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La familia Atoposauridae: una aproximacion
a la historia de los cocodrilos enanos
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ABSTRACT

BUSCALIONI, A.D. Y SANZ, J.L. The Family Atoposauridae: an Approach to the
History of Dwarf Crocodiles.

The family Atoposaridae consists of four taxa of dwarf crocodiles whose
paleogeographic distribution and fossil record are restricted to the Upper Juras-
sic-Lower Cretaceous of Western Europe (Portugal, England, Spain, France and
Germany). The recent phylogenetic approaches to the family placed it at the base
of the Neosuchia clade, far from being considered as the sister group of the Eusu-
chia.

Some metric characteristic shared by most of the Atoposauridae (length of
the ulna with respect to the humerus and radius, length of the tibia with respect
to the femur, body size etc.) are the primitive condition found in the base of the
crocodylomorphs. Thinking about the metric features, we evaluate a character
associated to the ecological niche (the home range) regarding the body size of
dwarf crocodiles. Two hypotheses that have been compared with the phylogene-
tic proposal of the crocodylomorphs, are suggested: 1) the Atoposauridae keeps
the primitive home range, as a simplesiomorphy within the crocodylomorpha 2)
The Atoposauridae occupied a vacant space in a specific faunistical assemblaje,
being in this case a convergent home range (due to reversal). The second hypot-
hesis is preferred (more parsimonious), noticing that the distribution of the cha-
racter-states in the home range require less a priori assumptions. A possible
phenomenon of competition between lizards and Atoposaurs is also suggested,
due to an hypothetical correlation of sizes, which would occur in the Western
Europe outcrops (smallest lizards and Atoposaurs are together associated in
France and Germany, and the same for the largest ones in Portugal, England and
Spain).

Key words: Crocodylomorpha, Atoposauridae, Upper Jurassic-Lower Creta-
ceous, Western Europe, Phylogeny, Evolutionary History.

RESUMEN

La familia Atoposauridae constituye un grupo de cocodrilos enanos cuyos
distribucién paleogeografica y registro fosil estdn restringidos al Jurdsico supe-
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rior-Cretédcico inferior de Europa Occidental (Portugal, Inglaterra, Espaifia,
Francia y Alemania). Las recientes aproximaciones filogenéticas a la familia
Atoposauridae la emplazan en la base del clado Neosuchia, lejos de ser conside-
rada como grupo hermano de los Eusuchia.

Determinados caracteres métricos compartidos por la mayoria de los Ato-
posauridae (longitud de la ulna respecto al hiumero y radio, longitud de la tibia
respecto al fémur, talla media, etc.) retienen la condicién primitiva de los cro-
codylomorfa. Considerando estos rasgos métricos, evaluamos un cardcter aso-
ciado al nicho ecolégico (tamafio de habitat) en funcion de la talla media de los
cocodrilos enanos. Se plantean dos hipdtesis, y se confrontan con la propuesta
filogenética de los crocodylomorfa: 1) Los Atoposauridae conservan el tamaiio
de habitat primitivo, una simplesiomorfia dentro de los crocodylomorfa 2) Los
Atoposauridae ocuparon un espacio vacante en un determinado ensamblaje fau-
nistico, siendo en este caso el tamafio de habitat convergente (debido a rever-
sién). De las dos hip6tesis la segunda es la preferida (mds parsimoniosa) puesto
que la distribucidn de los estadios de cardcter, tamafio de habitat, requieren un
menor numero de supuestos a priori. Se sugiere también una posible competen-
cia entre lacertilios y Atoposaurios, en base a una correlacién hipotética de tama-
fios que aparece en los yacimientos de Europa Occidental (lacertilios y Atopo-
saurios mas pequefios estdn asociados en Francia y Alemania, y lo mismo ocurre
con las formas de mayor talla en Portugal, Inglaterra y Espafia).

Palabras clave: Crocodylomorpha, Atoposauridae, Jurdsico Superior-Creta-
cico Inferior, Europa Occidental, Filogenia, Historia evolutiva.

