentarios ou superficies laterais, indicando ao menos certo grau de cinetismo
mandibular (1).

Outro padrao apresenta planos de desgaste inclinados, onde Pol (2003) sugere que
ocorra a0 menos algum grau de movimentagao lateral da mandibula (2). A série de
ordenacao é estabelecida sobre a progressdo do grau de mobilidade mandibular, inferida
pelo tipo de desgaste dentario.

Observa-se ainda que sao desconsiderados aqui desgastes especificos, encontrados
na face externa de incisiformes e caniniformes hipertrofiados, relacionados a outros
aspectos bioldgicos provavelmente diversos da alimentacdo. Nestes casos o0 desgaste nio

ocorre da acao entre dentes, mas do dente e um elemento externo a boca.

133) Numero de dentes no dentario:
(0) até 10;

(1) superior a 10.

Crocodilomorfos podem apresentar um numero limitado de dentes no dentario, nao

superior a dez (0), ou uma quantidade maior que dez.
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134) Implantagao dos dentes dentarios anteriores:
(0) vertical;
(1) inclinados anteriormente, estando o primeiro par inclinado em angulo aproximadamente

igual a 45 graus ou maior.

Dentes de implantagcdo vertical representam um padrdo primitivo em arcossauros,
estando presente na maior parte dos grupos de crocodilomorfos.

Em alguns casos porém os dentes dentarios anteriores podem apresentar uma
implantagao bastante alterada, inclinados adiante em 45 graus ou mais (1), estando o apice

do dente orientado anteriormente ou antero-dorsalmente.

135) Dentes dentarios anteriores, na regido da sinfise mandibular (ord.):
(0) usualmente afastados, formando um arco;
(1) dispostos de modo paralelo, apresentando alguma distancia entre si;

(2) dispostos de modo paralelo, muito proximo, quase em contato entre si.

A disposicao dos dentes anteriores do dentario se refere aqueles que ocluem com
elementos do pré-maxilar apenas. Trés padrdes principais podem ser identificados.

No primeiro padrao, considerado mais primitivo, dentes de ambos os lados da arcada
dentaria podem formar um arco (0). Situagcdo mais comum, observada no grupo € em
arcossauros como um todo.

Em outro padrdo os dentes estdo em fileiras paralelas, apresentando alguma
distancia entre si (1).

O padrao mais derivado é representado por dentes em fileiras paralelas, sendo que
os elementos dentarios do lado esquerdo se encontram muito préximos daquele do direito,

quase em contato entre si.

136) Tamanho do dente dentario que oclui junto a sutura pré-maxilar/maxilar [C80m /
S54m]:
(0) no maximo moderadamente maior que outros dentes dentarios adjacentes;

(1) hipertrofiado, ao menos duas vezes maior que os dentes dentarios adjacentes.
A maioria dos grupos crocodilomorfianos apresenta um dente dentario algo

aumentado em relacdo aos demais elementos. Esta localizado em posicdo correspondente

a sutura pré-maxilar/maxilar, ocluindo interna ou externamente a ela.
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Em alguns grupos este dente permanece indiferenciado em relagdo aos demais, ou
pouco aumentado (0). Em outros desenvolve um tamanho nitidamente maior, ao menos

duas vezes mais longo que os demais dentes do dentario.

137) Dentes dentarios médios e posteriores (situados apés a sutura pré-maxilar/maxilar)
[C81m / O20m / S55m / P81m] (ord.):

(0) gradualmente aumentam e depois diminuem de tamanho posteriormente, ocorrendo o
mesmo com os dentes maxilares;

(1) diminuem de tamanho posteriormente;

(2) gradualmente aumentam e depois diminuem de tamanho posteriormente, ocorrendo o

oposto com os dentes maxilares.

Os dentes do dentario podem apresentar trés padrdes distintos. Em sua forma
primitiva, presente em arcossauros e crocodilomorfos basais, os dentes apenas diminuem
posteriormente (1). Os dentes também podem apresentar um aumento e posterior
diminuicdo. Pode ocorre um padrao inverso no maxilar (2), onde os superiores grandes
ocluem com os inferiores pequenos, e vice-versa. Pode ocorrer um padrao similar (0), onde
0s maiores dentes superiores ocluem com os maiores inferiores, e vice versa. A ordenacao

pressupdem origem distinta para os estados (0) e (2), a partir do padrao primitivo (1).

138) Implantagao dos dentes dentarios médios e posteriores:
(0) nao-obliqua ou ligeiramente alterada;

(1) obliqua, indicando forte giroversao paramesial bilateral (mais de 30 graus).

Dentes dentarios usualmente apresentam implantacdo nao-obliqua (0), onde os
bordos anterior e posterior sdo concordantes com o restante da arcada dentaria.
Um numero bastante restrito de espécies apresenta dentes de implantacédo obliqua

(1), resultado de uma giroversao paramesial bilateral, simétrica em relacao a arcada inferior.

139) Implantacao dos dentes dentarios medianos [O18m / M39m]:
(0) dispostos em uma calha Unica, estando as raizes separadas apenas por tecidos moles;

(1) dispostos em alvéolos isolados.

A implantacao dos dentes dentarios pode variar ao longo da série dentaria, em um
mesmo individuo. Os medianos podem estar dispostos em alvéolos isolados, bem

delimitados por laminas dsseas ou espacos realmente mais amplos (1). Em outros casos os
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dentes dentarios medianos podem estar implantados em uma calha Unica, separados

apenas por tecidos nao resistentes (0).

140) Secao transversal da coroa dos dentes dentarios medianos e posteriores [B116m /
0104m / S52m / P140m] (ord.):

(0) com forte compressao lateral;

(1) circular a subcircular, sem compressao lateral significativa;

(2) parcialmente losangular, apresentando compressao lateral assimétrica, evidente apenas

na margem anterior do dente, resultando em secéo transversal em forma de gota.

Os dentes dentarios medianos e posteriores podem apresentar compresséo lateral
(0-2) ou néo (1). Sédo considerados como apresentando estado comprimido quando sua
secao transversal se mostra circular ou subcircular.

Dois padrées de compressao lateral podem ser observados. No primeiro caso o
dente apresenta uma compressao simétrica acentuada, assumindo uma secéao transversal
eliptica (0). Eventualmente pode ser observada alguma assimetria no dente, entre as faces
labial e lingual. Neste caso o elemento dentario sempre apresenta alguma compressao
lateral assimétrica (2), o que afeta predominantemente seu bordo anterior. Neste ultimo caso
os dentes apresentam uma secao transversal assimétrica subcircular no bordo anterior e
eliptica no posterior, resultando em perfil na forma de gota.

A ordenacao evidencia a origem distinta para os estados (0) e (2), assumindo que
estes representam ao menos dois eventos distintos para o surgimento de compresséo

lateral em dentes maxilares.

141) Constricdo demarcando a transicao entre coroa e raiz, em dentes maxilares
posteriores e dentarios medianos e posteriores [B117 / S50/ P157m]:
(0) ausente;

(1) presente.

Sem alteragao a partir da bibliografia. Os dentes posteriores podem apresentar (1) ou
nao (0) uma constricdo na base da coroa, que necessariamente precisa ser acentuada e

pode nao ocorrer em elementos mais anteriores da dentigao.

142) Apice dos dentes:
(0) usualmente rombudo;

(1) usualmente agudo.
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Segundo Prasad & Broin (2002) os dentes podem apresentar um apice rombudo (0)

ou seguindo um padrao zifossuquiano agudo (1), nitidamente perfurante.

143) Inclinagao do apice dos dentes:
(0) inexistente ou inclinagao lingual;

(1) posterior ou pdstero-lingual.

Segundo Prasad & Broin (2002) os dentes apresentam apice sem inclinagao ou

inclinado lingualmente (0), ou seguindo um padrao zifossuquiano dirigido posteriormente (1).

144) Numero de cuspides em dentes posteriores:
(0) uma;

(1) duas ou mais.

Os dentes podem apresentar variagdo no numero de cuspides em uma série
dentaria. No padrao primitivo, herdado de crocodilomorfos, a cuspide € unica (0). Poucas
espécies (Chimaerasuchus, Malawisuchus, Simosuchus, Uruguaysuchus) podem apresentar

duas ou mais cuspides (1).

145) Cingulo lingual na base da coroa de dentes medianos e posteriores:
(0) ausente;

(1) presente, apresentando cuspides e estilos.

Para Nobre & Carvalho (2002b) os dentes de Candidodon e Malawisuchus podem
apresentar cingulo lingual na base da coroa, onde existem cuspides e estilos (1).
Usualmente porém este padrao ndo ocorre em crocodilomorfos, ndao sendo observado o

desenvolvimento de um cingulo lingual ou outra estrutura semelhante.

Esqueleto axial
146) Vértebras cervicais [C92 / S57 / P92]:

(0) anfiplaticas ou anficélicas;

(1) procélicas.
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Sem alteragdo a partir da bibliografia. Vértebras anfiplaticas possuem ambas as
extremidades retas, enquanto que anficélicas apresentam-nas céncavas.

Vértebras procélicas apresentam a concavidade apenas na regido anterior, sendo
que a posterior apresenta uma convexidade. Efetivamente a mudanga tras beneficios
biomecéanicos, melhorando a resisténcia da estrutura.

Vértebras cervicais anfiplaticas ou anficélicas sao caracteristicas reconhecidas como
primitivas (0), desta forma se apresentando em grupos arcossaurianos e crocodilomorfianos

basais. No grupo de estudo, apenas Eusuchia possui elementos vertebrais procélicos.

147) Comprimento do centro vertebral do axis:
(0) curto, comprimento e altura do centro vertebral subiguais;

(1) longo, centro nitidamente mais comprido que alto.

O centro vertebral do axis pode ser curto (0), com seu comprimento subigual a sua

altura, ou longo (1), com extensao nitidamente maior que sua altura.

148) Espinho neural do axis [P152m]:
(0) pouco desenvolvido, localizado sobre a metade posterior do arco neural;
(1) bem desenvolvido, ocupando todo a superficie dorsal do arco neural, estendendo-se a

frente e posteriormente ao mesmo.

O carater se refere a extensao do espinho neural do axis sobre o arco neural. Pode
ser curto, concentrado na parte posterior do arco neural (0) ou longo (1), ocupando todo o

arco neural e projetando-se a frente e posteriormente.

149) Processos inferiores do centro vertebral (hipapdfises) em vértebras cervicais
posteriores [P91m]:

(0) ausentes ou pouco desenvolvidos, no maximo formando intumescéncias na regido
anterior ventral do centro vertebral,

(1) presentes, bem desenvolvidas, formando l|aminas anteriores que se projetam

ventralmente.

Hipapofises tipicas sdo de facil visualizagéao, porém de dificil preservagéo no registro
féssil, sendo necessario grande cuidado em sua identificagdo. A hipapdfise presente em
vértebras cervicais de crocodilomorfos € sempre Unica, aparentemente se estendendo

longitudinalmente por toda a regido ventral do centro vertebral, mas mais desenvolvida em
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sua regiao anterior. Hipapdéfises bem desenvolvidas, formando estruturas laminares, estao
presentes apenas em vértebras cervicais posteriores.

Em crocodilomorfos as hipapofises em vérteras cervicais posteriores podem estar
ausentes ou representadas por intumescéncias (anterior e posterior), conectadas por uma
crista baixa e larga (0). Estruturas bem desenvolvidas apresentam um perfil laminar,

projetando-se ventralmente, com grande destaque (1).

150) Espinho neural em vértebras cervicais anteriores [C90 / P9Om]:
(0) laminar;

(1) em forma de bastao, com base curta.

O carater se refere a forma geral do espinho neural de vértebras cervicais anteriores
sobre o arco neural. O espinho neural pode ser curto, concentrado na parte posterior do
arco neural, apresentando a forma geral de um bastdo (1). Alternativamente pode ser longo

(0), ocupando toda a extensao do arco neural.

151) Estrutura da base do espinho neural em vértebras cervicais anteriores:
(0) com base estreita, gracil,

(1) bastante larga e robusta.

O carater se refere a estrutura da base do espinho neural de vértebras cervicais
anteriores e a forma como esta estrutura se desenvolve sobre o arco neural. O espinho
neural pode ter uma estrutura bastante gracil, com uma base estreita ocupando quase
apenas a regiao dorsal mais central do arco neural (0). Alternativamente o espinho neural
pode ser robusto, com uma base larga, ocupando boa parte da superficie lateral do arco

neural, inclusive com regides mais reforgcadas na base do espinho neural (1).

152) Pré-zigapdfises da terceira (3?) vértebra cervical (Clll):
(0) pouco desenvolvidas, projetando-se timidamente avante do centro vertebral;
(1) bem desenvolvidas, nitidamente projetando-se avante do centro vertebral, em seu

contato com as pés-zigapofises do axis.

As pré-zigapodfises da terceira (3?) vértebra cervical (Clll) podem se projetar muito
pouco, a partir do centro vertebral (0), ou se desenvolver nitidamente a frente do mesmo, em

seu contato com as poés-zigapodfises do axis (1).
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153) Estrutura da base do espinho neural em vértebras cervicais posteriores:
(0) com base estreita, gracil,

(1) com base larga e robusta.

O carater se refere a estrutura da base do espinho neural de vértebras cervicais
posteriores e a forma como esta estrutura se desenvolve sobre o arco neural.

O espinho neural pode ter uma estrutura bastante gracil, com uma base estreita,
ocupando quase apenas a regido dorsal mais central do arco neural (0). Alternativamente o
espinho neural pode ser robusto, com uma base larga, ocupando boa parte da superficie

lateral do arco neural, inclusive com regides mais reforgcadas na base do espinho (1).

154) Espinho neural em vértebras cervicais posteriores [C90m / P90m]:
(0) laminar;

(1) em forma de bastao, com base curta e larga.

O carater se refere a forma geral do espinho neural de vértebras cervicais
posteriores sobre o arco neural.

O espinho neural em vértebras cervicais posteriores pode ser curto, concentrado na
parte posterior do arco neural, apresentando a forma geral de um bastao (1).
Alternativamente o espinho neural em vértebras cervicais posteriores pode ser longo (0),

ocupando toda a extensao do arco neural.

155) Processos inferiores do centro vertebral (hipapoéfises) em vértebras dorsais [P91m]:
(0) ausentes ou pouco desenvolvidos, no maximo formando intumescéncias na regido
anterior ventral do centro vertebral;

(1) presentes, bem desenvolvidas, formando l|aminas anteriores que se projetam

ventralmente.

Hipapofises tipicas sdo de facil visualizagédo, porém de dificil preservagao no registro
féssil, sendo necesséario grande cuidado em sua identificacdo. A hipapdfise presente em
vértebras dorsais de crocodilomorfos € sempre Unica, aparentemente se estendendo
longitudinalmente por toda a regido ventral do centro vertebral, mais desenvolvida em sua
regido anterior.

Em crocodilomorfos as hipapoéfises de vértebras dorsais podem estar ausentes ou
representadas por intumescéncias (anterior e posterior), conectadas por uma crista baixa e
larga (0). Estruturas bem desenvolvidas apresentam um perfil laminar, projetando-se

ventralmente, com grande destaque (1).
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156) Vértebras dorsais [C93 / S58 / P93]:
(0) anfiplaticas ou anficélicas;

(1) procélicas.

Sem alteracao a partir da bibliografia. Vértebras dorsais anfiplaticas possuem ambas
as extremidades retas, enquanto que vértebras dorsais anficélicas possuem extremidaddes
cbncavas.

Vértebras dorsais procélicas apresentam a concavidade apenas na regido anterior,
sendo que a posterior apresenta uma convexidade. Efetivamente a mudanca tras beneficios
biomecanicos, melhorando a resisténcia da estrutura. Vértebras dorsais anfiplaticas ou
anficélicas sao caracteristicas reconhecidas como primitivas (0), desta forma se
apresentando em grupos arcossaurianos e crocodilomorfianos basais. No grupo de estudo

apenas Eusuchia apresenta-as.

157) Vértebras caudais [C94m / P94m]:
(0) anfiplaticas ou anficélicas;

(1) procélicas, sendo a primeira vértebra caudal eventualmente biconvexa.

Sem alteragao a partir da bibliografia. Vértebras caudais anfiplaticas possuem ambas
as extremidades retas, enquanto anficélicas possuem-nas céncavas (0). Vértebras caudais
anfiplaticas ou anficélicas sao caracteristicas reconhecidas como primitivas, desta forma se
apresentando em grupos arcossaurianos e crocodilomorfianos basais.

Vértebras caudais procélicas apresentam a concavidade apenas na regido anterior,
sendo que a posterior apresenta uma convexidade (1). Efetivamente a mudanca tras
beneficios biomecanicos, melhorando a resisténcia da estrutura. No grupo de estudo apenas
Bernissartia e Eusuchia possuem vértebras caudais procélicas. Observa-se que em
Bernissartia apenas a primeira vértebra caudal se apresenta biconvexa, ainda assim se

articulando com a segunda como as demais vértebras.

158) Osteodermos dorsais (tronco) paramedianos [C95 / S61 / P95] (ord.):
(0) mais largos que longos, retangulares;
(1) tao longos quanto largos, quadrados, cordiformes ou subcirculares;

(2) mais longos que largos, ovais ou elipticos.

Os osteodermos paramedianos apresentam alguma variagdo quanto a sua forma.

