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Resumo

Elosuchidae é uma familia de crocodiliformes fésseis, que apresenta como
caracteristica, a longirostria (rostro alongado). Sendo que a longirostria € um carater
que apareceu diversas vezes convergentemente em diferentes taxons de
Crocodyliformes. A metodologia Extant Phylogenetic Bracket foi utilizada para a
comparacao dos correlatos osteoldgicos da musculatura de camara adutora de um
novo espécime de Elosuchus cherifiensis (LAPEISA-Pal0031), com outros grupos
fosseis e viventes, tornando possivel a verificagdo da inser¢cdo dos musculos adutores
da mandibula em todos eles. Observou-se a presenca de cristas no quadrado no
espécime LAPEISA-Pal0031, onde apds a analise comparativa, foi constatado que
elas podem ser a inser¢do dos musculos M. adductor mandibulae posterior, M.
adductor mandibulae externus medialis e M. adductor mandibulae externus
superficialis. Sendo assim possivel a inferéncia de que este animal possuia uma maior
forca de mordida e potencialmente maior resisténcia a tor¢cdes, devido ao fato do seu
padrao de cristas musculares diferir dos demais longirostros, que em geral possuem
forca de mordida menor, sendo mais semelhante aos crocodiliformes com dieta

generalista com maior forca de mordida.

Palavras-chave: Elosuchidae; Crocodyliformes; Mdusculos Adutores; Correlatos

Osteoldgicos



Abstract

Elosuchidae is a family of longirostrum fossil crocodyliforms (elongated
rostrum). The longirostry is a trait that appeared several times in different
Crocodyliformes and represents an example of convergent evolution. The method
Extant Phylogenetic Bracket was used to analyse and compare the osteological
correlates for the adductor chamber in Elosuchus cherifiensis (LAPEISA-Pal0031), to
other fossil and extant crocodyliforms. The goal is to analyse and propose the area of
insertion for the adductor muscles of the mandible in these taxa. Three crests were
recognized on the quadrate bone of the new specimen of E. cherifiensis that may be
the areas of attachment for the muscles M. adductor mandibulae posterior, M. adductor
mandibulae externus medialis and M. adductor mandibulae externus superficialis. The
identified internal adductor muscles osteological correlates suggest the E. cherifiensis
had a stronger bite force and increased resistance to torsions. This is supported by the
muscle scar pattern in E. cherifiensis that is unlike what is observed on the muscle
attachments in other longirostrum crocodyliforms that tend to have weaker bite forces
and being more similar to the pattern present in crocodyliforms with a generalist diet

and stronger bite force.

Key-words: Elosuchidae; Crocodyliforms; Adductor Muscles; Osteological Correlates
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1. Introducéo

No Marrocos, a diversidade de Crocodyliformes é mais bem representada nos
depositos da Formacéo Ifezouane, principalmente em locais mais ao sul da area de
afloramento (CAVIN et al, 2010), pertencendo a Kem Kem Beds, e que sdo datados
do Cretaceo Superior (Cenomaniano Inferior, IBRAHIM et al, 2020). A Familia
Elosuchidae (sensu MEUNIER & LARSSON, 2016) é um dos grupos de
crocodiliformes que compdem esta diversidade. Os Elosuchidae sé&o caracterizados
pela longirostria, ou seja, rostro alongado maior que 50% do comprimento total do
cranio (BUSBEY, 1995).

Um dos aspectos mais interessantes sobre a evolucdo dos crocodiliformes é
que a longirostria, assim como outras caracteristicas gerais do cranio, evoluiu
independentemente varias vezes ao longo da evolucdo do grupo (BUSBEY, 1995;
WILBERG, 2017; WILBERG et al, 2018). Ainda, a evolugdo da longirostria é
acompanhada de implicacbes sobre aspectos da paleobiologia, em particular o
rearranjo da musculatura da camara adutora, ou seja, a musculatura envolvida no
fechamento e abertura da mandibula. Isto porque a evolucdo da longirostria envolve
mudancas nas propriedades biomecanicas do cranio, afinal a fragilidade mecéanica de
rostros delgados e alongados € um limite a producdo de forca de mordida, e ao
aumento da velocidade de captura da presa. Nos crocodiliformes longirostros, a
reorganizacdo do cranio gerou modificacbes em estrutura muscular de camara
adutora e, como consequéncia, nos correlatos osteoldgicos para fixacdo de masculos
identificados (Ballell et al, 2019). No entanto, o arranjo da musculatura da camara

adutora nao foi descrito nos Elosuchidae.

1.1 Objetivos Gerais

Descrever e avaliar a camara adutora de um novo espécime de Elosuchus
cherifiensis LAPEISA-Pal0031 e comparar com outros grupos de crocodiliformes
longirostros para compreender como ocorreu a evolucdo da longirostria em

Elosuchidae.