INTRODUCCION

Cuando Vidal (1915) atribuyé el unico cocodrilo que se conoce procedente del
yacimiento del Cretdcico inferior del Montsec al género Alligatorium, ya se habian
descrito en Europa occidental siete ejemplares mas de cocodrilos enanos. Todos los
Atoposaurios (sensu Buscalioni y Sanz, 1988a) proceden de un area geografica redu-
cida, cuya distribucidn se restringe actualmente a los yacimientos del Jurasico Supe-
rior de Francia (Kimmeridgiense, Cerin), Alemania (Tithoniense, Solnhofen) e In-
glaterra, y al Cretacico inferior de Espafia (Montsec, Las Hoyas y Galve) e
Inglaterra. Su distribucion paleobiogeografica parece estar limitada a las escasas
areas de depdsitos Continentales del Jurasico-Cretacico de Europa Occidental. No
se han descrito Atoposaurios en otras areas de Laurasia ni Gondwana. De forma casi
exclusiva (a excepcion de Theriosuchus) estos cocodrilos se han hallado en yaci-
mientos con condiciones excepcionales de preservacion. Se trata de calizas litografi-
cas que corresponden a ambientes lacustres o de lagoon. Su aparicidn inicamente en
Europa occidental podria ser interpretada en base a la ausencia de yacimientos de
condiciones semejantes en Norteamérica (Buffetaut, 1982) y Gondwana. Ademas,
es probable que existan otros factores de sesgo, entre ellos, el relativamente reducido
tamafio de estos cocodrilos (175 mm y 600 mm de longitud total). _

El interés de los Atoposaurios radica en parte en la informacién que puede
inferirse sobre la Historia evolutiva de los cocodrilos y su diversidad en el Jurasico.
El registro fésil, no sélo de cocodrilos, sino también del resto de vertebrados terres-
tres, es muy incompleto en el Jurdsico medio (Benton, 1987). Existe pues, un vacio
en el conocimiento de las faunas que antecedieron a estas formas continentales del
Jurasico superior. Otro foco de interés ha sido la histdrica interpretacion de los
Atoposaurios como tronco donde debia hallarse el antecesor de los Eusuquios. The-
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Relaciones filogenéticas de los Crocodylomorpha basada en la propuesta de Benton y Clark (1988).
En el cladograma se ha representado, al margen, una escala cronoldgica. Las lineas verticales de
puntos indican ausencia en el registro. Junto a cada taxon se especifica el tamafio medio de la
longitud del craneo (hasta el borde posterior de la tabla craneana). Obsérvense los valores medios
para: Thalattosuchia (Pelagosaurus, Metryorhynchidae, Teleosauridae), «Sebecosuchia» (Sebecus y
Baurusuchus) y Bernissartia, discutidos en el texto como casos problemadticos. En el extremo inferior
izquierdo estdn representadas las longitudes medias de los craneos de «esfenosaiquios»(*).

YIHONSOAN,

Fig. 1.

Phylogenetic relationships of Crocodylomorpha based on the proposal of Benton and Clark (1988). A
marginal chronological scale has been represented in the cladogram. Vertical dotted lines represent gaps
in the record. Above the taxa the standard length of skull (to the back margin of the cranial table) is
represented. Note the standard values for: Thalattosuchia (Pelagosaurus, Metryorhynchidae, Teleosauri-
dae), «Sebecosuchia» (Sebecus and Baurusuchus) and Bernissartia, discussed in the text as problematic
items. On lower left the standard lengths of «sphenosuchians» (*) skulls are represented.

riosuchus fue propuesto como posible antecesor de las formas mas evolucionadas de
cocodrilos (Joffe, 1967). Las nuevas aproximaciones a la historia filogenética de la
familia la emplazan en la base del clado Neosuchia (Fig. 1), lejos de poder ser
considerada como grupo hermano de los Eusuchia.