Podem se apresentar largos e retangulares, com arestas bem definidas (0) ou longos e
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elipticos, sem arestas (2). Considerado aqui como uma forma intermediaria, por suas
proporgdes e forma, existe ainda um padrdo tdo ou mais longo que largo, quadrados com
arestas pobremente definidas, até subcirculares (1).

Como grande parte do material referente a osteodermos nao permanece preservado
em sua posicéo natural, este tipo de caracteristica esta particularmente sujeita a problemas
de identificagdo. Observa-se ainda que osteodermos apresentam uma consideravel

alteracdo morfoldégica em um mesmo espécime, de acordo com sua posigao.

159) Processo antero-lateral no bordo anterior dos osteodermos dorsais (tronco) [C96 /
S62 / P96]:
(0) ausente;

(1) presente.

Osteodermos dorsais podem apresentar um processo antero-lateral de articulagao

em seu bordo anterior (1), ou ndo (0).

160) Numero de fileiras de osteodermos dorsais (tronco) [C97 / S63 / P97m]:
(0) duas fileiras paramedianas;

(1) quatro fileiras, sendo duas paramedianas e duas anexas.

Sem alteragdo a partir da bibliografia. Osteodermos dorsais podem se apresentar
formando um par de fileiras paramedianas apenas (0), ou dois pares, sendo um par mesial

paramediano e outro de fileiras anexas (1).

161) Osteodermos acessoérios (tronco) [P97m]:
(0) ausentes;

(1) presentes.

Sem alteragdo a partir da bibliografia. Osteodermos acessérios podem estar

presentes (1), ou néo (0).
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162) Osteodermos ventrais (tronco) [C100 / S66 / P100]:
(0) ausentes;

(1) presentes.

Sem alteragao a partir da bibliografia. Osteodermos ventrais podem estar presentes
(1), ou nao (0).

Esqueleto apendicular

163) Superficie anterior da escapula [C82 / O120m / P82]:
(0) curva;
(1) reta.

Sem alteracdo a partir da bibliografia. A superficie anterior da escapula pode se

apresentar curva (0), ou reta (1).

164) Comprimento do coracéide, em relagcdo ao tamanho da escapula [C83m / S59m / P83]
(ord.):

(0) muito menor, no maximo metade do comprimento da escapula;

(1) pouco menor, representando aproximadamente 60-75% do comprimento da escapula;

(2) subiguais.

Sem alteracido a partir da bibliografia. O comprimento do coracéide é tipicamente
grande, devido a presenca de um processo pdstero-ventral presente nos crocodilomorfos.
Seu grau de desenvolvimento, proporcional ao tamanho da escapula, no entanto, varia de
pequeno, menor que metade do comprimento da escapula (0) até grande, com extensao
equivalente (2).

Um tamanho médio, razoavelmente bem desenvolvido, representa estado

intermediario (1).

165) Superficie glendide do coracéide com bordo voltado para fora e posteriormente
[0122m]:
(0) ausente;

(1) presente.
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A superficie articular do coracéide pode se apresentar com bordo voltado para fora e

posteriormente (0), ou ndo (1).

166) Processo estiliforme do coracéide [O118]:
(0) ausente;

(1) presente.

Sem alteragdo a partir da bibliografia. O coracoide pode apresentar um processo

estiliforme (1), ou nao (0).

167) Articulagédo proximal do umero [O123]:
(0) orientada pdOstero-dorsalmente;

(1) orientada dorsalmente, com o eixo antero-medial maior (assimétrica).

Sem alteracdo a partir da bibliografia. Carater relacionado ao padrédo de

movimentacao, indicando um habito mais cursorial (0), ou eventualmente mais anfibio (1).

168) Tuberosidade interna da articulacédo proximal do amero [0124]:
(0) pouco desenvolvida e com a superficie articular orientada dorsalmente;

(1) bem desenvolvida, com faceta articular ventral ou obliqua.

Sem alteracao a partir da bibliografia. Tuberosidade interna da articulagao proximal

do umero pode ser bem desenvolvida (1), ou ndo (0).

169) Depresséo ligamentar na superficie anterior do umero [O125]:
(0) imediatamente lateral a tuberosidade interna e abaixo da articulagdo proximal do Umero;

(1) deslocada para a lateral e localizada lateralmente a articulagéo proximal do umero.

Sem alteragcdo a partir da bibliografia. A depressao ligamentar na superficie anterior
do umero pode estar abaixo da articulagdo proximal do umero (0), ou deslocada

lateralmente (1).

170) Aspecto lateral da crista delto-peitoral do imero [O126]:
(0) convexa;

(1) cbncava.
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Sem alteragcdo a partir da bibliografia. A crista delto-peitoral, estrutura de fixagao

ligamentar do umero, pode se apresentar convexa (0) ou céncava.

171) Compressao lateral da ulna [O168]:
(0) ausente;

(1) presente ao menos na extremidade distal.

Sem alteragao a partir da bibliografia. A ulna pode apresentar compressao lateral (1),

ou nao (0).

172) Radio [0127]:
(0) mais comprido que largo;

(1) comprimento subigual a largura.

Sem alteragao a partir da bibliografia. O radio pode se apresentar mais comprido que

largo (0), ou ndo (1).

173) Articulagao proximal do radiale [P117]:
(0) simétrica, similar a articulagao distal;

(1) assimétrica, maior exposicdo medial que lateral.

Sem alteracdo a partir da bibliografia. A articulagdo proximal do radiale pode ser

simétrica (0) ou assimétrica (1).

174) Comprimento relativo dos processos pré e pds-acetabular do ilio [C84 / S60 / P84]:
(0) subiguais;
(1) processo poés-acetabular nitidamente mais longo, aproximadamente quatro vezes

superior ao comprimento do pré-acetabular.

Sem alteracdo a partir da bibliografia. O processo pds-acetabular do ilio pode
apresentar comprimento subigual ao pré-acetabular (0), ou cerca de quatro vezes mais

longo (0).

175) Direcionamento do processo pés-acetabular do ilio [W41 / P110]:
(0) posterior ou pdstero-ventral;

(1) postero-dorsal direcionado, posicionado muito acima do processo pré-acetabular.
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Sem alteracdo a partir da bibliografia. O processo poés-acetabular do ilio pode

apresentar-se subigual ao pré-acetabular (0), ou cerca de quatro vezes mais longo (0).

176) Crista supracetabular do ilio [P116]:
(0) ausente;

(1) presente.

Sem alteracao a partir da bibliografia. Uma crista supracetabular pode estar presente

(1) ou nao (0) no ilio.

177) Fémur [O149]:

(0) com leve torcdo, apresentando entre as facetas de articulagcdo proximal e distal uma
diferenca de orientacdo de aproximadamente 30 graus;

(1) com forte tor¢do, apresentando entre as facetas de articulagdo proximal e distal uma

diferencga de orientacao de aproximadamente 60 graus.

Sem alteracdo a partir da bibliografia. Carater relacionado ao padréao de

movimentacao, indicando um habito cursorial (0) ou eventualmente anfibio (1).

178) Posigao do 4° (quarto) trocanter do fémur:
(0) &ntero-medial;

(1) postero-medial.

Carater relacionado ao padrdo de movimentacao, indicando um habito cursorial (0)

ou eventualmente anfibio (1).

179) Articulagéo proximal da tibia [O87]:
(0) com concavidade unica;

(1) com crista medial delimitando duas concavidades.

Sem alteracido a partir da bibliografia. A articulagdo da tibia pode apresentar uma

crista medial na superficie articular (1) ou ndo (0).
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V.6.3 - Analise filogenética

A anadlise incluiu vinte e quatro (24) terminais e cento e setenta e nove (179)
caracteristicas consideradas informativas (Anexo 10). Para a analise final o uso de algoritmo
‘branch-and-bound’ mostrou-se impraticavel, assim como o uso do Método de Busca
Exaustiva. Desta forma, devido ao elevado numero de terminais envolvido, as andalises
usaram apenas o algoritmo heuristico, sendo realizadas 10.000 replicatas, buscando
maximizar a confiabilidade no resultado.

Durante a analise foi usada preferencialmente a Parciménia de Fitch, por incluir menor
numero de pressuposicoes. A parcimdnia de Wagner foi selecionada para séries de
transformacdo reconhecidas ao longo do estudo e frequentemente suportadas na
bibliografia, como por exemplo o desenvolvimento do palato secundario, sendo estas
tratadas como ordenadas. As caracteristicas consideradas como ordenaveis se encontram
identificadas na lista de caracteres (ltem V.6.2) e na matriz em anexo (Anexo 10). Evidencia-
se porém que caracteristicas multiestado, avaliadas através da Parciménia de Fitch, podem
promover perda de informacéo, uma vez que estados intermediarios presentes em apenas
um terminal resultam em autapomorfia funcional.

Preferiu-se o uso do Consenso Estrito para avaliacdo de hipoteses igualmente
parcimoniosas. Consenso de Maioria foi utilizado de forma limitada, buscando avaliar a
freqiéncia de ocorréncia de agrupamentos. Considera-se também que inferéncias
taxonbmicas somente devem ser consideradas relevantes uma vez que representem

informagao consensual.

V.6.4 — Avaliagao da posicao de Chimaerasuchus paradoxus

Chimaerasuchus paradoxus pode ser considerado um problema sob pontos de vista
evolutivo, geografico e estratigrafico. Duvidas levantadas no decorrer deste trabalho
sugerem que a espécie poderia apresentar posi¢ao diferente em uma analise filogenética,
caso o conjunto de dados fosse complementado por novos espécimens em melhor estado
de conservagao.

Um procedimento complementar a analise filogenética buscou avaliar a posi¢ao deste
taxon e sua estabilidade frente ao conjunto de informacgdes existente. Este procedimento,
desenvolvido neste estudo apenas para este fim, prevé a criagcdo de conjuntos de dados
paralelos para Chimaerasuchus paradoxus. Mimetizam outros clados em caracteristicas
variaveis para o género. Este procedimento busca explorar a possibilidade de

complementacao das informagdes codificadas como interrogacgdes, a partir de material féssil

191



Dissertacdo de Mestrado Marco Brandalise de Andrade |.G.C.E-UNESP/ Rio Claro

adicional. Supostamente este conjunto adicional de dados poderia alterar significativamente
a posigcao de Chimaerasuchus no &mbito da topologia.

Quatro conjuntos de dados miméticos foram criados. Em cada caso, estados de
carater desconhecidos em Chimaerasuchus foram substituidos pela codificacao
apresentada pelo grupo mimetizado, permanecendo inalterados aqueles previamente
identificados para este taxon. Os terminais escolhidos para o processo de mimetismo foram
Protosuchia, Eusuchia, Notosuchus e Sphagesaurus (Anexo 11).

No conjunto Protosuchia, dados variaveis foram substituidos por aqueles de
Protosuchia e, quando também variaveis, por outros de Sphenosuchia. Para Eusuchia foram
usados dados dos terminais Alligatoridae e Crococodylidae e, quando variabilidade era
encontrada, eram usados aqueles de Bernissartia.

Para mimetizar os dados de Notosuchus foram usados aqueles de Notosuchus
terrestris e, quando o estado se mostrava variavel, de seu grupo-irmao, obtido na analise
final. Por fim, para mimetizar os dados de Sphagesaurus foram usados aqueles de
Sphagesaurus huenei e, quando o estado se mostrava variavel, de seu grupo-irméo,
também obtido na analise final.

Os dados foram avaliados de uma forma geral, buscando verificar se a associacao
evolutiva com o grupo mimetizado pode ocorrer ou, frente ao presente conjunto de

informacodes, ser descartada.

V.6.5 — Equipamento e software utilizado durante as analises filogenéticas

Dois principais programas foram utilizados para conduc¢ao de analises filogenéticas,
PAST e PAUP. Analises prévias, com menor numero de terminais, foram conduzidas em
programa PAST 1.06 (Hammer et al., 2004). Este ndao apresenta opg¢ao particularizada de
ordenacao e pesagem de estados para cada carater, permitindo apenas a escolha por uso
de parcimbnias de Fitch (estados ndo ordenados) ou de Wagner (estados ordenados),
considerando todos os caracteres da mesma forma. Este programa também ndo apresenta
opcao para colapsar ramos de comprimento zero (sem suporte).

Analises mais detalhadas, incluindo aquelas apresentadas como resultados definitivos,
foram conduzidas em programa PAUP 4.0b10 (Swofford, 2002). Um numero limitado de
caracteres ordenaveis (26 ao todo), selecionado dentre os cracteres multi-estado (39 ao

todo), foi avaliado por Parcimdnia de Wagner.
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VI - RESULTADOS

V1.1 — MATERIAIS ESTUDADOS

VI1.1.1 — Mariliasuchus amarali

A descricdo de Mariliasuchus amarali (Carvalho & Bertini, 1999), ainda que
relativamente abrangente, carece de informagbes mais especificas sobre varias
caracteristicas importantes. Trabalhos subsequientes (Nobre, 2000; Vasconcelos &
Carvalho, 2003), embora ampliando o conhecimento morfolégico sobre esta espécie em
aspectos mais especificos, parecem ter ignorado particularidades gerais da morfologia
craniana.

O material atualmente identificado como pertencente a esta espécie parece apresentar
certa variabilidade, com relagdo a algumas caracteristicas. A construgéo geral do cranio, por
exemplo, é algo diferente na regido pés-orbital de alguns exemplares.

Os exemplares UFRJ DG-50-R e URC-R-67 apresentam cranio com sec¢ao transversal
mais larga que alta, enquanto MN 6298-V, UFRJ DG-105-R e DG-106-R apresentam-no
com altura subigual a largura. Outra diferenga se refere a estrutura da mandibula destes
ultimos espécimens, onde o ramo mandibular € mais alto que nos anteriores. Ademais,
UFRJ DG-50-R, URC-R-67 e URC-R-68 nao apresentam fenestra anterorbital, enquanto os
demais exemplares a possuem.

Muito embora possam se tratar de variagdes ontogenéticas ou problemas de
conservagao, estas caracteristicas apontam para um alto grau de variagdo morfoldgica no
ambito da espécie ou do género, que poderia conter mais de uma espécie. Seria desejavel a
conducao de estudos pormenorizados sobre a distribuicao estratigrafica dos exemplares, se
possivel mantendo um controle de distribuicdo de espécimens nas facies.

A preparagao e o exame dos materiais de Mariliasuchus amarali do acervo do IGCE-
UNESP Rio Claro, ao longo deste trabalho (Anexo 06; figuras 55 e 56) permitiu a
observacao de varias informacdes importantes, dos ponto de vista paleoecolégico e
sistematico. Do mesmo modo, 0 exame de dentes em microscopia eletrénica de varredura
contribuiu para o conhecimento da morfologia das carenas dentarias.

A descricao destes espécimens representa, neste estudo, o conjunto de informagdes
utilizadas para a definicdo do terminal de anadlise referente a Mariliasuchus amarali.
Considerando-se sua semelhangca com o holétipo em relagdo as caracteristicas acima
apresentadas, inclusive auséncia de uma fenestra anterorbital.

De uma forma geral Mariliasuchus amarali apresenta uma grande semelhanca com
Notosuchus terrestris em caracteristicas gerais de constru¢do do cranio. Existem também
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grandes similaridades com Sphagesaurus huenei e a “Forma Monte Alto”, em especial ao
que se refere as particularidades dentarias.

A fenestra anterorbital se encontra ausente tanto em URC-R-67 quanto em URC-68.
Ambos o0s exemplares porém apresentam fenestra maxilo-palatina, como Nofosuchus
terrestris. Ao contrario do que ocorre em Notosuchus terrestris (Martinelli, 2003), o palatino
nao se encontra excluido do contato com o pterigdide, pelo ectopterigéide. Como em
Notosuchus, no entanto, os pterigéides nao compdem parte do bordo das fenestras sub-
oculares, existindo um intimo contato entre palatino e ectopterigoide.

Como em Notosuchus, Stratiotosuchus, “Forma Monte Alto” e provavelmente
Comahuesuchus, as coanas apresentam forma triangular (vértice avante) e se abrem em
posicao bastante posterior, com bordo anterior situado apds a metade das fenestras sub-
oculares. Além disto, as coanas estéo direcionadas pdstero-ventralmente.

Mariliasuchus amarali apresenta um foramen neurovascular alargado, voltado para
frente e posicionado lateralmente ao ramo anterior do jugal. Esta condi¢gdo é semelhante a
encontrada em Sphagesaurus, sendo que estes géneros diferem de todos os outros
mesossuquianos avaliados neste estudo, que nunca apresentam foramens na superficie
externa do jugal. Também diferem de Crocodylidae e Alligatoridae, que usualmente
apresentam um conjunto de pequenos foramens, em numero maior (usualmente dois até
cinco), na face inferior do ramo anterior do jugal, préximo a sutura com o maxilar.

Uma questao de particular importancia é o tipo de articulagdo mandibular, que vem
sendo usada para a producdo de inferéncias sobre habito alimentar e relacionamento
filogenético com outros notossuquios (Clark et al., 1989, Wu & Sues, 1996; Gomani, 1997).
E bastante similar aquela observada em Notosuchus terrestris, tanto em forma e posicdo da
face de articulagao do quadrado, quanto em morfologia e proporgdes da cavidade glendide.

