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RESUMO

Os Mesoeucrocodylia compreendem os crocodilianos classicamente
reunidos em dois grupos - Mesosuchia e Eusuchia. Enquanto o segundo é
representado principalmente pelos crocodilianos viventes, hoje restritos a
ambientes quentes e umidos dos Trépicos, o primeiro inclui uma gama diversa
de formas e habitos, comumente encontrados em ambientes deposicionais das
principais bacias sedimentares mesozoicas brasileiras. Diversas sao as
propostas de relacionamentos para os Mesoeucrocodylia, porém as
controvérsias existem em relagao aos grupos basais terrestres, principalmente
os crocodilianos de distribuicdo gonduanica. O quase consenso entre autores
sugere que estes formam um grupo polifilético. Nesta contribuicao foram
analisados 17 taxons de Mesoeucrocodylia basais do Mesozdico sulamericano
e areas relacionadas da Gondwana. Uma analise filogenética de parciménia
maxima por busca heuristica de arvores revelou uma unica hipétese de
relacionamento completamente resolvida para estes taxons, evidenciando as
seguintes conclusdes. Os Notosuchia revelaram-se um grupo monofilético, no
qual foram identificados alguns grupos monofiléticos inclusos fortemente
suportados, tanto por analise de bootstrap quanto pelo indice de Bremer.
Confirmou-se o monofiletismo das familias Peirosauridae, Baurusuchidae e
Uruguaysuchidae, ainda que tenham sido acrescidas de alguns taxons
transferidos. Trés novos grupos foram reconhecidos para a manuntengao de
uma taxonomia monofilética. Uma analise de parcimdnia de Brooks foi utilizada
para investigar o relacionamento das massas continentais derivadas do
supercontinente de Gondwana. Ao contrario das proposi¢cdes de alguns autores

anteriores, os resultados indicam um isolamento da Africa durante o Cretaceo
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Superior, enquanto a América do Sul se encontrava ligada a Antartica, india e

Magadascar.
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ABSTRACT

Mesoeucrocodylia includes the crocodylians usually divided in two
groups — Mesosuchia and Eusuchia. Although the latter is mainly represented
by living forms, today restrict to warm and wet habitats in the Tropics, the
former includes a diverse set of forms, often found in sedimentary deposits from
the main Mesozoic Brasilian basins. Many are the relationship hypotheses for
the Mesoeucrocodylia. However, there is dispute between the phylogenetic
relationships of the basal terrestrial groups, especially in regard to gondwanic
forms (to those of Gondwanic distribution). It is near a consensus between
authors that gondwanic mesoeucrocodylia form a polyphiletic group. In the
present work, were analyzed 17 basal Mesoeucrocodylia taxa from the South
American Mesozoic and Gondwanic related areas. An heuristic tree search
under a maximum parsimony phylogenetic analysis revealed a single fully
resolved relationship hypothesis to those taxa stressing the following
conclusions. The Notosuchia forms a monophyletic group that includes a few
monophyletic groups, highly supported under bootstrap analysis and Bremer
indexes. The monophyly of the families Peirosauridae, Baurusuchidae, and
Uruguaysuchidae were confirmed, although a few taxa were transferred to
maintain monophyly. Three previously unrecognized groups were identified to
maintain a monophyletic taxonomy. Brooks parsimony analysis was employed
to investigate the relationships of the continental blocks derived from
Gondwana. Contrary to previous authors propositions, the results indicate an
isolated Africa during the Upper Cretaceous, while South America was linked to

Antarctica, India, and Madagascar.
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1. INTRODUGAO

Os crocodilianos tém, por muito tempo, despertado o fascinio de
pesquisadores e leigos. Contudo, sua histéria evolutiva ainda € pouco conhecida,
apesar do grande registro féssil. Isto talvez se deva ao fato de se ter difundido
erroneamente que os crocodilianos tenham “modificado” pouco nos ultimos 200
milhdes de anos, sendo inclusive chamados de fésseis-vivos. Entretanto, o
préprio registro fossil ja permite visualizar o quao complexa e diversificada é a
histéria deste grupo.

Benton & Clark (1988) propdéem a utilizagao do termo Crocodylia apenas
para taxons proximamente relacionados aos crocodilianos recentes (“crown-
group” Mesoeucrocodylia). Desde entao, o termo Crocodyliformes Benton & Clark,
1988, tem sido considerado quando se deseja versar sobre os “crocodilianos”
sensu lato. Os mais antigos fésseis de Crocodyliformes considerados sao formas
proximas a Protosuchus (Colbert & Mook, 1951) registrados durante o Jurassico
Inferior. Recentemente, Clark (1994) propds que os Crocodyliformes incluissem
dois grupos: Protosuchidae (e algumas formas relacionadas, como Gobiosuchus,
Eopneumatosuchus e Orthosuchus); e Mesoeucrocodylia (incluindo Eusuchia [=
Crocodylia)) (Figura 1).

Os Protosuchidae e relacionados apresentam uma variedade de caracteres
compartilhados com os Eusuchia, onde destaca-se dentre muitas, um cranio
ornamentado com pequenas cavidades irregulares na superficie éssea (Benton,
2000).

O segundo grupo, Mesoeucrocodylia, inclui muitos dos “crocodilianos” do
Jurassico e Cretaceo, classicamente chamados de Mesosuchia, e os Eusuchia.

Entretanto, Buffetaut (1982) considera Mesosuchia parafilético, contendo uma



grande variedade de formas. De acordo, Benton & Clark (1988), entdo sugerem

unir estes aos Eusushia, e inclui-los em Mesoeucrocody'ja.
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Proposta filogenética para os Crocodyliformes

(Modificado de Clark, 1994).

FIGURA 1.



1.1. Os MESOEUCROCODYLIA
Os Mesoeucrocodylia sao encontrados em todos os continentes, e
apresentam uma ampla distribuicdo cronoestratigrafica, desde o Jurassico Inferior

até o recente. Os fosseis sao encontrados com grande regularidade em depositos

FIGURA 2. A - Reconstrugcao dos representantes de Thalattosuchia
(Metriorhynchidae) (Modificado de Buffetaut, 1979); B — Reconstrugao
de Araripesuchus gomesii (Metasuchia) (Modificado de Maisey, 1991).

flavio-lacustres e marinhos. Segundo Benton (2000) os membros deste grupo
compartilham cinco sinapomorfias, a saber: (1) palato secundario formado a partir
do maxilar e palatinos; (2) superficie dorsal do teto craniano quase plana; (3) dois
grandes ossos palpebrais; (4) articulagao da cabega dorsal do quadrado com o

latero-esfenodide; (5) quadrado apresentando pleurocelum e equipado com uma

fenestra na superficie dorsal.



Varias propostas de relagdes foram levantadas ap6s o cunho deste taxon.
Benton & Clark (1988), Buckley & Brochu (1999) e Benton (2000) consideram
Mesoeucrocodylia composto por Thalattosuchia e Metasuchia (incluindo
Eusuchia). Entretanto, ha controvérsias. Clark (1994) sugere que
Mesoeucrocodylia € composto por uma série de grupos-irmaos consecutivos, e
considera Metasuchia parafilético. A mesma hip6tese é encontrada em alguns dos
cladogramas apresentados por Buckley & Brochu (1999).

Os Mesoeucrocodylia considerados mais basais sdo os Thallatosuchia
(Figura 2A - Benton & Clark, 1988; Buckley & Brochu, 1999; Benton, 2000),
caracteristicos do Jurassico, possuem adaptacdes a vida aquatica — membros em
forma de nadadeiras, nadadeiras caudais e perda da armadura corpérea, que
provavelmente melhora a hidrodinamica. Habitavam ambientes provavelmente
marinhos, apresentado adaptagdes a piscivoria, como por exemplo, rostrum longo
e estreito, convergéncia com os Gavialidae (Eusuchia, Clark, 1994). Entretanto, &
provavel que utilizassem também cefalépodes em sua dieta (Benton, 2000).

Os Metasuchia (Figura 2B), em sua maioria animais terrestres, apresentam
a maior diversidade de formas e habitos dentre os Crocodyliformes (Figuras 3 &
4). Neste sentido, destacam-se, um provavel crocodilo herbivoro,
Chimaerasuchus paradoxus Wu, Sues & Sun, 1995, do Aptiano-Albiano da China,
e os crocodilos com dentes multicuspidados, considerados onivoros, como por
exemplo, Candidodon itapecuruense Carvalho & Campos, 1988 do Aptiano-
Albiano do Brasil e Malawisuchus mwakasyungutiensis Gomani, 1997 do Aptiano-
Albiano da Africa. Ainda, a diversidade de tamanhos também é destaque para o
grupo, os gigantescos Sarcosuchus imperator Broin & Taquet, 1966 do Cretaceo
superior da Africa, Purussaurus brasiliensis Rodrigues, 1892 do Plioceno do Brasil

e Crocodylus porosus (Schneider, 1801) da Australia e sudeste asiatico (recente),



que ultrapassam os 8 metros de comprimento, contrastam com o diminuto
Mariliasuchus amarali Carvalho & Bertini, 1999, do Cretaceo Superior do Brasil,
com pouco mais de 1 metro.

Talvez um dos grupos mais interessante dentre os Mesoeucrodylia seja
“‘Notosuchia”. O quase consenso entre autores sugere que estes formam uma
série de linhagens de grupos-irmaos consecutivos (polifilético) (Benton & Clark,
1988; Clark, 1994; Buchley & Brochu, 1999; Ortega et al., 2000). Entretanto, ainda

pouco se conhece das relagdes entre estes grupos. E possivel que alguns destes,

FIGURA 3. Os principais tipos dentarios dos Mesoeucrocodylia
basais. A — Chimaerasuchus, dentes multicuspidados dispostos em
fileiras paralelas (Modificado de Wu & Sues, 1996); B -
Malawisuchus, dentes multicuspidados em fileira unica. Escala,
2mm (Modificado de Clark et al., 1989); C - dente zifodonte
(Modificado de Buffetaut, 1978). Esquemas fora de escala.

principalmente os crocodilianos terrestres do Gondwana, formem um grupo



monofilético (Pol, 1999). Ainda, algumas destas linhagens podem ter ocupado
nicho semelhante aos dos mamiferos durante o Mesozéico (I. Carvalho, pers.
comm.). Esta “competicao” pode ter perdurado até o Mioceno, onde tém-se como
exemplo a grande diversidade de Sebecidae. Esses, que provavelmente, junto
com as grandes aves do Terciario, eram os grandes predadores de “topo-de-
cadeia”, porém foram eventualmente “substituidos” por mamiferos carnivoros
durante o Terciario superior (Benton, 2000).

Bastante difundido entre os pesquisadores € o fato da “sobrevivéncia” dos
crocodilianos a Grande extingdo ocorrida no final do Periodo Cretaceo, em
detrimento a outros grupos de sucesso evolutivo durante o Mesozdico, como por
exemplo, os dinossauros. Entretanto, se considerarmos que apenas duas das
diversas linhagens de Mesoeucrocodylia persistiram — Eusuchia e Sebecidae - e
recentemente termos apenas oito géneros e 22 espécies de crocodilianos
(Eusuchia - Pough et al., 1998), sera que podemos afirmar que estes sao os
“sobreviventes” de maior sucesso a Grande extingao K-T (i.e. como € comumente
sugerido)? Por exemplo, as aves possuem a maior diversidade dos vertebrados
terrestres, com aproximadamente 10.000 espécies (Pough et al., 1999), e
representam o resquicio de uma unica linhagem “sobrevivente” de Dinosauria.
Entdo, a questdao & Como estas linhagens “sobreviveram”™ Talvez a resposta
esteja na capacidade da linhagem de adaptacédo a diferentes ambientes, pois,
hoje os crocodilianos sao encontrados apenas nas regides Tropicais e
Subtropicais (Pough et al., 1998), enquanto que as aves sado encontradas em
praticamente todos ambientes terrestres. Carvalho e Bertini (2000) propdem
contextos paleoambientais para as bacias Cretacicas brasileiras, onde sugere-se
que os Mesoeucrocodylia ocupavam ambientes mais diversos que os

crocodilianos recentes, incluindo climas secos de ambientes semi-aridos.
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FIGURA 4. A diversidade de formas cranianas dos Mesoeucrocodylia
basais. A — Notosuchus terrestris (Modificado de Bonaparte, 1991); B -
Simosuchus clarki (Modificado de Buckley et al, 2000); C -
Uruguaysuchus aznarezi (Modificado de Bonaparte, 1991); D -
Itasuchus jesuinoi (Modificado de Maisey, 1991); E — Malawisuchus
mwakasyungutiensis (Gomani, 1997); F - Baurusuchus pachecoi
(Modificado de Buffetaut, 1979). Esquemas fora de escala.




1.2. ESTUDOS FILOGENETICOS PREVIOS SOBRE OS MESOEUCROCODYLIA BASAIS
TERRESTRES DA AMERICA DO SUL E DE AREAS RELACIONADAS DO GONDWANA

Existem diferentes propostas sobre a filogenia dos crocodilianos terrestres
do Gondwana. Hecht & Tarsitano (1983), baseados na estrutura do quadrado e
seu sistema pneumatico, postularam que Notosuchia e Protosuchia possuiam
afinidades préximas em uma relagdo de grupo-irmao ou ancestral-descendente.
Benton & Clark (1988) sugeriram o nome Metasuchia para o grupo que
compreende os mesocrocodilianos nao-thalatosuquios como os notosuquios e
sebecosuquios. Estes autores sugeriram que Notosuchus é o mais primitivo do
grupo parafilético “notosuquia”. Outras espécies como Libycosuchus, Sebecus,

Baurusuchus e Araripesuchus e suas relagdes com Notosuchus foram

Chimaerasuchus
Candidodon
Baurtsuchus

I.___
l——— Sebecus

Metriorynchidae
Fruita Form
Notosuchus
Malawisuchus

r__ Araripesuchus
L__. Uruguaysuchus
S Libycosuchus

FIGURA 5. Proposta filogenética para os Mesoeucrocodylia basais
(Modificado de Gomani, 1997).



obscurecidas por um padrao conflitante na distribuicao dos caracteres. Gomani

(1997) discute as relagbes de Malawisuchus com os primitivos metasuquios

Las Hoyas Neosuchia

Hylaeochampsa

Fm. Fruita Crocod.
Alligator

Las Hoyas Crocod.

Gobiosuchus
Ararip. patagonicus

Shantungosuchus
Ararip. gomesi

Sichuanosuchus
Protosuchus
Theriosuchus
Gceniopholis
Bernissartia

Steneosaurus
itasuchus

Pelagosaurus
Crocodylus

Itaborai Crocod.
Lomasuchus

Dibothrosuchus
Bretesuchus

Baurusuchus
Iberosuchus

Sebecus

Libycosuchus

Postosuchus
Sphenosuchus
Orthosuchus
Notosuchus

&

FIGURA 6. Proposta filogenética para os Mesoeucrocodylia basais
(Modificado de Ortega et al., 2000).

Notosuchus, Uruguaysuchus,  Araripesuchus, Sebecus,  Baurusuchus,
Libycosuchus, Candidodon, Chimaerasuchus, e o género nao descrito nomeado
“Fruita Form” (Figura 5). A analise cladistica mostrou que Malawisuchus,
Candidodon, Chimaerasuchus and Notosuchus formam um clado suportado pela
presenca de dentes posteriores multicuspidados (Figura 3). A autora reforgou a
proposta de Gasparini et al. (1991) que Baurusuchus e Sebecus formam um
clado. Nesse, concluiu-se, que se as similaridades derivadas entre Baurusuchus e
Sebecus suportam um grupo natural valido, entdo Aranpesuchus seria mais
proximamente relacionado aos Neosuchia (que inclui os Eusuchia). Uma idéia
também postulada por Hecht & Tarsitano (1983) baseada na posi¢cao posterior do

contato do esquamosal com a superficie dorsal do quadrado. Isto também foi
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interpretado como evidéncia de uma relagao préoxima entre Araripesuchus e os
crocodilianos mais modernos.

Em um contexto mais amplo, Chimaerasuchus, do Cretaceo Inferior da
China foi considerado como grupo-irmao de Notosuchus e Malawisuchus por Wu
et al. (1995) e Wu & Sues (1996). Baseado em seus dados os autores levantaram
duvidas sobre a distribuicdo endémica dos Notosuchidae no Gondwana durante o
Cretaceo. Pol (1999), em seus estudos sobre os Mesoeucrocodylia basais,
sugeriu o monofiletismo de Notosuchia. Este autor demonstrou que Baurusuchus
possui todas as classicas sinapomorfias para Notosuchia e que este

compartilharia muitos outros caracteres derivados, que definem sua posi¢ao entre

®
-

Metriorhynchidae
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FIGURA 7. Proposta filogenética para os Mesoeucrocodylia basais
(Modificado de Buckley & Brochu, 1999).

os Notosuchia. Ortega et al. (2000) analisou o contexto filogenético de
Araripesuchus considerando que este nao faz parte de Notosuchia, mas sim seu

grupo-irmao (Figura 6). As condi¢gbes derivadas que diagnosticam Araripesuchus
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+ Neosuchia nao sao compartilhadas por nenhum outro Mesoeucrocodylia basal
(Baurusuchus, Sebecus, Bretesuchus, Libycosuchus e Iberosuchus). Buckley et
al. (2000) descreveram Simosuchus, um crocodiliano do Cretaceo Superior de
Madagascar, e o incluiram em um clado que consiste de outros crocodilianos de
corpo pequeno e rostrum curto do Gondwana, que inclui Notosuchus,
Libycosuchus, Uruguaysuchus e Malawisuchus. O Malgache Simosuchus e o sul-
americano Uruguaysuchus compartilham duas sinapomorfias nao-ambiguas:
narinas internas divididas por um septo e dentes posteriores fortemente
espatulados. Buckley & Brochu (1999) descreveram outro Mesoeucrocodylia do
Cretaceo Superior de Madagascar, Mahajangasuchus, e consideraram este como
proximamente relacionado aos Peirosauridae, compartihando uma Uunica
sinapomorfia (Figura 7).