LAS RELACIONES FILOGENETICAS DE LA FAMILIA ATOPOSAURIDAE

Originalmente la familia Atoposauridae fue propuesta por Gervais (1871), don-
de incluy6 los tres géneros: Alligatorium (especie tipo: A. meyeri), Alligatorellus
(especie tipo: A. beaumonti) y Atoposaurus (especie tipo A. oberndorferi), proceden-
tes de las calizas litograficas de Francia y Alemania. Sucesivamente se han afiadido
nuevos géneros y especies atribuidos a Atoposaurios: Alligatorium franconicum. A.



80

depereti, A. paintenense, Hoplosuchus kayi, Shantungosuchus chuchsienensis, Kara-
tausuchus sharovi y Theriosuchus pusillus (Steel, 1973; Buscalioni y Sanz, 1988a).
Las nuevas aproximaciones realizadas sobre las relaciones filogenéticas de Atopo-
saurios en base al andlisis de polaridad de caracteres y su distribucién, han dado
como resultado la exclusion de determinados taxa (Benton y Clark, 1988; Buscalioni
y Sanz, 1988a). Para Clark (1986) la familia Atoposauridae agruparia dos taxa:
Alligatorium meyeri'y Theriosuchus pusillus (Fig. 1) (aunque no excluye definitiva-
mente a A. depereti). Este autor propone como sinénimos de 4. meyeri los géneros
Alligatorellus y Atoposaurus, discutiendo las diferencias observadas como producto
de variabilidad ontogénica. Nuestra aproximacion no difiere esencialmente de la
anterior, pero admite como taxon valido la especie Alligatorellus beaumonti y consi-
dera a Montsecosuchus depereti como un nuevo género dentro de la familia Atopo-
sauridae (Fig. 2) (Buscalioni y Sanz, en prensa).

La familia Atoposauridae se emplaza filogenéticamente en la base del clado
Neosuchia (Atoposauridae + Goniopholididae + Pholidosauridae + Dyrosauridae +
Bernissartia + Shamosuchus), que en conjunto constituye el grupo hermano de los
Eusuchia (Fig. 1). Los Atoposaurios son las formas m4s primitivas en dicho clado,
pero, evidentemente, comparten caracteres derivados que los separan de los Meta-
suchia (Fig. 1). El clado Metasuchia esta constituido por un conjunto de cocodrilos
terrestres, en su mayoria procedentes de Gondwana, que retienen numerosos carac-
teres primitivos («Fruita form» (Clark, 1985), Notosuchus, Baurusuchus, Sebecus,
Araripesuchus, Uruguaysuchus, Libycosuchus). La distribucion de caracteres entre
los Metasuchia parace no estar del todo clara (Benton y Clark, 1988; Clark, 1986).
Estos autores discuten la posible posicidén de Sebecus como grupo hermano de los
Neosuchia, en funcién de la redefinicion de Baurusuchus. En cambio, sugieren
como solucion mds parsimoniosa a la serie de caracteres «conflictivos» dentro de los
Metasuchia, la consideracion de Sebecus como grupo hermano de Neosuchia. Noso-
tros hemos aceptado a Araripesuchus'y Uruguaysuchus como outgroup de Neosuchia
y concretamente de Atoposauridae (Buscalioni y Sanz, 1988a).

La familia Atoposauridae constituye un grupo monofilético que agrupa dos
clados: Alligatorium meyeri + Alligatorellus beaumonti, grupo hermano de Montse-
cosuchus depereti+ Theriosuchus pusillus. La polaridad de caracteres se ha estableci-
do teniendo en cuenta a los taxa Notosuchus, Uruguasuchus y Araripesuchus como
grupo externo (Fig. 2). Los caracteres derivados relativos al crdneo, compartidos por
la familia Atoposauridae se refieren a: (M), desarrollo de los dientes maxilares 4° y/o
5° (MA), ausencia de foramen mandibular externo; (A), ventana anteorbitaria muy
reducida y/o ausente; (S) proceso posterolateral del escamoso no descendente; y (H),
ausencia de dientes hipertrofiados. Estas apomorfias son compartidas también por
la totalidad o bien por la mayoria de taxa de los Neosuchia (Fig. 1) (sensu Benton y
Clark, 1988). El analisis de caracteres postcraneales y métricos muestran un poder
de resolucion inferior en los cladogramas resultantes, en gran medida debido al
desconocimiento de numerosos datos.

