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RESUMO

A utilizagdo de tomografias em fésseis permite o estudo de estruturas internas
de forma né&o invasiva, além de auxiliar a reconstrucdo de estruturas formadas por
tecidos moles que, via de regra, ndo se preservam no registro fossil. Para o presente
trabalho foram tomografados dois espécimes de Campinasuchus dinizi (CCPLIP
1319 e CCPLIP 1360), representante do clado Baurusuchidae (Mesoeucrocodylia,
Notosuchia) provenientes da formagdo Adamantina, Grupo Bauru, do Cretaceo
Superior de Minas Gerais. Os fosseis foram submetidos ao tomografo CT scanner
Toshiba Aquilion 64, obtendo 511 slices para o primeiro e 232 para o segundo
espécime. Através do preenchimento digital das cavidades internas, utilizando o
software Avizo 8.1, foi possivel identificar os sinos paranasais e paratimpanicos, o
interior da cavidade nasal, bem como o ducto nasofaringeano, 0s canais
semicirculares e o molde endocraniano. Nota-se que 0Ss sinos paranasais
apresentam a mesma distribuicdo topogréfica encontrada em taxons de Crocodylia
atuais, 0s quais apresentam habito ecoldgico semi-aquatico diferindo de C. dinizi e
demais baurussuquideos que eram animais terrestres. Isso pode indicar que a
ecologia da espécie nado influencia diretamente na formacdo dos sinos. Por outro
lado, os sinos paranasais podem estar relacionados a dispersdo de forcas
mecanicas no cranio, uma vez que se localizam nas areas com maior concentracdo
de estressse. A morfologia do molde endocraniano também apresenta pouca
variacdo em relacdo a outros taxons de Mesoeucrocodylia, indicando uma alta taxa
conservativa no grupo. Porém, a presenca de uma expansao na regiao olfativa da
cavidade nasal presente em C. dinizi, esta restrita a tdxons de habito terrestre e
provavelmente carnivoro, ocorrendo, por exemplo, em Uberabasuchus terrificus,
Notosuchus terrestriss e Wargosuchus australis, taxons que apresentam ecologia
semelhante. Assim como 0s Sinos paranasais, 0S Sinos paratimpanicos apresentam-
se desenvolvidos em C. dinizi, provavelmente relacionado ao formato do cranio e/ou
ao habito terrestre do taxon, uma vez que os sinos podem estar relacionados com o
sistema auditivo, auxiliando na propaga¢édo do som no interior do cranio. Por fim, os
canais semicirculares apresentam morfologia semelhante a encontrada nos demais
taxons de Mesoeucrocodylia, o que possibilita estimar a posicdo do cranio. O
presente trabalho incorpora informacdes acerca da paleoecologia de C. dinizi, bem
como disponibiliza informagbes a cerca da evolucdo dessas estruturas em
Baurusuchidae e outros taxons. Além disso, o presente trabalho reforca a

importancia do uso de tomografias em trabalhos paleontolégicos.



Palavras - Chave: Mesoeucrocodylia, Endocast, Sinos, Paleoecologia, América do
Sul.