Apesar de dezenas de propostas filogenéticas onde os Mesoeucrocodylia
sao incluidos, todas tém uma unica preocupagao - o posicionamento de novos
taxons. A caréncia de discussbes e formulacbes de hipdteses evolutivas

baseadas nessas analises fomenta um hiato de conhecimento sobre a historia do

grupo.
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1.3. PRINCIPAIS HIPOTESES PARA A SEQUENCIA DE FRAGMENTAGAO DO
SUPERCONTINENTE GONDWANA

As reconstrucbes de eventos biogeograficos associados com a
fragmentacdo do supercontinente Gondwana tém atraido a atengao de
pesquisadores por mais de um século, entretanto o progresso nessa area tem
sido impedido pela escassez de dados filogenéticos bem suportados. Contudo,
com a adocao de estudos a partir de uma metodologia cladistica durante as
ultimas décadas, se fez possivel compilar dados filogenéticos suficientes para se
testar hipoteses biogeograficas utilizando métodos parcimoniosos. Entretanto,
ainda sao poucos os estudos que utilizam dados filogenéticos dos taxons do
Gondwana para compor hipéteses biogeograficas.

A maioria das reconstrugdes paleobiogeograficas indicam o Cretaceo como
0 mais ativo intervalo da fragmentag¢ao do Gondwana (Sampson et al., 1998), com
o complexo Indo-Madagascar separando-se da Antartica por volta de 125 milhdes
de anos, o riftiamento América do Sul-Africa apés 100 milhées de anos e o evento
disjuntivo entre Madagascar e o subcontinente Indiano teria ocorrido durante o
intervalo compreendido entre 85 a 90 milhdes de anos (Ziegler et al., 1987,
Scotese et al., 1988; Scotese, 1991; Pitman et al., 1993; Smith et al., 1994 apud
Sampson et al., 1998; Forster, 1999). A separagcao entre América do Sul e a
Peninsula Antartica teria ocorrido durante o Oligoceno (Ziegler et al., 1987,
Scotese et al., 1988; Scotese, 1991; Pitman et al., 1993; Smith et al., 1994 apud
Sampson et al., 1998; Forster, 1999). Ignorando inferéncias ecolégicas, essa
sequéncia de fragmentagao indicaria que os elementos da biota terrestre do
Cretaceo Superior da América do Sul seriam mais similares aqueles da Africa do
que os apresentados pelo complexo Indo-Madagascar, o que € uma inverdade

(Krause et al., 1997; Sampson et al., 1998; Forster, 1999).
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FIGURA 8. Seqiiéncia classica de fragmentagcao do Gondwana: a -
Triassico Superior até Jurassico Inferior; b - Jurassico Médio; ¢ -

e — Cretaceo Superior

Jurassico Superior; d -
(Modificado de Forster, 1999).

Cretaceo

Inferior;

Uma alternativa a classica reconstru¢ao paleogeografica é apresentada

por Hay et al., (in press. apud Sampson et al., 1998). E postulada uma conecgao

subarea entre o complexo Indo-Madagascar e Antartica, através do Platé de
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Kerguelen. Esse teria persistido até 80 milh6es de anos, muito mais tarde que a
separagado entre América do Sul e Africa.

Sao varias as propostas de sequéncia de fragmentacgao, todas, porém,
quando muito, apresentam um cladograma isolado e em cima deste faz-se as
inferéncias na evolugdo do Gondwana. Posteriormente, reunem-se padroes
possivelmente semelhantes, pois geralmente nao sdao baseados em filogenias,

que corroborem a hipétese levantada (Krause et al., 1997; Sampson et al., 1998).
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1.4. OBJETIVOS PRINCIPAIS

Tendo em vista os problemas acima levantados, os objetivos principais
desta dissertagao sao: (1) Analise filogenética dos principais Mesoeucrocodylia
terrestres do Mesozdico da América do Sul e areas relacionadas do Gondwana -
Uma melhor definicdo do posicionamento dos taxons que compdem os
Mesoeucrocodylia basais, como também, a formalizagao dos grupos a nivel
supragenérico € objeto de diversas linhas de pesquisa entre os paleontdlogos de
vertebrados. De fato, a compreensao do cenario evolutivo desses crocodilianos
fornecera subsidios para inferéncias mais precisas principalmente sobre os
paleoambientes e paleoecologia durante o Mesozdbico sul-americano e das areas
relacionadas do Gondwana, posto que sao um dos grupos de vertebrados mais
abundantes em depdsitos, principalmente, cretacicos.

(2) Reconhecimento de padrées biogeograficos para o Gondwana durante
o0 Mesozéico, e a proposicdo de uma hipétese de evolugdo das areas
subcontinentais desse supercontinente - A histdéria do Gondwana ainda é pouco
conhecida, ainda que existam varias propostas. Entretanto, uma hipdtese
baseada em uma metodologia plausivel de teste (cladistica), assegura que as
inferéncias a serem realizadas com base nessa, tenham respaldo em dados
observados, e nao inferéncias indiretas, como € o caso da distribuicao dos taxons.
Propomos uma hipétese evolutiva para o Gondwana, com subsequiente definicao

da sequéncia de fragmentagdes da mesma.
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2. MATERIAL & METODOS

2.1. OS TAXONS UTILIZADOS NA ANALISE
A proposicdo de enraizamento se baseou em quatro taxons de
Crocodiliformes basais, Postosuchus, Sphenosuchus, Dibothrosuchus e
Protosuchus. O grupo-interno € composto por 17 taxons que compreendem
géneros dos principais taxons de Mesoeucrocodylia do Mesozédico sul-americano
e areas relacionadas do Gondwana - trematocampisideos, baurusuquideos,
sebecosuquideos, araripesuquideos, notosuquideos e peirosaurideos. Ainda, o
padrao utilizado na sele¢ao dos taxons foi principalmente que estes deveriam
possuir descricdes adequadas, uma vez que a maioria das informagdes seriam
baseadas nas descri¢gdes, e nao em observagdes proprias, € que apresentassem
ocorréncias significativas em termos da evolugdo do Gondwana. Observagdes
préprias foram realizadas na codificagdo dos caracteres em relagao a Candidodon
e Mariliasuchus. Os dados relacionados a Araripesuchus foram baseados na
espécie Araripesuchus gomesii Price, 1959. Abaixo apresentaremos cada taxon

utilizado na analise com suas respectivas diagnoses originais.

Araripesuchus Price, 1959
(Figura 2)
Tipo — Araripesuchus gomesii Price, 1959
Localidade — Chapada do Araripe, Ceara, Brasil.
Contexto Geolégico — Sequéncia carbonatica, Formagado Santana, Membro
Romualdo, Cretaceo Inferior -Aptiano-Albiano.
Provavel Ambiente — Lagunas rasas de aguas doces e salobras, em clima

quente e seco.
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Diagnose - “Crocodiliano de rostrum curto com palato avangado do tipo
mesosuquiano (narinas nao-incluidas interamente no osso pterigéideo) e cranio
alto com uma fenestra antorbitaria grande; armadura dérmica composta por duas
fileiras de osteodermos médios-dorsais finos, achatados e levemente
sobrepostos, extendendo-se da regiao cervical anterior até o final da cauda;
segunda fileira média-ventral reduzida para osteodermos finos e nao-
sobrepostos, presentes na cauda; membros anteriores muito mais curtos que os

membros posteriores.”

Baurusuchus Price, 1945
(Figura 4)

Tipo — Baurusuchus pachecoi Price, 1945
Localidade — Aproximadamente 72 km ao sul da Vila do Veadinho, Municipio de
Paulo de Faria, Sao Paulo, Brasil.
Contexto geoldgico — Rochas siliclasticas, Formagao Adamantina, Bacia Bauru.
Cretaceo Superior.
Provavel ambiente — Depositos de rios entrelagados em uma plana planicie
aluvial, e lagos. O clima era quente e seco, em ambiente semi-arido.
Diagnose — “O cranio do espécime é caracterizado por apresentar um rostrum
longo, alto e lateralmente comprimido. O comprimento total do espécime, sem
reconstrucdo e medido a partir da pré-maxilar até o ponto mais posterior do
esquamosal, € 36,5 cm. A altura medida a partir da superficie articular do
quadrado até o topo do cranio, € 12,5 cm. A largura maxima, medida entre os
pontos na regiao posterior dos jugais, € 18 cm. Os quadrados sao direcionados
perpendicularmente abaixo e um pouco posteriormente. A abertura das narinas

externas é unica e terminal. Nao apresenta fossa pré-orbital. As orbitas sao
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direcionadas lateralmente. A fenestra latero-temporal € separada da orbita por
uma barra pés-6rbital fina nao-esculpida e apenas levemente deprimida. O
quadrado € fixo, e a regiao latero-temporal do cranio € escavada, como em todos
crocodilianos. A fenestra supra-temporal € maior no comprimento do que na
espessura, e € aproximadamente do tamanho do érbita. Os nasais extendem-se
anteriormente até a abertura nasal anterior. Nao foi possivel verificar a existéncia
de um osso palpebral. A superficie do cranio € esculpida irregularmente,
entretanto, sem a presenca de orificios tdo comuns nos crocodilianos.

A mandibula é muito forte, alta e sua sinfise e reforgcada. Os espleniais,
que sao muito desenvolvidos, unem-se em sutura na sinfise mandibular. O
forame mandibular, entre o angular, supra-angular e dentario, € grande. O
processo retro-articular & forte e expande-se mesialmente.

Entre a premaxila e a maxila existe uma profunda reentrancia que recebe
um grande dente “canino” da mandibula. A premaxila € provida de trés dentes
grandes, sendo o posterior, 0 maior deles. A maxila tem dois grandes dentes. O
mais anterior, o “canino”, sendo o maior deles.

A denticdo da mandibula esta parcialmente escondida, em virtuda da
oclusdo de seus dentes pelos dentes maxilares. Podem ser observados,

entretanto, um dente contiguo a sinfise, e outro, a seguir — o grande “canino”. Sao
observados, ainda, um pequeno dente imediatamente anterior ao “canino” maxilar
e dois posteriores ao mesmo. Os dentes sdo comprimidos lateralmente, e suas
quinas anteriores e posteriores sao finamente serrilhados dando o aspecto de
dentes de dinossaurios carnivoros. As raizes sao do tipo crocodiliano.

O palato secundario, e, como nos Mesosuchia, composto das makxilas e
dos palatinos. A parte palatina € tubular e sittuada entre as fossas sub-orbitais. As

narinas internas, situadas no bordo posterior dos palatinos, abrem largamente
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para tras e para cima. Seus bordos anteriores estao situados um pouco antes dos
bordos posteriores das fossas sub-orbitais. Seus bordos laterais sdo formados em
grande parte pelos ectopterigbides que sao muito expandidos; seus bordos
posteriores e mesiais, pelos pterigbides. Os pterigoides sao unidos por sinéstose
formando uma ampla chapa que se estreita anteriormente nhuma barra que separa
as narinas internas; nao participam ésses ossos do palato secundario e nao
entram nos bordos das fossas subdrbitais, sendo déles excluidos pela expansao

dos ectopterigbides.”

Candidodon Carvalho & Campos, 1988
Tipo — Cadidodon itapecuruensis Carvalho & Campos, 1988
Localidade — Rio Itapecuru, nas proximidades de Itapecuru-Mirim, Maranhao,
Brasil.
Contexto Geoldgico — Sequéncia siliclastica, Formagao Itapecuru, Bacia do
Parnaiba. Cretaceo Inferior -Aptiano-Albiano.
Provavel Ambiente — Sistema fluvial meandrante, com clima quente e umido.
Diagnose - “Molar tricuspidado, com trés cuspides principais alinhadas
mesiodistalmente. A maior cuspide situa-se junto ao ponto médio do dente; as
duas outras menores, posicionam-se nas extremidades anterior e posterior do
dente. Cingulo lingual com cinco cuspides estilares. Raiz unica, reta, tendo na
porcao terminal uma depressao mediana (face lingual); em seg¢ao apresenta uma

forma ovalada.”

Chimaerasuchus Wu, Sues & Sun, 1995
(Figura 3)

Tipo — Chimaerasuchus paradoxus Wu, Sues & Sun, 1995
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Localidade — Rio Yangtze, Provincia de Hubei, China.

Contexto Geoldgico — Formagao Wulong, Cretaceo Inferior (Aptiano-Albiano).
Diagnose — “Diferindo-se de todos os outros crocodiliformes conhecidos por
possuir as seguintes autapomorfias: dois caniniformes, dentes pré-maxilares
procumbentes; quatro dentes maxilares molariformes, cada com trés fileiras
longitudinais de cuspides recurvadas; borda anterior do jugal expandida
lateralmente, “apoiando-se na porcao posterior da fileira de dentes; angular
apresentando uma pronunciada projecao posterior até a sutura entre o angular e
o dentario; esplenial alongado e fino, aparentemente restrito a superficie ventro-

medial da mandibula.”.

Comahuesuchus Bonaparte, 1991
Tipo — Comahuesuchus brachybuccalis Bonaparte, 1991
Localidade — Campus da Universidade Nacional de Comahue, Neuquén,
Argentina.
Contexto Geoldgico — Secgao arenosa, inferior, Formagao Rio Colorado, Grupo
Neuquén. Cretaceo Superior, Coniaciano.
Diagnose — “Crocodilo protosuquio de tamanho pequefio, com o rostrum quase
duas vezes mais alto do que largo, de contorno arredondado e muito baixo na
por¢cdo mais anterior. Caniniforme mandibular encontra-se atras do caniniforme
maxilar, localizado muito préximo da borda anterior da érbita e alojado em uma
fossa "paracanina"” aberta dorsalmente. Possui de quatro a seis dentes pequenos
no pré-maxilar. Dois dentes p6s-caniniformes no maxilar e nenhum no dentario.
A sinfise mandibular é ventralmente plana e alta. O dentario & proporcionalmente
comprido. A fossa supa-temporal mediana esta localizada na metade anterior da

depressao supra-temporal. Extremo distal do quadrado localizado muito atras do
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céndilo occipital. Crista temporal rugosa, muito baixa e alta, comparavel a

encontrada nos Notosuchidae.”

Itasuchus Price, 1955
(Figura 4)

Tipo — Itasuchus jesuinoi Price, 1955
Localidade — Serra do Veadinho, Caiera, Peir6polis, Uberaba, Minas Gerais,
Brasil. 4 km ao norte de Peirépolis.
Contexto geoldgico — Arenito grosseiro branco com estratificacao plana. Cretaceo
Superior: Campaniano-Maastrichtiano.
Diagnose — “Crocodilideo mesossuquio, com cranio de cerca de 370 milimetros
de comprimento. Rostrum longo, estreito e baixo. Regido quadradojugal inclinada
para fora e para tras. Fenestra laterotemporal grande. Barra post-orbital
subdermal. Mandibula com pelo menos 16 alvéolos, faltando possivelmente dois
alvéolos anteriores, terminais. Margem alveolar festonada. Dois pares de
alvéolos, pequenos, contiguos na metade anterior do dentario. 7 a 8 dentes
posteriores a sinfise mandibular, da qual participa profundamente o esplenial.

Denticao do tipo crocodiléide.

Regidao sinfisial da mandibula mais larga que alta. Denticao anterior

dentaria aguda e conica, posterior mais obtusa.

Articular com processo retroarticular longo e curvado para cima. Vértebras
cervicais e dorsais com centros ligeiramente anficélicos; caudais com face
anterior platicélica e posterior ligeiramente céncava. Placas 6sseas dérmicas da
couraga, relativamente grandes, grossas, esculpidas em pocinhos, com margem

anterior biselada em cima, e quilha longitudinal.
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Libycosuchus Stromer, 1914
Tipo — Libycosuchus brevirostris Stromer, 1914
Nao foi possivel o acesso a descricdo desse taxon, entdao, os dados
Libycosuchus foram baseados unica e exclusivamente nos caracteres propostos
por Ortega et al. (2000), e complementado por informagdes contidas em outros
estudos, como por exemplo, Bonaparte (1991), Buckley & Brochu (1996, 1997,
1999), Buckley et al. (2000), Clark (1994), Gomani (1997), Wu & Sues (1996), e

Wu et al. (1995).