1.2 Caracterizacédo Geoldgica

O novo espécime de Elosuchus cherifiensis (Lavocat, 1948), é proveniente do
Marrocos (norte da Africa), mais especificamente da Kem Kem Beds, que de acordo
com IBRAHIM et al, 2020, sdo depdsitos mais fossiliferos, melhor expostos e
frequentemente mais acessiveis do que estratos similares em outros locais do norte
da Africa (Figura 1). Crocodyliformes sdo abundantes nesta Bacia onde
frequentemente sdo encontrados dentes e osteodermos isolados, cranios parciais,
0ssos do cranio isolados, parciais ou inteiros, atribuidos em grande parte aos géneros
Hamadasuchus (Buffetaut, 1994), Araripesuchus (Sereno & Larsson, 2009),
Lavocatchampsa (Martin & Lapparent de Broin, 2016), Laganosuchus (Sereno &
Larsson, 2009), Aegisuchus (Holliday & Gardner, 2012), e Elosuchus (Lapparent de
Broin, 2002). Os elementos faunais presentes nos depoésitos definiu uma idade para a
Bacia, sendo Albiano-Cenomaniano (Cretaceo Inferior e Superior) (IBRAHIM et al,
2020).

Cavin et al (2010), descreve que a Formacgao Ifezouane tem em sua
composicao, arenitos detriticos com estratificacdes cruzadas, além de ela ser rica em
namero de fosseis de vertebrados desarticulados, principalmente em localidades
dispostas na parte sul da area de afloramento. Possui uma espessura variavel, que

alcanca 250 metros em algumas localidades.



Figura 1 — Mapa geogréfico do Marrocos, no norte do continente africano, com destaque

para a area Kem Kem Beds em vermelho.
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Fonte: Ibrahim et al. (2020)

2. Metodologia

Para a compreenséao das implicacdes paleoecoldgicas do arranjo da camara
adutora de Elosuchidae foi aplicada uma abordagem que envolve dois passos. Esta
abordagem seguira os passos delineados da metodologia Extant Phylogenetic Bracket
(WITMER, 1995). Assim, inicialmente houve a analise de correlatos osteolégicos da
musculatura da camara adutora dos Crocodyliformes viventes. Esta faceta do projeto
visou observar feicbes anatbmicas osteologicas que podem ser suficientemente e
necessariamente explicadas por inser¢des musculares. Esta faceta é baseada nas
evidéncias de que a musculatura de vertebrados auxilia na manutengao, modelagem
e disposicdo dos ossos. Deste modo, 0 arranjo muscular da camara adutora resulta
em marcas nos 0SS0S, Ou seja, 0s correlatos osteoldgicos que permitem a analise do
sistema musculoesquelético. A segunda faceta visou analisar os mesmos correlatos
osteoldgicos reconhecido nas espécies viventes na grande diversidade féssil dos
Crocodyliformes, e assim reconhecer as diferencas nos arranjos da musculatura da
camara adutora nesses grupos que adquiriram convergentemente a longirostria. No

contexto especifico do presente projeto, as espécies viventes analisadas foram
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Caiman latirostris, Caiman crocodilus, Alligator mississippiensis, Gavialis gangeticus

e Tomistoma schlegelii.

Para a segunda faceta do projeto, que visa a analise dos correlatos
osteoldgicos presentes nos grupos fésseis, o foco foi um novo espécime do taxon
Elosuchus cherifiensis LAPEISA-Pal0031 depositado no Laboratério de Paleontologia
e Evolucdo de llha Solteira, na Faculdade de Engenharia de llha Solteira, UNESP
(LAPEISA). Este novo espécime é composto por um cranio parcial incluindo o teto
craniano, o neurocranio e os quadrados parciais. Adicionalmente, outros grupos de
Crocodyliformes foram analisados (ex. Dyrosauridae e Paralligatoridae) com base em
literatura publicada (anexo 1), além de uma base de dados fotografica contendo mais

de 50 taxons de Crocodyliformes fésseis que o LAPEISA possui.

Em virtude da ocorréncia da pandemia de Sars-Cov-2, o impedimento das
aulas e circulacdo de pessoas na universidade, o cranio parcial de E. cherifiensis
depositado no LAPEISA, foi analisado utilizando fotografias do material, além de que
os dados referentes aos tadxons viventes, foram retirados de toda a bibliografia

consultada.