ABSTRACT

The use of tomography in fossils allows the study of internal structures in a
non-invasive way, besides helping the reconstruction of structures formed by soft
tissues that, as a rule, are not preserved in the fossil record. For the present work two
specimens of Campinasuchus dinizi (CCPLIP 1319 and CCPLIP 1360),
representative of the clade Baurusuchidae (Mesoeucrocodylia, Notosuchia) from the
Adamantina formation, Bauru Group, from the Upper Cretaceous of Minas Gerais
were collected. The fossils were submitted to Toshiba Aquilion 64 CT scanner,
obtaining 511 slices for the first and 232 for the second specimen. Through the digital
filling of the internal cavities using the Avizo 8.1 software, it was possible to identify
the paranasal and paratimpanic sinuses, the interior of the nasal cavity, as well as
the nasopharyngeal duct, the semicircular canals and the endocast. It is noted that
the paranasal sinuses present the same topographic distribution found in current
Crocodylia taxa, which present semi-aquatic ecological habit differing from C. dinizi
and other baurussuquideos that were terrestrial animals. This may indicate that the
ecology of the species does not directly influence the formation of the sinuses. On
the other hand, paranasal sinuses may be related to the dispersion of mechanical
forces in the skull, since they are located in the areas with the highest concentration
of stress. The morphology of the mold endocranial also shows little variation
compared to other taxa mesoeucrocodylia, indicating a high rate in conservative
group. However, the presence of an expansion in the olfactory region of the nasal
cavity present in C. dinizi is restricted to taxa of terrestrial and probably carnivorous
habit, occurring, for example, in Uberabasuchus terrificus, Notosuchus terrestriss and
Wargosuchus australis, taxa that have similar ecology. The paratimpanic sinuses are
developed in C. dinizi, probably related to the shape of the skull and / or the
terrestrial habit of the taxon, since the sinuses may be related to the auditory system,
aiding in the propagation of the sound inside the skull. Finally, the semicircular canals
show similar morphology to that found in the other taxa of Mesoeucrocodylia, which
makes it possible to estimate the position of the skull, according to some studies. The
present work incorporates information about the paleoecology of C. dinizi, as well as
information about the evolution of these structures in Baurusuchidae and other taxa.
In addition, the present study reinforces the importance of the use of tomographies in

paleontological works.
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TEXTO EXPLICATIVO DA ESTRUTURA DA DISSERTACAO

Esta dissertacdo de Mestrado esta estruturada em torno de artigo cientifico
publicado em periddico, segundo a Norma 103 — Submissdo de Teses e
Dissertacdoes, do Programa de PoOs-Graduacdo em Geociéncias (PPGGEO) da
Universidade Federal do Rio Grande do Sul (UFRGS). Consequentemente, sua

organizacdo compreende as seguintes partes principais:

PARTE I: Introducédo sobre o tema e descricdo do objeto da pesquisa da dissertacao
de Mestrado, os objetivos, os métodos de investigacdo e o estado da arte sobre o
tema de pesquisa e andlise integradora da dissertacdo, comentando os resultados
obtidos.

PARTE II: Contém o artigo publicado em periédico, ou submetido a periédico com
corpo editorial permanente e revisores independentes, escrito pelo autor durante o

desenvolvimento de seu Mestrado.

PARTE Ill: Anexos incluindo resumos publicados em eventos pelo autor (Anexo 1)
durante o tempo de realizacdo do Curso de Mestrado.



PARTE |

1. Introducéo

O estudo das cavidades internas em espécies fosseis tem sido utilizado como
abordagem paleoecoldgica, evolutiva e, até mesmo, sistematica desde o século XIX,
a partir dos estudos de moldes naturais de encéfalos e estruturas associadas. A
andlise da morfologia dos moldes endocranianos (endocast) permite pressupor
determinados habitos ecolégicos e comportamentais de formas fosseis, através da
comparacao com espécimes viventes (WALSH e KNOLL, 2011). Tradicionalmente o
estudo desses moldes é realizado com moldes naturais, os quais sdo formados a
partir do preenchimento da cavidade craniana, que se encontra vazia devido a
decomposicédo, por sedimento e posterior litificacdo desse sedimento (KETCHAM e
CARLSON, 2001). Também moldes artificiais, feitos através do preenchimento das
cavidades com latex, por exemplo, permitem acessar indiretamente a anatomia
endocraniana de fésseis. O acesso as cavidades preenchidas artificialmente ou aos
moldes internos litificados geralmente implica na destruicdo do material 6sseo
(KETCHAM e CARLSON, 2001; WALSH e KNOLL, 2011), o que nado é
recomendavel. Com o advento do uso das tomografias, concebidas para uso
meédico, na paleontologia, o estudo das cavidades internas tornou-se nao destrutivo
e mais sofisticado (KETCHAM e CARLSON, 2001; WALSH e KNOLL, 2011,
WATANABE et al., 2018).