Lomasuchus Gasparini, Chiappe & Fernandez, 1991
Tipo — Lomasuchus palpebrosus Gasparini, Chiappe & Fernandez, 1991
Localidade — Lago dos Barreales, Loma de La Plata, Confluéncia, Provincia de
Neuquén, Argentina.
Contexto Geolbgico — Cretaceo Superior, Coniaciano-Santoniano.
Diagnose — “Peirosaurideo com rostrum moderadamente curto. O processo
maxilar também é curto. O ultimo dente maxilar nao atinge a margem rostral das
narinas internas. Os dentes sao mais comprimidos do que em Peirosaurus. Uma
fenestra antorbital & presente. Os ossos supra-orbitais unem-se um ao outro e
cobrem inetiramente a margem dorsal da orbita. A margem lateral do
esquamosal € agudamente voltada para baixo até o quadrado, produzindo uma

concavidade interna. Borda posterio-ventral do quadrado-jugal robusta.”

Malawisuchus Gomani, 1997
(Figuras 3 & 4)
Tipo — Malawisuchus mwakasyungutiensis Gomani, 1997

Localidade - Mwakasyunguti, Karonga, Nordeste de Malawi.
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Contexto Geolégico — Cretaceo Inferior.

Diagnose - “Notosuquideo com dentes posteriores cuspidados; superficie
articular longa e plana para o quadrado no articular; pré-frontais alongados e
estreitos; fenestra supra-temporal alongada e estreita, medialmente curvada;
contato fronto-nasal reto; auséncia de forame maxilo-palatino; e esquamosal

extendendo-se além da borda craniana.”

Mahajangasuchus Buckley & Brochu, 1999
Tipo — Mahajangasuchus insignis Buckley & Brochu, 1999
Localidade — Aproximadamente 1 km Sudoeste da Vila de Berivotra, Nordeste de
Madagascar.
Contexto geoldégico — Bacia Mahajanga, Formagao Maevarano, Cretaceo Superior
(Maastrichtiano, talvez Maastrichtiano Superior).
Diagnose — “Medio-porte a grande, crocodiliforme de rostrum amplo diferindo dos
“trematocampisideos” em apresentando uma mandibula com uma sinfise
extremamente curta extendendo-se posteriormente apenas até a margem
posterior do segundo alvéolo, e um esplenial que extende-se significantemente
até a superficie ventral do dentario.
Esta espécie compartilha com Trematochampsa oblita e T. taqueti uma profunda
fossa no surangular, continua com a fossa glendide do articular, para a recepgao
do coéndilo do quadrado-jugal. Compartilha com Hamadasuchus rebouli um
dentario e surangular dorsalmente arqueado, alvéolo quarto e nono alargados e
separados por uma série de pequenos alvéolos a partir do alvéolo alargado
posterior, as distancias interalveolares na denticao inferior posterior reduzidas a

apenas poucos milimetros, e dentes lateralmente comprimidos com coroas
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lanceoladas e carenas apresentando bordos anteriores e posteriores com

serrilhas.”

Mariliasuchus Carvalho & Bertini, 1999
Tipo — Mariliasuchus amarali Carvalho & Bertini, 1999
Localidade — Estrada vicinal de acesso a fazenda Doreto, municipio de Marilia,
estado de Sao Paulo, a 10 km da sede municipal.
Contexto geoldgico — Formagao Adamantina/Aragatuba, Grupo Bauru, Arenitos
quartzosos, calciferos, siltitos e argilitos de coloragao avermelhada, depositados
em ambiente fluvio-lacustre. Cretaceo Superior (?Coniaciano).
Provavel Ambiente - Depositos de rios entrelagados em uma plana planicie
aluvial, e lagos. O clima era quente e seco, em ambiente semi-arido.
Diagnose — “Cranio de pequenas dimensdes com regiao rostral elevada. Na area
do pré-maxilar, sofre uma constricgao e adquire forma bulbosa. Em vista lateral o
teto craniano descreve uma suave curvatura desde a regidao das narinasexternas
até a porcao occipital. As 6rbitas tem grandes dimensdes, localizam-se na regiao
mediana do cranio. Dispdem-se de maneira verticalizada. A regiao posterior do
cranio € ampla, e tem preservada uma fenestra supratemporal circular de
pequeno tamanho. Na extremidade anterior do cranio localizam-se as narinas
externas tendo forma subcircular e dispondo-se verticalizadas. Nao possuem
septo de divisao, sendo um orificio unico. Esta regiao (pré-maxilar) mostra uma
acentuada curvatura, tendo um aspecto bulboso. No pré-maxilar ocorrem dois
dentes anteriores, cénicos e um terceiro hipertrofiado (caniniforme). Os dentes
incisiformes possuem estrias longitudinais. No maxilar observam-se trés dentes,
bastante afastados do caniniforme (pré-maxilar). Tem pequenas dimensdes e

apresentam um estrangulamento na base da coroa, a qual possui entdo um
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aspecto bulboso. Ha estrias longitudinais a partir do apice do dente. A série
dentaria limita-se ao primeiro ter¢co do comprimento total da caixa craniana.

O aspecto geral do cranio € muito semelhante ao de Notosuchus,
entretanto as dimensoes e a forma da fenestra supra-temporal, a posicao da
fenestra mandibular e a disposicao dos dentes na regiao pré-maxilar diferem

significativamente nestes dois generos.”

Notosuchus Woodward, 1896
(Figura 4)

Tipo — Notosuchus terrestris Woodward, 1896
Localidade — Provincia de Rio Negro, Argentina.
Contexto Geolégico — Coniaciano, Cretaceo Superior.
Diagnose — “As caracteristicas principais estao relacionadas a regiao orbitaria e
pré-orbitaria sao elas: oOrbitas extremamente grandes orientadas lateralmente
cobertas por grandes ossos palpebrais. A regiao pré-orbital apresenta rostro alto e
comprimido lateralmente com narinas externas projetadas anteriormente.
Apresenta heterodontia, com pequenos dentes incisiviformes na regido anterior do
pré-maxilar, dois grandes caniniformes na regiao posterior do pré-maxilar. Dentes
maxilares de seg¢ao oblonga disposta com seu eixo maior obliquam e o eixo
anteroposterior, apresentando superficies de desgaste em sua face lingual. Axis
possui a espinha neural transversalmente mais comprida que as outras espinhas
neurais das vértebras seguintes. Escapula apresenta o comprimento
anteroposterior da expansao dorsal e a altura da escapula maiores que em outros
grupos. O umero apresenta um perfil sigmoidal, salientando que o extremo

proximal curvado até atras e sua margem distal até a frente; crista deltéidea
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delgada e pouco desenvolvida. Ulna robusta, no que se refere ao comprimento

(desde a diafise até o extremo proximal).”

Peirosaurus Price, 1955

Tipo — Peirosaurus tormini Price, 1955
Localidade — Serra do Veadinho, Caiera, Peirbpolis, Uberaba, Minas Gerais,
Brasil. 4 km ao norte de Peirépolis.
Contexto geoldgico — Arenito grosseiro branco com estratificagao plana. Cretaceo
Superior: Campaniano-Maastrichtiano.
Diagnose — “Premaxilar com 5 dentes cénicos; dentes da maxila e posteriores do
dentario com coroas curtas de forma espatulada, com quilhas finamente
serrilhadas. Calha rasa, lateral, na jungao premaxilo-maxilar para recepgao de
um dente mandibular. Processo nasal anterior na premaxila esguio e inclinado
para frente. Nasais participando das narinas e provavelmente com extensdes
que as dividem. Narinas em posi¢cdo vertical, pouco viradas para frente, e
projetadas anteriormente. Regidao anterior e subnarinal ndo esculpida, lisa e
continua com a superficie lisa interna da passagem nasal. Escultura da superficie
poést-narinal, em sulcos vermiformes. Plano palatal das maxilas estendendo-se
anteriormente em forma de cunha entre as premaxilas e formando o bordo
posterior do forame incisivo. Pelo menos um o0sso supra-orbitario grande, o
anterior.

Vértebras ligeiramente anficélicas. Dorso do corpo protegido por placas
placas dérmicas, finas, esculpidas em pocinhos, providas de quilhas baixas, e de

placas menores sem quilhas, provavelmente abdominais.”

Sebecus Simpson, 1937
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(Figura 3)
Tipo — Sebecus icaeorhinus Simpson, 1937
Localidade — Canadén Hondo e Canaddén Vaca, tributarios do Rio Chico de
Chubut, Chubut, Patagdnia, Argentina.
Contexto Geolégico — Formagao Casamayor, Eoceno.
Diagnose — “Cranio comprimido e profundo, especialmente na regiao facial.
Narinas internas posicionadas anteriormente, a margem anterior formada pelos
palatinos, a margem posterior pelos pterigbides; tubo palatino incipiente.
Articulagao quadradojugal-surangular bem desenvolvida; quadrado inclinado.
Fenestra supratemporal bastante pequena, mais larga do que comprida. Quatro
dentes no pré-maxilar, dez no maxilar e treze no dentario, nenhum desses sao
bem diferenciados, apenas no tamanho. Os dentes do pré-maxilar e os anteriores
sao arredondados em uma secg¢ao transversal, enquanto os outros dentes sao
comprimidos lateralmente, com carenas serrilhadas bem desenvolvidas. O taxon
apresenta uma depressao rasa ao longo da sutura pré-maxilar-maxilar para o

encaixe do quarto dente do dentario.”

Simosuchus Buckley, Brochu, Krause & Pol, 2000
(Figura 4)

Tipo — Simosuchus clarki Buckley, Brochu, Krause & Pol, 2000
Localidade — Sudoeste da Vila de Berivotra, Nordeste de Madagascar.
Contexto geolégico — Bacia Mahajanga, Formagao Maevarano, Cretaceo Superior
(Maastrichtiano, talvez Maastrichtiano Superior).
Diagnose — “Difere dos outros crocodiliformes em apresentar as seguintes
caracteristicas: toda denticido apresenta-se em formato de “dente-de-alho”

(clove-shaped), dentes multicuspidados com as cuspides arranjadas em fileira
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unica longitudinal; os maxilares nao se encontram na linha média palatal;, barra
internarial compreendendo um processo pré-maxilar largo e ascendente; narinas
internas maiores que, e adjacentes, a fenestra sub-orbital; duas ossificacbes
sobreposicionando cada fenestra supratemporal;, os ramos dos quadrados
projetados antero-ventralmente; forame oval projetado antero-lateralmente; 14

osteodermos quadrilaterais contigos por fileira medio-lateral do escudo dorsal.”

Stratiotosuchus Campos, Suarez, Riff & Kellner, 2001
Tipo — Stratiotosuchus maxhechti Campos, Suarez, Riff & Kellner, 2001
Localidade — Municipio de Irapuru (21°34" S; 51°21° W) Sao Paulo, Brasil.
Contexto geoldgico — Formacgao Bauru, Cretaceo Superior.
Provavel Ambiente - Depédsitos de rios entrelagados em uma plana planicie
aluvial, e lagos. O clima era quente e seco, em ambiente semi-arido.
Diagnose — “Baurusuquideo com as seguintes sinapomorfias: borda lateral do
jugal desenvolvida; marcada depressao na superficie posterodorsal dos frontais; e

bordas laterais da maxila infladas.”

Uruguaysuchus Rusconi, 1933
Tipo — Uruguaysuchus aznarezi Rusconi, 1933
Localidade — Concordia, Uruguai.
Contexto geoldgico — Albiano, Cretaceo Inferior.
Diagnose — “Crocodilianos notossuquideos, com cranio O cranio tem o0 0sso
frontal quase plano em sentido transversal e convexo longitudinalmente. O
pterigbide apresenta uma lamina éssea, fenestra palatina (palatino) localiza-se
lateralmente € delimitada pela margem externa das fossas nasais. O palatino

grande apresenta a margem anterior abaixo da borda posterior da fossa pré-
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orbital. O parietal possui formato oval e o esquamosal apresenta margem lateral
externa terminando abaixo de uma borda reta e chamfreada, que a partir dai
inicia-se 0 osso pos-orbital e termina posteriormente agregada a borda inferior do
supra occiptal. O julgal localiza-se um pouco atras do nivel anterior da orbita e
esta superposto ao maxilar unindo-se mais atras ao quadrado. O maxilar possui
quase metade do comprimento total do cranio. O pré maxilar é relativamente
pequeno e na borda posterior perto da sutura maxilo-pré-maxilar se encontra uma
fossa profunda que se dirige posteriormente e internamente ao osso.

Férmula dentaria superior constituida por treze dentes, dentre os quais
quatro encontra-se no pré-maxilar e o restante no maxilar. O primeiro, terceiro e
quarto dente do pré-maxilar sdo pequenos, entretanto o segundo tem quase o
dobro do tamanho dos dentes anteriores. A mandibula possui formato final da
sinfise conoagudo e pouco elevada. Do primeiro ao décimo segundo dente a
borda alveolar tem uma uma linha suavemente cdéncava e a borda mandibular
superior segue uma linha quase reta. A altura maxima do ramo mandibular mede

trinta milimetros.”
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2.2. METODOLOGIA

Conduziu-se .uma analise morfolégica a partir da metodologia cladistica
classica (Nelson & Platnick, 1981; Wiley, 1981; Rieppel, 1988). O método em
questao compreende duas etapas fundamentais:

(1) Fase Hipotética/dedutiva — teve-se a principal preocupagao de se
levantar caracteres morfologicos baseados nas descricdes e em matrizes pré-
existentes, com a preocupagao principal de se formalizar homologias a priori
(Pinna, 1991). A analise baseou-se principalmente em uma matriz derivada dos
caracteres propostos por Ortega et al. (2000), como também observagdes
proprias de alguns espécimes (previamente citados na sec¢ado anterior).
Entretanto, outras fontes de informagdao também foram acessadas, onde
destacam-se, Bonaparte (1991), Buckley & Brochu (1996, 1997, 1999), Buckley et
al. (2000), Campos et al. (2001), Carvalho & Bertini (1999), Clark et al. (1989),
Gasparini (1982), Gasparini et al. (1991), Gomani (1997), Nobre (2000), Nobre &
Carvalho (2001), Price (1955), Wu & Sues (1996), e Wu et al. (1995). Ainda,
adicionamos um carater a partir de observagdes proprias - ossificagao palpebral.
A matriz final compreende 183 caracteres morfologicos.

(2) Fase Indutiva — Realizaram-se testes de congruéncia através da
analise de parcimoénia (Farris, 1983). As buscas foram preferencialmente
implementadas através das opg¢des ie* do programa Hennig86 (Farris, 1988) e
branch and bound, do programa PAUP* 4.0b8a para Macintosh (Swofford, 2001).
Entretanto, por se ter uma matriz com mais de 100 caracteres, € dificultada a sua
implementacao (Farris, 1988), inclusive no programa PAUP (H.R. da Silva com.

pess.). Utilizamos entdo, opg¢des heuristicas com 10 replicagdes, onde salvo
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excegdes, apresenta resultados semelhantes aos obtidos em buscas exaustivas
(H.R. da Silva com. pess.).

A consisténcia de cada clado foi apreciada por analises de suporte, a
saber: (1) indice de bootstrap (Felsenstein, 1985), que consiste na percentagem
que cada clado apresenta-se monofilético nas diversas replicagbes realizadas
através de amostras com reposigcao. Para tal, realizou-se uma analise a partir de
1000 replicagdes no programa PAUP*; (2) indice de Bremer (Bremer, 1994),
consiste na adicao de passos a topologia resultante, e para cada passo observa-
se quais clados nao colapsaram. Os valores atribuidos sdo os numeros de passos
adicionais necessarios para se colapsar os nés. Para o calculo foi utilizado o
programa TreeRot (Sorenson, 1996).

Optimizou-se os caracteres pela op¢cao DELTRAN, que explica a presenca
das homoplasias a partir de convergéncias — default do Programa PAUP*
(Swofford, 2001).

Ao final das analises realizou-se uma revisao taxonémica com base nos
resultados obtidos. O principio de reconhecimento dos taxons se deu em razao do
seu suporte pelos indices de bootstrap (somente valores superiores a 60% foram
considerados), a partir do numero de caracteres derivados compartilhados, e a
distribuicdo dessas sinapomorfias no grupo. Pois, em muitos dos taxons
apresentados na topologia resultante, o estado derivado de um carater sé foi
reconhecido em alguns membros desse grupo, enquanto em outros taxons, nao
foi possivel a sua codificagao, principalmente por fatores de preservagao do
material. Neste caso, reconhecemos apenas os taxons em que mais de 70% de
seus membros apresentavam os caracteres derivados - onde se fez possivel a
codificagcao desses, pois as estruturas que os apresentavam encontravam-se

preservadas. A arbitrariedade foi necessaria, visto que os programas utilizados
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para analise reconhecem os clados a partir de qualquer transformag¢ao ocorrida
(i.e. de “0” para “1” é contado uma transformagéo, como também, de “1” para “0"),
a nao ser que se proponha um direcionamento (ordenagéo). Em nossa analise
nao ordenamos nenhum carater. A proposicao taxondmica encontra-se no
capitulo discussao.

Conduzimos ainda, uma analise cladistica biogeografica a partir da
Parciménia de Brooks (Brooks, 1981; Brooks & McLennan, 1991; Wiley et al.,
1991), com o intuto de se produzir uma hipétese compreensivel de
relacionamentos historicos entre as subunidades do Gondwana. A premissa desta
metodologia consiste utilizar a vicariancia para explicar a distribuicdo dos taxons,
em detrimento a explicagbes dispercionalistas (i.e. migragao, por exemplo).