Los caracteres métricos se refieren a las proporciones halladas en el miembro
anterior y posterior. Estos rasgos retienen la condicion primitiva de los Crocodylo-
morpha. En la mayoria de Atoposaurios (con excepcion de Montsecosuchus) la lon-
gitud de la ulna es semejante a la del radio y humero. En la extremidad posterior, la
tibia y el fémur presentan longitudes semejantes. Alligatorellus fue discutido como
un 4agil depredador terrestre (Wellnhofer, 1971) de acuerdo con el elevado valor
(70-79) resultante de la razon entre las longitudes de la extremidad posterior y
presacral, relacion que se expresa en valores similares en los cocodrilos primitivos
(Protosuchus).



81

En general, los Atoposauridae comparten con formas primitivas aspectos métri-
cos (simplesiomorficos o convergentes), que han sido interpretados como caracteres
asociados a adaptaciones locomotoras (formas corredoras) de ambientes terrestres
(Colbert y Mook, 1951). La comparacion directa entre Atoposaurios y cocodrilos
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Fig. 2.
Propuesta filogénética de la familia Atoposauridae (Buscalioni y Sanz, 1988). Los taxa Notosuchus,
Araripesuchus y Uruguaysuchus («Notosuchia» sensu Gasparini, 1971) son considerados como grupo

externo.

- Fig. 2.
Phylogenetic proposal of the family Atoposauridae (Buscalioni and Sanz, 1988). The taxa Notosuchus,
Araripesuchus and Uruguaysuchus («Notosuchia» sensu Gasparini, 1971) are considered as the out-

group.
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Fig. 3.

A. Reconstruccion de Alligatorellus beaumonti (Atoposauridae) segiin Wellnhofer (1971), del Jurésico
superior de Solnhofen (Bavaria), longitud total aproximada 300 mm. B. Reconstruccién de
Protosuchus richardsoni (Crocodyliforme), del Jurdsico inferior de Arizona, segiin Colbert y Mook
(1951) y Carroll (1988), longitud total aproximada 1 m.

Fig. 3.

A. Reconstruction of Alligatorellus beaumonti (Atoposauridae) after Wellnhofer (1971), from the Upper
Jurassic of Solnhofen (Bavaria), with an approximate total length of 300 mm. B. Reconstruction of
Protosuchus richardsoni (Crocodyliforme), from the Lower Jurassic of Arizona, after Colbert and Mook
(1951) and Carroll (1988), with an approximate total length of 1 m.

primitivos ha sido generada por la falta de datos postcraneales en Metasuchia, lo
que plantea dudas sobre la expresion de estos caracteres (simplesiomorfias o conver-
gencias) (Fig. 3). Sin embargo, otros caracteres relativos al tipo de denticidn y estruc-
tura del crdneo (posicion de las Orbitas y narinas y altura del rostro) han relacionado
a los Metasuchia («Notosuchia», Gasparini, 1971; Sebecus, Colbert, 1946) con for-
mas terrestres de habitos semejantes al de las formas primitivas de cocodrilos.