O processo retroarticular € também notavelmente semelhante ao observado em
Notosuchus, sendo orientado para baixo e apresentando uma tor¢do mesial em sua porgéo
postero-inferior. O conjunto permite a execugdo de movimentos da mandibula no eixo
antero-posterior, comprovado por padrées de desgaste dentario detalhados adiante.

A juncdo entre pré-maxilar e maxilar apresenta caracteristica bastante notavel. Em
vista lateral, a sutura esta orientada para a parte posterior da base do caniniforme
hipertrofiado, dando a impressao que este é o ultimo dente do pré-maxilar.

Ocorre porém que, na visao palatal, o pré-maxilar apresenta um ramo posterior que
envolve a base do primeiro dente maxilar, permitindo a inferéncia que este pequeno
caniniforme seria o ultimo dente do pré-maxilar. Na realidade, a raiz do caniniforme esta
fixada ao maxilar, inclusive porque sua coroa mostra razoavel inclinagao para frente. Apenas
externamente, em vista palatal, o pequeno caniniforme estd parcialmente envolvido pelo

pré-maxilar.
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Na superficie horizontal do dentario, na base do segundo dente (face lingual), esta
localizado um conjunto bastante particular de foramens neurovasculares. E composto de um
forAmen anterior isolado, seguido por dois foramens parcialmente unidos, originando uma
cavidade em forma de ampulheta. Todos os foramens em questdo estdo orientados em
tandém e representam os Unicos na superficie interna do dentario. Em eussuquianos
recentes o numero de foramens internos é sempre muito grande, superior a dez em cada
dentario.

Na denticdo de Mariliasuchus foram observadas varias caracteristicas similares em
relacdo a denticdo de Sphagesaurus huenei e da “Forma Monte Alto”. Existem nove dentes
superiores, sendo trés pré-maxilares e seis maxilares, além de nove dentarios. Os dentes
pré-maxilares geralmente apresentam morfologia incisiforme, sendo o terceiro dente de
morfologia caniniforme, hipertrofiado.

No maxilar, os dois primeiros pares se apresentam como molariformes pouco
diferenciados, com um tamanho bastante reduzido, eventualmente descritos como pré-
molariformes. Os quatro elementos dentarios seguintes do maxilar (quinto ao nono) séo
todos molariformes, nitidamente diferenciados. Do primeiro ao quarto par de molariformes
maxilares (quarto ao sétimo) ha um aumento de tamanho, sendo os elementos dentarios
seguintes progressivamente menores.

No dentario os quatro primeiros pares de dentes apresentam uma morfologia
basicamente incisiforme a caniniforme, sendo o primeiro par maior que os demais. Do quinto
ao nono elementos dentarios a morfologia € molariforme. Do quinto ao sétimo ha um
tamanho maior, gradando posteriormente para um menor.

A morfologia dos dentes molariformes posteriores é bastante semelhante aquela de
Sphagesaurus huenei. A raiz Unica é bastante longa, separada da coroa por uma constricao
evidente. A base da coroa ¢é bastante reforcada, com secdo transversal losangular
assimétrica particularmente evidentes em dentes do dentario.

Os dentes nao apresentam morfologia zifodonte estrita, como em Sebecus, ou falsa
zifodontia, como em Asiatosuchus ou Crocodylus niloticus (Figura 37). O padrdo pode ser
considerado como zifomorfo (Figura 88), de acordo com a definicdo apresentada neste
estudo (Segao V.1).

Todos os dentes apresentam estriacées nao ramificadas, que vao da base ao apice da
coroa (Figura 88a), porém em maior numero do que observado em Sphagesaurus ou
‘Forma Monte Alto”. Os anteriores possuem um numero menor de estriagbes, mais
robustas, e os molariformes posteriores possuem quantidade maior de estrias menos
evidentes. Nitidas linhas de corte anterior e posterior ocorrem do primeiro ao sexto dentes

maxilares (quarto a nono superiores) e do terceiro ao oitavo dentarios, formadas por
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pequenos tubérculos (Figura 88b). Nos dentes maxilares a linha de corte anterior tende a se
desenvolver mais, enquanto nos elementos do dentario ocorre o inverso.

Inclinacdo para frente das coroas é observada nos trés primeiros pares superiores
(pré-maxilares e primeiro maxilar) e cinco primeiros pares inferiores. O primeiro par dentario
também é fortemente horizontalizado, com inclinagdo préxima de 90° avante, em relagao ao

plano original. Segundo par dentario e primeiro pré-maxilar apresentam posicdo bastante

inclinada para frente, maior que 45°.

Figura 88: Dentes de Mariliasuchus amarali observados em microscopia eletrénica de
varredura: a) plano geral de dente molariforme; b) detalhe da carena em vista superior,

evidenciando aspecto tuberoso e irregular dos denticulos. Barra: 1,0mm (a); 0,25mm (b).

Os dentes do primeiro par dentario estdao implantados de forma muito préxima entre si,
caracteristica que também ocorre com os elementos equivalentes do pré-maxilar. Observa-
se ainda que o primeiro par dentario é nitidamente maior que o equivalente pré-maxilar. O
conjunto formado por primeiros pares superior e inferior compdem uma estrutura
semelhante a um bico de papagaio.

A raiz do primeiro dente dentario é bastante longa e, pelo volume elips6ide observado
na superficie exposta da sinfise do exemplar URC-R-68, estende-se até a regido do quarto
dente dentario, em posi¢ao interna a raiz do mesmo.

Como observado em URC-R-68, parte dos dentes superiores, particularmente os mais
posteriores (sexto par superior e seguintes), apresentam pequeno grau de implantagao
obliqua em relagcao ao eixo longitudinal do maxilar. O mesmo pode ser observado nos
elementos dentarios correspondentes (sexto a nono), que apresentam grau pouco maior de
rotacédo. O conjunto de dentes apresentando implantagdo obliqua demonstra a ocorréncia de
giroversdo paramesial bilateral simétrica. Esta resultou em uma condi¢cdo de implantacéao

obliqua, em relagao ao eixo longitudinal do maxilar, porém nao em referéncia ao créanio,
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como ocorre em Sphagesaurus e na “Forma Monte Alto”. O processo de giroversao foi
nitidamente menor que o observado em Sphagesaurus huenei e na “Forma Monte Alto”,
porém pouco mais acentuado do que ocorreu em Notosuchus terrestris.

Entre os molariformes observa-se que primeiro, segundo e nono sdo dentes muito
pequenos e provavelmente ndo se apresentam muito eficientes enquanto instrumento de
mastigacao. O maior desgaste, observado em URC-R-68, esta localizado nos terceiro e
quarto dentes maxilares e suas contrapartes mandibulares, sexto e sétimo dentarios. Isto
resulta na formacdo de um diastema funcional na regido anterior do maxilar, mais
tipicamente observado em herbivoros, como lagomorfos, roedores e outros grupos.

Ocorrem facetas de desgaste concordantes, entre dentes molariformes inferiores e
superiores, particularmente naqueles onde existe implantagao obliqua. O plano de desgaste
apresenta orientacdo antero-posterior, sendo que nos elementos dentarios inferiores
corresponde ao bordo de corte anterior e nos superiores situa-se no bordo de corte
posterior. O mesmo parece ocorrer em Notosuchus terrestris e, em menor grau, em
Sphagesaurus huenei (Pol, 2003). Caracteristicas similares puderam ser observadas na
“Forma Monte Alto”.

Outro tipo de desgaste pode ainda ser observado no segundo par pré-maxilar
(caniniformes hipertrofiados) e no primeiro dentario. Curiosamente este desgaste ocorre na
face mais externa dos dentes, proximo da extremidade. No caso dos caniniformes
hipertrofiados, o desgaste esta orientado para frente e para fora. No primeiro par dentario o
desgaste esta orientado para frente e para baixo.

Este tipo de desgaste sugere que estes dentes eram utilizados em tarefas freqlentes
e demoradas, nao relacionadas diretamente a mastigacao. Estas faces atritadas nao
poderiam ser produzidas pela agao entre dois dentes, durante a oclusio.

Existe ainda uma area de forte ornamentagdo ocupando a regido anterior da sinfise,
especialmente na base do primeiro par de dentes dentarios, particularmente bem observada
em URC-R-67. Esta caracteristica pode estar relacionada ao habito de uso responsavel pelo

desgaste dos dentes anteriores.

VI1.1.2 — Notosuchus terrestris

Tendo sido a primeira espécie deste grupo a ser descrita (Woodward, 1896),
Notosuchus terrestris apresenta uma descrigado original muito limitada em uma variedade de
aspectos. Ao final do Século XIX, o numero de espécies de crocodilomorfos fésseis era bem
menor € a relevancia de determinados detalhes anatdbmicos, para certas formas, ainda era

bastante obscura.
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O exame da referéncia original, ainda que limitada em determinados aspectos, revelou
razoavel nivel de detalhe em comparagdo com outras referéncias mais recentes. Isto
permitiu a inclusdo de novos paradmetros na analise filogenética, em especial caracteristicas
mandibulares e dentarias. Trabalhos posteriores redescrevem Notosuchus terrestris e
adicionam informagdes referentes a materiais adicionais (Gasparini, 1971; Bonaparte, 1991).

Baseado na bibliografia (Gasparini, 1971) e estudo de materiais, Notosuchus lepidus
foi excluido da analise e as informagbes atribuidas a esta espécie consideradas como
pertencentes a N. terrestris. Aquela espécie, representada por dois cranios parcialmente
preservados (MLP-64-1V-16-1 e MPL-64-IV-16-2), apresentou-se insustentavel antes mesmo
de qualquer avaliacao filogenética. As caracteristicas apresentadas por Saez (1957) em sua
descricao original sdo dubias, ou se referem a alteragbes tafondmicas. Como exemplo séo
citadas orbitas anormalmente grandes e sinfise mandibular extensa, para N. lepidus,
respectivamente identificadas como quebra parcial dos bordos da cavidade optica (barra
pos-orbital, lacrimal) e deformacado da mandibula (Gasparini, 1971). Efetivamente o exame
do exemplar MLP-64-1V-16-1 revela que o espécimen se encontra demasiado danificado.
Além disto, apresenta aplicagdo de uma massa de gesso ou resina em grande parte de sua
estrutura (Figura 60a).

A extensao de trabalhos abordando Notfosuchus terrestris proporcionou eventualmente
um numero de representacdbes da mesma. Figuras em diversos artigos divergem
substancialmente em aspectos morfolégicos variados (Woodward, 1896; Price, 1959;
Gasparini, 1971; Bonaparte, 1991). Como exemplo temos a altura do rostro em relacéo a
Orbita, mais baixa para alguns autores, igualmente alta para outros. O simples exame destas
reconstituicdes demonstra que ha problemas de execugcdo e potencialmente de
interpretacao de algumas caracteristicas (figuras 57 e 58).

Adicionalmente, a observagao de fotos de cranios dos exemplares MLP-64-1V-16-5 e
MLP-64-1V-16-3, presentes em Gasparini (1971), apresentam algumas diferencas para
determinados aspectos morfolégicos, em especial os relativos a barra jugal, quadrado-jugal,
porcdes média e posterior da crista sagital e desenvolvimento da ornamentagao rostral.

O exame dos espécimens listados em anexo (Anexo 05) demonstrou que a maior
parte das diferengas se refere a preservagao diferencial de estruturas e deformacao do
espécimen, quando as representacdes se referem ao desenho técnico de espécimens.
Outros esbogos representam recriagoes artisticas do cranio, eventualmente alterando
parcialmente a proporgéo entre elementos e perfil geral craniano.

Com relagdo a existéncia de variabilidade morfoldgica, esta se mostrou verdadeira
para o conjunto observado. A regido sagital, por exemplo, pode apresentar-se muito estreita
ao longo de toda a sua extensdo, ou progressivamente alargada em direcdo a regiao

occipital. A extremidade posterior da crista sagital pode se apresentar como uma coroa bem
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demarcada e arredondada, ou mais rasa e triangular. A ornamentacao do rostro pode ser
mais marcada ou sutil.

Ha ainda diferencas referentes ao tamanho dos caniniformes hipertrofiados, mais
desenvolvidos em alguns espécimens, por exemplo em MLP-s/n°-“206” e MACN-RN-1040
(figuras 60 e 63, respectivamente), porém menores em outros. Esta diferenca €, no entanto,
menos relevante, uma vez que pode estar relacionada a substituicdo natural dos dentes e
seu grau de desenvolvimento. Diferentes hipéteses tafonédmicas, bioldgicas e filogenéticas
se afiguram para explicar a ocorréncia de variagdes morfoldgicas, eventualmente mais
graceis ou robustas nestes materiais.

Alteracao tafonémica pode modificar a estrutura do fdéssil, gerando material de
estrutura robusta. A impregnacdo de carbonato de calcio cria este efeito durante sua
cristalizacdo em calcita, o que expande a matriz dssea original e mantém a forma basica,
incluindo a simetria geral do espécimen. Ainda que mantenham a mesma morfologia, estes
restos representam apenas artefatos de preservagéo (Holz & Schultz, 1998; Holz & Souto-
Ribeiro, 2000; Holz & Simbes, 2002).

Este tipo de alteracdo entretanto mostra-se improvavel, uma vez que ndo ha registro
de outros casos entre vertebrados terrestres das localidades especificas de coleta de
Notosuchus terrestris. Este tipo de mudanca tafonbmica é mais freqientemente associado
aos sedimentos triassicos do Rio Grande do Sul, mais especificamente a Formagao Santa
Maria (Holz & Schultz, 1998; Holz & Souto-Ribeiro, 2000).

A ocorréncia de dimorfismo sexual sabidamente pode estar relacionada a variabilidade
morfolégica em uma espécie. O fendbmeno é reconhecido para varios grupos de vertebrados,
ocorrendo também em eussuquios. Esta é, no entanto, uma abordagem pouco usual com
espécies fosseis, exigindo analise extensa de materiais, preferencialmente articulados € em
bom estado. Ademais, ndo existem eussuquios atuais que apresentem dimorfismo sexual
em grau comparavel ao representado por estas diferengas morfoldgicas.

A presenga de duas espécies poderia representar uma outra explicagdo para a
variabilidade encontrada. Nao ha, no entanto, um padrdo consistente de diferencas que
permitam isolar duas populagcdes morfologicamente distintas de acordo com origem
geografica ou estratigrafica.

De forma geral, um numero grande de caracteristicas constantes parece sustentar a
manutencdo de um terminal uUnico para Notosuchus na analise, dentre as quais se
destacam: grande fenestra maxilar, estrutura pneumatica do basicranio, forma da fenestra
supratemporal, morfologia dentaria dos dentes maxilares, morfologia do ultimo dente pré-
maxilar, presenca e localizagdo das fenestras maxilo-palatinas.

Com base nestas caracteristicas constantes, foi considerado que se realmente

representam espécies distintas, a principio devem apresentar maior relagao entre si do que
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com outras espécies presentes na analise. Uma vez que estas formas constituam um
agrupamento monofilético, ndo ha implicagdes que determinem prejuizo analitico (Marques,
1997; Amorim, 2002).

O exame de materiais referentes a Notosuchus terrestris, além de permitir uma
avaliagdo com relagdo a seu uso como terminal de analise, também propiciou a reavaliagéo
de algumas de suas caracteristicas morfo-anatdomicas principais. Nofosuchus terrestris se
mostra notavelmente similar a Mariliasuchus amarali, especialmente nas regides palatal e
occipital, além de apresentar semelhangas também com Sphagesaurus huenei e “Forma
Monte Alto”.

Sua denticdo superior apresenta implantagdo obliqua evidente e alguns dentes, bem
preservados, mostram um padrdo de cristas macroscopicas baixas, algo semelhantes a
Sphagesaurus. Ocorre grande desgaste em molariformes, nas faces internas de dentes
superiores e externas de dentes inferiores, concordantes e alinhadas antero-posteriormente,
caracteristica observada em MACN-RN-s/n°-A (Figura 619).

Outra caracteristica importante se refere as coanas, que se apresentam divididas por
um septo bem desenvolvido. Esta caracteristica infelizmente se encontra em sua maior
parte preservada em apenas um exemplar (MACN-RN-1038, Figura 61a), havendo poucos
outros com parte do septo em condi¢cbes razoaveis (MPCA-789/1 e MPCA-s/n°, Figura 65).
Outros exemplares tendem a apresentar parte da porcao distal desta parede septal, o que
pode se mostrar insuficiente para a identificagao da estrutura.

Também de dificil observacao é a posicao da sutura entre palatino e ectopterigodide,
descrita em Martinelli (2003). Como sugerido por este autor, o exame do exemplar MACN-
RN-1040 permite verificar que esta sutura esta localizada em posi¢cdo bem anterior, o
pterigoide se encontrando efetivamente isolado do palatino (Figura 63). Outros exemplares
(MACN-RN-1038, MPCA-789/1 e MPCA-s/n°) também permitem observacao destas suturas
(figuras 61a, 65a e 65c, respectivamente).