Presumidas areas de endemismo no supercontinente foram delimitadas de

Analise de Parcimoénia de Brooks
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FIGURA 9. Resumo esquematico de como se retirar informagoes
biogeograficas de um cladograma e construir uma matriz de areas.
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acordo com a distribuicao putativa dos taxons terminais incluidos na analise. O
primeiro passo € reconhecer padrbes biogeograficos semelhantes. Para se
produzir a matriz de areas versus taxons, os taxons-ancestrais especificados
pelas filogenias foram codificados de acordo com a presenga de seus
descendentes em cada area presumida de endemismo (Figura 9). Para finalmente
conduzir uma anadlise filogenética de areas, seguindo a metodologia cladistica
(Nelson & Platnick, 1981; Wiley, 1981; Rieppel, 1988). Neste sentido, reuniram-se
propostas filogenéticas bem suportadas de grupos de vertebrados caracteristicos
dc; Mesozoéico do Gondwana — Dipndicos (Marshall, 1986), Neoceratosauria
(dinossauros terépodos, Sampson et al., 1998, 2001), dinossauros saurépodos
(Rogers & Forster, 2001), aves ratitas (Bledsoe, 1988), e Gondwanatheria (um
grupo de mamiferos fésseis, Krause et al., 1997). Ainda, adicionamos a matriz
proposta de areas, os padrées encontrados para um grupo de morcegos
Nataloidea (Simmons & Geisler, 1998). Apesar de nao apresentarem registro
durante o Mesozoico, o padrao encontrado é condizente ao esperado em um
grupo de distribuicao gondwanica. E por fim, incluimos os padrées encontrados
na analise filogenética proposta neste estudo para um grupo natural formado
pelos peirosaurideos e alguns taxons proximamente relacionados. Esses, em
conjunto com os padrées apresentados em nossos resultados, compreendem a

matriz de areas do Mesozoéico do Gondwana.
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3. RESULTADOS
3.1. RESULTADOS FILOGENETICOS
A analise de parciménia estrita através de uma busca heuristica resultou
em trés possiveis topologias. Essas topologias resultantes diferenciam-se apenas

em relacao as posi¢cdes dos taxons que compdem o grupo-externo (figura 10).
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FIGURA 10. Cladograma de consenso estrito da proposta de relagées dos
Mesoeucrocodylia basais. Os nimeros indicam os clados e derivam dos
apresentados pelo programa PAUP* (Swofford, 2001).

Todos os trés cladogramas possuem um comprimento de 346 passos, indice de
consisténcia de 0,477, indice de retencdao 0,590 e indice de consisténcia
rescalonado (indice de consisténcia X indice de retencao) 0,281, apresentando
valores considerados baixos. Ambos programas de analise utilizados (PAUP* e

Hennig86) apresentaram valores semelhantes dos indices supracitados.
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Na analise realizada foram reconhecidos para os 17 géneros, que formam
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FIGURA 11. Cladograma resultante apresentando os valores do indice de
Bremer.

0 grupo-interno, sete taxons supragenéricos. Desses, trées sao novos taxons, trés
sao novas definicbes de grupos supragenéricos e apenas Baurusuchidae Price,
1955, foi confirmado (Campos et al., 2001).

Um dos novos taxons reconhecidos reune Araripesuchus + Candidodon +
Malawisuchus, e apresentou valores dos indices de bootstrap e Bremer, de 37,6%
e 4, respectivamente. Além de apresentar duas sinapomorfias nao-ambiguas.
Outro novo taxon, que esta incluido anterior, € formado por Candidodon +
Malawisuchus. E suportado por duas sinapomorfias ndo-ambiguas, e apresentou

valores dos indices de bootstrap e Bremer, 44,6% e 3, respectivamente.
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Um outro novo taxon relaciona /tasuchus + Peirosauridae, com valor do
indice de bootstrap igual a 66% e Bremer de 3. O novo taxon é suportado por dois
caracteres derivados compartilhados.

Entre os taxons que apresentaram novas definicbes, cabe destaque
Notosuchia Gasparini, 1971. O taxon apresentou suporte de 96 % pelo indice de
bootstrap e 17 é o valor resultante de Bremer. Seus membros compartilham nove
caracteres derivados nao ambiguos.

Um outro grupo reconhecido € uma nova definicao para Uruguaysuchidae
Gasparini, 1971, e apresentou valor de bootstrap considerado alto de 82% e valor
de Bremer de 4. Compreendendo Uruguaysuchus e Comahuesuchus, o taxon é
definido por quatro sinapomorfias exclusivas (nao-ambiguas).

Apesar de ser composto apenas por dois géneros, 0 unico taxon
confirmado em sua estrutura original € Baurusuchidae Price, 1945, sensu Campos
et al. (2001). O taxon é suportado por um valor considerado alto de bootstrap de
71%, e Bremer de 4. Em nossa analise Baurusuchus e Stratiotosuchus
representam o grupo natural Baurusuchidae, e reunem cinco sianpomorfias
exclusivas.

O ultimo clado reconhecido é Peirosauridae Gasparini, 1982. Que apesar
do considerado baixo valor do indice de bootstrap, 63%, seu valor de Bremer
igual a 3, suporta o seu reconhecimento. Entretanto, neste estudo apresentamos
uma nova definicdo para o mesmo, onde além de Peirosaurus e Lomasuchus,
incluimos Mahajangasuchus. Esse taxon é definido por duas sinapomorfias nao-
ambiguas.

Na seccao seguinte apresentaremos uma descrigao para os taxons aqui
propostos (novos taxons e novas definicées), como também, os caracteres que os

definem — as sinapomorfias ambiguas e nao-ambiguas.
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3.2. DEFINIGOES E DIAGNOSE DOS TAXONS PROPOSTOS

Nesta seccdo é provida a diagnose para os taxons reconhecidos e
resultantes da analise cladistica conduzida. A lista dos caracteres acompanha a
numeragao presente na Apéndice 1, que descrimina os caracteres utilizados na

analise.

CANDIDODONTIDAE nova familia (Clado 31, Figura 10)
Definigdo: O mais recente ancestral comum de Araripesuchus e do clado 30 (novo
taxon, descricao abaixo), e todos os seus descendentes.
Diagnose: Os componentes do taxon compartilham as seguintes sinapomorfias.
34. Porgao do jugal que compdes a barra pos-orbital medianamente deslocada e
uma crista separa a barra poés-orbital da superficie lateral do jugal.
149. Corpo femoral fortemente torcido, facetas articulares proximais e distais

estao torcidas por volta de 60°.

CANDIDODONTINAE nova subfamilia (Clado 30, Figura 10)
Definigdo. O mais recente ancestral comum de Candidodon e Malawisuchus, e
todos os seus descendentes.
Diagnose: Os componentes do taxon compartilham as seguintes sinapomorfias.
101. Raiz dos dentes maxilares e dentarios infladas, e mais largas que as coroas
dentarias.
163. Sutura pré-maxilar/maxilar reta e ortogonal em relagéo ao plano sagital em

vista palatal.
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PEIROSAUROIDEA nova superfamilia (Clado 24, Figura 10)
Definigdo: O mais recente ancestral comum de /tasuchus e Peirosauridae, e todos
os seus descendentes.
Diagnose: Os componentes do taxon compartilham as seguintes sinapomorfias.
1. Seccao rostral, mais ampla do que profunda.
20. Dentes maxilares apresentando variagbes no tamanho sem um padrao

constante.

NOTOSUCHIA Gasparini, 1971 (Clado 37, Figura 10)
Definigdo: O mais recente ancestral comum dos Mesoeucrocodylia basais e todos
os seus descendentes.
Diagnose: Os componentes do taxon compartilham as seguintes sinapomorfias.
25. Frontais fusionados.
61. Articulacao Ectopterigbide-maxilar resumida ao ramo palatino maxilar.
64. Forame metéptico (nervo craniano IX) apresentando uma passagem exclusiva
em relagao as nervos cranianos X e XI.
66. Projecao cranial da lamina iliaca ausente.
79. Palatinos ou pterigdides participam da abertura caudal do ducto naso-
faringiano (narinas internas).
106. Topo das coroas dentarias de dentes maxilares e dentarios direcionados
dorsalmente ou lingualmente curvados.
121. Escapula tao comprida quanto o coracdide.
150. Cabega proximal do radial mais ampla do que a distal.

176. Condilo occipital direcionado ventro-caudamente.
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URUGUAYSUCHIDAE Gasparini, 1971 (Clado 34, Figura 10)
Definigdo:. O mais recente ancestral comum de Uruguaysuchus e
Comahuesuchus e todos os seus descendentes.

Diagnose: Os membros deste taxon possuem as seguintes sinapomorfias.

47. Espinha do quadrado-jugal localizada na margem caudal da fenestra
infratemporal

52. Articulagao cranio-mandibula alinhada com o basioccipital.

142. Narinas internas proximamente localizadas ao contorno caudal do cranio.
158. Esquamosal apresentando um |l6bo suave diferenciando-se do cranio a partir

de um canal caudo-lateral.

PEIROSAURIDAE Gasparini, 1982 (Clado 23, Figura 10)
Definigdo: O mais recente ancestral comum de Peirosaurus, Lomasuchus,
Mahajangasuchus e todos os seus descendentes.
Etimologia: referindo-se a Peirosaurus.
Diagnose: Os membros deste taxon possuem as seguintes sinapomorfias.
85. Dentes pds-caniniformes do dentario apresentando padrdes de variagao de
tamanho.
165. Sutura naso-lacrimal com um pequeno contato ou auséncia total de

articulagao entre esses 0ssos.

BAURUSUCHIDAE Price, 1945 (Clado 27, Figura 10)
Definicdo: O mais recente ancestral comum de Baurusuchus, Stratiotosuchus e
todos os seus descendentes.
Etimologia: referindo-se a Baurusuchus.

Diagnose: Os membros deste taxon compartilham as seguintes sinapomorfias.
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24. Nasais caudalmente separados por uma proje¢ao sagital posterior do frontal.
74. Fenestra infra-temporal mais longa que profunda.

145. Superficie lateral do ramo anterior do jugal apresentando uma depressao
triangular pronunciada.

157. Teto craniano quadrado ou retangular, com um eixo dominante longitudinal.

164. Apresenta menos de dez dentes maxilares.
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3.3. RESULTADOS BIOGEOGRAFICOS

Um unico cladograma mais parcimonioso de areas foi selecionado
utilizando a analise de parciménia global do programa Hennig86 (Farris, 1988).
Os valores do indice de consisténcia e de retengao sao respectivamente, 0,770 e
0,830.

Os relacionamentos entre as areas de endemismo no supercontinente

Gondwana sao os seguintes (Figura 12):
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FIGURA 12. Proposta filogenética para as areas que compdem o
Gondwana.
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Todos os clados representados na topologia acima apresentaram-se muito
bem suportados por valores considerados altos do indice de bootstrap. O taxon
Gondwana teve suporte de 85%. Em seguida, o taxon “Gondwana Oriental”, que
reune o complexo Australia-Nova Zelandia, recebeu um bom valor de 76%,
enquanto o outro taxon da dicotomia, o “Gondwana Ocidental’, que compreende o
ancestral de Africa, Brasil, Argentina, Madagascar e india, obteve um valor muito
alto de 98%. O maior valor de suporte encontrado foi para o clado que envolve
Brasil, Argentina, Madagascar e india, 100%. O relacionamento préximo entre
Argentina, Madagascar e india foi encontrado em 81% das arvores analisadas em
bootstrap. E por dltimo a relagdo de grupo-irmao entre india e Madagascar é

suportada pelo valor de 94%.
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4. DISCUSSAO
4.1. EVOLUGAO DOS MESOEUCROCODYLIA TERRESTRES DA AMERICA DO SUL E AREAS
RELACIONADAS DO GONDWANA

Os taxons que compdem o grupo interno apesar de totalmente resolvidos,
apresentaram pouco suporte pelos indices utilizados. Entretanto, acreditamos que
a hipétese aqui levantada forme uma base sélida para se realizar inferéncias
sobre a histéria evolutiva dos Mesoeucrocodylia basais Os numeros dos clados
discutidos encontram-se evidenciados na Figura 10.

Talvez o resultado mais importante seja 0 monofiletismo de Notosuchia, um
taxon proposto originalmente por Gasparini (1971). O padrao apresentado aqui é
corroborado pelos resultados encontrados por Pol (1999). O monofiletismo deste
grande grupo de Mesoeucrocodylia terrestres do Cretaceo, deixa em aberto
diversas perguntas interessantes acerca de sua origem e tém importantes
conseqiiéncias evolutivas e paleobiogeograficas. E interessante também,
destacar, a grande diversidade na denticao do grupo (Figura 3), alguns desses
taxon ainda apresentavam movimentos antero-posteriores da mandibula durante
a oclusao. Essa notavel variedade de forma nao é encontrada em nenhum outro
grupo de Crocodyliaformes.

O préximo taxon-interno presente na topologia resultante € composto por
Chimaerasuchus e Simosuchus (clado 36), apresentou pouco suporte em ambos
indices empregados. Esse n&ao sera considerado em nossa proposta taxonémica,
pois nao respondeu aos critérios por nos estipulados, e definidos na secgao
métodos. Esses taxon obteve valor do indice de bootstrap de 26,7%, bem abaixo
do considerado nesta analise (60%), e Bremer igual a 1. E apesar de apresentar
quatro sinapomorfias (ver lista de sinapomorfias), duas sbé sao possiveis de

codificagcdo em Chimaerasuchus, e as outras duas restantes em Simosuchus.
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Compartilhados de fato nao existe nenhum carater derivado. Poucos séo os
estudos que se propdem a posicionar ambos, na realidade apenas os trabalhos
que versam sobre esses taxons apresentam hipoteses de seus relacionamentos
(Wu et al., 1995; Wu & Sues, 1996; Buckley et al., 2000). Chimaerasuchus, do
Aptiano-Albiano da China, apresenta dentes com multiciuspides organizadas em
duas fileiras paralelas, sugestionando aos seus autores proporem o primeiro
registro de um crocodiliano herbivoro (Wu et al., 1995; Wu & Sues, 1996). A
sugestao de uma relagao de grupo-irmao com Notosuchus foi proposta por quatro
caracteres (Wu et al., 1995; Wu & Sues, 1996). Entretanto, esses sao observados
em outros Mesoeucrocodylia, como por exemplo, narinas externas com abertura
frontal, encontram-se também presentes em Uruguaysuchus, Comahuesuchus,
Mariliasuchus, entre outros. Ja para Simosuchus do Cretaceo Superior de
Madagascar, uma relagao proxima com Uruguaysuchus € proposta em sua
descricao (Buckley et al., 2000). Os autores sugerem um cenario onde os dentes
pos-caniniformes de Uruguaysuchus deveriam ser considerados multicuspidados.
Rusconi (1933) na excelente e detalhada descricao de Uruguaysuchus aznarezi,
assinala que a coroa dos dentes pos-caniniformes &€ de forma espatulada,
apresentando um contorno arredondado (as 6timas ilustragdes deste trabalho nao
deixam duvidas). Bem diferente da apresentada por Simosuchus, coroa dentaria
formada por uma fileira unica multicuspidada, padrao semelhante ao encontrado
em outros grupos de crocodilianos do Mesozoéico. Novamente, as sinapomorfias
propostas que definem a relagao proxima de taxons de Mesoeucrocodylia podem
ser uma convergéncia, ou até uma caracteristica plesiomérfica para o grupo como
um todo, discutiremos isto mais detalhadamente adiante.

O grupo formado por Uruguaysuchus e Comahuesuchus é suportado aqui

por quatro sinapomorfias nao-ambiguas e valores de bootstrap de 82% e Bremer



45

4, e com base nesses caracteres derivados e no suporte obtido propomos reuni-
los em Uruguaysuchidae (nova definicao). Esse, juntamente com Baurusuchidae,
representa os unicos taxons de crocodilianos endémicos da América do Sul. Os
taxons aqui analisados exemplificam bem a diversidade dos Mesoeucrocodylia,
enquanto a maioria dos grupos apresentam-se incrivelmente cosmopolitas, esses
representam parte importante da historia da fauna nativa sul-americana.

Os taxons Notosuchus, Libycosuchus, Sebecus, Mariliasuchus e Itasuchus
representam linhagens independentes.

Notosuchus foi um dos primeiros Notosuchia descritos, e desde de entao
sempre que se descrevia um novo crocodiliano terrestre do Mesozoico, este era
relacionado a Notosuchus, primeiramente. Com base em nossos resultados,
propomos que Notosuchus represente uma linhagem (n&o definida) propria dentro
de Notosuchia.

Libycosuchus ainda € uma incognita, e apesar de na literatura se especular
uma relacdo préxima a Baurusuchidae, preferimos corroborar a idéia de
Bonaparte (1991), e manter-lo em uma linhagem independente dentro de
Notosuchia.

Acreditamos que Sebecus deva de fato estar aqui representando uma
linhagem independente bastante diversa e cosmopolita, como foi proposto por
diversos pesquisadores, mas principalmente por Buffetaut (1980 & 1982). Alguns
autores relacionam Sebecus aos Eusuchia, de fato, a semelhan¢a dos cranios é
interessante, porém o primeiro apresenta um cranio particularmente alto.