APROXIMACION A LA HISTORIA DE LOS ATOPOSAURIOS

La familia Atoposauridae ha sido interpretada como un grupo de hébitos dife-
renciados respecto al resto de los Neosuchia, en parte debido al reducido tamaifio de
estos cocodrilos (Buffetaut, 1982). Los taxa restantes del clado Neosuchia son en
general formas de grandes dimensiones relativas, asociados a ambientes lacustres
(Goniopholididae), costeros (Pholidosauridae) e incluso marinos (Dyrosauridae).
Muchos aspectos del nicho ecoldgico de un taxon muestran una correlacion (alomé-
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trica) con su talla. Asi pues, las siguientes tendencias decrecen con relacion a una
talla reducida: 1) grupos sociales més pequeiios, 2) rango de habitats menores, 3)
menor migracion, 4) alimentos més selectivos y 5) alimentos de mayor valor nutriti-
vo (Calder, 1984; Callison, 1986). El tamafio de un individuo no estd exento de
significado desde este punto de vista. Al margen del andlisis del habitat o modo de
vida de estos cocodrilos enanos, creemos que es posible evaluar parcialmente el
tamafio de hébitat (en relacién al tamafio del individuo, en el sentido en que lo
define Calder, 1984) ocupado por Atoposaurios, y desde el punto de vista de la
historia evolutiva de los Crocodylomorpha. Dos hipdtesis pueden plantearse a este
respecto: 1) los Atoposauridae conservan el tamaiio de habitat primitivo, una sim-
plesiomorfia dentro de Crocodylomorpha; 2) los Atoposauridae ocuparon un nicho
vacante en un determinado ensamblaje faunistico. En este caso el tamafio de hdbitat
deberia ser interpretado como convergente (debido a reversidn) con respecto al de
los cocodrilos primitivos.

La primera hipétesis implica que el tamafio de hdbitat primitivo compartido
por Esfenostiquios y «Protostiquios», de distribucién pangéica, se mantuvo en la
historia evolutiva de los Crocodylomorpha (al menos hasta el Jurdsico superior-
Cretécico inferior). El registro fosil de los primeros cocodrilos no es muy abundante.
Las formas que conocemos actualmente podrian sugerir dos niveles principales den-
tro de un habitat de reducido tamafio: a) formas terrestres, graciles corredores del
Tridsico superior, con valores elevados en la relacion longitud de la extremidad
posterior (Fémur+Tibia) y presacra (80-90), con tallas medias entre 30-100 c¢ms
(Hesperosuchus, Gracilisuchus, Terrestrisuchus, Pseudohesperosuchus) probable-
mente carnivoros depredadores (Carroll, 1988), b) formas terrestres del Jurdsico
inferior, filogenéticamente emparentadas con Esfenosuquios, buenos corredores
(Frey, 1988) con tamafios en torno a 100 cms de longitud total y valores de la razén
longitud de la extremidad posterior/presacra entre 65-70 (Protosuchus, Orthosuchus,
Edentosuchus), probablemente con habitos troficos restringidos. Durante el Jurdsi-
co medio existe un hiato en el registro fosil de cocodrilos continentales, tanto en
Gondwana como en Laurasia. El registro del Jurdsico superior-Cretdcico inferior
muestra un escenario muy diferente, la diversidad de los Crocodylomorpha es ma-
yor y la totalidad de los clados (Thalattosuchia, Metasuchia, Neosuchia y Eusuchia)
estan ya representados. En este momento el rango de tamafios aparece en su mds alta
expresion, lo que se correlacionaria con los tamafios de habitat (Fig. 1). Durante
estos periodos las formas que conservarian el tamafio de hébitat primitivo son sin
duda proporcionalmente menores a la luz del registro actual: en Laurasia, Atoposau-
rios y Bernissartia (Europa Occidental); Hsicosuchus (Asia); «Fruita from» y «Glen
Rose crocodile» (Langston, 1975) (Norteamérica); y en Gondwana Araripesuchus
(América del Sur-Africa).