3. Resultados

A analise combinada dos taxons viventes, juntamente com 0 novo espécime
de Elosuchus cherifiensis, e os demais taxons fésseis permitiu que o arranjo da
musculatura da camara adutora de Elosuchidae pudesse ser reconstruida, e as
especializacbes desta familia de rostro alongado possam ser evidenciadas. Com esta
reconstrucao, € possivel um melhor entendimento sobre a paleobiologia deste grupo
de Crocodyliformes e as diferencas de como esta especializagdo ocorreu em
Elosuchidae em comparacdo com as demais aquisicbes ao longo da filogenia dos
Crocodyliformes.

Holliday & Witmer (2007) evidenciaram a topologia do nervo trigémeo, que
dividem os musculos da camara adutora em grupos conforme sua posicao em relacéo
ao nervo citado, sendo eles M. adductor mandibulae internus (MAMI), M. adductor
mandibulae externus (MAME), M. adductor mandibulae posterior (MAMP) e M.
constrictor internus dorsalis (MCID). Os correlatos osteoldgicos dos musculos da



11

camara adutora identificados no espécime LAPEISA-Pal0031 foram de musculos
do grupamento MAME, especificamente M. adductor mandibulae externus
medialis (MAMEM) e M. adductor mandibulae externus superficialis (MAMES).
Também foi possivel observar os correlatos referentes ao MAMP. Essa identificagédo
foi concebivel pois estes musculos sdo originados na superficie ventral do 0sso
quadrado, uma homologia dentro de Crocodylia. (HOLLIDAY & WITMER, 2007).

Com anadlise de literatura, M. adductor mandibulae externus profundus
(MAMEP), M. pterygoideus dorsalis (MPTd), M. pterygoideus ventralis (MPTv), M.
pseudotemporalis superficialis (MPSS) e M. intramandibularis (M), foram musculos
passiveis de serem inferidas localiza¢des, porém ndo no LAPEISA-Pal0031, devido

ao material ser um cranio parcial.

3.1 Camara Adutora em Crocodyliformes Viventes

De acordo com Bona e Desojo (2011), em Caiman latirostris, o MAMEP se
origina na superficie ventral do quadrado e quadratojugal, inserindo-se na aponeurose
coronal, cartilagem transiliens e borda dorsal do surangular, 0o MAMES origina-se no
processo descendente do quadratojugal-quadrado e se insere no pos-orbital. MAMP
origina-se na superficie ventral do quadrado pela aponeurose do quadrado e fixa-se a
margem medial do articular por meio da aponeurose subarticular, @ margem medial
do angular pela aponeurose angular, a area medial da por¢éo surangular e caudal da
cartilagem transiliens pela aponeurose do coronoide. MPTv fixa-se na superficie
postero-dorsal do pterigdide e na aponeurose pterigéide (IORDANSKY, 2000). As
fibras do MPTv estendem-se como varias laminas em forma de leque e se inserem na
mandibula pela aponeurose angular e retroarticular na borda posterior e medial do
processo retroarticular. MPTd esta ligado a margem medial e anterior da fenestra
suborbital no palatino e a maxila, e ossos pré-frontais e as cartilagens orbitonasal e

interorbital, inserindo-se antero-lateral e pdstero-medialmente ao tenddo mandibular.

O MPSS é delgado e posicionado antero-lateralmente, preso a superficie
latero-dorsal do lateroesfenoide e inserido na superficie dorsal da cartilagem
transiliens. O segundo, posicionado medialmente ao ramo V3 do nervo trigémeo, e

com insercao na ponte lateroesfenoide e na aponeurose do coronoide (IORDANSKY,
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2000). Por fim, o MI esta ligado a aponeurose intramandibular em forma de leque
(IORDANSKY, 2000) que se projeta antero-lateralmente no canal de Meckel a partir
da superficie ventral da cartilagem transiliens (Fig. 2). Suas fibras se inserem na
superficie medial do osso dentario, osso esplenial, 0sso angular e cartilagem de
Meckel.

Figura 2 - Disposic¢éo de alguns musculos craniais em Caiman latirostris. MAME, M. adductor
mandibulae externus; MAMIi, M. intramandibularis; MAMP, M. adductor mandibulae posterior;
MAMIPst, M. pseudotemporalis; MAMIPtd, M. pterygoideus dorsalis; MAMIPtv, M. pterygoideus

ventralis; tc, cartilagem transiliens.

MAMIPtd
MAMIPst

MAMIPtd  MAMIPst

Z MAMIPtd

Fonte: Bona e Desojo (2011)

Em Alligator mississippiensis, de acordo com Busbey (1989), o MAMEP (Fig.
4b) esta na porgcdo anterior da fossa temporal, se origina da superficie lateral do
lateroesfendide e da face posterior de um pequeno tendao que se fixa a crista cotilar
do lateroesfendide (Fig. 3). Também surge na porcdo mais dorsal da fossa temporal.
Inser¢cdes menores estao presentes na lateral externa do pos-orbital, quadrado e mais
ventral da fossa temporal superior. O MAMES (Fig. 4a) se origina na regiao pos-orbital

proxima a barra pés-orbital, na superficie ventral do quadratojugal e, posteriormente,
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na borda mais lateral do quadrado, e se insere na superficie superior achatada da

surangular, lateral a fossa mandibular (Fig. 3).