A presenca de septo interno das narinas é fortalecida também pelo exame do
exemplar MACN-RN-1040 (Figura 63b), que apresenta justamente uma estrutura similar a
uma parede septal, desenvolvendo-se a partir da regido inferior da cavidade nasal. Este
septo apresenta uma goteira longitudinal em sua superficie superior, diminuindo de altura
em direcdo as narinas. Em sua por¢cdo mais desenvolvida, estaria posicionado sobre a
regido em que se desenvolvem as fenestras maxilo-palatinas. Na realidade o septo néo
ocupa mais que uma pequena por¢ao da cavidade nasal, talvez servindo de sustentacao
para um septo cartilaginoso. O exame de outros exemplares (MACN-RN-s/n°-“B”, MLP-64-
IV-16-11, MLP-64-1V-16-22, MLP-64-1\V-16-24) sugere que esta estrutura ndo chegasse a se

desenvolver na porgdo mais anterior da cavidade nasal.
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VI.1.3 — Sphagesaurus huenei e a “Forma Monte Alto”

Sphagesaurus representa um problema taxondmico complexo, uma vez que foi
descrito inicialmente apenas por dentes (Price, 1950a). Descricdes posteriores se
mostraram até certo ponto limitadas, mesmo se tratando de novos exemplares que
associam cranio e elementos dentarios (Price, 1950b; Arid & Vizotto, 1965; Kellner et al.,
1995; Pol, 1999b). A variedade de formas associadas ao género é relativamente ampla,
havendo variagdo de determinadas caracteristicas em relagdo aos diversos materiais
(Bertini & Andrade, 2004).

Tanto a morfologia dentaria, quanto a implantagao dentaria, sdo apresentadas como
caracteristicas diagnosticas de Sphagesaurus huenei, especialmente associadas com
morfétipos dentarios molariformes. A raiz Unica é bastante longa, separada da coroa por
uma constricdo evidente. A base da coroa é muito reforcada. Nos molariformes, nitidas
linhas de corte posteriores ocorrem nos dentes maxilares, ao passo que nos dentarios
medianos e posteriores apresentam linha de corte anterior. Estas linhas de corte séo
formadas por pequenos tubérculos de tamanho e forma algo variaveis, ladeadas por
superficies cobertas por tubérculos menores, bastante irregulares.

Todos os dentes apresentam, na superficie oposta a linha de corte, cristas
macroscopicas nao ramificadas, que vao da base ao apice da coroa, recobrindo as
superficies laterais dos debntes nas faces labial e lingual. Estes dentes apresentam secao
transversal losangular assimétrica, descrita por Price (1950b) e Pol (2004) como triangular.
De modo geral, os molariformes apresentam um bordo anterior arredondado e com cristas,
enquanto o posterior se mostra muito alongado, assemelhando-se ao desenho de uma gota
d’agua. Os dentes molariformes inferiores apresentam-se complementares aos maxilares,
arredondados no bordo posterior e bastante alongados no anterior (Andrade & Bertini,
2003).

A implantacao obliqua de dentes também ¢ inferida (Price, 1950b) como caracteristica
dignéstica da espécie, muito embora nao seja exclusiva sequer em Sphagesaurus, estando
presente também em Notosuchus, Mariliasuchus e “Forma Monte Alto”. Outros exemplares,
relacionando elementos cranianos e dentarios (DGM 1411-R e MN 3840-V), sdo associados
ao género Sphagesaurus também pela posi¢cdo obliqua dos dentes, além da morfologia
particular dos dentes (Kellner et al., 1995).

Esta implantagdo obliqua é aqui reconhecida como resultado de uma giroverséo
paramesial bilateral e simétrica dos dentes maxilares e mandibulares, medianos e
posteriores. Embora ndo seja exclusiva do género, apenas os materiais neste estudo
(associados a Sphagesaurus huenei e “Forma Monte Alto”), possuem uma implantagdo com

uma giroversao proxima de 90°.
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A descricdo de Pol (2004) apresenta RCL-100, que possui este conjunto de
caracteristicas, como Sphagesaurus huenei. Este exemplar realmente possui implantagao
dentaria obliqua, como inferido por Price (1950b), em um &ngulo préximo a 90°, além das
caracteristicas dentarias diagnésticas.

Observagoes diretas em réplica do RCL-100 (URC-s/n°) permitem afirmar que seu
palato apresenta superficie reta, com grandes fenestras sub-oculares e sem fenestras
anterorbitais. Neste exemplar o pré-maxilar mostra dois caniniformes hipertrofiados,
seguidos de dois grandes alvéolos, onde é inferida a presenca de outros dois dentes
similares em tamanho e morfologia, totalizando dois pares de elementos dentarios.

A regido posterior do cranio se encontra mal preservada e algo aplastrada a partir da
altura das ¢rbitas, dificultando inferéncias quanto a largura real do espécimen. Lacrimal e
pré-frontal aparentemente se encontram fusionados e sao indicados por Pol (2004) como
um grande lacrimal, que se estende acima e avante, em dire¢cao aos nasais.

A ornamentagdo do cranio, segundo nossas observagdes, segue um padréo
semelhante a Nofosuchus e Mariliasuchus, com um espessamento geral dos elementos
Osseos de rostro e jugais, cortados por canais estreitos, rasos e irregularmente distribuidos.
Este padrédo é bastante comum entre “mesossuquianos”, estando presente por exemplo em
Baurusuchidae.

A relagao entre Sphagesaurus huenei e os materiais DGM-1411-R e MN3840-V ainda
€ algo incerta. Observa-se que, com excegado da “Forma Monte Alto”, os outros cranios
descritos apresentam problemas de preservagao, com alteragcbes morfolégicas de carater
tafonémico. DGM 1411-R representa cranio e mandibula aplastrados, com deformacao de
parte de suas estruturas e fragmentacio de parte de seus elementos (Kellner et al., 1995).
Em RCL-100, o cranio se encontra dorso-ventralmente deformado (achatado), além de
apresentar consideravel desgaste em sua superficie dorsal, nas regides parietal e rostral.
Este exemplar também se apresenta quebrado, com uma fissura transversal na altura da
Orbita separando o espécimen em duas partes (anterior e posterior) e afetando a
visualizacao do foramen jugal (Figura 69d).

Em comparagdao, a “Forma Monte Alto” (MPMA-15-1/90) apresenta algumas
diferencas, além de semelhancas notaveis em relacdo a forma e estrutura do cranio. Seu
estudo permitiu a complementacdo de importantes informagdes sobre este grupo,
principalmente no que se refere a regido posterior de cranio e mandibula.

Nestes espécimes o caniniforme do pré-maxilar ndo é precedido por qualquer outro
dente. O primeiro par de dentes pods-caniniformes é interpretado como um caniniforme,
como ja dito, embora nao esteja preservado em qualquer exemplar. Pela posicdo de seu
alvéolo, pertenceria ao pré-maxilar. Na “Forma Monte Alto” estes dentes estdo

representados por dois molariformes pouco desenvolvidos, criando um diastema funcional
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(Andrade & Bertini, 2003), implantados no maxilar. Os demais dentes superiores
representam molariformes de implantagao obliqua.

A mandibula da “Forma Monte Alto” (Figura 77) apresenta a forma de uma letra “Y”,
com uma estrutura bastante robusta. O ramo mandibular é bastante alto e a regido da
sinfise apresenta altura subigual a largura (em RCL-100 a sinfise € mais larga que alta). A
regiao média da mandibula, onde estdo fixados os dentes posteriores, € composta por
ramos fortemente divergentes muito robustos, porém mais largos do que altos. Os dentes
inferiores na regiao da sinfise mandibular se encontram muito proximos entre si.

Em ambos os casos o rostro é alongado, sem um destaque evidente em relagéo ao
cranio. A narina é terminal, Unica. Uma pequena crista se desenvolve externa ao ramo
anterior do jugal, em direcdo ao lacrimal. Ademais, exibem um foramen neurovascular bem
desenvolvido na superficie externa do ramo anterior do jugal, que € Unico, voltado para
frente e maior que os foramens neurovasculares da margem alveolar (figuras 69d e 77d).
Observa-se que este foramen ndo se encontra representado ou descrito em Pol (2003), uma
vez que, na posicdo em que ocorre, o exemplar RCL-100 se encontra quebrado.

A “Forma Monte Alto” também apresenta caracteristicas nitidamente distintivas em
relacdo a Sphagesaurus huenei. Sua ornamentagcédo na superficie do rostro e dos jugais é
menos acentuada. A superficie do palato, reta em RCL-100, se apresenta cébncava. A
fenestra sub-ocular € pouco menor, além de possuir pequenas, porém evidentes, fenestras
anterorbitais em ambos os lados (ausentes em RCL-100).

Adicionalmente a “Forma Monte Alto” apresenta uma série de caracteristicas nao
preservadas em Sphagesaurus huenei, especialmente em relagdo a mandibula, pterigdides,
basicranio e regides occipital e parietal, que reporesentam contribuigdo importante para
estudos filogenéticos. As coanas, completamente preservadas na “Forma Monte Alto”,
possuem inequivocamente um padrdo anatdmico muito similar ao observado em
Notosuchus, Mariliasuchus, Stratiotosuchus e provavelmente Comahuesuchus. Apresentam-
se divididas por um septo, possuindo uma estrutura essencialmente triangular, com o vértice
orientado anteriormente. Em todos estes casos, os pterigoides s&o representados por
estruturas bastante espessas, diferentes da estrutura laminar observada em Eusuchia e
Sebecus icaeorhinus, por exemplo. O pterigdide da “Forma Monte Alto”, no entanto, se
parece mais com o encontrado em Notosuchus, Mariliasuchus e Comahuesuchus, cuja
ldmina é basicamente horizontal. Baurussuquidos, em contraste, apresentam uma |lamina
mas extensa e verticalizada.

Assim como Stratiotosuchus, a “Forma Monte Alto” apresenta um par de depressdes
posicionadas externamente as coanas (até o momento, desconhecidas de outros
Crocodylomorpha), designadas aqui como depressdes paracoanais. Provavelmente estdo

relacionadas a fixagdo de um tendao ou pacote muscular envolvido com a mastigagao.
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VI.1.4 — Uruguaysuchus aznarezi e Uruguaysuchus terrai

Descritas em 1933, as espécies componentes do género Uruguaysuchus representam
um grande problema relativo ao trabalho com espécies fosseis: a falta de manutengao e
cuidados com materiais unicos, a partir da conservacdo inadequada de espécimens em
colegdes particulares.

Todos os exemplares originais destas duas espécies, apos a descri¢gdo do Prof. Carlos
Rusconi, retornaram aos cuidados de seu descobridor, Engenheiro Jorge Aznarez. Esta
colecao foi revisitada novamente apenas por Gasparini (1971), que relata perda e
depreciacao da maior parte do material (“..Jamentablemente quedan unos pocos y mal

conservados restos de Uruquaysuchus aznarezi e U. terrai en la Colecciéon Aznarez...”;

“..ignoro el paradero de la mayor parte de los ejemplares mencionados...”; Gasparini, 1971:
p.86). Os espécimens, ou o que restou dos mesmos, aparentemente continuam na colegao
particular da Familia Aznarez, sem que outros pesquisadores tenham reportado trabalhos
mais recentes com este material.

Uma questao importante se refere a validade destas espécies. O fato de serem muito
semelhantes em alguns aspectos (forma da fenestra anterorbital e do padrdo de ossos do
palatino, por exemplo), poréem muito discrepantes em outros (numero de dentes e forma da
narina, por exemplo) pode sugerir um viés de observagao de parte destas caracteristicas.

Problema significativo é o fato destes materiais serem provenientes de uma mesma
area, muito limitada. O proprio Rusconi (1933) interpreta que todos os exemplares,
descobertos em um espaco restrito de dois metros quadrados, assim se encontravam por
habitarem uma mesma cova. Ainda assim, o autor preferiu descrever duas espécies a partir
de poucas diferengas, sendo uma das mais significativas o nimero de dentes maxilares.

A espécie Uruguaysuchus terrai foi descrita a partir de um Unico exemplar. Sua
designacao especifica homenageia o Diretor do Instituto de Geologia y Perforaciones do
Uruguay, o Sr. E. Terra Arocena, engenheiro que financiou parte dos trabalhos relativos ao
estudo dos materiais fosseis do género.

O unico exemplar de Uruguaysuchus terrai teve seu maxilar fragmentado e destruido
antes mesmo da preparacdo do artigo (“..desgraciadamente, el traslado de estas piezas
desde Montevideo a Buenos Aires ha sufrido algtn deterioro, y el maxilar que mantenia toda
la serie dentaria del lado derecho se ha destruido en parte...”; Rusconi, 1933: p. 46). A
simples observacado do artigo original apresenta uma foto deste maxilar, onde é evidente
retoque em nanquim, na regido dos dentes.

Incongruéncias sdo observaveis na propria publicagdo onde a espécie é descrita. O
unico exemplar é descrito como cranio incompleto e representado de duas formas bastante

diversas. A foto do holdtipo inclui apenas material de maxilar, pré-maxilar e mandibula, sem
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preservagao de nasais, lacrimais e outros elementos (Rusconi, 1933: p. 45 e lamina VIII).
Uma reconstrucao do esp’cime inclui cranio quase completo, inclusive com detalhamento de
estruturas superiores do cranio, como suturas e ossos bem delimitados, inclusive frontal,
parietal, esquamosais (Rusconi, 1933: p.44). Considerando-se a existéncia de um unico
espécimen e da unica fotografia apresentada (lamina VIII), julga-se impossivel postular a
existéncia de determinadas suturas nas regides superiores e posteriores do cranio, como
nas ilustracbes apresentadas pelo autor. Da mesma forma, imagina-se que estas
informacdes sejam verdadeiramente pertencentes a espécie Uruguaysuchus aznarezi.
Assume-se que as caracteristicas apresentadas por Rusconi (1933) para Uruguaysuchus
aznarezi ndo sejam, em parte ou ao todo, incongruentes em relagao a representacao grafica
de U. terrai.

Além dos problemas relativos a representacdo de Uruguaysuchus terrai em sua
descrigao, observa-se que nao ha materiais adicionais desta espécie corroborando sua
existéncia. A auséncia completa de desenhos ou diagramas do proprio sitio de escavacgao,
mostrando a disposicdo dos materiais, inviabiliza qualquer analise mais detalhada
envolvendo questdes tafonbmicas. Efetivamente é possivel que as diferencas se devam a
problemas de interpretacdo ou preservacdo do material. Ainda que de forma improvavel,
Uruguaysuchus terrai pode representar um exemplar anémalo de U. aznarezi.

A perda dos materiais originais espécie representa um grande problema para a
inclusdo desta espécie (ou mesmo do género), em qualquer analise. O retoque da foto
(Rusconi, 1933; Iamina VIII) e os problemas de representacao e descri¢ao no artigo original,
em nada facilitam a resolugao da questao.

Dentre os principais estudos publicados abrangendo Notosuchia, apenas um (Wu &
Sues, 1996) considera Uruguaysuchus aznarezi e U. terrai em uma analise filogenética mas,
ainda assim, tratam o género como um unico terminal. Pol (2003) e Pol & Norell (2004)
consideram apenas um terminal na analise, para Uruguaysuchus aznarezi. Também o
fazem Gomani (1997), Buckley et al. (2000) e Tykoski et al. (2002), utilizando apenas o
género em suas analises filogenéticas, mas sem qualquer definicdo sobre sua composi¢cao
ou quais caracteristicas morfolégicas consideram em seus estudos. Clark (1994), Martinelli
(2003) e Sereno et al. (2003) nao utilizam quaisquer das duas espécies, ou 0 género, como
terminais de analise.

A espécie Uruguaysuchus terrai parece estar envolvida em um contexto histérico e
cientifico que permite apenas considera¢gdes dubias. Nada ha de sdélido representando U.
terrai, uma vez que nao ha fatos ou material preservado que sustentem a manutencao desta
espécie. Aléem disto, evidéncias publicadas se limitam a um unico artigo, que apresenta

problemas e incongruéncias em aspectos descritivos e em suas representagdes graficas.
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Sugere-se portanto a invalidacao de U. terrai e inclusdo dos materiais na sinonimia de U.
aznarezi.

Considera-se que as informagdes dentarias representam provavelmente um problema
de interpretagao, ou preservacao do material, e ndo devem ser utilizados até a descri¢cao de
novos materiais. Outras informacdes passam a ser consideradas como parte do espectro
morfologico da espécie Uruguaysuchus aznarezi.

A perspectiva de descricdo de novos materiais promete trazer importantes
informacdes sobre o assunto, sendo que pelo menos um exemplar inédito se encontra em
estudo pelo Departemento de Evolucion de Cuencas da Faculdad de Ciéncias em

Montevidéu, Uruguai (M. Sotto, comunicacéo pessoal).

V1.2 - RESULTADOS DA ANALISE FILOGENETICA

Foi produzida uma lista de caracteres (ltem V.6.2) e uma matriz de dados (Anexo 10)
para analise filogenética, fruto do trabalho de levantamento bibliografico e estudo de
materiais. A lista de caracteristicas inclui cento e sententa e nove (179) caracteres. Destas,
trinta e seis (36) foram concebidas como caracteristicas multi-estado, vinte e seis (26) dos
quais considerados passiveis de ordenacgao por avaliacdo morfo-anatémica.

A anadlise filogenética ndo ordenada (Parcimbnia de Fitch), mais restritiva em suas
consideragbes relativas aos caracteres, resultou em quatorze (14) topologias diferentes
(Anexo 11), resumidas em um Consenso Estrito e um Consenso de Maioria, bastante
similares (Figura 89).

A analise filogenética ordenada considerou o uso da Parcimbénia de Wagner para
apenas vinte e seis (26) caracteres, resultando em um total de apenas quatro topologias
diferentes (Anexo 12), resumidas em Consenso Estrito e Consenso de Maioria (Figura 90),
com topologias idénticas.