La continuidad temporal del tamafio de hdbitat primitivo puede testarse en-
frentando esta hipétesis con el patrdn filogenético propuesto para los Crocodylo-
morpha (Clark, 1986; Benton y Clark, 1988). En una primera aproximacion, cabe
sefialar la presencia de formas proximas a los «Protosuquios» tempranos, a lo largo
del Cretécico inferior y superior (Hsicosuchus, Gobiosuchus, Doratodon, Artzosu-
chus). En este caso parece probable que estas formas, filogenéticamente emparenta-
das, hayan mantenido su tamafio de hébitat, independientemente de su posicion
crondlogica en el registro. La segunda aproximacion intenta testar si el tamafio de
habitat es una simplesiomorfia (homologia primitiva) compartida por otros clados
filogenéticamente mds derivados que «Protosuquios». Como ya sefialamos, la ma-
yoria de Metasuchia han sido consideradas formas terrestres, y el outgroup de Ato-
posaurios (Uruguaysuchus, Araripesuchus) son formas de tamafo relativamente re-
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ducido (Fig. 1). Si esta interpretacion es correcta, no seria improbable considerar
que los Atoposaurios conservaran la condicion primitiva. En cambio, los Metasu-
chia son formas de origen gondwanico cuyo registro es Cretdcico inferior-superior
(con la excepcidn de la «Fruita form»). Ello supone una asincronia entre los taxones
de Metasuchia y los Atoposaurios (Jurasico superior-Cretéacico inferior). Por consi-
guiente, si los Atoposaurios conservaron el tamafio de habitat de los metasiquios,
Uruguaysuchus y Araripesuchus, esta condicion deberia también estar presente en la
base del clado de Metasuchia y haberse mantenido desde el Jurasico superior hasta
el Cretacico superior.

A favor de esta hipdtesis estd la presencia de la «Fruita form», un cocodrilo
enano, en la base del clado Metasuchia. La propuesta filogenética permite predecir
un hiato en el registro fosil, al menos del Jurdsico medio-superior de Gondwana.
Este hiato es extensible al registro fosil de vertebrados terrestres (Benton, 1987). Por
consiguiente, pareceria probable esperar que en este lapso de tiempo existieran for-
mas relacionadas con Metasuchia con un tamafio de hébitat reducido.

Las formas de pequeiia talla de Crocodylomorpha primitivos debieron ocupar
de manera oportunista habitats de reducidas dimensiones, junto con otros tetrapo-
dos de pequefio tamafio, durante la transicién Tridsico-Jurasico (Zawiskie, 1986;
Bakker, 1977). Todas estas formas de tamafio reducido presentan patrones denta-
rios muy particulares respecto a las morfologias generalistas-de denticién en coco-
drilos (dientes coniformes). Los grupos mds primitivos (Esfenostiquios y Protosi-
quios) cuentan con dientes lateralmente comprimidos; algunos serrados en los
margenes (Hsicosuchus, Doratodon), otros son bi o tricuspidados (Edentosuchus),
trapezoidales de seccién y oclusalmente viselados («Fruita form») o bien lanceola-
dos y marginalmente crenulados (Araripesuchus, Theriosuchus). Esta caracteristica
parece indicar que ocuparian roles ecoldgicos especificos o mas restringidos. Segiin
el conocimiento actual del registro de cocodrilos, los taxa con denticion generalista
(coniforme) no marinos, aparecen en el Jurdsico superior, y originalmente pertene-
cen al clado Neosuchia. El tipo generalista se halla asociado a formas con tamaiio de
hébitats mayores (Fig. 1) y estd muy extendido entre los Eusuchia fésiles y actuales,
con algunas excepciones. En cambio, las formas de tamafio reducido y denticidn
especializada desaparecen del registro basicamente en el Cret4cico superior.