Nos arcossauros, os estudos das cavidades internas séo reportados desde o
século XIX, quando Oken (1819) descreve um endocast litificado de Pterodactylus
antiquus. Desde entdo, o volume de estudos com este enfoque vem aumentando
progressivamente. Em geral, os crocodilianos e as aves (grupos coronais de
Archosauria) séo utilizados como modelos comparativos (e.g., WITMER e RIDGELY,
2008) para grupos como dinossauros (e.g., WITMER e RIDGELY, 2008),
pterossauros (e.g., WITMER et al., 2003) e outros arcossauros basais (e.g., SALES
e SCHULTZ, 2014). Apesar de as cavidades internas dos arcossauros serem bem
estudadas, tais estruturas nos Crocodyliformes Notosuchia permanecem ainda
pouco contempladas em estudos (COLBERT et al.,, 1946; MARTINELLI e PAIS,
2008; SERENO e LARSSON, 2009; KLEY et al., 2010; MARIA et al.,, 2010;
RODRIGUES et al., 2010; SERTICH e O'CONNOR, 2014; FERNANDEZ-DUMONT
et al., 2017). Alem disso, nas poucas publicagcbes que abordam as cavidades

internas de Notosuchia, ndo € dada muita énfase a descricdo dos moldes
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endocranianos, uma vez que se tratam de trabalhos com abordagem anatémica
mais abrangente (anatomia craniana e/ou pdés-craniana) (e.g KLEY et al., 2010;
SERENO e LARSSON, 2009).

Estudos enfocando a anatomia endocraniana de Baurusuchidae ndo fogem a
regra, sendo bastante escassos. Apesar da diversidade de formas presentes no
Cretaceo brasileiro, até 0 momento apenas oito espécies (COLBERT et al., 1946;
MARTINELLI e PAIS, 2008; SERENO e LARSSON, 2009; KLEY et al., 2010; MARIA
et al., 2010; RODRIGUES et al, 2010; SERTICH e O'CONNOR, 2014;
FERNANDEZ-DUMONT et al., 2017) foram alvo de estudo desse tipo. Sendo assim,
o0 presente trabalho tem como tema o estudo das cavidades internas de
Campinasuchus dinizi Carvalho et al., (2011), um Baurusuchidae do Cretaceo
Superior encontrado na formagdo Adamantina, do grupo Bauru (Turoniano —
Santoniano), estado de Minhas Gerais, que apresenta adaptacfes anatomicas a
carnivoria e ao habito terrestre (CARVALHO et al., 2011). Campinasuchus dinizi é
representado por uma grande quantidade de exemplares fosseis tombados e
referidos como pertencentes a este taxon (cerca de 23 espécimes), sendo que sua
maioria refere-se a fragmentos cranianos. Dentre estes, espécimes como 0Ss que
foram utilizados no presente trabalho (CCPLIP 1319 e CCPLIP 1360), encontram-se
em bom estado de preservacdo e quase completos. A fim de contribuir com o0s
estudos das cavidades internas e da paleoneuroanatomia de Crocodyliformes, bem
como ampliar tal conhecimento acerca dos Notosuchia, o presente trabalho aborda
caracteristicas morfologicas dessas estruturas e sua relacdo com a paleoecologia de

Campinasuchus dinizi, bem como de outros Notosuchia.

2. Objetivo

O objetivo do presente trabalho é acessar, através da técnica de tomografias
computadorizadas, as cavidades cranianas internas de Campinasuchus dinizi
(Mesoeucrocodylia, Notosuchia), a fim de compreender a sua organizacdo, fazer
comparacdes com o0s padrdes endocranianos encontrados em outros grupos de
arcossauros e, especialmente, em Crocodyliformes, e reconhecer adaptacdes
paleoecoldgicas relacionadas a estrutura do encéfalo, cavidade nasofaringeana e

orelha interna.
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Objetivos especificos:

Reconstruir a cavidade encefalica, os sinos paratimpanico e paranasal, a
cavidade nasal, a cavidade nasofaringeana e 0s canais semicirculares de dois
espécimes de C. dinizi (CPPLIP 1319 e 1360);

Descrever a morfologia das cavidades endocranianas de C. dinizi e fazer
comparacdes com as de arcossauros nao-crocodilomorfos, e de crocodiliformes

fésseis e atuais (Eusuchia);

Tecer relacdes entre a anatomia endocraniana de C. dinizi e suas adaptacdes

ecologicas, corroborando ou ndo a hipétese de um habito terrestre para este taxon.