Em ambas as anadlises ficam bem definidos alguns clados. Grupos taxonémicos
importantes (Crocodyliformes, Metasuchia e Eusuchia) foram bem corroborados, estando
presentes em todas as topologias obtidas.

A associagao de nivel genérico entre Araripesuchus gomesii e A. patagonicus também
se mostrou consistente. Sua associagao com Neosuchia/Eusuchia, por outro lado, nido se
apresentou totalmente estavel na analise ndo ordenada, sendo representada como um
grupo basal em Metasuchia no Consenso Estrito. Também constante foi a associacdo
filogenética de Sebecus e de Hamadasuchus rebouli com Eusuchia, presente em todas as

topologias obtidas, com ou sem ordenacao (figuras 89 e 90).
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a) Strict consensus of 14 trees:

SPHENGSUCHIA
PROTOSUCHIA
THALATTOSUCHIA
ALLIGATORIDAE
4,—: CROCODYLIDAE
Bernissartia fagesi
SEBECUS
Hamadasuchus rebouli

— Araripesuchus gomesii
L Araripesuchus patagonicus

Anatosuchus minor
cf. Araripesuchus wegeheri
Uruguaysuchus aznarezi

Malawisuchus mwakasyungutiensis

Candidodon jtapecuruense
LIBYCOSUCHUS

Simosuchus clarki
Comahuesuchus brachybuccalis
BAURUSUCHIDAE
Chimaerasuchus paradoxus

{ MNotosuchus terrestris
Mariliasuchus amaraii
Passos: 503

1.C.: 0,4473 { Sphagesaurus huenei
LR.: 0,6278 “Forma Monte Alto" (MPMA-15-1/90)

b)

SPHENOSUCHIA
PROTOSUCHIA
THALATTOSUCHIA

ALLIGATORIDAE
188
g CROCODYLIDAE

166
. Bernissartia fagesi
Ly oo ?1_|: SEBECUS

o3 Hamadasuchus rebouli

— Araripesuchus gomesii
L Araripesuchus patagonicus

Anatosuchus minor
— 186 cf. Araripesuchus wegeneri
Uruguaysuchus aznarezi

79
. . _|: Candidodon itapecuruense

. Malawisuchus mwakasyungutiensis

Simosuchus clarki

71 LIBYCOSUCHUS

Comahuesuchus brachybuccalis
BAURUSUCHIDAE

L?
o Chimaerasuchus paradoxus
?g{ . %_|: Notosuchus terrestris
198{
IBB—|

Mariliasuchus amarali

Passos: 503 Sphagesaurus huenei
1.C.: 0,4473 “Forma Monte Alto" (MPMA-15-1/90)
I.R.: 06278

Figura 89: Analise filogenética ndo ordenada: a) Consenso Estrito para 14 topologias; b)
Consenso de Maioria para 14 topologias. I.C. = indice de consisténcia; I.R. = indice de
retengdo. Numeros nos nos dos clados representam freqiiéncia dos mesmos no conjunto

de topologias.
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SEE Mojority-rule consensus of 4 trees

SPHENOSUCHIA

PROTOSUCHIA
THALATTOSUCHIA
ALLIGATORIDAE

{  ROCODYLIDAE
e Bernissartia fagesi
1 SEBECUS
1aa~|7 Hamadasuchus rebouli

—— Araripesuchus gomesii
1 L Araripesuchus patagonicus

—1 66—

Anatosuchus minor

cf. Araripesuchus wegeneri

— Uruguaysuchus aznarezi

L Candidodon itapecuruense

188 Malawisuchus mwakasyungutiensis
LIBYCOSUCHUS

Comahuesuchus brachybuccalis
BAURUSUCHIDAE
Chimaerasuchus paradoxus

—488—[_
Notosuchus terrestris
166 186
“—ma{ —I: Mariliasuchus amarali
m»a«{

—1&a al

—1E6—

16

188—

—1lae—

Sphagesaurus huenei

Passos: 523 " N 5.
1.C.: 0.4302 Forma Monte Alto" (MPMA-15-1/90)
.R.:0,6294 Simosuchus clarki

Figura 90: Consenso de Maioria para quatro topologias obtidas a partir de analise
filogenética ordenada, apresentando topologia idéntica ao consenso estrito. I.C. = indice
de consisténcia; I.R. = indice de retencdo. NUumeros nos nds dos clados representam

freqUuéncia dos mesmos no conjunto de topologias.

Em relagdo as espécies do grupo estudado, Notosuchus e Mariliasuchus mostram
intima relacao filogenética, o mesmo ocorrendo com Sphagesaurus huenei e “Forma Monte
Alto”. As quatro espécies, por sua vez, formaram um clado mais abrangente, exclusivo,
presente em todas as topologias, em ambas as analises (figuras 89 e 90). Mariliasuchus
nunca se apresenta como grupo-irmao de Candidodon, nem mesmo relagdo de parentesco
mais proxima.

Anatosuchus somente participa da linhagem de Notosuchus em um cladograma,
estando associado a filogenia de Eusuchia nas demais topologias. O mesmo ocorre com
Araripesuchus, nesta mesma topologia (Anexo 11, topologia 14).

A analise ndo ordenada apresentou o restante dos terminais em posi¢gdes bastante
variaveis em Metasuchia, resultando em uma politomia basal no Consenso Estrito (Figura
89). Dstes, o clado que mostra posicdo mais sujeita a variagdo na analise ndo ordenada é
Libycosuchus. O género figura como grupo-externo de todas as outras linhagens

metassuquianas em uma das topologias (Anexo 11, topologia 02). Nas outras aparece
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sempre mais associado a linhagem de Notosuchus que a filogenia de Eusuchia, também em
posicdo bastante variavel. Os demais terminais aparecem sempre mais associados a
linhagem de Notosuchus que aquela de Eusuchia, mas em posi¢ao algo variavel.

Por outro lado, a analise com ordenacdo de caracteres apresenta um padrao muito
mais definido, havendo variagdo apenas na posi¢cao de dois taxons, Hamadasuchus rebouli
e Libycosuchus. Os demais mantém o mesmo padrao, estando distribuidos em dois grandes
clados metassuquianos.

O primeiro grupo corresponde ao clado que origina eventualmente Eusuchia, ao qual
sempre estdo associados Hamadasuchus, Sebecus, Araripesuchus e Anatosuchus. O
segundo grupo corresponde a linhagem que da origem a Notosuchus, no qual estdo sempre
inclusos cf. Araripesuchus wegeneri, Simosuchus, Candidodon, Uruguaysuchus,
Comahuesuchus, Libycosuchus, Malawisuchus, Chimaerasuchus, Mariliasuchus,
Sphagesaurus huenei, “Forma Monte Alto” e Baurusuchidae.

Neste segundo grupo Uruguaysuchus se apresenta como grupo-irmao de Candidodon.
Chimaerasuchus seria grupo-externo ao clado ((Notosuchus + Mariliasuchus) +
(Sphagesaurus huenei + “Forma Monte Alto”)). Baurusuchidae e Comahuesuchus seguem-
se como terminais progressivamente mais externos.

Nenhuma das topologias obtidas na analise ordenada foi absolutamente concordante
com aquelas conseguidas em analises nao-ordenadas. Ainda assim, como previamente
detalhado, as topologias apresentam varios pontos em comum.

O terminal cf. Araripesuchus wegeneri nao apresentou qualquer forma mais proxima
com Hamadasuchus rebouli, como prevéem Prasad & Broin (2002), ou com A. gomesii e A.
patagonicus, como descreve Buffetaut (1981, 1982).

Candidodon e Malawisuchus apenas se apresentam como grupos-irmaos, formando
um clado exclusivo, em uma unica topologia da analise ndo ordenada (Anexo 11, topologia
13). Ainda assim, Candidodon aparece como espécie proxima a Malawisuchus na maioria
das topologias da analise nao ordenada (Anexo 11, topologias 01-09, 12-14), porém nunca
ocorre como grupo-irmao de Mariliasuchus em qualque analise.

Simosuchus nunca apresenta relacdo de parentesco mais préoxima com
Chimaerasuchus, embora possa apresentar alguma relagdo com Candidodon,
Malawisuchus e Uruguaysuchus.

Baurusuchidae nao aparece nunca como grupo-irmao de Sphagesaurus huenei, muito
embora em duas topologias da andlise ndo ordenada forme um clado exclusivo com
Chimaerasuchus. Em nenhuma topologia baurussuquidos apresentam qualquer relacao de

parentesco proximo com Sebecus.
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O terminal Baurusuchidae varia entre uma posicdo metassugiana basal e uma outra
mais proxima ao clado ((Notosuchus + Mariliasuchus) + (Sphagesaurus huenei + “Forma
Monte Alto”)). Sebecus, por outro lado, se encontra sempre associado ao terminal Eusuchia.

De particular interesse é a ocorréncia do grande clado (Comahuesuchus +
(Baurusuchidae + (Chimaerasuchus + ((Notosuchus + Mariliasuchus) + (Sphagesaurus
huenei + “Forma Monte Alto”)))), presente em duas das topologias da analise ordenada e em
outras oito da ndo ordenada.

Incluindo-se a presenga de Libycosuchus, em posigado algo variavel no ambito do
clado, o agrupamento em questdo passa a figurar em todas as topologias da analise

ordenada e em 10 topologias da analise ndo-ordenada.

V1.3 — POSIGAO SISTEMATICA DE CHIMAERASUCHUS PARADOXUS

Foram produzidas matrizes adicionais com o intuito de avaliar o terminal
Chimaerasuchus. Em esséncia buscou-se verificar se o conjunto de dados, hora em uso,
permite uma classificagdo inequivoca no &ambito do clado (Baurusuchidae +
(Chimaerasuchus + (Mariliasuchus + Notosuchus) + (Sphagesaurus huenei + “Forma Monte
Alto))).

Os dados obtidos apresentam alguns resultados significativos. No total, quatro
conjuntos de informagdes foram simulados (Anexo 13), permitindo uma avaliagdo das
possibilidades de relacionamento filogenético com Protosuchia, Notosuchus, Sphagesaurus
ou Eusuchia. Foram considerados apenas elementos referentes ao Consenso Estrito para
cada caso apresentado (Figura 91).

Chimaerasuchus, complementado com informagdes de Protosuchia, permanece ainda
incluso no ambito do clado (Baurusuchidae + (Chimaerasuchus + (Mariliasuchus +
Notosuchus) + (Sphagesaurus huenei + “Forma Monte Alto”))), na mesma posi¢ao obtida na
analise filogenética ordenada. O mesmo ocorreu quando o terminal Chimaerasuchus foi
completado com dados de Notosuchus.

Na topologia obtida, Chimaerasuchus ainda mostra maior relagdo com Notosuchus,
Mariliasuchus, Sphagesaurus huenei e “Forma Monte Alto”, do que com Baurusuchidae e
Comahuesuchus. Neste caso porém houve alteragcdo da topologia interna, permanecendo
Mariliasuchus como grupo-externo ao clado (Sphagesaurus huenei + “Forma Monte Alto”) e
Notosuchus como elemento ainda mais externo.

Chimaerasuchus, complementado com informacbes de Eusuchia, reverte a uma
posicado basal em Metasuchia, alienado-se de Notosuchus, Mariliasuchus e Sphagesaurus.

Por fim, quando Chimaerasuchus foi complementado com informagdes de Sphagesaurus
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huenei, passou a atuar como grupo-irmao do clado (S. huenei + “Forma Monte Alto”),

ficando Notosuchidae externo a este conjunto.

b)

SPHENOSUCHIA SPHENOSUCHIA
PROTOSUCHIA PROTOSUCHIA
THALATTOSUCHIA THALATTOSUCHIA
ALLIGATORIDAE ALLIGATORIDAE
CROCODYLIDAE 4,—: CROCODYLIDAE
Bernissartia fagesi i ia fagesi
SEBECUS Chi
Hamadasuchus rebouli SEBECUS
Araripestichus gomesii e Aratipesuchus gomesii
Araripesuchus patagonicus Arari i
A minor rebouli
<f. Arari wegeneri A minor
Uruguaysuchus aznarezi cf. i wegeneri
Candidodon itapecuruense I’ aznarezi

3 S = ftap
LIBYCOSUCHUS
c i clarki
BAURUSUCHIDAE LIBYCOSUCHUS
Chir p [«
Notosuchus terrestris BAURUSUCHIDAE
Mariliasuchus ararali Notosuchus terrestris
Sphagesaurus huenei Mariliasuchus amarali
“Forma Monte Alto™ (MPMA-15-1/30) 4':; Sphagesaurus huenei

i clarki "Forma Monte Alto"" (MPMA-15-1130)
) Strict 4 b d) Strict Ppp—

SPHENOSUCHIA SPHENOSUCHIA
PROTOSUCHIA PROTOSUCHIA
THALATTOSUCHIA THALATTOSUCHIA

ALLIGATORIDAE
CROCODYLIDAE
Bernissartia fagesi
SEBECUS

Hamaelasuchus rebouli
Araripesuchus gomesii
Araripesuchus patagonicus

minor
of. Arari wegeneri
Uruguaysuchus aznarezi
Candiclodon itapecuruense

LIBYCOSUCHUS
o

BAURUSUCHIDAE

Notosuchus terrestris
Mariliasuchus amarali
Sphagesaurus huenei

"Forma Monte Alte" (MPMA-15-1/90)
o

clarki

ALLIGATORIDAE
CROCODYLIDAE
Bernissartia fagesi
SEBECUS
Hamadasuchus rebouli

—— Arar gomesii

L Araripesuchus patagonicus

minor

of. Arary wegeneri
—— Uruguaysuchus aznarezi
L candidodon itapecuruense

LIBYCOSUCHUS
o

BAURUSUCHIDAE

e

Notosuchus terrestris
Marifiastuchus amarali
Sphagesaurus huenei

"Forma Monte Alto" (MPMA-15-1190)

clarki

Figura 91: Diferentes topologias obtidas, resumidas em consenso estrito, referente a

cada um dos diferentes conjuntos de dados miméticos para Chimaerasuchus paradoxus,

simulando outros grupos de crocodilomorfos. Analises feitas com ordenagéo. a) dados

simulando Protosuchia, referente a quatro topologias; b) dados simulando Eusuchia,

referente a cinco topologias; c¢) dados simulando Notosuchus, referente a quatro

topologias; d) dados simulando Sphagesaurus, referente a quatro topologias.

Efetivamente o conjunto de dados de Chimaerasuchus paradoxus permite incluir esta

espécie nos clados Mesoeucrocodylia e Metasuchia, mesmo que informagdes consideradas

importantes ndo tenham sido preservadas no material féssil (a posicdo das coanas, por

exemplo). Mesmo apresentando conjunto de caracteristicas idénticas a Profosuchus ou

Hemiprotosuchus,

Chimaerasuchus ainda permanece no ambito de Metasuchia e

caracteristicas plesiomoérficas, por exemplo coanas entre maxilares e palatinos, seriam

consideradas reversdes ou convergéncias.

Este mesmo conjunto de informacbées também sugere que Chimaerasuchus nao

apresente, mesmo que potencialmente, uma relacdo de parentesco exclusiva com

Notosuchus ou com o clado (Notosuchus + Mariliasuchus).
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Por outro lado, a complementacédo do terminal Chimaerasuchus com informacgdes de
Eusuchia permite observar que a posicdo deste clado é ainda incerta no ambito de
Metasuchia. Efetivamente pode apresentar mudancga significativa de posicionamento na
topologia dos metassuquios, a partir de novas analises e eventual descricdo de materiais

adicionais.

V1.4 — OBSERVAGOES REFERENTES AS FORMAS NAO INCLUIDAS NA ANALISE FILOGENETICA

Parte dos morfotipos reportados é representada por materiais em baixo estado de
conservacgao, freqlientemente incompletos, claramente insuficientes para inclusdo em uma
analise filogenética. Nesta categoria estdo as formas “Camaroes”, “Malawi”, “Naskal” e “New
South Wales”. Eventualmente poderao representar novas espécies, associaveis aos
notossuquianos aqui tratados. Da mesma forma, poderao se revelar material associavel com
outros grupos de crocodilomorfos (formas “Camardes”, “Malawi” e “Naskal’) ou com
agrupamentos completamente diferentes (“Forma New South Wales”). Nenhuma inferéncia
adicional pode ser extraida, a partir das informagdes disponiveis.

Apenas as formas “Camarbes” e “Malawi” parecem, pela varias descricbes e
associagoes, representar material dentario do género Hamadasuchus, eventualmente
representando a espécie H. rebouli ou a cf. Araripesuchus wegeneri.

Outros materiais se encontram bem preservados, faltando porém uma descricao mais
apurada dos espécimens. Isso ocorre com as formas “La Buitrera I’ e “La Buitrera II”. A
descricao das formas “La Buitrera I”, “La Buitrera II” e “Madagascar”, embora limitadas e
potencialmente enganosas, sugerem a existéncia de novos materiais associaveis ao género
Araripesuchus.

A “Forma Peirépolis”, representada por material fragmentario, seria eventualmente
associavel com os géneros Mariliasuchus ou Sphagesaurus. A descricdo de “dentes
posicionados lado a lado” pode ser reinterpretada como uma deformagédo ou uma confusao
na orientacdo do espécimen, que na verdade se restringe a um fragmento de mandibula.
Uma vez que procede do Membro Serra da Galga da Formagado Marilia, parece mais
provavel que represente realmente um espécimen de Sphagesaurus. A “Forma Presidente
Prudente” também parece apesentar grande semelhanga a Sphagesaurus.