Mariliasuchus €& outra incégnita, pode ser represente uma linhagem
também independente dentro de Notosuchia. Preferimos considerar esta

proposta, e esperar por mais dados deste taxon.
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Itasuchus talvez represente um caso semelhante ao de Sebecus, e esteja
representando os Trematochampsidae em nossa analise. Este grupo de provaveis
habitantes de ambientes marinhos, também é cosmopolita. Porém, propomos o
reconhecimento de um novo taxon, Peirosauroidea (/tasuchus + Peirosauridae),
baseado nos bons valores de bootstrap e Bremer, 66% e 3. Todavia, duas
sinapomorfias apresentadas podem ser convergéncias, sao essas: carater 5.
Seccao rostral mais ampla do que profunda; e carater 20. dentes maxilares
apresentando variagao de tamanho. Ambos sao compartilhados por varios grupos
dentro de Notosuchia. Entretanto, varios autores ja relacionaram Peirosauridae e
Trematochampsidae (Buckley & Brochu, 1999; Ortega et al., 2000), Propcmos
entdo, o reconhecimento desse novo taxon, Peirosauroidea, porém, com
ressalvas, em vista de futuros estudos para melhor se compreender os
relacionamentos entre Peirosauridae e Trematochampsidae.

Outro novo taxon, Candidodontidae, formado por Araripesuchus,
Malawisuchus e Candidodon (clado 31), recebeu suporte de duas sinapomorfias
nao-ambiguas e valor de Bremer de 4, entretanto obteve um valor baixo de
bootstrap, apenas 37,6%. Preferimos entdao propor um novo taxon baseados
apenas nestas evidéncias. O mesmo caso pode ser aplicado para o novo taxon
Candidodontinae, que inclui Candidodon e Malawisuchus, a relagao préxima
desses taxons corrobora a idéia de riftiamento entre Africa e América do Sul. Esse
obteve um valor abaixo de 50% (44,6%), porém com valor alto de Bremer igual a
3. As duas sinapomorfias que definem o taxon podem representar convergéncias,
como por exemplo, o carater 101 - Raiz dos dentes maxilares e dentarios infladas,
mais amplas que as coroas. Contudo, ao observar as descrigbes e figuras dos
taxons, nenhum autor citou tal carater, e nem se observou tal caracteristica.

Entao, preferimos considerar o taxon, porém com vistas a realizar uma futura
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revisdo destes. Gomani (1997) (Figura 5) propdem uma relagdo préxima entre
ambos, porém os dados utilizados nessa analise privilegiam caracteres cranio-
dentarios, o que pode levar a unido de grupos que apresentem apenas
semelhangas morfolégicas, e ndo homologias compartilhadas. Neste sentido, Wu
e Sues (1996) apresentam uma proposta filogenética de posicionamento para
Chimaerasuchus paradoxus Wu, Sues e Sun, 1995, onde os Mesoeucrocodylia
que apresentam denticao heterodonte formariam um grupo natural (Notosuchus,
Chimaerasuchus e Malawisuchus — este ultimo em uma posi¢ao basal, ainda nao
havia sido descrito, e apareceu na analise nomeado como “Forma de Malawi”).
Gomani (1997), na descricao de Malawisuchus, também sustenta a hip6tese de
heterodontia monofilética dentre os Mesoeucrocodylia. Em sua analise, a autora
ainda inclui Candidodon, e a topologia resultante € formada por uma politomia,
que inclui Candidodon, Malawisuchus e Chimaerasuchus, e esse taxon grupo-
irmao de Notosuchus (Gomani, 1997). Os dados apresentados em nossa analise
nao suportam esta idéia, e aparentemente a heterodontia nao surgiu apenas uma
vez em Mesoeucrocodylia, posto que os taxons que apresentam esta
caracteristica nao formam um clado. O clado 36 (Chimaerasuchus + Simosuchus)
por sua vez apresentam heterodontia bem marcada, e juntamente com os
componentes do clado 30, provavelmente sao os unicos grupos que pode ser
diagnosticado por esta caracteristica. Uma outra maneira de se interpretar o
padrao resultante em nossa analise, € que a maioria dos taxons apresentam
marcada heterodontia, encontram-se na base dos clados que os incluem, o que
nos leva sugerir que talvez a heterodontia seja um carater plesiomérfico para os
Mesoeucrocodylia como um todo, e esse fora perdido secundariamente. Outros
grupos de vertebrados apresentam este mesmo padrao, como por exemplo os

mamiferos, onde o padrao tribosfénico & considerado primitivo em relagdo a
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denticao apresentada pelos Theria (“‘crown-group” Mammalia). Ainda, os dentes
complexos dos mamiferos ungulados sao considerados primitivos em relagao aos
dentes homodontes nao-multicuspidados dos cetaceos, por exemplo. Outro fato
que fornece suporte a esta idéia, € que em quase todos os clados formados na
analise, os crocodilianos considerados carnivoros (que tendem a homodontia)
encontram-se em posicoes mais derivadas em relagdo aos crocodilianos
considerados onivoros/herbivoros (que tendem a heterodontia).

Gasparini et al., (1991), na descricao de Lomasuchus palpebrosus,
apresentam uma proposta filogenética onde esse novo taxon é posicionado como
grupo-irmao de Peirosaurus, e ambos sao incluidos em Peirosauridae Gasparini,
1982. Buckley & Brochu (1999) apresentam uma proposta filogenética para os
Crocodyliformes em sua descricdo de um novo Mesoeucrocodylia do Cretaceo
Superior de Madagascar, Mahajangasuchus insignis. O novo taxon apresenta-se
proximamente relacionado aos Peirosauridae. Ainda, Buckley et al. (2000), na
descricao de um outro novo Mesoeucrocodylia do Maastrichtiano de Madagascar,
Simosuchus clarki, também apresenta uma filogenia que corrobora a relagao
préxima entre os Peirosauridae e Mahajangasuchus. Esta proposta é suportada
pelos dados aqui apresentados, por duas sinapomorfias nao-ambiguas e por um
valor de 63% de indice de bootstrap. Entretanto inclui-se também em
Peirosauridae, Mahajangasuchus do Cretaceo Superior de Madagascar. Essa
hipétese de relacionamentos denota um interessante padrao biogeografico que
sera discutido posteriormente, ainda nessa contribuicdo. Recentemente, Buckley
e seus colaboradores encontraram uma série de fragmentos cranianos de
Mahajangasuchus (Buckley pers. comm.), e talvez apds a publicagao desses
novos dados e inclusdo em uma analise filogenética, torne ainda mais claro os

relacionamentos entre os Peirosauridae.
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Gasparini et al., (1991), também incluem em sua analise Baurusuchus e
Sebecus, pois Peirosaurus tormini foi primeiramente relacionado aos
Sebecosuchia (Price, 1955), por apresentar dentes zifodontes (carenas
serrilhadas). Na topologia apresentada por Gasparini et al. (1991), ambos
(Baurusuchus e Sebecus) formam um grupo natural, Sebecosuchia. Contudo, em
nossos resultados Sebecosuchia apresentou-se parafilético. Gasparini et al.,
(1993) apresentam uma proposta filogenética para os Sebecosuchia, onde
sustentam a idéia de monofiletismo. Contudo, a matriz de caracteres utilizada
nessa analise &€ composta apenas de elementos da morfologia craniana.
Sabemos que a maioria dos taxons que compdem Sebecosuchia esta
representado apenas pelo cranio. Entretanto, em uma analise filogenética onde se
privilegia um determinado “sistema” de caracteres, neste caso cranio-dentario,
pode se perder a capacidade de testar e reconhecer as convergéncias (Abrantes,
2002). De fato, dentre as sete sinapomorfias propostas para os Sebechosuchia
(Gasparini, et al., 1993), a maioria € também encontrada em outros grupos de
Mesoeucrocodylia, como, por exemplo, dentes zifodontes e rostrum latero-
mesialmente comprimido (Peirosauridae), e auséncia de fenestra pré-orbitaria
(Eusuchia). Outra caracteristica levantada por Gasparini et al., (1993) e
assinalada como sinapomorfia para os Sebecosuchia € a preseng¢a de um rostrum
moderadamente curto. Clark (1994) tenta evidenciar uma possivel linhagem de
crocodilianos de rostrum longo, porém o mesmo chega a conclusao ao longo do
estudo que esse carater esta presente em pelo menos duas linhagens bem
definidas de Mesoeucrocodylia — Thalattosuchia e Gavialidae. Como foi
assinalado anteriormente, acreditamos que os Sebecidae, aqui representados por
Sebecus, formariam uma linhagem bastante diversa e cosmopolita, como foi

evidenciado por Buffetaut (1980 e 1982), entretanto, distante da linhagem dos
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Baurusuchidae. Essa por outro lado, apresentou-se monofilética, suportada por
um valor do indice de bootstrap considerado alto 71% e definida por cinco
sinapomorfias nao-ambiguas. A inclusao de Stratiotosuchus Campos, Suarez, Riff
e Kellner, 2001, proporcionou uma nova definicdo para o grupo. Campos et al.
(2001) propéem a inclusdo de Stratiotosuchus em Baurusuchidae, entretanto
teriam cometido o mesmo erro de Gasparini et al. (1993), salvo que apresentam
uma caracteristica interessante que pode ser mais uma sinapomorfia para
Baurusuchidae - a presenga de uma depressao rasa situada lateralmente as
narinas externas. Ainda, Stratiotosuchus € descrito com base apenas no cranio,
porém o material preservado também €& composto de pds-cranio, ainda nao-
descrito (D. Riff pers. comm.). Talvez com a inclusdo dos dados referentes ao
resto do esqueleto, a hipétese aqui levantada de relacionamento possa ganhar
maior suporte. Ainda em relagao aos “sebecossuquia”, Buckley & Brochu (1999)
apresentam em sua proposta cladistica para os Mesoeucrocodylia uma politomia
que reune Notosuchus, Libycosuchus, Baurusuchus e Sebecus. Esse mesmo
taxon & apresentado e descrito por Ortega et al. (2000), onde recebe o nome de
Ziphosuchia (neste estudo ainda incluem-se /berosuchus, Bretesuchus, e uma
forma nao descrita da Bacia de Itaborai, Paleoceno do Brasil). Todavia, em nossa
analise, Ziphosuchia é parafilético, e os membros que o compdem (sensu Buckley
& Brochu, 1999), formam séries de grupos-irmaos consecutivos entre os
principais clados da topologia resultante.

A histéria evolutiva dos Mesoeucrocodylia basais € bastante complexa,
entretanto, acreditamos que demos um passo ainda discreto, porém constante em
direcdo a compreensao dos padrées que regeram e promoveram a incrivel

diversidade de formas e habitos apresentada por esse grupo de crocodilianos.
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4.2. EVOLUGAO DO GONDWANA DURANTE O MES0OzdICO

A Figura 13 apresenta a proposta de relacionamento das areas do
Gondwana, onde cada né da topologia esta relacionado com um evento
vicariante. O V1 seria a disjuncao entre Laurasia e Gondwana, na fragmentacgao
do Pangea. A escolha do posicionamento e ordem desses eventos seguem uma

l6gica cronolégica.
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FIGURA 13. Evolugao do Gondwana, onde encontramos os eventos
vicariantes descriminados.

De acordo com a hipétese biogeografica levantada, o segundo evento
vicariante (V2) associado com a fragmentacgéao do supercontinente Gondwana foi

da separagao da massa continental que incluia Australia e Nova Zelandia da
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massa continental remanescente (Africa, América do Sul, Madagascar, india e
Antartica). Este evento teria ocorrido durante o Jurassico Superior-Cretaceo
Inferior. Esta hip6tese recebe pouco suporte na literatura corrente, onde propéem-
se uma separagao mais tardia para o complexo continental de Australia e Nova
Zelandia (i.e. Cretaceo Superior, 85 milhdes de anos — Russell, 1993; Sampson et
al., 1998; Forster, 1999). Entretanto, estas hipoteses baseiam-se apenas na
distribuicdo dos dinossauros - existem poucos registros para Australia e Nova
Zelandia, e nao se sabe ao certo suas relagées (Molnar & Wiffen, 1994). Apesar
de nossos dados que relacionam essas subdivisdes continentais serem baseados
principalmente em grupos recentes — morcegos do grupo Nataloidea e aves
ratitas, estes sdo dados plausiveis de teste a partir de uma metodologia cientifica
— analise cladistica. Ainda, os padrées apresentados pelos dipndicos apresentam
suporte cronolégico nos registros fésseis (Marshall, 1986), contra as propostas
baseadas apenas na distribuicao de taxons (Russell, 1993; Sampson et al., 1998).
O complexo continental Nova Zelandia/Australia teria se dividido durante o
Santoniano (V5, 84 milhdes de anos, Molnar & Wiffen, 1994).

A formagao do Oceano Atlantico Sul (Africa-América do Sul) direcionou a
um isolamento do continente africano das placas continentais ao redor (Aptiano-
Albiano), j& que Madagascar compunha juntamente com india, Antartica e
América do Sul o bloco continental remanescente (V3). Talvez esse seja o evento
com maior concordancia entre os pesquisadores. Reunimos dados para este
evento em praticamente todas as filogenias utilizadas na confecgao da matriz de
areas. Entretanto, nossos dados suportam a hipétese de que a Africa tenha ficado
completamente isolada, e dados bibliograficos indicam uma posterior conecg¢ao a

Europa durante o Cretaceo (Russell, 1993). Essa hipétese conjuntiva entre Africa
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e Europa ganha suporte ao analisarmos a distribuicdo, em conjunto com a
filogenia dos Spinosauridae (dinossauros Theropoda, Sereno et al., 1998).

Alguns pesquisadores propéem uma conecg¢ao via “pontes continentais” ou
mesmo ilhas, posterior ao Albiano entre Africa e América do Sul. A fauna de
vertebrados compartilhados fornece suporte a essa idéia - celacantideos (Wenz,
1980), “araripesuquideos” (Buffetaut & Taquet, 1977; 1979; Gasparini et al., 1998)
e dinossauros (Calvo & Salgado, 1995; 1996). A coexisténcia de espécies em
ambos continentes poderia indicar um evento migratério, e por conseqiéncia a
existéncia de conecgdes terrestres. Viana (1998) sugere que em razado de
movimentos de rotagdo e compressdo existentes na América do Sul e Africa,
canais proto-Atlanticos podem temporariamente ter se fechado direcionando a
conecgdes terrestres efémeras (pontes) entre ilhas e ambos os continentes.
Apesar de bastante difundida, a idéia de “pontes terrestres” entre Africa e América
do Sul, apresenta pouco suporte. Apenas os dinossauros saurépodos do género
Rebbachisaurus apresentam um padrao de fato condizente com esta proposta
(Calvo & Salgado, 1995; Medeiros, 2000), uma vez que membros do mesmo
género foram encontrados em ambos os continentes. Esses dinossauros
possuem a classica distribuicdo gondwanica que relaciona a Africa e América do
Sul: Rebbachisaurus garasbae Lavocat, 1954, do Aptiano-Albiano do Marrocos
(Africa); e “Rebbachisaurus” tessonei Calvo & Salgado, 1995, Albiano-
Cenomaniano da Argentina (América do Sul). Entretanto, Bonaparte (1997) e
Wilson & Sereno (1998) sugerem que a forma Argentina de “Rebbachisaurus”
deveria ser sinonimizada para Rayososaurus Bonaparte, 1995, o que traria a
explicacdo da distribuicdo dos “Rebbachisauridae” para um ambito vicariante.
Ainda, as proposi¢des de coexisténcia das espécies de “araripesuquideos” entre

Africa e América do Sul sdo controversas, e o exemplar africano “Araripesuchus”
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wegeneri, pertenceria a um outro género ainda nao descrito (Ortega et al., 2000).
Com relagao aos celacantideos do género Mawsonia, uma revisao vem sendo
conduzida, onde um dos pontos a serem abordados & a confirmacao ou nao da
presenca de Mawsonia no territério africano (M. Sardenberg Carvalho, com.
pessoal). Kellner (1994) vai mais além e assinala que nenhum fdssil de
Archosauria a nivel especifico € comum a ambos continentes, e esse fato
corromperia a hipétese de “pontes de conecg¢ao”. De acordo, publicagdes
recentes sugerem especiagao por eventos vicariantes entre taxons proximamente
relacionados que possuem uma distribuicdo condizente com o riftiamento Africa-
América do Sul (Ortega et al.,, 2000; Maisey, 2000). Por outro lado, se for
confirmado a ocorréncia de um Rebbachisaurus no Cenomaniano da Bacia de
Sao Luis, Norte do Brasil (Medeiros, 2000; Medeiros & Schultz, 2001), como
também, das espécies africanas de Mawsonia, reforgara a hipétese de conecgdes
terrestres entre Africa e América do Sul durante o pés-Albiano. Contudo, os
padrées apresentados na topologia resultante indicam uma disjungao entre
ambos continentes durante o Aptiano-Albiano, o que provavelmente tornou-se
uma barreira extrinseca, impedindo a troca de informagdes génicas entre as
faunas continentais, e permitindo a especiagao por isolamento.