MAMEM (Fig. 4b) origina-se da superficie ventral do quadrado medial ao
MAMES e das faces anterior e lateral do Tendédo Adutor Cranial (CATIl). Fibras
originam-se no quadrado medial a depressédo rasa que conduz dorsalmente a fossa
supratemporal, logo acima do forame trigémeo. MAMP (Fig. 4d) surge da superficie
ventral do quadrado medial para as fiboras do MAMES e da superficie posterior do
CATII para o longo da superficie medial do angular na base da fossa adutora. A
camada medial de fibras origina-se da face medial do CATII e da superficie ventral do
quadrado dentro do espaco circundado pelo CATIm e CATIIl. As fibras mais profundas
se inserem na porcao medial da superficie ventral do quadrado, das faces anterior e
posterior do tendao adutor mandibular (MATIp) e da borda anterior da fossa glendide
com as fibras mais curtas se inserindo na borda da glendide. MPTv (Fig. 4h) surge da
parte lateral e podstero-lateral da superficie ventral do PPTIp (Tenddo Pterigdide
Posterior), na superficie medial das laminas lateral e horizontal do PPTIp e nos dois
tercos mediais da borda posterior transversa da asa do pterigoide até a margem

medial da asa do pterigoide.

MPTd (Fig. 4g) tem sua origem no pilar pré-frontal, as superficies internas
dorsal e medial da maxila, a superficie dorsolateral do palatino, a por¢do mais antero-
medial do pterigoide, o processo maxilar do ectopterigdide, a parede posterior da
concha nasal posterior e septo interorbital cartilaginoso. O Ml (Fig. 4i) tem origem
surge dentro do canal de Meckel, principalmente nas superficies lateral e medial do
MATII e se insere na cartilagem dentéria, esplenial, angular e de Meckel dentro do

canal de Meckel.
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Figura 3 — Viséo lateral direita de parte do cranio (A) e mandibula (B) de Alligator
mississippiensis, mostrando origens e inser¢des de alguns musculos adutores mandibulares. A,
angular; ar, articular; co, corondide; d, dentério; ec, ectopterigdide; Is, lateroesfenodide; m, maxila;
MAMEM, M. adductor mandibulae externus medialis; MAMES, M. adductor mandibular externus
superficialis; MAMEP-a, M. adductor mandibular externus profundus,parte anterior; MAMP, M.
adductor mandibulae posterior; MI, M. intramandibularis; MPt(a), M. pterygoideus anterior; MPt(p), M.
pterygoideus posterior; pt, pterigéide; pl, palatino; prf, pré-frontal; q, quadrado; qj, quadratojugal; sa,

surangular; STF, fenestra supratemporal; V, foramen trigémeo.

MAMES — MAMEM

MANME P-2

MAMES MAMEM
“\\ /

o

MP(a) N/ Ml

MAMP
B

Fonte: Busbey (1989)
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Figura 4 — Vista lateral dos musculos da mandibula de A. mississippiensis representados

individualmente, modelado por coloracdo 12KI e tomografia computadorizada.
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Em Caiman crocodilus, Drongelen (1982) descreve o MAMEP como se
estendendo de uma area entre o forame do quinto nervo craniano e a fenestra

supratemporal até a cartilagem transiliens, e também da crista da fenestra



16

supratemporal até a cartilagem transiliens. MAMES se origina da superficie ventral do
processo descendente formado pelo quadratojugal e quadrado, até a superficie
dorsolateral do surangular. MAMEM origina-se da superficie antero-ventral do
guadrado. MAMP estende-se da area ventral ao quadrado até o lado medial do
surangular, a fossa de Meckel, a parte caudal da cartilagem transiliens e a superficie
anterior do articular. Os masculos pseudotemporais ocupam a parte antero-medial da
fenestra infratemporal. Este esta aderido dorsalmente ao lateroesfendide,
ventralmente a parte péstero-dorsal da superficie lateral da aponeurose V (Fig. 5) e a
area imediatamente latero-rostral a ela. O MPTd estende-se a partir de uma ampla
area de fixacao entre a 6rbita e o jugal, apenas posterior a cavidade nasal e dorsal a
fenestra palatina a cartilagem transiliens e & mandibula. O MPTv se estende das
superficies dorsal e ventral do flange pterigbide a superficie medial da area péstero-
ventral da mandibula inferior. O MI vai da cartilagem transiliens para dentro da