Al confrontar esta hip6tesis con la propuesta filogenética de cocodrilos apare-
cen algunos casos problematicos (Fig. 1). En primer lugar las formas marinas de
grandes dimensiones, los Thalattosuchia (grupo hermano de Metasuchia). El segun-
do problema es la presencia, dentro de los propios Metasuchia, de formas de gran
tamafio (Sebecus y Baurusuchus). El tercer punto conflictivo son las formas de pe-
quefio tamafio mds derivadas que Atoposauridae (Bernissartia, «Glen Rose crocodi-
le» y los casos mds extremos de formas fésiles de Eusuchia como Allognathosuchus).
La hipétesis seria tanto mas inestable cuanto mas supuestos tuviésemos que asumir.
En los dos primeros casos, nuevas sinapomorfias (referidas al tamafio) para Thalat-
tosuchia y «Sebecosuchiax». En el tercer caso, posibles convergencias, tantas como
formas pequeiias aparecieran en el registro en niveles jerarquicos superiores a Ato-
posauridae. No seria dificil proponer algunas razones que apoyasen la aparicion de
nuevas sinapomorfias en Thalattosuchia o en «Sebécidos», ya que probablemente
eran formas muy especializadas. En el caso de los grupos mds derivados, probable-
mente podrian ser explicadas con una unica reversidén en Bernissartia, pues este
taxon es considerado el grupo hermano de Eusuchia. Es decir, este cardcter seria una
sinapomorfia de los taxa jerdrquicamente superiores a Atoposauridae, pero estaria
revertido en Bernissartia, de forma que los sucesivos Eusuchia que lo presentasen
compartirian con Bernissartia dicho rasgo.
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La segunda hipdtesis supone que la ocupacion de un habitat de pequefio tama-
fio surge de forma independiente en Atoposauridae, llenando este grupo un habitat
vacio en un determinado ensamblaje faunistico y en un momento dado. Esta segun-
da hipétesis no rechaza que formas primitivas emparentadas compartan un tamafo
de habitat semejante, sélo cuestiona su distribucion filogenética (simplesiomorfia) y
cronoldgica. A otra escala, sugiere que el tamafio de hdbitat surge de forma indepen-
diente en el registro. En este caso, los problemas de paralelismo que se proponian
para las formas mds derivadas, no existen. De igual modo los «Notosuchia» del
Cretdcico superior (Gasparini, 1971) presentarian un tamaiio de habitat convergen-
te con «protosiquios». Filogenéticamente, la segunda hlpétesm estaria apoyada al
considerar a Sebecus grupo hermano de Neosuchia, como sugieren Benton y Clark
(1988).

La adquisicion de un-tamaiio de hdbitat reducido parece estar asociado a otros
factores ecolégicos, como es la adquisicion de una dieta restringida (especializada),
entre otros (Callison, 1986). Esto explicaria la diversidad y especializacién dentaria
de las formas enanas de cocodrilos, favoreciendo en cierta medida esta segunda
hipétesis. Desde el punto de vista paleoecoldgico, es comun hallar en comunidades
fésiles de cocodrilos formas de pequefio tamaiio con denticién diferenciada, asocia-
dos a formas de dimensiones relativas mayores. En la fauna del Cretécico inferior de
Galve (Teruel) se da la siguiente asociacidn: Goniopholis (de denticién coniforme,
oportunista) + Theriosuchus (de denticién laceolada y bordes crenulados, probable
entoméfago) + Bernissartia (de denticién molariforme, duréfago) (Buscalioni y
Sanz, 1988 b). En la fauna del Eoceno inferior de Messel (Hesse) la asociacién es:
szlocynodon (coniforme, generalista, tamafio medio) + Allognathosuchus (molari-
forme, duréfago) + Pristichampsus (zifodonto, carnivoro) + «Asiatosuchus» (coni-
forme, generalista; gran tamafo). Theriosuchus, Bernissartia y Allognathosuchus
son formas de tamafio reducido, rango en la longitud del craneo entre 70 mm y
130 mm.

La distribucidn restringida de los Atoposauridae podria ser explicada de acuer-
do con esta segunda hipétesis, ocupando, de nuevo, un tamafio de habitat vacio en
un ensamblaje faunistico determinado. La ocupacion de un nuevo hébitat no impli-
ca de forma absoluta que estos cocodrilos tuviesen que competir con otros vertebra-
dos terrestres. No obstante, si asi fuese, los posibles competidores deberian tener un
cierto perfil: formas analdgicamente semejantes (cuadrupedos de pequefio tamaiio),
con una cierta especializacion trofica (como ocurre en Atoposaurios). No parece
improbable que determinados lacertilios o incluso micromamiferos pudieran ser
competidores de Atoposaurios. Los rincocéfalos Esfenoddntidos son, en términos
generales formas oportunistas con poca especializacion trofica (Carroll 1988). La
ocupacién de un tamafio de nicho vacante supondria, en términos de competicidn,
testar la posible extincion o desaparicion local de las formas competidoras. En los
yacimientos del Jurdsico superior-Cretdcico inferior de Europa Occidental se da un
hecho curioso sefialado por Estes (1982). Las formas de Iguanas (Euposaurus) y
Gekkota (Ardeosaurus, Bavarisaurus, Paleolacerta, Eichtdttsaurus) aparecen en los
yacimientos de Cerin y Solnhofen en asociacién con los cocodrilos enanos Alligato-