A “Forma Parecis” apresenta a melhor descricdo, no presente momento registrada,
entre as formas em questdo. Suas caracteristicas principais, cranio alto, rostro curto e
afilado, longa sinfise mandibular com participacdo do esplenial, forma e disposi¢cao dos
dentes, avaliadas junto a hipodtese filogenética final deste trabalho, parecem corroborar a

sugestao inicial de Marconato et al. (2003), que classificam o exemplar como representante
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da Familia Notosuchidae. Sua alocagdo como género novo ou previamente descrito
dependera do desenvolvimento de novos estudos sobre este material. As inferéncias
presentes sugerem que os sedimentos de onde provém estes materiais tenham se
depositado no Cretaceo, como proposto por Marconato et al. (2003), porém mais
especificamente no neo-Cretaceo. Evidentemente esta correlagao podera ser refinada, uma
vez que estes restos sejam filogeneticamente associados a um dos géneros previamente
conhecidos da familia Notosuchidae.
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VIl - DISCUSSAO E CONCLUSOES

Os resultados obtidos ao longo do trabalho de revisdo permitiram a constatacao de
algumas informacbes relevantes com relagdo ao grupo Notosuchia e seus
subagrupamentos.

Notosuchia sensu Gasparini (1971) é um clado parafilético, uma vez que
Araripesuchus se encontra mais associado a Eusuchia que aos demais notossuquios.
Ademais inclui pelo menos parte dos considerados Sebecosuchia (Baurusuchidae) como
parte de seu grupo.

O uso do termo Notosuchia, muito embora pratico e operacional em varios sentidos,
parece estar razoavelmente dissociado do contexto evolutivo do grupo, talvez apresentando
uma melhor aplicagdo em um sentido paleoecolégico. Eventuais novos estudos sobre a
evolugdo de Mesoeucrocodylia poderiam trazer a possibilidade de associacdao do termo
Notosuchia com uma linhagem divergente da linhagem que culmina em Eusuchia, também
ainda ndo nominada, de forma mais proxima a concepgao de Notosuchia em Ortega et al.
(2000).

No contexto atual sugere-se que o nome Notosuchia seja usado como uma
qualificacao inexpecifica, sem implicagdes filogenéticas, como o fazem usam Clemens et al.
(2003). Seria entdo nome aplicado para Mesoeucrocodylia ndo neossuquianos de porte
pequeno, rostro curto e habito possivelmente omnivoro, com narinas francamente terminais.
Esta ultima caracteristica excluiria Araripesuchus gomesii e A. patagonicus, mas incluiria
Anatosuchus. Esta abordagem preserva o sentido original do termo, em vez de subverté-lo
para a acomodacéao de “novos” crocodilianos com caracteristicas nitidamente opostas a esta
concepgao.

Muito embora em seu conjunto Notosuchia se mostre um grupo parafilético (por excluir
descendentes, como por exemplo baurussuquidos), ainda existe a necessidade de avaliagao
filogenética de subagrupamentos. A pequena resolugéo de informagdes referente aos clados
mais basais, sugere que trabalhos mais detalhados de descricdo anatdbmica devam ser
antes conduzidos para permitir um melhor posicionamento de Libycosuchus, Simosuchus,
Anatosuchus e cf. Araripesuchus wegeneri. A inclusdo de exemplares destas espécies em
uma biblioteca digital, a partir do uso de tomografia computadorizada, facilitaria
sobremaneira o desenvolvimento de estudos em evolugdo de Crocodylomorpha.

A Familia Candidodontidae, sugerida por Nobre & Carvalho (2002b), ndo encontra um
suporte adequado nesta analise filogenética. Do mesmo modo, o taxon Candidodontidae,
como descrevem Carvalho et al. (2004), ndo encontrou qualquer embasamento. Sugere-se

portanto que nao seja adotada para agrupamento de Candidodon itapecuruense com outro
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clado, porém apenas enquanto familia monotipica, com descricdo formal segundo a
taxonomia tradicional.

A Familia Uruguaysuchidae também pode ser considerada um grado, uma vez em sua
concepgao original englobaria Araripesuchus. Um agrupamento um pouco mais restrito nao
encontra suporte na analise ndo ordenada e apresentaria representantes de outras familias,
como parte de sua composicdo (Comahuesuchidae, Notosuchidae, Sphagesauridae,
Baurusuchidae). Sua redefinicdo é possivel, abarcando apenas Uruguaysuchus aznarezi,
como proposto por Carvalho et al. (2004). Esta familia poderia incluir ainda com alguma
seguranga Candidodon, como indicado pela analise ordenada (100%) e pelo Consenso de
Maioria da analise ndo ordenada (+70%), mas prefere-se considerar este como um
relacionamento provavel. Futuros estudos poderao desenvolver melhor a questao a partir da
observacao direta de materiais de Candidodon e da descricdo de novos materiais de
Uruguaysuchus.

Uruguaysuchus deve ser considerado monoespecifico, uma vez que faltam evidéncias
que corroborem a existéncia de U. terrai. A manutencdo deste Ultimo clado pode ser
potencialmente enganosa, sendo mais adequada a sua inclusdo na sinonimia de U.
aznarezi. Esta ultima pode ser considerada como espécie valida, muito embora algumas de
suas caracteristicas dentarias sejam consideradas dubias. A espécie Uruguaysuchus
aznarezi, assim como o0 género, merecem uma redescri¢do a partir de neétipo devidamente
documentado, depositados em instituicdo de pesquisa.

A Familia Comahuesuchidae pode ser considerada polifilética na concepcao de
Sereno et al. (2003), uma vez que Anatosuchus representa um grupo claramente nao
associado a Comahuesuchus. Os resultados deste estudo claramente corroboram Martinelli
(2003). Considera-se mais adequado excluir Anatosuchus desta familia, mantendo sua
descrigao original, como estabelecido em Bonaparte (1991), apenas para Comahuesuchus.

A Familia Notosuchidae pode ser considerada monofilética uma vez que seja
composta apenas por Notosuchus terrestris e Mariliasuchus amarali. Ainda assim exige uma
redescricdo, com uma definicAo mais acurada de suas caracteristicas diagnésticas, por
exemplo ocorréncia de fenestras maxilo-palatinas, septo intercoanal e flexao dorsal do ramo
posterior do jugal. Observa-se ainda que nenhum repesentante da familia apresenta
exposicdo de vOmer na superficie do palato, como indicam Carvalho et al. (2004).
Efetivamente, no ambito das espécies “mesossuquianas” tratadas, apenas Simosuchus
clarki apresenta esta caracteristica.

Mariliasuchus amarali representa seguramente grupo-irmao de Notosuchus terrestris,
0 que fica evidente, sendo pelo estudo morfo-anatémico dos espécimens, por todas as

topologias obtidas nas analises filogenéticas realizadas. Considerando-se a definicdo

215



Dissertacdo de Mestrado Marco Brandalise de Andrade |.G.C.E-UNESP/ Rio Claro

original da Familia Notosuchidae, bem como sua descrigao original, parece mais adequado
manter a espécie na familia Notosuchidae do que no taxon Candidodontidae.

A Familia Sphagesauridae, anteriormente considerada como incertae sedis entre os
mesossuquianos, ou eventualmente entre Notosuchia, pode ser seguramente considerada
como grupo-irmao de Notosuchidae. A “Forma Monte Alto” €, sem duvida, grupo-irmao de
Sphagesaurus huenei. A Familia Sphagesauridae passa portanto a ser composta por duas
espécies distintas e, como sugerido na avaliagédo de clados, pertencentes a um mesmo
género.

Outros representantes do grupo precisam de estudos mais detalhados para
determinacdo adequada de suas relagbes filogenéticas. Neste contexto Malawisuchus,
Simosuchus e cf. Araripesuchus wegeneri podem ser melhor considerados como
Metasuchia incertae sedis.

Reitera-se ainda que a associagao dos clados acima com a linhagem que origina
Notosuchidae, Baurusuchidae, Sphagesauridae e Comahuesuchidae é sustentada pelo
Consenso Estrito da andlise ordenada (nunca menos que 100%), e parcialmente pelo
Consenso de Maioria da analise ndo ordenada (nunca menos que 57%).

Também sugere-se considerar Anatosuchus e Libycosuchus como Metasuchia
incertae sedis. Reitera-se que a falta de informagdes referentes a L. brevirostris é notavel
para um exemplar descrito a um tempo consideravel. Fotos estereoscoépicas e desenhos do
material se mostram fundamentais em estudos sobre evolugdo de crocodilomorfos
metassuquianos, assim como a avaliacdo da relacdo desta espécie com outros materiais
associados ao género.

Chimaerasuchus paradoxus ainda representa um problema taxondmico, evolutivo e
geoldgico, mas algumas consideracdes podem ser feitas com alguma seguranca. Nao ha
indicagcdes sustentando que esta espécie seja um Notosuchidae, muito embora possa
representar o grupo-irmao de Sphagesauridae. A manutencdo de uma Familia
Chimaerasuchidae é possivel e desejavel. Sugere-s, porém, que sua definicdoseja revisada
€ ndo permaneca presa ao conceito filogenético, pois na proposta de Carvalho et al. (2004)
este taxon esta definido como Chimaerasuchus + Simosuchus, seu ancestral comum e
todos os seus descendentes (hipétese refutada ao longo deste studo).

Nao parece possivel, sob nenhum aspecto, que Chimaerasuchus paradoxus seja uma
espécie de Sphenosuchia ou Protosuchia, visto que a simulagcdo de caracteristicas destes
clados, no conjunto de dados desta forma, nao foi capaz de exclui-la do clado Metasuchia.
Chimaerasuchus certamente representa uma forma metassuquiana e sua familia poderia
ocupar uma posigao incerta neste clado. Como indicam os resultados da analise filogenética
€ bastante provavel que seja originario de uma linhagem sul-americana, ndo laurasiana,

sendo sua ocorréncia na China mais facilmente explicada por dispersao.
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Com relagdo a cf. Araripesuchus wegeneri, observa-se que o conjunto de
caracteristicas exclui nitidamente esta espécie do género Araripesuchus. Uma vez que seja
mantida, o género se torna polifilético. A possibilidade de cf. A. wegeneri representar forma
relacionada com Hamadasuchus rebouli, levantada por Prasad & Broin (2002), também nao
encontra suporte neste estudo. Os materiais sob a designacgao cf. Araripesuchus wegeneri
devem ser portanto atribuidos a um novo género, como sugerem Ortega et al. (2000). A
espécie seria classificada como Metasuchia incertae sedis. No dmbito deste trabalo, sera
designado como “Género A” para facilitar seu referenciamento.

Araripesuchus por outro lado pode efetivamente ser considerado como grupo-irmao de
Neosuchia, muito embora analises mais abrangentes sejam desejaveis para isto. O género
pode permanecer como Metasuchia incertae sedis, porém no ambito de uma familia prépria,
uma vez que novas espécies relacionadas se encontram em descricdo, sendo designada
como “Familia A”.

Embora ndo tenha sido objetivo deste trabalho, observa-se que sebecidos e
baurussuquidos provavelmente ndo devem formar uma unidade monofilética, havendo
portanto a possibilidade da Infraordem Sebecosuchia representar um clado merofilético
(contra Colbert, 1946; Langston, 1973) (como em Benton & Clark, 1988; Clark, 1994).
Reitera-se a necessidade de um estudo de revisdo atenta desta divisdo infraordinal. O
mesmo parece ocorrer com relagdo o clado Ziphosuchia, uma vez que a definicdo deste
agrupamento ocorre com base no clado Sebecosuchia. Em seu conjunto, as hipoteses
obtidas permitiram a construgdo de uma arvore evolutiva, sumarizando as principais
informacgdes obtidas (Figura 92).

Observa-se que uma série de taxons definidos em Carvalho et al. (2004) parecem nao
encontrar suporte nesta proposta filogenética ou mesmo na arvore evolutiva inferida.
Peirosauromorpha (definido como Araripesuchus + Peirosauroidea + Candidodontidae), no
contexto desta analise, se apresenta ao menos como sindnimo junior de Metasuchia pela
posicao de Araripesuchus e Candidodon. Uma vez que este agrupamento € essencial para a
definichko de Notosuchia apresentada pelos mesmos autores (Ziphosuchia +
Peirosauromorpha), esta também nao se apresenta como valida.

Na verdade, como varios nomes se encontram sequencialmente usados para
sustentar outras definicbes em Carvalho et al. (2004), a invalidagdo de Peirosauromorpha
cria um “efeito-cascata”, levando a invalidagdo de outros cinco agrupamentos definidos ou
redefinidos  (Notosuchia,  Terriasuchia, Notosuchiformes, Notosuchimorpha e
Gondwanasuchia).

Por outro lado, um clado anteriormente ndo reportado ou descrito na bibliografia se
apresenta fortemente corroborado pelo conjunto das analises. Este grupo ndo nominado

comporta de forma exclusiva as familias Notosuchidae e Sphagesauridae (Notosuchus
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terrestris, Mariliasuchus amarali, Sphagesaurus huenei e a “Forma Monte Alto”), podendo
representar uma divisdo superfamiliar nova, aqui designada como “Superfamilia A”, para
facilitar seu referenciamento (Figura 92).

Esta superfamilia seria caracterizada especialmente pela ocorréncia de dentes com
implantagdo obliqua, ornamentado com cristas basais-apicais macroscopicas sem
anastomoze, carenas serrilhadas em um padrdo zifomorfo (formadas por tubérculos
isolados, frequentemente anisomorfos), compressao lateral assimétrica das coroas em
dentes medianos e posteriores, dentes maxilares sempre molariformes e auséncia do
caniniforme hipertrofiado do maxilar, entre as caracteristicas apomoérficas mais evidentes.
Morfologias diagnodsticas adicionais podem ser observadas nas fenestras supratemporais,

nos maxilares e pré-maxilares.
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Figura 92: Arvore evolutiva baseada no conjunto de hipéteses filogenéticas obtidas.
Observa-se que os resultados sédo bastante concordantes com Benton & Clark (1988) em
sua concepgao geral, incluindo a ocorréncia do clado Metasuchia. Indicados nos circulos,
estdo as posi¢des de clados propostos neste trabalho (F - Familia; Sf - Superfamilia; lo —

Infraordem).

218



Dissertacdo de Mestrado Marco Brandalise de Andrade |.G.C.E-UNESP/ Rio Claro

Outro clado cuja descricao € possivel englobaria certamente as familias Notosuchidae,
Sphagesauridae e Baurusuchidae, eventualmente na categoria de infraordem, aqui
designada como “Infraordem A” para facilitar seu referenciamento (Figura 92).

A construcao das narinas internas representaria caracteristica diagnostica neste caso.
Para estas familias as coanas sempre estdo localizadas posteriormente a metade das
fenestras sub-oculares, apresentando forma de um ftridngulo (vértice anterior e base
posterior). O bordo anterior € composto sempre pelos palatinos, apresentando uma posigao
mais baixa, com o bordo posterior formado pelos pterigdides, em uma posi¢cao mais elevada,
fornecendo ao conjunto uma orientagdo péstero-ventral. Em todos os casos, esta presente
um septo intercoanal. O ectopterigbéide pode participar de seus bordos externos em alguns
casos. Além disto, os pterigdides sempre se encontram excluidos do bordo posterior das
fenestras sub-oculares.

No ambito deste clado, além das familias previamente mencionadas, poderdao ser
incluidas Comahuesuchidae e eventualmente Libycosuchidae, bem como Chimaerasuchus
paradoxus. Embora relacionadas na analise filogenética, ndo apresentam a preservacgao de
estruturas das narinas internas e nao podem ser definitivamente relacionados ao clado ora
sugerido.

A “Infraordem A”, como foi provisoriamente designada acima, nao pode ser
considerada como equivalente a Ziphosuchia, pela posicdo ocupada por Sebecus. O clado
Ziphosuchia foi proposto por Ortega et al. (2000) a partir da taxonomia filogenética, sendo
definido pela associagdo entre Notosuchus, Libycosuchus e Sebecosuchia (que inclui
Sebecus). Ademais, a “Infraordem A” inclui adicionalmente Mariliasuchus, Sphagesaurus e
provavelmente Comahuesuchus. Por fim, a posicdo de Libycosuchus nao parece estar
devidamente estabelecida. Efetivamente, Zifosuchia n&o representa agrupamento
corroborado neste trabalho, como previamente mencionado.

Considera-se também que esta “Infraordem A” ndo seria plenamente comparavel ao
agrupamento Notosuchia sensu Gasparini (1971), por incluir parte dos Sebecosuchia e estar
baseado em outro conjunto de caracteristicas. Da mesma forma, Notosuchia sensu
Carvalho et al. (2004) ndo corresponde a esta descrigdo, por incluir e Sebecosuchia e
Ziphosuchia como um todo.

Uma proposta taxondmica necessariamente precisa surgir com base na simples
reavaliacdo de materiais. Esta proposicdo, mais conservadora, parte apenas do que se
encontra no momento estabelecido e do que se considera consensual na comunidade
(Anexo 14).