mandibula.
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Figura 5 — Visdo lateral dos musculos da mandibula, apds a remocéao do jugal, MAMEP,
MAMP e ML. ap (1,11, 111,...), aponeuroses; c.m, cartilagem Meckel; c.t; cartilagem transiliens; mand,
mandibula; m.a.p, M. adductor mandibulae posterior; m.in, M. intramandibularis; m.p, M.
pseudotemporalis; m.p.a, M, pterygoideus; r.mand.V, nervus trigeminus ramus mandibularis;

r.mand.ophth.V, nervus trigeminus ramus ophthalmicus
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Fonte: Drongelen (1982)

Em Gavialis gangeticus e Tomistoma schlegelii, Endo et al (2002) relata que
MPTd tem origem na superficie dorsal do osso pterigdide e ventral ao osso quadrado,
MPTv se origina na regido medial dos ossos quadrado e pterigdide, inserindo nos
0sso0s angular e articular. O MAMP se origina no 0sso pterigoide e insere-se nos 0Ss0s
articular e angular, possuindo feixes musculares planos e finos (Fig. 6), distinguindo
nesse ponto do T. schlegelii, que possui as mesmas caracteristicas de origem e
insercdo, porém o MAMP é um musculo mais desenvolvido. MPSS se origina da

superficie interna da fenestra supratemporal, inserindo-se na superficie medial dos



18

0ssos angular e surangular. T. schlegelii, possui um MPSS com feixes mais delgados,
pois sua fenestra supratemporal € menor comparado ao G. gangeticus, que detém
uma fenestra maior e consequentemente, MPSS mais desenvolvido. M. depressor
mandibulae em ambas as espécies, € um muasculo que merece uma ressalva, pois ele
tem origem nos 0ssos esquamosal e quadrado, inserindo na superficie dorsal do

articular, e € um musculo bem desenvolvido.

Figura 6 — Articulacdo mandibular direita de Gavialis gangeticus. D, superficie de insercéo

da mandibula apés a remocao de M. depressor mandibulae; P, MPTd; seta, feixe fino e plano do
MAMP.

Fonte: Endo et al (2002)

3.2 Camara Adutora em Crocodyliformes Fésseis.

Observa-se que no espécime de Elosuchus cherifiensis (LAPEISA-Pal0031)
foram identificadas trés cristas na superficie ventral do osso quadrado (Fig. 7b), duas
robustas e uma mais delgada, se estendendo horizontalmente do lado direito, até
guase alcancar seu limite esquerdo. De acordo com Lapparent de Broin (2002), essas
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cristas sao resultado de insercfes de musculos adutores, relacionadas as cristas A,
B e C de lordanski (1973), possiveis origens de musculatura do grupamento
MAME e MAMP. Meunier & Larsson (2016) mencionam também a presenca de
crista na margem postero-dorsal do quadratojugal, regido que forma a

fenestra infratemporal.

No osso pterigéide, hd uma crista robusta com um forame lateral, e
no lateroesfendide ha uma crista pequena em contato com a parede anterior do
forame oval, se dispondo de modo antero-posterior. Além de outra crista mais
pronunciada péstero-medialmente (MEUNIER & LARSSON, 2016), nao

sendo visiveis no espécime LAPEISA-Pal0031.

Figura 7 a: Visdo dorsal do cranio parcial de Elosuchus cherifiensis. b: Visédo ventral do
cranio parcial de Elosuchus cherifiensis com a presenca da crista robusta referente ao MAMP (seta

preta) e das cristas delgadas referentes ao MAMES e MAMEM (setas azul e vermelha)

MAMES/MAMEM
MAMP
MAMES/MAMEM

Fonte: Préprio Autor

Os dirosaurideos fazem parte de um grupo de téxons longirostrinos
filogeneticamente préximos de Elosuchus (BROIN, 2002). Schwarz-Wings (2013)
descreveu que o MAMEP neste grupo € inserido como em crocodilos viventes
(IORDANSKY, 1964, 2000; VAN DRONGELEN & DULLENMEIJER, 1982; BUSBEY,
1989; HOLLIDAY & WITMER, 2007, 2009; BONA & DESOJO, 2011) na fossa
supratemporal e no tenddo adutor mandibular preenchendo o forame supratemporal