Em nossa proposta, Africa e Madagascar ndo apresentam relagdes
préximas. Classicamente, a origem do endemismo Malgache teria dois
momentos: um por vicariancia e outro por migragao (Mittermeier et al, 1994). O
primeiro teria ocorrido durante os primeiros momentos de fragmentagao do
Gondwana (por volta de 160 milhdes de anos), e subseqiiente separacao Africa-
Madagascar, formando o Estreito de Mogcambique (Mittermeier et al, 1994).
Entretanto, nao existem registros de fosseis deste periodo em comum entre Africa

e Madagascar que corroborem essa proposta, e mesmo aqueles que defendem a
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hipétese de disjungcdo dessas massas continentais, concordam que a fauna
Malgache seria mais recente. Entao, ancestrais africanos da fauna hoje endémica
de Madagascar teriam cruzado o Estreito de Mogambique, e “colonizado” a ilha
durante o Eoterciario. Entretanto, o grupo de animais mais caracteristico de
Madagascar, os Iémures (mamiferos primatas), tem o seu registro mais antigo na
ilha somente durante o Quaternario (Mittermeier et al., 1994). Por outro lado,
esses primatas hoje endémicos de Madagascar, sao comumente encontrados em
estratos do Paleoceno Inferior da América do Norte (Paula Couto, 1979; McKenna
& Bell, 1997). Muizon & Marshall (1992) propéem uma conecg¢ao, durante o
Cretaceo Médio-Superior, entre América do Norte, Mongélia e América do Sul.
Durante esse periodo Ameérica do sul, Antartica, india e Madagascar formavam
uma grande massa continental. Apesar de nao termos fésseis de Iémures nas trés
primeiras areas, provavelmente a presengca desse grupo de primatas no
Paleoceno Inferior da América do Norte seja explicada pela conecgao dessas
areas, por vicariancia ou por dispersao. Ainda, os fosseis africanos do Terciario,
principalmente mamiferos (ungulados e carnivoros), possuem uma relagao muito
mais préxima com os mamiferos da Laurasia do que os do Gondwana
(Mittermeier et al., 1994).

Surpreendentemente, o continente sul-americano nao se apresenta como
uma entidade monofilética, em acordo com o padrao encontrado na topologia
resultante nessa analise (V4). A porgao andeana-patagénica do continente (regiao
austral) € mais proximamente relacionada a india e Madagascar do que a porgéo
tropical corrente. Pascual et al., (1996), propdem a formagdo de uma barreira
extrinseca durante o Cretaceo Superior (apés 80 milhdes de anos), que impediria
a troca faunistica entre a América do Sul tropical e austral. Esta barreira

provavelmente existiu até o Paleoceno Inferior (Pascual et. al., 1996). Fato que
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talvez explique a auséncia de certos grupos de mamiferos mesozoicos
(encontrados comumente na Patagbénia Argentina), principalmente no Brasil —
Gondwanatheria, Multituberculata, etc. Tal relacionamento pode ser explicado por
uma conecg¢ao ao sul da América do Sul com a Antartica e o subcontinente
indiano e Madagascar (que foram adjacentes a Antartica durante grande parte do
Cretaceo). Com a excegcdo da Antartica, em todas essas subunidades
gondwanicas foram encontrados evidéncias faunisticas diretas desta conecgao -
por exemplo, os mamiferos Gondwanatheria antes endémicos da Argentina
patag6nica, foram posteriormente encontrados em Madagascar e india (Krause et
al., 1997).

A fragmentacdo deste subcontinente, formado por América do Sul,
Antartica, Madagascar e india, teve seu inicio com o riftamento do Platd de
Kerguelen - conecgao terrestre entre Antartica e Indo-Madagascar (V6, Sampson
et al., 1998). Esta fragmentacao ocorreu durante o Campaniano, por volta de 80
milhées de anos.

O préximo evento vicariante foi a separacdo do subcontinente Indo-
Madagascar durante o Campaniano/Maastrichtiano (V7, 80-63 Milhées de anos).
Com isso, o subcontinente indiano comegou a sua “jornada” rumo a colisdo com o
Sudeste asiatico, e por conseqiuéncia deste choque formou-se a cordilheira do
Himalaia.

Um outro evento vicariante foi a disjungcdo Antartica/América do Sul,
provavelmente ocorrida durante o Deseadense, Oligoceno Superior (Sampson et
al., 1998). Nao temos dados filogenéticos para suportar esse evento, entretanto
se propomos aqui que existiu uma conecgao entre América do Sul-Antartica, esta
deve ter se extinguido em algum momento. Interessante, porém, € que esta

proposta vai de encontro a classica hipotese de Simpson (1980) em seu livro
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“Splendid isolation...”, onde o autor propde a hipoétese da América do Sul ter
permanecido isolada durante todo o Terciario, e isto teria sido o principal motivo
para a formagcdo de uma fauna unica e diversa de mamiferos sulamericanos.
Entretanto, a presengca de preguicas terricolas (mamiferos xenartros) e
notoungulados na Antartica € uma forte evidéncia desta conecg¢ao, posto que
estes mamiferos sdao endémicos das Américas. Talvez este “corredor” possa ter
servido de passagem também para a “migragcao” dos representantes da fauna de
mamiferos roedores caviomoérfos e primatas platirrinos, proposto também por
Simpson (1940). Estes tém o seu primeiro registro na América do Sul exatamente
durante o Deseadense. E consenso que seus grupos mais proximos estdo na
Africa, entao varias sdo as tentativas de explicacdo para a invasdao desses na
Ameérica do Sul, entretanto, a questao continua em aberto.

Apesar da Antartica nao estar representada em nenhuma das filogenias
disponiveis em nossa matriz, prediz-se, baseados nos resultados aqui
apresentados, que a descoberta de fosseis e subsequente inclusdo destes em
andlises filogenéticas pré-existentes, irdao revelar taxons proximamente
relacionados a espécies descritas para Argentina, India e Madagascar.

Os padroes biogeograficos encontrados em nossa analise corroboram
diversos dados levantados nas ultimas décadas sobre a evolugdo do Gondwana.
Entretanto, apresentamos uma hipdtese suportada em dados plausiveis de teste
metodoldgico, o que até entao era inédito. Esta proposicao demonstra o quanto é
complexa a histéria do Gondwana, e a adicdo de dados, principalmente da
Antartica talvez elucide ainda mais a evolugao deste supercontinente e por

conseqiiéncia de sua fauna tao peculiar.
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APENDICE 1
Lista de caracteres e respectivos estados

1. Ornamentagao da superficie externa dos ossos dérmicos cranianos: 0 —
suave ou formado por canais e cristas; 1 — com escavagdes circulares ou
subpoligonais.

2. Ornamentagao da superficie palatina: 0 — superficie palatina do maxilar
suave; 1 — superficie palatina ornamentada por cristas.

3. Comprimento rostral (I): 0 — distancia a partir da margem orbital anterior até
o contorno anterior do rostrum igual ou maior que a distancia a partir da
margem anterior orbital até o contorno parietal posterior; 1 — distancia a partir
da margem anterior orbital até o contorno anterior do rostrum mais curta que a
distancia a partir da margem anterior orbital até o contorno posterior parietal.

4. Comprimento rostral (ll): 0 — distancia a partir da margem anterior orbital até

o contorno anterior do rostrum mais curta, igual ou levemente mais comprida
que a distancia a partir da margem orbital anterior até o contorno parietal
posterior; 1 — distancia a partir da margem anterior orbital até o contorno
anterior do rostrum pelo menos duas vezes que a distancia a partir da margem
anterior orbital até o contorno parietal posterior.

5. Seccgao rostral: 0 - tubular, quase mais profundo do que amplo; 1 — mais
amplo que profundo.

6. Sutura pré-maxilar/maxilar em vista lateral: 0 — vertical; 1 — direcionada
caudo-lateralmente.

7. Articulagao pré-maxilar/maxilar:: 0 — premaxilar sobrepondo-se ao maxilar; 1
— premaxilar e maxilar suturados.

8. Sutura pré-maxilar/maxilar em vista lateral: 0 — reta; 1 — perfazendo um
“zigue-zague”.

9. Diregao da sutura pré-maxilar/maxilar em vista lateral: 0 — direcionada
cranialmente; 1 — direcionada caudalmente. OBS: A diregcao da sutura é
avaliada em relagao a uma linha imaginaria que passa entre o contato lateral
dos 0ssos.

10. Margem ventral do pré-maxilar em relagao a margem ventral do maxilar
em vista lateral: 0 — posicionada quase na mesma altura; 1 — mais
profunda, e o contorno dorsal anterior do dentario € também fortemente

concavo.
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Cavidade oral comunicando-se com a cavidade nasal através de
fenestras palatinas (fenestrae naso-oral), ao invés das narinas internas:
0 - nao; 1 —sim.

Fenestra naso-oral formada por: 0 — maxilar e pré-maxilar; 1 — pré-maxilar.

Forame na sutura pré-maxilar/maxilar em vista lateral: 0 — presente; 1 —
ausente.

Chanfro pré-maxilar/maxilar: 0 — ausente; 1 — presente.

Ultimo alvéolo pré-maxilar é o maior da série dentaria pré-maxilar; 0 —
nao; 1 — sim.

Narinas externas: 0 — voltada frontalmente, latero-frontalmente ou fronto-
dorsalmente; 1 — voltada dorsalmente.

Posi¢gao das narinas externas em relagao ao contorno anterior dorsal em
vista dorsal: 0 — protegido; 1 — uma barra pré-maxilar separa as narinas
externas e o contorno rostral anterior.

Posigcao relativa do ultimo dente do maxilar em relagdo a margem
anterior da fenestra palatina: 0 — ultimo dente do maxilar caudal em
relacao a margem da fenestra palatina; 1 — ultimo dente do maxilar cranial
em relacdao a margem anterior da fenestra palatina.

Implantagao dentaria: 0 — dentes implantados em alvéolos isolados; 1 —
dentes implantados e dispostos em uma fenda.

Tamanho dos dentes maxilares: 0 — todos os dentes maxilares em tamanho
semelhante ou com os alvéolos maiores posicionados na metade da série
dentaria; 1 — variagdes de tamanho dos dentes ao longo da série dentaria

Margem ventral do maxilar em vista lateral: 0 — reta ou convexa; 1 -
sinusoidal.

Ponta rostral dos nasais(l): 0 — nasais articulam-se com a margem caudal
das narinas externas; 1 — nasais nao articulam com a margem caudal das
narinas externas.

Ponta rostral dos nasais(ll): 0 - nasais articulam-se com o pré-maxilar; 1 -
nasais nao articulam com o pré-maxilar.

Ponta caudal dos nasais: 0 — caudalmente os nasais convergem em um
plano sagital; 1- nasais caudamente separados por uma projecao sagital do
frontal.

Frontais: 0 — separados; 1 — fusionados.
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Superficie fronto-parietal dorsal: 0 — reduzida a uma barra estreita; 1 —
ampla.

Sutura parieto/pés-orbital: 0 — ausente na superficie dorsal do teto craniano;
1 — presente na superficie dorsal do teto craniano.

Parietais: 0 — separados; 1 — fusionados.

Pilares pré-frontais: 0 — nao articulam com o palato; 1 — articulam o palato e
estao solidamente integrados.

Pilares pré-frontais quando integrados com o palato: 0 - pilares
transversalmente expandidos; 1 - transversalmente expandidos na sua
metade dorsal e ventralmente colunar, 2 - pilares longitudinalmente
expandidos sua porc¢ao dorsal e ventralmente colunar.

Pés-frontais: 0 — presentes; 1 — ausentes.

Espinha antero-posterior do pds-orbital: 0 — ausente; 1 — pds-orbitais
projetam, uma espinha curta e laminar.

Comprimento relativo entre o pés-orbital e esquamosal: 0 - esquamosal é
maior; 1 — pos-orbital € maior.

Porcao jugal da barra pés-orbital: 0 — acompanha a superficie lateral do
jugal; 1 — medianamente deslocada e uma crista separa a barra pés-orbital
da superficie lateral do jugal.

Ponta caudal da articulagcao ectoperigoideana-jugal: 0 — posicionada
cranial a barra pos-orbital; 1 — posicionada caudal e ultrapassa a barra pos-
orbital.

Sutura ectopterygodide-pos-orbital: 0 - ectopterygéide nao articula o pos-
orbital; 1 - ectopterygdide articula o poés-orbital no lado mediano da barra
pos-orbital.

Pés-orbital e jugal formando a barra pés-orbital em vista lateral: O - jugal
posiciona caudal ao pés-orbital; 1 — pds-orbital € mediano ou caudal em
relagao ao jugal.

Jugal e quadratojugal em vista lateral: 0 - quadratojugal visivel abaixo do
jugal; 1 - quadratojugal nao é exposto.

Corner da fenestra infra-temporal em vista lateral: 0 — sutura jugal-
quadradojugal localizada em um corner postero-ventral; 1 - quatradojugal
extende-se anteriormente formando parteda margem dorsal da barra infra-

temporal.
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Teto craniano: 0 - nao desenvolvido, superficie dorsal do pés-
orbito/esquamosal em um plano mais baixo que a superficie dorsal fronto-
parietal; 1 — superficies pds-orbito/esquamosal e fronto-parietal no mesmo
plano.

. Fenestra supra-temporal: 0 — relativamente grande, cobrindo grande parte
da superficie do teto craniano; 1 — relativamente curta, fenestra envolvida

por um teto craniano plano e extendido.

42. Superficie externa do esquamosal: 0 — orientada latero-dorsalmente; 1 —
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orientada dorsalmente.

. Contorno do esquamosal em vista dorsal: 0 — curvado; 1 — formato de “L".

Inclinagao do quadrado em relagao a um plano horizontal que inclui o
teto craniano: 0 — eixo cranio-caudal do quadrado inclinado mais do que
45°; 1 - eixo cranio-caudal do quadrado menos do que 45°.

Sulcos longitudinais na superficie dorso-lateral do esquamosal: 0 —
ausente; 1 — presente.

Fenestra infratemporal: 0 — lateralmente localizada; 1 — latero-dorsalmente
localizada.

Espinha do quadrado-jugal na margem caudal da fenestra infra-temporal:
0 — ausente; 1 — presente.

Articulacao quadrado-jugal / pos-orbital (I): 0 — ampla; 1 — pontuadamente,
quadrado-jugal dorsalmente agudo, ou nao existe articulagao.

Articulagao quadrado-jugal / pés-orbital (ll): 0 — sim; 1 — nao.

Fenestragao do quadrado (l): 0 — quadrado sem fenestra; 1 — quadrado
fenestrado, mesmo possuindo uma fenestra que neste caso € posicionada
na superficie dorsal do processo cranial ascendente do quadrado.

Fenestragao do quadrado (ll): 0 — com mais de uma fenestra; 1 — com
apenas uma fenestra.

Posigao relativa da articulagao cranio-mandibular: 0 — abaixo da margem
ventral do basi-occipital; 1 — alinhada com o basi-occipital.

Condilos do quadrado: 0 — quase alinhados; 1 — céndilo mediano expandido
ventralmente.

. Margem dorso-caudal do quadrado: 0 — reta ou levemente curvada; 1 -

formando o chanfro o6tico.
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. Superficie dorsal do ramo caudal do quadrado: Dorsal surface of caudal
branch of quadrate: 0 — céncava ou plana e lisa; 1 — com uma crista
longitudinal a partir da base do processo para-occipital até o término da
articulagao.

Palato secundario pterigoideano: 0 - pterigoides do palato primario
expostos e nao articulam-se entre si; 1 - pterigbides articulam-se em uma
linha média, formando o palato secundario.

Processo basioccipital: 0 — expandido; 1 — reduzido a uma porgao estreita
ou ausente.

Pterigdide: 0 — separado caudalmente; 1 — caudalmente fusionado.

Vémer: 0 — exposto no palato entre pré-maxilar e maxilar; 1 — encoberto pelo
ramo palatino do maxilar.

Palato secundario do palatino: 0 — palatinos do palato primario expostos e
nao articulam entre si; 1 — palatinos articulam-se em uma linha média,
formando o palato secundario.

Contato ectopterigéide-maxilar: 0 — ectopterigbide nao articula ao ramo
palatino do maxilar; 1 — ectopterigéide articula-se com o ramo maxilar
palatino.

Exposicao do supra-occipital no teto craniano: 0 — nao, parietais em
contato na regiao occipital, permitindo uma exposi¢ao dorsal do supra-
occipital; 1 — supra-occipital conectando o parietal na borda posterior do teto
craniano ou claramente exposta na superficie dorsal do teto craniano.

Ossos circundantes ao forame magno: 0 — exo-occipitais e supra-occipital;
1 — exo-occipitais.

Foraminagdes occipitais para os nervos cranianos IX, X e Xl: 0 — todos
passando através de um forame comum; 1 - forame metdptico (IX) em uma
passagem separada.

Superficie do basioccipital abaixo do forame magno: 0 — orientada caudo-
ventralmente; 1 — orientada verticalmente, paralela ao occipital.

Projecao cranial da lamina iliaca: 0 — presente e tao comprida quanto a
projecao caudal; 1 — reduzida a uma tuberosidade; 2 — ausente.
Basiesfendide em vista ventral: 0 — amplamente exposto; 1 — quase

excluido da vista ventral e encoberto pelo pterigoide e basioccipital.
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Comprimento relativo do basiesfendide e basioccipital: 0 — basiesfenoide
mais curto ou igual ao basioccipital, 1 - basiesfendide maior e
transversalmente mais amplo que o basioccipital.

Fenestra antero-orbital: 0 — presente; 1 - ausente ou reduzida a um pequeno
forame.

Participagao do nasal na fenestra antero-orbital: 0 — sim; 1 — nao.

Participacao do jugal na fenestra antero-orbital: 0 — sim; 1 — nao.

Fenestra supra-temporal: 0 — presente; 1 — ausénte.