A partir da descrigdo dos clados sugeridos (“Superfamilia A” e “Infraordem A”), uma
proposicdo mais adequada pode ser apresentada (Anexo 15). Em qualquer destas

propostas, consideramos desnecessaria a adogdo de nomes criados com base na
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nomenclatura filogenética, além da redescricdo dos taxons Chimaerasuchidae e
Candidodontidae como familias formais, no &mbito da taxonomia tradicional.

Os padroes obtidos na analise filogenética merecem alguma atengao em relagéo a sua
distribuicdo biocronoldgica e espacial. O género Araripesuchus parece estar realmente
isolado da Africa, o que é curioso, uma vez que esta presente em Albiano/eo-Cenomaniano
da América do Sul. Ao mesmo tempo, nenhuma espécie sul-americana parece apresentar
relagdo mais préxima com cf. Araripesuchus wegeneri.

A situacdo observada em cf. Araripesuchus wegeneri parece se repetir com
Anatosuchus, Malawisuchus e Simosuchus, sem que exista evidéncia significativa da
relagao destes clados com outros sul-americanos, ou mesmo entre si.

A Familia Uruguaysuchidae, como concebida ao final deste trabalho, seria composta
apenas por uma forma sul-americana (Uruguaysuchus aznarezi), restrita ao Cretaceo
Inferior. O mesmo ocorre com Candidodon itapecuruense.

A relagdo sugerida na analise entre os materiais de Uruguaysuchus, Candidodon,
Malawisuchus e Simosuchus é considerada como duvidosa, tanto pela necessidade de
avaliacdo direta de material, quanto pela imprecisdo das informagdes presentes na
bibliografia. Exce¢édo feita a Simosuchus, uma vez que ha exemplar disponivel para
observacado em modelo digital (Rowe, 2004).

A “Infraordem A” representaria também um grupo da América do Sul, desenvolvido a
partir do Cretaceo Superior, mais especificamente durante o Senoniano. Representando
uma unica possivel excecdo, Chimaerasuchus é reportado para uma unidade do Cretaceo
inferior, sobre a qual muito poucas informagdes efetivamente existem. Isto talvez possa
indicar que a Formacgao Wulong seja, na verdade, de idade neocretacica (Figura 93).

Alternativamente a “Infraordem A” poderia ter se diversificado a partir do Jurassico
Superior ou Cretaceo Inferior, 0 que também parece incongruente com a distribuicdo dos
demais representantes do grupo. Na verdade é importante lembrar que o conjunto dos
resutados nao permite a inclusdo segura de Chimaerasuchus na “Infraordem A”, ou mesmo
sua exclusao da “Superfamilia A”, de forma que a sugestao de uma idade neocretacica para
a Formagao Wulong é meramente especulativa.

A “Superfamilia A”, por outro lado, parece ser realmente composta apenas por
representantes sul-americanos do Cretaceo Superior (provavelmente Senoniano). lIsto
sugere que a diversificagdo e a distribuicdo deste grupo tenha se dado ap6s o Cenomaniano
€ que quaisquer mecanismos de isolamento da América do Sul possam ter se processado

antes da ocorréncia deste evento de surgimento e dispersao.
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Figura 93: Arvores evolutivas baseadas na andlise filogenética ordenada, levando em
conta a distribuicdo biocronolégica das espécies do grupo de estudo: a) distribuicdo
tradicional, onde a filogenia foi integralmente adaptada a distribuicao cronolégica; b)
arvore evolutiva proposta, sugerindo nova distribuigdo cronoldgica para Chimaerasuchus

paradoxus (desenhos por F. A. Elias).
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Também ¢ interessante a ocorréncia da “Superfamilia A” na América do Sul por suas
adaptagbes alimentares. O conjunto de caracteristicas presentes em Notosuchidae e
Sphagesauridae demonstra que estas espécies eram razoavelmente especializadas em
uma alimentacao diferente do padrao carnivoro/piscivoro, mais comum em crocodilomorfos.
A diminuicdo do numero de elementos envolvidos com a captura de alimento (dentes
caniniformes anteriores) € evidente em relagdo a quantidade e desenvolvimento dos
elementos dentarios envolvidos no processamento do alimento.

O uso de superficies largas de abrasdo pelo contato lateral entre dentes, em
Notosuchidae e Sphagesauridae, pode indicar a preferéncia por uma dieta de folhas,
enquanto a estrutura robusta dos elementos dentarios parece sugerir que talos ou sementes
fossem o alimento preferido. Na realidade, embora pudessem teoricamente ingerir uma
ampla gama de alimentos, fica claro que estas nio eram formas predadoras tipicas.

A presenca de formas onivoras (potencialmente herbivoras exclusivas) especializadas
em vegetais duros compde um cenario interessante para a interpretacdo das formagoes
Aracatuba/Adamantina (Brasil) e Bajo de La Carpa (Argentina).

Na realidade, ambientes aridos e semi-aridos freqientemente desenvolvem, de modo
convergente, formas vegetais com folhas e caules mais grossos, com camadas mais
espessas de celulose, além de sementes mais resistentes a dessecacio. As caracteristicas
da denticdo de Notosuchus terrestris, Mariliasuchus amarali, Sphagesaurus huenei e da
“Forma Monte Alto” corroboram as interpretacdes paleoecoldgicas para estas regibes,
indicando a extensiva presenca de espécies que poderiam atuar como consumidores

primarios nestas localidades.
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ANEXO 01
Lista de caracteres diagnosticos associados a Crocodylomorpha e seus principais
agrupamentos internos, baseada principalmente em Benton & Clark (1988), corroborada e
complementada a partir de bibliografia adicional (Romer, 1966; Carrol, 1988; Pough, 1993;
Wu et al., 1994; Buckley et al., 2000; Sereno et al., 2003). Cladograma ilustrativo, baseado
na proposta de Benton & Clark (1988), apresentado na Figura 06b. Elemento anatémico a

que se refere o caractere ressaltado em negrito para facilitar a identificagcdo do mesmo.

> Crocodylomorpha

e Cranio acinético, de estrutura macica, devido a posicéo verticalizada do quadrado, bem
como longas jungdes entre os elementos cranianos posteriores (quadrado, esquamosal,
parietal, jugal, quadrado-jugal, entre outros);

¢ Fenestra mandibular bem desenvolvida;

¢ Fenestra temporal de formato triangular;

e Curta barra 6ssea entre as fenestras temporais;

¢ Chanfradura 6tica fechada posteriormente;

¢ Pterigodide robusto e amplo, colaborando com a rigidez craniana;

e Presenca de uma fenestra anterorbital (ausente nos representantes contemporaneos e
em algumas formas cretacicas/cenozoicas);

e Fileiras de osteodermos dorsais (em geral, ao menos duas presentes, sobre a coluna
vertebral), operando como elementos de protegdo, sustentagao e/ou termorregulacgao;

e Juncdo dos elementos locomotores as cinturas em um padrédo proprio, permitindo a
manutencao de posturas quadrupedes diferentes, de eretas a ndo eretas em um mesmo
individuo, de acordo com a situagao;

¢ Foramen supracoracdide presente;

¢ Amplo contato entre coracéide e escapula;

e Pubis de constituicdo gracil, com pouca ou nenhuma participagdo no acetabulo.

> Crocodyliformes

e Topo do cranio achatado na regido temporal (‘skull table’), com superficie dorsal quase
completamente nivelada;

¢ Fenestra anterorbital nitidamente menor que 6rbita;

e Presenga de um par de ossos palpebrais bem desenvolvidos;

e Pés-orbital em posicao medial ao jugal, na barra pés-orbital;

¢ Quadrado oco, apresentando fenestra (s) na porgéo dorsal;

e (Cabeca dorsal do quadrado em contato com o latero-esfendide;



Pterigdide se extendendo dorsalmente, formando bordo ventrolateral para o foramen
trigémeo [‘trigeminal foramen’];

Junta do basipterigéide fechada por sutura;

Otoccipital em contato com a parte ventro-medial do quadrado, abrigando a artéria
carétida e formando passagem para os nervos cranianos IX-XI;

Otoccipitais em contato dorsal ao foramen magnum

Antrum mastoide se extendendo pelo supra-occipital,;

Tubos de Eustaquio abrigados entre basiesfenéide e basioccipital;

Processo cultriforme do basiesfendide expandido dorsoventralmente;

Escapula fortemente alargada em sua por¢ao dorsal;

Parte ventromedial do coracéide expandido anteroposteriormente, sendo o bordo
anterior concavo;

Reducao: porcao occipital do parietal; processo basipterigoide;

Auséncia: posfrontal.

Mesoeucrocodilia

Palato secundario composto por maxilares e palatinos;

Pterigdides fusionados posteriormente a coana;

Canal cranio-quadrado (servindo nervo cranial VIl e veia témporo-orbital), abrigado
pelo quadrado, esquamosal e otoccipital;

Canal para nervos cranianos IX-XI situado claramente no otoccipital;

Reducao: processo anterior do ileo.

Metasuchia

Frontais fusionados;

Palatinos em contato ao longo da linha média, sem divergéncia na porgao posterior;
Quadrado e pterigéide fortemente suturados;

Porcao exposta do basiesfendide menor que a porgdo exposta do basioccipital, na
caixa craniana;

Canal cranio-quadrado (servindo nervo cranial VIl e veia témporo-orbital), amplamente
bordejado pelo quadrado, esquamosal e otoccipital;

Surangular arqueado dorsalmente (também em Protosuchia);

Maxilar com porcéo unica de dentes maiores, formando uma onda em vista lateral;

Reducao: processo anterior do ileo (infimo), parte ventro-lateral do otoccipital.
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Neosuchia

Maxilares subverticais;

Processo retroarticular estreito, direcionado posteriormente;

Maxilares e dentarios com duas porcoes de dentes maiores, formando ondas em vista

lateral.
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ANEXO 02

Taxonomia da Infraordem Notosuchia sensu Gasparini (1991), adaptada de Gasparini
(1971) e atualizada a partir de publicagdes posteriores (Bonaparte, 1991; Clark, 1994; Wu &
Sues, 1996; Carvalho & Bertini, 1999; Buckley et al., 2000; Ortega et al., 2000; Sereno,
2003; Pol, 2003). “D” - designacao original; “M” - monotipia).

Mesoeucrocodylia Whetstone & Whybrow, 1983
Metasuchia Benton & Clark, 1988
Infraordem Notosuchia Gasparini, 1971
Notosuchia Incertae Sedis

Género Sphagesaurus Price, 1950 (D / M)

Espécie-Tipo: Sphagesaurus huenei Price, 1950
Sphagesaurus huenei Price, 1950

Género Candidodon Carvalho & Campos, 1988 (D / M)

Espécie-Tipo: Candidodon itapecuruense Carvalho & Campos, 1988
Candidodon itapecuruense Carvalho & Campos, 1988

Familia Notosuchidae Dollo, 1924 Sedis Mutabilis

Género Notosuchus Woodward, 1896 (D / M) Sedis Mutabilis

Espécie-Tipo: Notosuchus terrestris Woodward, 1896
Notosuchus terrestris Woodward, 1896

Notosuchus lepidus Saez, 1957

Género Malawisuchus Gomani, 1997 (D / M) Sedis Mutabilis

Espécie-Tipo: Malawisuchus mwakasyungutiensis Gomani, 1997
Malawisuchus mwakasyungutiensis Gomani, 1997

Género Chimaerasuchus Wu et al., 1995 (D / M) Sedis Mutabilis

Espécie-Tipo: Chimaerasuchus paradoxus Wu et al., 1995
Chimaerasuchus paradoxus Wu et al., 1995

Género Mariliasuchus Carvalho & Bertini, 1999 (D / M) Sedis

Mutabilis

Espécie-Tipo: Mariliasuchus amarali Carvalho & Bertini, 1999
Mariliasuchus amarali Carvalho & Bertini, 1999

Género Simosuchus Buckley et al., 2000 (D / M) Sedis Mutabilis

Espécie-Tipo: Simosuchus clarki Buckley et al., 2000

Simosuchus clarki Buckley et al., 2000
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[Taxon Mesoeucrocodylia Whetstone & Whybrow, 1983]
[Taxon Metasuchia Benton & Clark, 1988]
[Familia Notosuchia Gasparini, 1971]
Familia Uruguaysuchidae Gasparini, 1971 Sedis Mutabilis
Género Uruguaysuchus Rusconi, 1933 (D)
Espécie-Tipo: Uruguaysuchus aznarezi Rusconi, 1933
Uruguaysuchus aznarezi Rusconi, 1933
Uruguaysuchus terrai Rusconi, 1933
Género Araripesuchus Price, 1959 (D)
Espécie-Tipo: Araripesuchus gomesii Price, 1959
Araripesuchus gomesii Price, 1959 Sedis Mutabilis
Araripesuchus wegeneri Buffetaut, 1981 Sedis Mutabilis
Araripesuchus patagonicus Ortega et al., 2000 Sedis Mutabilis
Familia Comahuesuchidae Bonaparte, 1991 Sedis Mutabilis
Género Comahuesuchus Bonaparte, 1991 (D / M)
Espécie-Tipo: Comahuesuchus brachybuccalis Bonaparte, 1991
Comahuesuchus brachybuccalis Bonaparte, 1991
Género Anatosuchus Sereno et al., 2003 (D / M)
Espécie-Tipo: Anatosuchus minor Sereno et al., 2003

Anatosuchus minor Sereno et al., 2003



ANEXO 03

Lista de espécies formalmente descritas e formas nao descritas de Notosuchia,
separadas por area de ocorréncia: a) espécies e forma selecionada para analise definitiva,
formando o grupo de estudo; b) formas brasileiras associaveis ao género Sphagesaurus,
nao incluidas na analise; c) formas brasileiras ndo descritas que podem exibir afinidades
com as espécies do grupo interno; b) formas estrangeiras, ndo descritas, que também
podem exibir afinidades com as espécies do grupo interno. ltens b, ¢ e d acompanhados das

principais referéncias bibliograficas onde exemplares foram reportados ou figurados.

a) Espécies e formas incluidas na analise
Brasil
Araripesuchus gomesii Price, 1959
Candidodon itapecuruense Carvalho & Campos, 1988
Mariliasuchus amarali Carvalho & Bertini, 1999
Sphagesaurus huenei Price, 1950
“Forma Monte Alto” (MPMA-15-1/90)

Argentina / Uruquai

Araripesuchus patagonicus Gasparini et al., 1998
Comahuesuchus brachybuccalis Bonaparte, 1991
Notosuchus terrestris Woodward, 1896

Uruguaysuchus aznarezi Rusconi, 1933

Africa

Anatosuchus minor Sereno et al., 2003
Araripesuchus wegeneri Buffetaut, 1981
Malawisuchus mwakasyungutiensis Gomani, 1997

Simosuchus clarki Buckley et al., 2000

Asia

Chimaerasuchus paradoxus Wu et al., 1995

VI



b) Formas associaveis a Sphagesaurus
‘Forma lturama” (Kellner et al., 1995)
“Forma Presidente Prudente” (Kellner et al., 1995; Kellner & Campos, 1999)

c) Formas brasileiras

“Forma Peiropolis” (Azevedo & Campos, 1993; Azevedo et al., 1999)
“Forma Parecis” (Marconato et al., 2003)

“Forma Nova Olinda” (Moreira et al., 2003)

d) Formas procedentes de outros paises

“Forma Camaroes” (Colin et al., 1992; Gomani, 1997; Bertini & Carvalho, 1999)
“Forma La Buitrera I’ (Pol et al., 2001; Leanza et al., 2004)

“Forma La Buitrera II” (Pol et al., 2001)

“Forma Madagascar” (Buckley & Brochu, 1996; Buckley et al., 1997)

‘Forma Malawi” (Gomani, 1997; Colin & Jacobs, 1990; Congleton, 1990)
‘Forma Naskal” (Prasad & Broin, 2002)

“Forma New South Wales” (Smith, 1999; Clemens et al., 2003)
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ANEXO 04

Lista de materiais de Eusuchia observados ao longo do estudo. Abreviagbes de

instituigdes como nos anexos 08 e 09.

Eusuchia

Alligator mississipiensis

TMM M-983 (modelo digital, em Rowe et al., 1999; Rowe, 2004).

Caiman crocodilus

FMNH-73711 (modelo digital, em Rowe, 2004);
URC R-s/n°, do acervo do IGCE;
s/n°, em empréstimo pelo DZ-IB-UNESP / Campus Rio Claro.

Caiman latirostris

s/n°, em empréstimo pelo DZ-IB-UNESP / Campus Rio Claro.

Crocodylus sp. DGM-274-RR, examinada no DNPM
DGM-275-RR, examinada no DNPM
Crocodylus johnstoni | TMM M-6807 (modelo digital, em Rowe, 2004).

Crocodylus moreletii

TMM M-4980 (modelo digital, em Rowe, 2004).

Melanosuchus niger

s/n°, em empréstimo, a partir de colecao particular.
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ANEXO 05

Lista de materiais de Notosuchus terrestris observados ao longo do estudo.

Exemplares com numero de tombo em negrito representam holétipos ou neétipos.