completamente. MAMES origina-se na superficie antero-lateral do quadrado e
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quadratojugal, MAMEM tem origem em superficie antero-medial do quadrado, MAMP
estendeu- se como nos crocodilos viventes do quadrado para a fenestra infratemporal
e como a fenestra infratemporal dos dirosaurideos era pelo menos trés vezes maior
gue nos crocodilos viventes, seu MAMP possivelmente tinha uma secao transversal
fisiologica maior (SCHWARZ-WINGS, 2013). MPTv possivelmente se originava na
asa pterigbdide, se estenderia envolvendo ventralmente ao redor da articulacéo
mandibular e se inseria tanto na superficie lateral quanto medial do processo
retroarticular (IORDANSKY, 1964; SCHUMACHER, 1973; VAN DRONGELEN &
DULLEMEIJER, 1982; BUSBEY, 1989). Como nos crocodilos existentes, o MPTd se
estendia através da fenestra suborbital até a face dorsal da asa pterigoide, cartilagem
transiliens e o tenddo adutor mandibular. Ml se estendia da cartilagem transiliens
anteriormente até o forame intermandibular para preencher a fossa de Meckel e o

MPSS tem origem lateroesfendide bem desenvolvida.

Em Pholidosaurus puberckensis, esta presente uma crista bem marcada
bifurcada correspondente a crista A de lordanski (1973) (Martin et al. 2016), localizada
proximo da borda posterior e do limite anterior com a fenestra temporal inferior no 0sso
guadrado (Fig. 8). Chalawan thailandicus, possui duas cicatrizes musculares, sendo
uma delas na superficie ventral do quadrado e a outra na margem dorsal do pterigdide.
Em Shamosuchus djadochtaensis, Pol et al. (2009) observa que na parte superficial
posterior do quadrado, ndo ha uma crista bem marcada, porém existe uma crista ‘B’
de lordanski (1973) bem desenvolvida na superficie ventral do quadrado. Eosuchus
minor, de acordo com Brochu (2006), possui a crista B de lordanski (1973) delgada
que corre na superficie lateral do quadrado, morfologicamente semelhante ao
Eosuchus lerichei. Mourasuchus nativus foi um caimanine do Mioceno da América do
Sul, Bona (2013) diz que as cristas A e B (lordansky, 1964) sao orientadas mais
posterior e lateralmente, comparados com outros taxons da mesma familia, inferindo-
se que o grupamento MAME se projete dessa forma nesta espécie. MAMP também
se modificou mais posteriormente nesta espécie, dando a ela uma caracteristica de

cranio mais plano.
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Figura 8 — Representacao das cristas quadraticas no cranio de P. puberckensis. A, A’, B, B’
e D: cristas de inser¢Bes musculares; boc, basiocciptal; ch, coana; Itf, fenestra temporal inferior; oc,

cbndilo occipital; s, esquamosal. Outras abrevia¢des nas Figuras 2 e 3.
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Fonte: Martin et al. (2016)

Algumas caracteristicas de outras espécies que valem ser pontuadas, é que
em lharkutosuchus makadii, uma enorme protuberancia triangular na superficie
ventral do corpo do quadrado que foi inferida como uma superficie de fixacao extra
para MAMP (OSI, 2013) (Fig. 9). Esta area é aparentemente a modificacdo das cristas
de lordansky (1964).

Os Notosuchia em sua maioria, eram predadores terrestres que podiam ser
de tamanho pequeno/médio ou até grandes, alguns de forma semiaquatica, com
habitos insetivoros, onivoros ou herbivoros (CUBO et al, 2020). Temos como
exemplo, Mariliasuchus amarali, um notossuquideo que seu 0sso quadrado apresenta
a maioria das sinapomorfias presentes no clado (ZAHER et al, 2006). Perto da sutura
quadrado-quadratojugal, a superficie ventral dos quadrados apresenta duas cristas
Osseas paralelas, orientadas antero-posteriormente, que parecem corresponder a
cicatriz muscular A de lordansky (1964) (OSlI, 2013). Baurusuchidae é um dos grupos
mais diversos dentro deste clado, eram grandes predadores terrestres no Cretaceo
da América do Sul (MONTEFELTRO et al, 2020). Seus o0ssos quadrados eram
verticais e o palato secundario do tipo mesosuquiano (CARVALHO et al, 2004).