“rellus (270 mm de longitud total) y Alligatorium meyeri (450 mm). En cambio, en los

yacimientos ingleses, portugueses y espafioles, son los Scincomorfos (Paramacello-
dus, Durotrigia, Meyasaurus, llaerdasaurus), Anguimorfos (Dorsetisaurus) y Eola-
certilios (Cteniogenys), los que aparecen asociados a los Atoposaurios mds deriva-
dos y de mayor tamafio Theriosuchus y Montsecosuchus (Fig. 4). Esta peculiar
distribucion de los verdaderos lacertilios ha sido debida, segin Estes (1982), a sucesos
de vicarianza-que. afectan a la posterior distribucién paleobiogeografica del grupo.
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Fig. 4. .

Esquema de Montsecosuchus depereti (Buscalioni y Sanz, en prensa) del Cretdcico inferior del
Montsec (Lleida). El ejemplar mide aproximadamente 550 mm de longitud total. Los lacertilios
asociados en este yacimiento (Meyasaurus e Ilerdaesaurus) presentarian una talla media semejante.

Fig. 4.

Sketch of Montsecosuchus depereti (Buscalioni and Sanz, in press) from the Lower Cretaceous of Montsec
(Lérida). The total length of the specimen is approximately 550 mm. The associated lacertilla from this
locality (Meyasaurus and Ilerdaesaurus) would have a similar standard length.

Si en la segunda hipoétesis el problema que se plantea es la desaparicion, en
términos de competencia, de las formas competidoras, atendiendo a la primera
hipédtesis este problema es opuesto. En el supuesto que el tamafio de habitat se
mantuviese filogenéticamente y cronolégicamente, la desaparicion de este nicho en
el Cretacico Superior deberia ser explicado en base a una competencia continuada.
La tasa de extincién de las formas enanas de cocodrilos seria inversa a la tasa cre-
ciente de originacioén de sus competidores. En valores absolutos de diversidad los
verdaderos lacertilios y mamiferos experimentan un increible aumento en el Creta-
cico superior (Sepkoski y Hulver, 1985).

CONCLUSIONES

1) De las dos hipétesis discutidas, la segunda es mds parsimoniosa, los supues-
tos a priori son menores. La segunda hipétesis estd basicamente fundamentada en la
asociacion de factores ecoldgicos a la talla de un organismo. Dichas correlaciones
parecen poder generalizarse y, efectivamente, es probable que se cumplan en otros
grupos emparentados con los cocodrilos (los dinosaurios Theropodos y Ornitopodos
de pequena talla presentan una denticion especializada, Callison, 1986).

2) La segunda conclusidn hace referencia a la competencia. Es muy probable
que el registro fosil de lacertilios y micromamiferos sea todavia escaso desde un
punto de vista interpretativo. En el proceso de vicarianza sefialado por Estes (1982),
aparece una curiosa asociacion entre Lacertilios y Atoposaurios de pequefio tamafio
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(Cerin y Solnhofen) y aquélios de mayores dimensiones relativas en los yacimientos
europeos mds occidentales (Portugal, Inglaterra y Espafia). Si esta asociacion no es
un artefacto debido al sesgo en el tipo de preservacidn, podria pensarse en una
correlacion de tamaifios. Si, tal como sugerimos, ambos grupos fuesen ecolégicamen-
te equivalentes, deberia haber existido una convergencia en el tamafio de hdbitat y
tal vez en el de nicho. No estaria dentro de lo imposible un fendmeno de competen-
cia entre ambos grupos, teniendo en cuenta que algunas formas son analégicamente
semejantes [dientes de Theriosuchus fueron erréneamente atribuidos a Paramace-
llodus del Kimmeridgiense de Portugal, (Seiffert, 1973)].
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