MACN-N-22, examinado no MACN;
MACN-N-23, examinado no MACN;
MACN-N-24, examinado no MACN;
MACN-N-43, examinado no MACN;
MACN-N-s/n°, examinado no MACN;
MACN-RN-1015, examinado no MACN;
MACN-RN-1037, examinado no MACN;
MACN-RN-1038, examinado no MACN;
MACN-RN-1039, examinado no MACN;
MACN-RN-1040, examinado no MACN;
MACN-RN-1041, examinado no MACN;
MACN-RN-1043, examinado no MACN;
MACN-RN-1044, examinado no MACN;
MACN-RN-1045, em empréstimo pelo MACN;
MACN-RN-1046, examinado no MACN;
MACN-RN-1047, examinado no MACN;
MACN-RN-1048, examinado no MACN;
MACN-RN-s/n° “A”, examinado no MACN;
MACN-RN-s/n° “B”, examinado no MACN;
MLP-64-1V-16-1, examinado no MLP;
MLP-64-IV-16-5, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-6, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-7, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-8, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-10, examinado no MLP;

MLP-64-1V-16-11, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-12, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-13, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-14, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-15, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-16, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-17, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-18, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-20, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-21, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-22, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-23, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-24, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-25, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-28, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-30, examinado no MLP;
MLP-64-1V-16-s/n° (206), examinado no MLP;
MPCA-PV-528, examinado no MPCA;
MPCA-PV-789/1, examinado no MPCA,;
MPCA-PV-791, examinado no MPCA,;
MPCA-PV-s/n°, examinado no MPCA;
URC-s/n® (reconstrugcao baseada no cranio do
MACN-1037),

exemplar fornecida

pelo MACN.
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ANEXO 06

Lista de materiais referentes a outras espécies de Notosuchia observados ao longo do
estudo. Exemplares com numero de tombo em negrito representam holétipos, sintipos ou

neotipos.

Notosuchia

Araripesuchus MN-6093-V (réplica do ), examinado no MN;

patagonicus MUCPv-267, examinado no Centro Paleontoldgico Barreales;
MUCPv-268, examinado no Centro Paleontolégico Barreales;
MUCPv-268b, examinado no Centro Paleontolégico Barreales;
MUCPv-269, examinado no Centro Paleontolégico Barreales;

MUCPv-270, examinado no Centro Paleontolégico Barreales;

Comahuesuchus MACN-N-31, examinado no MACN;

brachybuccalis MOZ-P-6131, examinado no MACN;

MUCPv-202, examinado no Centro Paleontolégico Barreales;
URC-s/n° (réplica de MUCPv-202), doacdo do MACN.

Mariliasuchus amarali | URC-R-67, do acervo do IGCE;
URC-R-68, do acervo do IGCE;
URC-R-69, do acervo do IGCE.

Simosuchus clarki | UA-8679 (modelo digital do holétipo, em Rowe, 2004)).

Sphagesaurus sp. MPMA-15-1/90 (“Forma Monte Alto”), em empréstimo pelo MPMA.
DGM-1411-R (“Forma Presidente Prudente”), examinado no MN

Sphagesaurus huenei | RCL-100 (apenas sinfise mandibular), examinado no MACN.
URC-s/n° (réplica de RCL-100), doagao do MACN.




ANEXO 07

Lista de materiais referentes a outros Crocodylomorpha observados ao longo do

estudo.

Outros Crocodylomorpha

Caririsuchus camposi

DGM-1468-R;
MN-4812-V, examinado no MN.

Cynodontosuchus rothi

MLP-64-1V-16-25, examinado no MLP.

Geosaurus sp.

MACN-N-64, examinado no MACN;
MACN-N-95, examinado no MACN.

Geosaurus araucanensis

MLP-72-IV-7-1, examinado no MLP;
MLP-72-1V-7-2, examinado no MLP.

Hemiprotosuchus leali

MACN-s/n° (réplica do PVL-3829), examinado no MACN

Itasuchus jesuinoi

DGM-432-R, examinado no DNPM;
DGM-434-R, examinado no DNPM.

Peirosaurus tormini

DGM-433-R, examinado no DNPM.

Stratiotosuchus maxhechti

DGM-1477-R, examinado no MN.
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ANEXO 08

O quadro abaixo apresenta, em ordem alfabética, as siglas referentes as diversas

instituicdes brasileiras citadas ao longo deste estudo. As siglas em negrito representam

instituicdes visitadas para realizagao de observacao de material.

Sigla Instituicao
DGM - Departamento Nacional de Produg&o Mineral
DNPM - Departamento Nacional de Produg&o Mineral
DZ-UNESP - Departamento de Zoologia, UNESP / Campus Rio Claro
IGCE-UNESP |- Instituto de Geociéncias e Ciéncias Exatas, UNESP / Campus Rio Claro
LPV-UNESP - Laboratério de Paleontologia, UNESP / Campus Rio Claro
MN - Museu Nacional do Rio de Janeiro
MPMA - Museu de Paleontologia de Monte Alto
MUGEO - Museu Geologico “Valdemar Lefévre”
PUC-MG - Pontificia Universidade Catolica / Campus Minas Gerais
RCL - Museu de Ciéncias Naturais, PUC-MG
UNESP - Universidade Estadual Paulista / Campus Rio Claro
UFRJ - Universidade Federal do Rio de Janeiro
URC - Departamento de Geologia Aplicada do IGCE, UNESP / Campus Rio Claro
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ANEXO 09

O quadro abaixo apresenta, em ordem alfabética, as siglas referentes as diversas

instituicbes estrangeiras citadas ao longo deste estudo. As siglas em negrito representam

instituicdes visitadas para realizagao de observagao de material.

Sigla Instituicdo
AMNH - American Museum of Natural History (EUA)
AMF - Australian Museum (Australia)
FMNH - Field Museum of Natural History (EUA)
IVPP - Institute of Vertebrate Paleontology and Paleoanthropology (China)
MACN - Museo Argentino de Ciencias Naturales (Buenos Aires, Argentina)
MACN-N - Coleccion Neuquén, MACN (Buenos Aires, Argentina)
MACN-RN - Coleccion Rio Negro, MACN (Buenos Aires, Argentina)
MLP - Museo de La Plata (La Plata, Argentina)
MNHN - Muséum National d Historie Naturelle (Paris, Franga)
MNN - Musée National du Niger (Republica do Niger)
MOZ - Muzeo “Profesor-Dr. Juan A. Olsacher” (Zapala, Argentina)
MPCA-PV - Museo “Carlos Ameguino” (Cipoletti, Argentina)
MUCPv - Museo de Ciencias Naturales de la Universidad Nacional del Comahue
(Neuquén, Argentina)
PVL - Instituto Miguel Lillo (Tucuman, Argentina)
PVPH - Museo Municipal “Carmen Funes” (Plaza Huincul, Argentina)
QM - Queensland Museum (Queensland, Australia)
TMM - Texas Memorial Museum of Science and History (EUA)
UA - University of Antananarivo (Antananarivo, Madagascar)
VPL/JU - Vertebrate Paleontology Laboratory, Jammu University (india)
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ANEXO 10
Matriz de caracteristicas polarizadas, incluindo 36 caracteristicas multi-estado, 26 das

quais passiveis de ordenagdo. “m” = carater multi-estado; “0” = carater ordenavel. “ALLIG” -

Alligatoridae; “Anato” - Anatosuchus minor, “Arago” - Araripesuchus gomesii; “Arapa” -

Araripesuchus patagonicus; “Arawe” - Araripesuchus wegeneri; “BAURU” — Baurusuchidae;

“Chima”

“Berni”

- Bernissartia fagesi,

“Candi”

Chimaerasuchus paradoxus; “Comah”

Candidodon

itapecuruense;

Comahuesuchus brachybuccalis; “CROCO” —

Crocodylidae; “Hamad” - Hamadasuchus rebouli; “LIBYC” - Libycosuchus sp.; “Malaw” -

Malawisuchus mwakasyungutiensis; “Malto” - Forma Monte Alto; “Maril” - Mariliasuchus

amarali; “Notos” - Notosuchus terrestris; “PROTO” — Protosuchia; “SEBEC” - Sebecus sp.;

“Simos” - Simosuchus clarki; “Sphag” - Sphagesaurus huenei; “SPHEN” — Sphenosuchia;

“THALA” — Thalattosuchia; “Urugu” - Uruguaysuchus aznarezi,
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ANEXO 11
Diferentes topologias obtidas por analise filogenética por Parcimbnia de Fitch, onde

nenhum carater foi tratado com ordenacdo, resultando em quatorze (14) topologias

igualmente parcimoniosas. Consenso estrito e de maioria apresentados na Figura 85.

Numero de passos = 503; indice de Consisténcia = 0,4473; indice de Retengdo = 0,6278.
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Anadlise filogenética onde foi aplicada a Parcimbnia de Wagner para os caracteres

discriminados como ordenaveis na matriz (Anexo 10), resultando em quatro (4) topologias

igualmente parcimoniosas. Consenso de maioria apresentado na Figura 86. Numero de

passos = 523; indice de Consisténcia = 0,4302; indice de Retengdo = 0,6294.
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ANEXO 13
Conjuntos de dados para Chimaerasuchus paradoxus, simulando caracteristicas

variaveis ou ausentes (representadas por “?”) de diferentes terminais. Consenso estrito

referente a cada andlise apresentado na Figura 87.

Chimaerasuchus como PROTOSUCHIA

00001 00010 00111 00101 00101
Qo100 01000 00001 11001 01111
00010 00070 10101 17110 00051
11110 00000 01010 10100 00110

Chimaerasuchus como EUSUCHIA
01101 00010 00111 0010l Qolol
11011 10011 00110 Q0010 10000
00110 01000 10127 12110 00051
11110 11101 10110 0loll 11110

70000
02010
10111
1001

12100
02017
10111
1110

Chimaerasuchus como NOTOSUCHIDAE

0100l 00010 00111 00101 00101
00011 01110 YOO0ll 02101 11117
00120 10110 10172 12110 00051
10110 00000 07010 00100 11110

0110l
12011
10117
1001

Chimaerasuchus como SPHAGESAURIDAE

0000l 00010 00111 00101 00101
00011 01110 YOO0ll 02101 111171
00120 10110 10112 13110 00051
10110 00000 07010 00100 11110

11101
12011
10117
1001

01120
10000
11001

02000
10011
11000

01111
11010
11011

01111
10010
11012

10101
Q7000
01011

07010
00101
11011

11011
120100
01011

11011
120100
01011

00010
10000
01110

12211
01021
71110

01011
11011
11110

00110
11011
11110

00010
07001
00011

01101
20101
00011

00170
11201
Qo011

101>0
11211
Qo011
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ANEXO 14

Proposta taxonémica conservadora para os reprsentantes do grupo de estudo,

baseada nas relagdes filogenéticas obtidas ao longo do estudo, sem a introducédo de novas

categorias suprafamiliares. “D” - designagao original; “M” - monotipia. Observa-se que, no

ambito do escopo do presente trabalho, se considerou inadequada a utilizagdo de nomes

efetivos novos.

Taxon Mesoeucrocodylia Whetstone & Whybrow, 1983
Taxon Metasuchia Benton & Clark, 1988

Metasuchia Incertae sedis

Género Malawisuchus Gomani, 1997 (D / M)
Espécie-Tipo: Malawisuchus mwakasyungutiensis Gomani, 1997
Malawisuchus mwakasyungutiensis Gomani, 1997
Género Simosuchus Buckley et al., 2000 (D / M)
Espécie-Tipo: Simosuchus Clarki Buckley et al., 2000
Simosuchus clarki Buckley et al., 2000
Género Anatosuchus Sereno et al., 2003 (D / M)
Espécie-Tipo: Anatosuchus minor Sereno et al., 2003
Anatosuchus minor Sereno et al., 2003
Género A (D / M)
Espécie-Tipo: A wegeneri (Buffetaut, 1981)
A wegeneri (Buffetaut, 1981)

Familia Notosuchidae Dollo, 1924 Sedis Mutabilis

Género Notosuchus Woodward, 1896 (D / M)
Espécie-Tipo: Notosuchus terrestris Woodward, 1896
Notosuchus terrestris Woodward, 1896
Notosuchus lepidus Saez, 1957
Género Mariliasuchus Carvalho & Bertini, 1999 (D / M)
Espécie-Tipo: Mariliasuchus amarali Carvalho & Bertini, 1999

Mariliasuchus amarali Carvalho & Bertini, 1999

Familia Sphagesauridae Kuhn, 1968 Sedis Mutabilis

Género Sphagesaurus Price, 1950 (D / M)
Espécie-Tipo: Sphagesaurus huenei Price, 1950

Sphagesaurus huenei Price, 1950
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[Taxon Mesoeucrocodylia Whetstone & Whybrow, 1983]
[Taxon Metasuchia Benton & Clark, 1988]
Familia Uruguaysuchidae Gasparini, 1971 Sedis Mutabilis
Género Uruguaysuchus Rusconi, 1933 (D)
Espécie-Tipo: Uruguaysuchus aznarezi Rusconi, 1933
Uruguaysuchus aznarezi Rusconi, 1933
Uruguaysuchus terrai Rusconi, 1933, syn. n.
Familia Comahuesuchidae Bonaparte, 1991 Sedis Mutabilis
Género Comahuesuchus Bonaparte, 1991 (D / M)
Espécie-Tipo: Comahuesuchus brachybuccalis Bonaparte, 1991
Comahuesuchus brachybuccalis Bonaparte, 1991
Familia Chimaerasuchidae Carvalho et al., 2004 Sedis Mutabilis
Chimaerasuchus Wu et al., 1995 (D / M)
Espécie-Tipo: Chimaerasuchus paradoxus Wu et al., 1995
Chimaerasuchus paradoxus Wu et al., 1995
Familia Candidodontidae Carvalho et al., 2004 Sedis Mutabilis
Género Candidodon Carvalho & Campos, 1988 (D / M)
Espécie-Tipo: Candidodon itapecuruense Carvalho & Campos, 1988
Candidodon itapecuruense Carvalho & Campos, 1988
Familia A Sedis Mutabilis
Araripesuchus Price, 1959 (D)
Espécie-Tipo: Araripesuchus gomesii Price, 1959
Araripesuchus gomesii Price, 1959

Araripesuchus patagonicus Ortega et al., 2000
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ANEXO 15

Proposta taxondmica para os reprsentantes do grupo de estudo incluindo sugestbes de
clados novos, baseada nas relagdes filogenéticas obtidas ao longo do estudo. “D” -
designacao original; “M” - monotipia. Observa-se que a utilizacdo de nomes novos foi

considerada inadequada no contexto deste trabalho.

Taxon Metasuchia Benton & Clark, 1988
Metasuchia Incertae sedis

Género Malawisuchus Gomani, 1997 (D / M)

Espécie-Tipo: Malawisuchus mwakasyungutiensis Gomani, 1997
Malawisuchus mwakasyungutiensis Gomani, 1997

Género Simosuchus Buckley et al., 2000 (D / M)

Espécie-Tipo: Simosuchus Clarki Buckley et al., 2000
Simosuchus clarki Buckley et al., 2000

Género Anatosuchus Sereno et al., 2003 (D / M)

Espécie-Tipo: Anatosuchus minor Sereno et al., 2003
Anatosuchus minor Sereno et al., 2003

Género A (D / M)

Espécie-Tipo: A wegeneri (Buffetaut, 1981)
A wegeneri (Buffetaut, 1981)

Familia Uruguaysuchidae Gasparini, 1971 Sedis Mutabilis
Género Uruguaysuchus Rusconi, 1933 (D)
Espécie-Tipo: Uruguaysuchus aznarezi Rusconi, 1933

Uruguaysuchus aznarezi Rusconi, 1933
Uruguaysuchus terrai Rusconi, 1933, syn. n.

Familia Candidodontidae Carvalho et al., 2004 Sedis Mutabilis
Género Candidodon Carvalho & Campos, 1988 (M)
Espécie-Tipo: Candidodon itapecuruense Carvalho & Campos, 1988

Candidodon itapecuruense Carvalho & Campos, 1988

Familia A Sedis mutabilis
Género Araripesuchus Price, 1959 (D)

Espécie-Tipo: Araripesuchus gomesii Price, 1959
Araripesuchus gomesii Price, 1959

Araripesuchus patagonicus Ortega et al., 2000
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[Taxon Metasuchia Benton & Clark, 1988]
Infraordem A
Infraordem A Incertae Sedis

Familia Comahuesuchidae Bonaparte, 1991
Género Comahuesuchus Bonaparte, 1991 (D / M)
Espécie-Tipo: Comahuesuchus brachybuccalis Bonaparte, 1991

Comahuesuchus brachybuccalis Bonaparte, 1991

Familia Chimaerasuchidae Carvalho et al., 2004
Género Chimaerasuchus Wu et al., 1995 (D / M)
Espécie-Tipo: Chimaerasuchus paradoxus Wu et al., 1995

Chimaerasuchus paradoxus Wu et al., 1995

Superfamilia A
Familia Notosuchidae Dollo, 1924
Género Notosuchus Woodward, 1896 (D / M)
Espécie-Tipo: Notosuchus terrestris Woodward, 1896
Notosuchus terrestris Woodward, 1896
Notosuchus lepidus Saez, 1957
Género Mariliasuchus Carvalho & Bertini, 1999 (D / M)
Espécie-Tipo: Mariliasuchus amarali Carvalho & Bertini, 1999

Mariliasuchus amarali Carvalho & Bertini, 1999

Familia Sphagesauridae Kuhn, 1968
Género Sphagesaurus Price, 1950 (D / M)
Espécie-Tipo: Sphagesaurus huenei Price, 1950

Sphagesaurus huenei Price, 1950
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