Baurusuchus albertoi, apresenta crista pronunciada na superficie ventro-medial do
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0sso quadrado, estendendo-se da borda anterior do condilo mandibular medial até o
basioccipital e a superficie anterior do corpo distal do quadrado é concava e possui
sulcos suaves para a origem dos feixes adutores (cristas A e B sensu lordansky,1973)
(NASCIMENTO; ZAHER, 2011). Entretanto, Montefeltro et al, (2020) citam que o
MAMES, MAMEM e MAMP possuem origens na superficie ventral do osso quadrado
em Aphaurosuchus escharafacie, desde a por¢cao medial (MAMP), até préximo ao
contato com o quadratojugal (MAMES), e utilizando da metodologia de Andlise de
Elementos Finitos, notou-se também que possuem uma forca de mordida
relativamente fraca comparado aos crocodilianos existentes de tamanho aproximado,
sugerindo uma estratégia de caca diferente para este clado. Também em
Aphaurosuchus escharafacie, Darlim et al (2021) descrevem uma crista reta alongada
gue se estende ao longo da superficie antero-medial do 0sso, paralela e ligeiramente
posterior a sutura quadratojugal (crista A), sendo relacionado a insercdo do MAMES
e outras duas cristas em contato antero-lateral do quadrado com o pterigodide,
dispondo-se quase paralelas (cristas B e B’), associadas as inser¢cbes de MAMEM e
MAMP.

Figura 9 — Origem de alguns musculos adutores de mandibula em lharkutosuchus makadii,

regido temporal e visdo ventral. Observa-se as cristas modificadas do MAMP. Abreviacdes nas

figuras 2, 3 e 5.

Fonte: Osi (2013)
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4. Discussao

Elosuchus cherifiensis apresenta algumas caracteristicas exclusivas que
podem ter se encarregado de exercer fungcdes biomecéanicas distintas no grupo dos
Elosuchidae, Meunier & Larsson (2016) propuseram hipGteses para explica-las na
evolucao do tdxon. Uma caracteristica € a presenca de uma oclusao precisa entre a
roseta das pré-maxilas e a por¢cdo anterior do dentario, que estaria associada a uma
captura de suas presas na regido distal do rostro. Entdo, € necessario um aparato de
musculatura adutora capaz de promover a estabilidade no momento de predacéo, que

combinado com a oclusao diferenciada, permite que obtenha sucesso na alimentacao.

Outra caracteristica notada por Meunier & Larsson (2016) € a regido poés-
orbital com sua morfologia mais extensa antero-ventralmente, alongando-se até quase
encostar na Orbita ocular. Esta particularidade do taxon pode ter apoiado e
estabilizado os olhos no momento que MPTd se contraia, evidenciando mais uma vez,
adaptacdes morfologicas para resisténcia a tor¢des e forca de mordida, pois permitiu
que ndo houvesse presséo intraocular gerada pela forte contracdo muscular no
momento que a presa esta sendo capturada. O fechamento do espaco antorbital pode
ter funcionado para fortalecer ainda mais o focinho, fornecendo um reforco posterior
para resistir as forcas de torcdo (MEUNIER & LARSSON, 2016).

A forca de mordida € exercida pela acdo de dois conjuntos musculares, que
sdo o0s adutores externos e internos. O MAMP em todas as espécies
analisadas, exceto G. gangeticus e T. schlegelii, se origina em por¢cdes ventrais
do quadrado, possuindo ou ndo algumas modificagbes, como em lharkutosuchus
makadii. Isto o sugere a origem do MAMP em Elosuchus cherifiensis nas cristas
observadas no quadrado (Fig. 7b), pois o padrdo de correlatos osteoldgicos difere
destes longirostros viventes e se aproxima dos demais taxons. MAMES e
MAMEM também compartilham o osso quadrado como origem, fazendo com que
eles, por terem uma superficie de fixagcdo e tamanho menor comparado ao MAMP,
sejam 0s responsaveis pelas cristas menores observadas nesse osso (Fig. 7b).
MPTd ocupa uma grande porcdo substancial na cabeca dos Crocodyliformes,
particularmente a superficie dorsal do palato e o espaco suborbital (HOLLIDAY
& WITMER, 2007). Meunier & Larsson (2016) pontuam que Elosuchus possui

uma fenestra suborbital modificada em formato de fossa, indicando que as



24

origens anteriores de MPTd estariam fixadas a esta estrutura, em vez de atingir as
superficies periféricas do espaco antorbital (abertura e espaco geralmente grandes
na lateral do focinho). Com isso, é notavel que a morfologia de MPTd em
Elosuchus pode ser definida como uma sinapomorfia. Tal carater teria sido
relacionado a uma maior resisténcia as forcas de torcdo do que outros taxons
longirostrinos  suportariam. Os musculos responsaveis pela mordida dos
crocodilianos longirostros, sdo mais finos e curtos, necessarios para uma mordida
rapida, baseados em uma dieta piscivora (OSI, 2013), contrapondo-se aos
correlatos de Elosuchus, determinando a maior carga suportada por eles no

fechamento da mandibula.

lordanski (1964) descreve as fenestras supratemporais como sendo
maiores em crocodilianos piscivoros que possuem rostro comprido, e sao
moderadas em outros que possuem uma dieta generalista e rostro menor. As
dimensobes da fenestra, estariam intimamente relacionadas com o volume do
MAMEP e o modo de alimentagdo da espécie. Tendbes dos musculos
adutores da mandibula, se inserem nas cristas formadas por eles na superficie
Ossea dentro da fossa temporal. Essas cristas possuem um padrao especifico
para cada espécie de crocodiliano, porém ha semelhanca entre aqueles que

possuem uma mesma dieta.