Fenestra infra-temporal (I): 0 — amplo; 1 — formando uma fenda vertical.

Fenestra infra-temporal (ll) : 0 — mais curta que profunda ou pelo menos
mais comprida que profunda; 1 — muito mais longa que profunda.

Abertura anterior do temporo-orbital: 0 — exposto em vista dorsal; 1 —
encoberto em vista dorsal e sobreposto pela fossa supra-temporal do
esquamosal.

Canal cranio-quadrado: 0 — aberto lateralimente; 1 — fechado por uma fina
lamina formada pelo esquamosal, quadrado e exo-occipital; 2 — fechado por
uma lamina espessa formada pelo esquamosal, quadrado e exo-occipital.

Lamina iliaca: 0 — com a lamina posterior mais alta que a anterior; 1 — com a
lamina anterior mais alta que a posterior.

Maxilar formando parte do palato secundario: 0 — ndo; 1 — sim.

Palatinos ou pterigodides participando da abertura caudal do ducto naso-
faringeano (narinas internas): 0 — nao; 1 — sim.

Fenestra mandibular externa: 0 — presente como um forame amplo; 1 —
presente porém bastante reduzido; 2 — ausente.

Compressao mandibular: 0 — dentario comprimido, formado por uma lamina
vertical lateral e mediana; 1 — dentario transversalmente expandido, quase
tao amplo quanto alto, e com uma superficie convexa latero-ventral.

Sutura entre dentarios: 0 — sinfise mandibular separada; 1 — dentarios
fusionados, pelo menos na sinfise mandibular ventral.

Ramo dorso-caudal do dentario: 0 — dentario extendendo-se caudalmente
até o final da série dentaria; 1 - dentario extendendo-se caudalmente além
da série dentaria.

Lateral contour of dentary in dorsal view: 0 — straight; 1 — sigmoidal.
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Dentes do pds-caniniformes do dentario: 0 — quase homodonte em
tamanho; 1 — com variagdes de tamanho.

Contorno dos dentes do dentario em vista dorsal: 0 — reto; 1 — sigmoidal.

Cabecga proximal articular da tibia: 0 — com duas céncavidades separadas
por uma crista; 1 — com uma céncavidade.

Sinfise esplenial: 0 — esplenial nao envolvido na sinfise mandibular; 1 -
espleniais formando uma parte significante da sinfise.

Espleniais por atras da sinfise: 0 — fino e comprimido lateromedianamente;
1- largo e robusto.

Forame intramandibularis oralis: 0 — pequeno ou ausente ; 1 — grande.

Emergencia do ramo mandibular do nervo trigémeo no lado madiano da
mandibula: 0 — caudal a sinfise; 1 — englobado pela sinfise.

Seccgao transversal do esplenial: 0 — plana; 1 — convexa.

Margem caudal do angular: 0 — ndo ascende até a cavidade articular do
glendide; 1 - ascende até a cavidade articular do glendide.

Margem caudal do surangular: 0 — declinagéo ventral; 1 - declinagao dorsal.
A porgao traseira do dentario em vista dorsal: 0 — ndo é expandido
medianamente até a série dentaria; 1 — medianamente expandido até a série
dentaria.

Projecao anterior do surangular em vista lateral: 0 — unico e agudo; 1 —
bifurcado.

Pré-articular: 0 — presente; 1 — ausente.

Tamanho do coronodide: 0 — curto; 1 - longo, extendido anteriormente.

Surangular e quadradojugal tomando parte na junta craniomandibular: 0

—nao; 1 —sim.

100. Margem mediana e distal das coroas dentarias: 0 — com carenas

denticuladas (denticulos sado unidades isoladas, de forma e tamanho
distintos); 1 — sem carenas ou com carenas lisas ou crenuladas (crenulagao

é formada por pinceladas de esmalte).

101. Raiz do dentes maxilares e dentarios: 0 — tdo largos quanto ou mais

estreitos que as coroas; 1 — raizes infladas, mais largas que as coroas.

102. Forma dos dentes da coroa em vista bucal: 0 - triangular; 1 — trapezoidal.

103. Lado lingual dos dentes maxilares e dentarios: 0 — sem depressao

longitudinal; 1 — com depressao longitudinal atingindo a raiz e coroa.
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Secgao transversa dos dentes maxilares e dentarios: 0 -
labiolingualmente comprimido; 1 — subcircular.
Fossa glendide do articular: 0 — similar craniocaudalmente a superficie
articular do quadrado; 1 — craniocaudalmente mais comprida que a superfcie
articular do quadrado.
Ponta das coroas dentarias do maxilar e dentario: 0 — caudalmente
curvada; - dirigida dorsalmente ou curvada lingualmente.
Numero de fileiras longitudinais do osteodermos formando a armadura
dorsal presacral: 0 — duas; 1 — quatro.
Presenga de expansdes acessorias nos osteodermos, isto é, mais que
quarto fileiras longitudinais de osteodermos formando a armadura
dorsal pre-sacral ou quarto fileiras longitudinais nas quais as
parasagitais devem mostrar duas quilhas longitudinais: 0 — nao; 1 — sim.
Continuidade da armadura dorsal: 0 — armadura dorsal continua do
pescoc¢o a caudal; 1 — armadura dorsal apresenta um estreitamento ou um
hiato na juntura cérvico-toracica.
Osteordmos dorsais pre-sacrais: 0 — defletida lateroventralmente; 1 —
achatada.
Ornamentacgao dos osteodermos dorsais pre-sacrais: 0 — lisa ou feita por
cristas e sulcos; 1 — com uma superficie perfurada.
Osteodermos dorsais paravertebrais constitutindo um hemiplastrao: O -
hemibanda €& mais estreita que seu comprimento craniocaudal;, 1 -
hemibanda é maior que seu comprimento craniocaudal.
Imbricagao dos osteodermos: 0 - osteodermos da armadura presacral com
um pino anterior que articula num alvéolo; 1 - osteodermos sem proje¢ao
anterior.
Imbricagao dos osteodermos: 0 - osteodermos da armadura dorsal do pre-
sacral com um pino curto caudal saliente; 1 - osteodermos com borda caudal
reta.
Numero de quilhas em bandas transversais da armadura presacal
dorsal: 0 —duas; 1 — mais que dois.
Eixo do coracoide: 0 - curto; 1 — comprido, eixo estendendo ventralmente.
Centros cervical and dorsal: 0 — amficélicos; 1 — procélicos.

Processo estiliforme do coracoide: 0 — presente; 1 — ausente.
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Centrum da primeira vértebra caudal: 0 — amficélica; 1 — procélica.
Contorno da lamina escapular: 0 — Dorsalmente largo e com bordas cranial
e caudal cdncavas; 1 — dorsalmente largo e com borda cranial concava mas
com a borda caudal reta ou convexa; 2 - dorsalmente estreita, bordas
caudal e cranial retas.

Comprimento relativo do coracoéide e escapula: 0 - escapula € ao menos
um ter¢co mais longa que o coracoide; 1 - escapula tao longa quanto o
coracéide.

Superficie glendide do coracdide: 0 — extendido no plano subhorizontal; 1
— extendido no plano vertical, 2 — extendido no plano obliquo, e a o labio
glendide exposto para fora e posterodorsalmente.

Cabega proximal do umero: 0 — exposta posterodorsalmente; 1 — exposta
dorsalmente, e com o eixo maior lateromediano.

Tuberosidade interna da cabega proximal do umero: 0 — desenvolvida e
com a faceta articular dobrando ventralmente ou obliquamente; 1 — nao
desenvolvida e com superficie articular exposta dorsalmente.

Depressao do ligamento na superficie anterior do umero: 0 -
imediatamente lateral a tuberosidade interna e abaixo da cabeg¢a umeral; 1 -
deslocamento lateral em diregao a bordo do eixo e localizada lateralmente a
borda da cabeg¢a do umero.

Perfil lateral da crista deltopeitoral: 0 —convexo; 1 — concavo.

Radial: 0 — mais comprido que largo; 1 — tdao comprido como largo
(considerando sua largura proximal como referencia).

Comprimento relativo do radial e ulnar: 0 - radial tdo comprido quanto o
ulnar; 1 - radial mais comprido, pelo menos 1/3 a mais que o comprimento
do ulnar.

Carpais proximais: 0 - curtos, quase esféricos; 1 - radial e ulnar alongados.
Contorno lateral do rostro em visao dorsal: 0 — reto; 1 - com constricoes e
com um aspecto sinoidal.

Comprimento médio-distal das coroas dentarias: 0 — diminuindo em
direcao do final da fileira de dentes; 1 — aumentando em dire¢ao ao final da
fileira de dentes.

Heterodontia do maxilar e dentario: 0 — homodontia; 1 — com diferentes

morfologias dentarias (heterodontia).
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Numero de dentes de premaxilares: 0 — cinco; 1 — menos que cinco.
Exposicao da parte posterior do angular em visao ventral: 0 — superficie
do angular (onde o musculo pterigbide insere) ventralmente exposta; 1 -
angular lateralmente deslocado e sobrepondo o articular, com superficie
para a inser¢ao do musculo pterigbide exposta lateralmente.

Ramo caudal do quadrado: 0 — pelo menos tao longa quanto larga; 1 —
mais curta que larga.

Plataforma maxilar do palato: 0 — ausente; 1 - presente, evitando contato
entre o ectopterigdode e os alvéolos maxilares.

Narinas internas septadas: 0 — sim; 1 — nao.

Falanges do pterigdide: 0 — laminares; 1 — em formato de barra.
Depressao no palato primario do pterigoide posterior as aberturas
nasais internas: 0 — depressao mais larga que a barra do palatino; 1 — mais
estreito que a barra do palatino entre a fenestra do palatino.

Narina interna posmaxilar: O — presente; 1 —ausente.

Processo retroarticular: 0 — sem uma superficie plana mediana; 1 — com
uma superficie plano.

Narinas internas: 0 — afastadas do contorno caudal do cranio; 1 — proximas
ao contorno caudal do cranio.

Borda caudal das narinas internas: 0 — cranial em relagao a borda
posterior da fenestra do palatino; 1 - caudal em relagao a borda posterior da
fenestra do palatino.

Borda ventral da fenestra externa mandibular: 0 — liso; 1 — com uma
depressao ao redor da borda.
Superficie lateral do ramo anterior do jugal: O - liso, plano ou céncavo; 1 -
com uma depressao triangular pronunciada.

Ramo descendente mediano do ectopterigéide: 0 — simples; 1 -
distalmente bifurcado.

Porgao mediana do processo retroarticular: O - vertical e exposta
medianamente ; 1 — exposta dorsalmente.
Eixo do coracoide: 0 —em forma de Iamina; 1 — em forma de bastao.

Eixo femoral: 0 — levemente distorcido, facetas articulares proximal e distal

articular facets torcidas uma em relagao a outra em cerca de 30 graus; 1 —
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fortemente torcido, facetas articulares proximal e distal torcidas uma em
relagao a outra em cerca de 60 graus.

Extremidades proximal e distal do radial: 0 — quase igualmente
expandidas; 1 — cabega distal mais larga que a distal.

Sinfise mandibular: 0 —curta; 1 - longa, sinfise dentaria prolonga até o
quarto alvéolo.
Comprimento craniocaudal do processo retroarticular: 0 — menos que o
comprimento craniocaudal da fossa glendide; 1 — muito mais longa que o
comprimento craniocaudal da fossa glendide articular.

Superficie dorsal do processo retroarticular: 0 - exposto

craniocaudalmente; 1 — exposto dorsal ou craniodorsalmente.

Superficie dorsal do ramo caudal do quadrado: 0 — com uma depressao
triangular; 1 — sem depressao.

Contorno dorsal do rostro em vista lateral: 0 — reto ou convexo; 1 —
céncavo.

Dentes na parte anterior do maxilar: 0 — sem dentes proeminentes; 1 —
segundo ou terceiro alvéolo aumentado; 2 — quarto ou quinto alvéolo
aumentado.

Teto do cranio: 0 — retangular e com um eixo transversal maior; 1 —
quadrado ou retangular com um eixo longitudinal dominante.

Lobo caudolateral do esquamosal: 0 — nao diferenciado; 1 - esquamosal
apresentando um lobo liso e difenciado do cranio por um sulco caudolateral.
Abertura anterior da passagem do cranio-quadrado na area otica
(quando o canal do cranio-quadrado é fechado): 0 — ndao expansivel; 1 —
abertura expandida formando um chanfro caudal.

Borda ventral do exocipital: 0 — reto e deixando a abertura posterior da
passagem cranio-quadrado em visao ocipital, 1 - convexo e suspenso
ventralmente e obscurecendo a abertura posterior da passagem cranio-
quadrado em visao ocipital.
Comprimento do face articular proximal do femur para o extremo distal
do quarto trocanter: 0 — mais que um ter¢o que o total do comprimento
femoral; 1 — um ter¢o ou menos que o comprimento total femoral.

Maior dente mandibular: 0 — Unico; 1 - duplo, generalmente o terceiro ou

quarto.
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Sutura premaxilar-maxilar em visao palatal: 0 — aguda; 1 — reto e ortognal
com o plano sagital.
Numero de dentes do maxilar: 0 — dez ou mais; 1 — menos de dez.
Sutura naso-lacrimal: 0 - nasal extensivamente contata o lacrimal; 1 - nasal
e lacrimal nao se contatam ou com um contato redusido.
Articulagao do processo mediano do articular e otocipital: 0 — ausente 1
— presente.
Borda interna da cabega proximal da ulna: 0 — concava; 1 - reta.
Secgao do eixo da ulna: 0 — circular, 1 — comprimida ao menos em sua
porcao distal.
Articulagao prefrontal-frontal: 0 - prefrontal sobrepbe frontal; 1 - frontal
sobrepde prefrontal; 2 - frontal e prefrontal com uma sutura interdigitada.
Condilo distal lateral do umero em visao posterior: 0 — projetando uma
crista aguda em diregao ao eixo e delimitando um plano lateral; 1 — liso.
Processo lateral descendente do lacrimal: O - colunar ; 1 — laminar.
Contorno orbital do lacrimal: 0 — exposto lateralmente; 1 - exposto
laterodorsalmente.
Ramo jugal craniano: 0 — tao profundo ou um pouco mais profundo que o
ramo caudal; 1 — muito mais profundo que o ramo caudal.
Superficie lateral do jugal em visao ventral: 0 — exposto lateralmente ao
maxilar, jugal arqueado externamente; 1 — néo visivel em visao ventral, jugal
reto.
Superficie palatal: 0 — concavo; 1 — plano.

Condilo ocipital: 0 - direcioando caudalmente; 1 - direcionado
ventrocaudalmente.
Palato primario do pterigoide: 0 — sem depressdes parasagitais; 1 — sem
depressodes parasagitais profundas.
Crista deltopeitoral do umero: 0 — parcialmente visivel em visdo caudal; 1
— Escondido em visao caudal.
Vacuidade dos ligamentos abaixo da cabeca do umero na superficie
posterior: 0 - delimitando uma crista na sua borda mediana; 1 — vacuidade
deslocada lateralmente entre a cabeg¢a do umero e a tuberosidade lateral.
Eixo do umero: 0 - reto; 1 - sigmoidal, com uma curvatura posterior

pronunciada do eixo na na area proximal do umero.
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181. Cabega distal e proximal do umero: 0 — cada uma torcionada mais do que
30 graus; 1 - torg¢ao inferior a 30 graus.

182. Condilo distal interno do imero: 0 — com uma extensao vertical da tréclea;
1 — expandido transversalmente.

183. Ossificagao palpebral: 0 - um1; - dois 2; - dois fusionados.
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APENDICE 2
CARACTERES
1 1 1 1 1

TAXONS 0 1 2 3 4 5 8 7 8

0 0 0 0 0 0 0 0 0
PFastosuchus 0000700070 00000007?? 777720700 0000772000 007700000 7000072777 700000700 700000707 0007777772 77?
Sphenosuchus 0001010100 0000000000 0000010000 0000000010 000000000 0000077000 000000700 2000100010 0020000000 ~07?
Dibcthrosuchus 0001710000 0000000000 0000010000 0000000010 000000000 000000000 000CODO?00 2000107717 00???P7??? 777
Protosuchus 72001710700 0000200000 ~100010001 0100000010 0020100000 2000007000 2000000000 000710727 0000000070 200
Lomasuchus 207100770 2000717777 77YFXRV? TAHAN?M?? 0177207011 2007077772 777017000 70017727 10117207777 72
Peirosaurus 2770 0000717777 121170777 27AN?1?1 0107200717 1227222727 177017077 2000172727 277207727 70
Mahgjaagasuchus 02100111 00070077 111210707 ?AN01?1 07777772 177777700 0AHT777777 1120772170 2777772720 1??
Notosuchus 1101071001 0100110772 0171010171 1100001010 0010100000 1000010107 1001000000 0001001127 0000011000 007
Aracdpesuchus 0001011001 0001110000 1101010101 1100207211 1110100000 1000001017 1401010000 2000007120 0000110000 7™
Malanisuchus 7?21?11100 1170110772 0 U7707?? 70777770 0117077720 7007?7717 1721011077 1011172722 202017772 70
Canmdidodon FTOT?70 1110717777 A0 7777720 0111?1000 200701717 1771011722 2011070171 2000121070 170
Madliasuchus 001101211 0000?1?7?? 27?7?0721 1700070011 011101071 2001017001 172700001? 10?10?1171 2112170070 170
Uraguaysuchus 0001011001 0010110070 0701710007 1100000010 0011100000 1100077001 1001010100 1000100120 0000001000 007?
Comahuesuchus 7770101701 0001107772 2729292727 2727772720 101172772 ?10007?77? 177011100 2001107707 0100?17?77 77?2
Chimaerasuchus 721120720 01?1?1?7?? 0700710771 1207000771 0110772722 1720070171 017007777 2001170120 ?17077UD 0??
Siar osuchus 7100110 0100017727 27?77?7277 27???7?72°0 0107710170 20?07?2777 0727001777 20017727 2000717777 7
Stratiotosuchus 7?27?7720 00000077277 272727772? 29?7790 001007771 207172777 7721011072 772107727 1011017727 77?
Baumusuchus 0101011000 000000?7?? 7777707?? 77777110 0010101001 1010110771 1101011000 200110727 1011011727 2?7
Sebecis 0777011010 0000007772 ?7?7???7?? 27¥??77???0 0017000001 1001072777 1111012077 2000007777 1011072727 20
Libycosuchus 000N N? 7770 PTRIIR? YYRYIY?PR0 700107071 1070000777 1101000070 700070727 1010017777 77?
Racuchus 2070?7771 0001017720 0011072727 7777777721 0127777721 20?71?27 AN 72772 200007727 11AN7T277? 77?