Com esses dados, observa-se que mesmo sendo uma espécie
longirostra, Elosuchus cherifiensis possui insercbes musculares e padrdes de cristas
semelhantes aos crocodilianos que praticam uma dieta mais generalista (Fig. 10).
Por exemplo, Gavialis gangeticus é um crocodiliforme longirostro piscivoro, ou seja,
tem uma dieta especializada. Endo et al (2002) relataram que no seu 0SSO
quadrado, ha uma longa crista B e uma pequena crista D, sendo interpretadas
como relacionados a insercdo do M. depressor mandibulae, pois ele € bem
desenvolvido nesta espécie e importante na sua mordida, fato constatado também
devido a protusdo medial no osso articular, e ao M. pterygoideus, que tanto o
dorsalis quanto o ventralis possuem inser¢cdes no osso quadrado (Fig. 11). Sendo

assim, nota-se o padrdo distinto entre esses taxons longirostros.

MPTv pode estar relacionado a crista na regidao pterigoide,
caracteristica observada nos taxons viventes e em Dyrosauridae, considerado

taxon irmao de Elosuchidae (SOUZA et al, 2019). E foi inferido que as cristas
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presentes na regidao lateroesfendide sido pertencentes ao MPSS, onde em
dirosaurideos € um musculo bem desenvolvido, podendo deixar uma marca mais
robusta. De acordo com Busbey, (1995); McHenry, (2006) e Walmsley et al,
(2013), crocodilomorfos néo-longirostros séo capazes de lidar com forcas elevadas
durante a alimentacdo, uma adaptacdo que lhes permitiria se alimentar de presas

maiores e/ou mais duras.

Portanto, os correlatos osteolégicos demonstram a robustez muscular
dos adutores da mandibula em E. cherifiensis, ndo sendo semelhantes aos

longirostros viventes.

Figura 10 — Imagem ampliada do osso quadrado de Elosuchus cherifiensis LAPEISA-

Pal0031 evidenciando seu padrao de cristas musculares. Foto em auto-relevo.
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Fonte: Préprio Autor
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Figura 11 — Padrdo de cristas presentes em Gavialis gangeticus. fen. i-t, fenestra

infratemporal; fen. s-t, fenestra supratemporal; B, crista B; D, crista D. Outras abrevia¢Bes nas Figuras
2e3.

Fonte: lordanski (1964)

5. Conclusao

Este estudo demonstrou que os correlatos osteoldgicos presentes em parte
do cranio de Elosuchus cherifiensis, especificamente na superficie ventral do 0sso
guadrado, estdo relacionados aos musculos MAMP, MAMES e MAMEM, os dois
altimos estdo dentro do grupamento MAME (musculos adutores mandibulares
externos), devido ao tamanho e posicao dos mesmos em todos os taxons analisados.
O grupamento MAMI (musculos adutores mandibulares internos, onde se encontram
por exemplo, MPTd, MPTv e MPSS), possuem uma maior robustez de acordo com
levantamento bibliografico, formando cristas em 0ssos ausentes no espécime
LAPEISA-Pal0031. Sendo assim, este animal possuia uma forca de mordida
relativamente maior e como consequéncia, uma dieta mais generalista, o que se
contrap8e com as espécies longirostras viventes, pois seus feixes musculares sao
mais curtos, essenciais em uma dieta piscivora, ja que essa caracteristica permite

uma mordida mais rapida.
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A ocluséo perfeita no focinho distal, a fenestra suborbital modificada nessa
espécie que demonstra maior importancia do musculo MPTd na mordida, e o apoio
da barra pos-orbital nos olhos, também reforcam o ponto da resisténcia aos

movimentos da presa durante a captura.
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8. ANEXO Il - ABREVIATURAS DE MUSCULOS

Abreviatura

Nome correspondente

MAME Musculus adductor mandibulae externus

MAMEM Musculus adductor mandibulae externus
medialis

MAMEP Musculus adductor mandibulae externus
profundus

MAMES Musculus adductor mandibulae externus
superficialis

MAMI Musculus adductor mandibulae internus

MAMP Musculus adductor mandibulae
profundus

MCID Musculus constrictor internus dorsalis

Ml Musculus intramandibularis

MPSS Musculus pseudotemporalis superficialis

MPTd Musculus pterygoideus dorsalis

MPTv Musculus pterygoideus ventralis
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