CARACTERES

1 1 1 1 1 1 1 1
T A'XONS 0 1 2 3 4 5 8 7 8

0 0 0 0 ] 0 0 0 0
PFastosuchus 000000020 00000007?? 777720700 000077°000 007700000 ?00007?7?? 2000007700 2000007707 00077777772 772
Sphenosuchus 0001010100 0000000000 0000010000 0000000010 0007000000 0000072000 0000007700 2000100010 0020000000 20?
Dibcthrosuchus 0001710000 0000000000 0000010000 0000000010 0007000000 0000007000 00000070 2000107172 002 ????77?? 77?
Probosuchus 7001710700 0000700000 400010001 0100000010 0070100000 2000007000 ~000000000 2000710727 0000000070 200
Lomasuchus 2071007770 2000717727 77r?77? TAM?M?? 0177207011 20070777727 777017000 70017727 101170777 72
Feirosawrus Y71 0000717777 AMA707? TAT?1 010720017 APPFIRY? 17P01707° 700017772 70777 70
Mahajangasuchus 01002111 0700?0077 1211710707 71011 0220772722 177777700 0H??77977 1170772170 27727727720 17?7?
Notosuchus 4101021001 0100110777 0171010171 1100001010 0010100000 1000010107 10041000000 0001001127 0000011000 002
Ararpesuchus 0001011001 0001110000 1101010101 110070711 1110100000 100000101? 1401010000 ~7(0AD0?120 0000110000 7™
Mala wisuchus ?7?1?11100 1170110777 00??707?? 70777770 0117077720 70077727247 1771011077 1011172777 207W1?7?? 70
Canmdidodon P00 A1M0M?T? ATTPNT? 77720 011211000 200701717 1721011727 2011070171 2000121070 170
Madliasuchus 001101211 0000?1?7?? 7272770721 1700070011 01110?10?1 2001017001 1727000017 10?1011?1 2112170070 10
Uruguaysuchus 0001011001 0010110070 0701710007 1100000010 00114100000 1100077001 1001010100 41000100120 0000001000 007
Com ahuwesuchus 2770101701 00011077227 222777772 2772777770 101172727 2100077772 1??7011100 2001107707 0100?1772 77?
Chint gerasuchus 71170720 01?1?1?7?? 0700710771 1207000771 0110777772 17°0070171 01700777? 2001170120 2170?7070 0??
Sitrosuchus 721100110 01000172777 2922277772 ??7?7772727°0 0107710170 207072777 0777001777 20017727 2000?71?77 7
Stratiotosuchus ~ ERERA0Q 0000007777 29PPPPR? TRRRRRYYI0 0017007771 0P TXTY? ?7M0110?77 ?7R107?R? 1011017772 ?77?
Baunisuchus 0101011000 000000?7?? 7777707?? 777777110 0010101001 10101107?1 1101011000 2001107227 1011011727 7??
Sebecus 0777011010 00000072772 2?22?7272 7?7?7????°0 0017000001 10010727?? 1111017072 2000007777 1011072777 70
Libycoswchus 20001707 PPN TPTT? PIRIRYYIR PPR7YY?Y?0 2700107071 107°00007?7 1101008070 00070727 1010017722 ?7?
Rasuchus 0707721 0001017720 0011077727 7777797721 0177277721 207?77 ARI17277? 200007727 11172777 ?77?

Matriz de caracteres utilizados na analise filogenética dos Mesoeucrocodylia



CARACTERES

ABNE 0 1 1 2 2 3

D 0 S 0 <) 0
ANCESTRAL 00000 00000 00000 00000 00000 00000 O
MonGoLLa 00000 00000 00000 00000 00000 00111 1
AFRiCA 11000 10000 01111 11000 00000 00110 O
BRASIL 11111 11110 01111 11001 11100 00100 O
ARGENTINA 11110 11111 01111 11001 11011 10100 O
MabagascAR - 11111 11111 11111 10001 10011 11111 1
inD1A 2?7777 11111 1727227 27007 70011 1172722 ?
NovA ZELANDIA 00000 00000 01111 00101 00000 00000 O
AUSTRALIA 00000 00000 01111 00110 00000 00000 O

Matriz de caracteres utilizados na analise biogeografica

do supercontinente Gondwana
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APENDICE 3
Lista de sinapomorfias
Os caracteres estao referidos aqui de acordo com a ordem numeral como é
designada no Apéndice 1. As setas com linhas duplas indicam que esta
transformagdo & uma sinapomorfia para o ndé indicado, independente da
otimizagdo (ndo-ambiguas). As setas com linhas simples representam uma
transformacéao interdependente da otimizagédo. Setas com duas pontas indicam

sinapomorfias ambiguas.

Branch Character Steps CI Change
node_38 ~--> node_39 2 1 0.500 1 ==>0
3 1 0.250 1 ==>0

7 1 1.000 1 ==>0

18 1 0.250 1 ==>0

26 1 1.000 1 ==>0

37 1 1.000 1==>0

40 1 1000 1 ==> 0

43 1 0.500 1==>0

45 1 1.000 1 ==>0

50 1 1.000 1 ==>0

51 1 0.500 1==>0

54 1 1.000 1 ==>0

63 1 0.333 1 ==>0

112 1 0.500 1 ==>0

120 1 1.000 1 ==>0

122 1 1.000 1 ==>0

185 1 0.250 1 ==>0

169 1 0.500 2 ==>1

node_39 --> node_40 11 1 0.250 1 -->0
12 1 0.333 0 > 1

node_40 --> Postosuchus 28 1 0.333 1==>0
31 1 1000 1 => 0

70 1 1.000 1 ==>0

71 1 1.000 1 ==>0

78 1 1000 1, ==> 0

94 1 0.200 1 ==>0

96 1 0.250 1 ==>0

116 1 1.000 1 ==>0

129 1 1.000 1 ==>0

165 1 0.200 1 ==>0

169 1 0.500 1==>0

node_40 --> Sphenosuchus 13 1 0.200 0 ==>1
98 1 0.500 0 ==>1

node_39 --> Dibothrosuchus 29 1 0.500 0 -->1
38 1 0.200 0 -->1

node_38 --> Protosuchus 6 1 0.333 0 -->1
14 1 0.200 0 ==>1

15 1 0.167 0 ==>1

38 1 0.200 0 -->1

41 1 0.167 0 -->1

44 1 0.333 0 ==>1

73 1 1.000 0 ==>1

80 1 1.000 0 ==>1

83 1 0.250 0 -->1

166 1 1.000 0 ==>1

node_38 --> node_37 25 1 1.000 0 ==>1
29 1 0.500 0 -->1

39 1 0.333 0 -->1



node_37 --> node_35

node_35 --> node_33

node_33 --> node_32

node_32 --> node_29

node_29 --> node_28

48
49
61
64
66
76
79
85
97
106
121
133
141
146
150
154
168
176
177
11
27
41
57
58
59

60
62
68
83

100
105
114
151
156

46
48
49
53
118
127
165
167
12
27
51
85
100
111
152
181
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69

87

105
106
112
113
140
171
173

11
14
135
174
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node_28 --> node_26

node_26 --> node_25

node_25 --> node_24

node_24

node_23

node_22
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node_25

-—>

——>

node_23

node_ 22

Lomasuchus
Mahajangasuchus

Itasuchus

Mariliasuchus

36
44

93
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41
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node_26 --> Sebecus

node_28 --> node_27

node_27 --> Stratiotosuchus

node_27 --> Baurusuchus

node_29 --> Libycosuchus

node_32 --> node_31

node_31 --> Araripesuchus

node_31 --> node_30

10
16
39
55
67
83

24
74
85
86
89
90
92
137
143
145
157
164
4

10
15
16
17
20
28
33
38
27
135
165
15
19
67
94
133
146
156

18
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164
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node_30 --> Malawisuchus

node_30 --> Candidodon

node_33 --> Notosuchus

node_35 --> node_34

node_34 --> Uruguaysuchus

node_34 --> Comahuesuchus

node_37 --> node_36

13
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node_36 --> Chimaerasuchus

node_36 --> Simosuchus
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. 4 13 |...marinhos, apresentado... ...marinhos, apresentando...
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indice...
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37 16 | Incluir a frase Etimologia: referindo-se a Candidodon.
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43 23 | Essestéaxon... Esse taxon...

45 23 | ..., pode ser represente... ..., pode ser que represente...

46 5 |..,66%e3. ..., 66% e 3, respectivamente.

46 7 ... e carater 20. ... e carater 20,...

46 10 | ... (Buckley & Brochu, 1999; Ortega et. al., | ... (Buckley & Brochu, 1999; Ortega et. al.,
2000), 2000).

47 18 |... por sua vez apresentam... ...por sua vez apresenta...

47 19 |... grupos que pode ser... ...grupos que podem ser...

47 20 | ... diagnosticado... ... diagnosticados...

47 21 .. dos taxons apresentam... .. dos taxons que apresentam...

48 24 | ... (Buckley pers. comm.),... .. (Buckley com. pess.),...

49 10 |... Sebecosuchia esta... .. Sebecosuchia estéo...

49 11 .. representado apenas... .. representados apenas...

49 18 |... Gasparini et. al., (1993)... .. Gasparini et. al. (1993)...
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54 4 .. presengca de Mawsonia... .. presenca de Mawsonia gigas...

54 4 | ..(M. Sardenberg Carvalho, com. ...(M. Sardenberg Carvalho, com.

54 5 |... pessoal). ... pess.).

54 13 | ... Mawsonia,... ... Mawsonia gigas na Africa, isto...

55 11 |... esse periodo América do sul,... ... esse periodo, Américado sul,...

55 23 |Pascual et. al., (1996),... Pascual et. al. (1996),...

56 7 |... gondwanicas... ...gonduanicas...

56 24 | ... existiu uma conecgéo... ... existiu tal conecgéo...

57 8 |... proposto também por... ... proposto por...




APENDICE 2

CARACTERES
TAXONS 1 2 3 4 5 8 7 3 9 i
0 0 0 0 0 0 0 0 0 1
Postesuchus 0000000000 2700000000 0000000007 0000000000 0000000000 000000000 07070700 0000007000 0000007000 ;

Sphenosuchus 0000000000 0410000000 00000001077 1000200000 0000000000 0000000000 0000700701 1000000100 0000000000
Dibothroswehes 0000003000 1000000000 0000000110 1000000100 0000000000 000Q000000 00007270701 1000007100 0000072000

Probosuchus 0110011000 1001100100 0000010107 1000001101 1014100001 1001000030 0010000101 1010000101 0010000000
Low asuchus 1000101100 ?*17000001 000041017? 1000271111 1011117081 0727201111 1?110?1011 1007022110 1001102777
Pelrosauvits 1000121300 711000001 0000172122 1777777721 Q7777272 ‘7297 ¥21 777770011 1€27227¢17? 1070107072
Mahayangasuchus TITPVIVI? PYTTIIIIN? TITIITIRVEY PIVIRVRIRR? VIRWRARIVY YPTIOVRVI? Ywvrvevr? 777770770 00011117210
Notosuchus 0010001000 1000100110 0000111110 180022011 1010110001 1011001114 1111010001 1000828110 0010100100

Arzrpesuchus 1010001070 0100000001 1020110411 1001721011 1010110001 0021001141 1141070001 1000027110 1010707100
Malawisuchus 1010001170 0111000701 0000110177 1001?2141 1010710101 2007772121 7111721001 1007222110 2017100107
Candidodor 1000001000 0700000000 0100110172 2001171011 0011110881 2011001171 1127?7001 1000777110 0010002072
Maiiasuchus 0000001170 4110407100 00001111?7 1021111019 0001110001 0001001171 1107070011 1000722110 1010001007
Uruguaysuchus 11000G1G:0 07?:000800 0100111172 1000001 0030401117 2101001111 2101070001 1008022110 0010000100
Comahuesuchus 0710101000 0777000110 0000111077 1087777721 1110101111 1101072272 10107781 1000077170 0010107270
Chiw gerasuchus 0777011108 ?111100°00 1000777777 220030727 2909RR09P? ?WYP72777? 777772701 1727772178 200077207
Siosuchus 1110111107 1000001101 01001101772 1001074011 00107200117 70?17200000 1011070101 1000772110 0001070772

Stratictesuchus 0081011101 1701111101 0081110017 1010731011 1110110007 2011001111 1177227211 10010772117 29022 2777?
Bawresvchus 0000001100 1701000100 0021111110 1000801111 1110110001 0011001111 1111078011 1001022110 0010112111
Sedecus 0000001701 17211010100 00071101722 1000011101 114111001 0001107111 1111021011 1000027110 0000007170
Libycosuchus 0010071770 110108118 0007112127 1800701111 1410110001 Q011071171 1117071011 1000027110 0010002170
fasuchus 100012100 1177047001 1100177727 2220011911 227010727 7227777214 27727277211 100222110 1010002100
CARACTERES
1 1 1 1 1 1 1 1 1
TAXONS ¢} 1 2 3 4 5 B y/ 8
0 o a] u] ¢} 0 0 0 0
Postosuchus 0000700070 0000000777 77772700 0000777000 00200000 0007?77?77 200000700 200000707 0007772777 ?777?

Spherosuchus 0001010100 0000000000 0000010000 0000000010 000000000 0000077000 0000007700 72000100010 00?0000000 207?
Oibothmosuches 0001710000 0000000000 (0000010000 0000000010 0097000000 000002800 000000700 7000107172 0077777777 ?7?

Proosuchus 72001710700 0000700000 100010004 0400000010 0070100000 2000007000 2000000000 2000710727 0000000070 200
Lomasuchus W21007770 2000717227 2727972777 PU??? 0177207011 200077772 77270172000 20047727 101170777? ?2
Aeirosaurus PFQPYT 00007217772 12H?07? TH UMM 0107200717 1729277777 17270172077 2000172777 2770777 710
Mahgjangasuchus 0100?1211 070070077 1211710707 721170121 0720?7777 177777208 0M7797777 1170777170 2297777770 172
Notosuchus 1101071001 0100110??? 0171010171 1100001010 0010100000 1000010107 1004000000 0001001127 0000011000 00?

Acarpasuchus 0001011001 0001110000 1101010101 110070211 1110100000 1000001017 1401010000 2000007120 0000110000 21
Malawisuchus 721711100 1170110777 002?727 207727 011707777728 2007777217 17221011077 1011177722 2078017727 740
GCandidodor TR0 1101777 17?70 7R? 2777777210 0117121000 2007017M7? 1721011727 7011070121 2000171070 10 |
Marliasuchus 0011071211 0000?1??7? 7727278721 1700070011 01110071 7001017001 1??:00001? 10?10?1171 211210070 170
Ureguaysuches 0001011001 001011007C 001710007 1100000010 0014100000 1100077001 1001010100 4000100120 0000001000 007
Com atwesuchus 770401781 0001107727° 2277922 2227227720 10117277722 21000727272 1??7:011100 2001107707 01007172727 72?
Chimaerasuchus  ?117707?0 0171717222 0700710771 1207000721 0110772777 17220070171 0?1700772? 2001170120 2170772070 077

Sim esuchus 271100110 010001?722 PPPP27p??? ?7?277777°0 0107710170 707072772 0777001777 770017727 2000217777 721
Stratiotosuchus  PPRIXIYY0 0000007777  TIRIRRRYRT TRRIYRTT0 0010071 TORH YRR TY011077 PRRI0?R? 101101777 TR
Baurisuchus 0101011000 000000??7? 777770777 7777?21?10 0010101001 1010110771 1161011000 20011677 10110141727 27
Sedecus 0777011010 0000007777 "??27?7???? 77777772#0 0017000001 1001077777 1111012022 70000077772 1011077777 ?°0
Libycosuchus P000H0? TNV IRV TR0 200107071 1070000777 1101000070 200070727 1010017772 77
ftasuchus ?PA0P077?1 0001017770 00110773772 222772771 017277272721 20?2 1M 2A72777 700007727 1U1217?7? 727

Matriz de caracteres utilizados na analise filogenética dos Mesoeucrocodylia
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