3. Material e Métodos

Os espeécimes disponiveis para o estudo, CPPLIP 1319 e 1360 (Figura 1),
compreendem dois cranios parciais identificados como Campinasuchus dinizi,
tombados na colecdo do Centro de Pesquisas Paleontoldgicas “Llewellyn Ivor Price,”
(CPPLIP - UFTM). O espécime CPPLIP 1319 compreende as por¢cbes mais
anteriores do cranio (rostro) e da mandibula, estando presentes 0s 0Ss0Ss pré-
maxilar, maxilar, nasal, parte do lacrimal, jugal, dentario e parte do esplenial. No
espécime CCPLIP 1360 encontra-se ausente a porcdo mais anterior do rostro (pré-
maxilar e parte do nasal), estando presentes, quase em sua totalidade, os demais
ossos do cranio, excetuando o palpebral posterior esquerdo, a parte anterior do
dentario e parte do articular. Os espécimes foram preparados mecanicamente no
Centro de Pesquisas Paleontoldgicas Llewellyn Ivor Price (UFTM) previamente a
este estudo. Ambos os cranios foram encontrados no afloramento Sitio Trés Antas,
na regido de Honor6polis, municipio de Campina Verde (MG). O afloramento
pertence a formacdo Adamantina, grupo Bauru, a qual representa o intervalo de

tempo Turoniano — Santoniano (Cretaceo Superior).
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Figura 1: Espécimes de Campinasuchus dinizi utilizados no estudo das cavidades
endocranianas. Vista lateral (A) e dorsal (B) do espécime CPPLIP 1319; Vista lateral (C) e dorsal (D)
do espécime CPPLIP 1360. Escala: 5 cm.

Para o presente trabalho os espécimes CPPLIP 1319 e 1360 foram
tomografados em tomografo médico CT scanner Toshiba Aquilion 64, obtendo 511
slices para o primeiro e 232 para o segundo espécime, com o espagcamento de 0,5
mm entre cada slice. O processamento das imagens de tomografia foi realizado com
o software Avizo versao 7.1 e 8.1. Cada slice foi avaliado e, através da comparacao
com as cavidades internas ja conhecidas de outros crocodiliformes, tais estruturas
foram identificadas em C. dinizi, criando-se uma mascara para cada uma.
Posteriormente, um modelo tridimensional foi gerado pelo préprio software, obtendo-
se, assim, cada estrutura individualmente. Devido ao estado preservacional de cada
fossil, no espécime CPPLIP 1319 foi possivel reconhecer a parte mais anterior da
cavidade nasal, a parte anterior do ducto nasofaringeano e o0 conjunto mais anterior
dos sinos paranasais; jA no espécime CPPLIP 1360, mais bem preservado, foi
possivel identificar a regido medioposterior da cavidade nasal, o ducto
nasofaringeano, a por¢cdo posterior dos sinos paranasais, 0 molde endocraniano, a

maior parte dos sinos paratimpanicos e 0s canais semicirculares.
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Os téxons usados para comparagdo foram o fitossauro Smilosuchus
adamanensis (Holloway, 2011); os Eusuchia Gavialis gangeticus (BONA et al., 2017;
PIERCE et al., 2017), Gryposuchus neogaeus (BONA et al., 2017), Alligator
mississippiensis (WITMER e RIDGELY, 2008), Mourasuchus nativus (BONA et al.,
2013), Melanosuchus niger; os Notosuchia Araripesuchus wegeneri (SERENO e
LARSON, 2009), Anatosuchus minor (SERENO e LARSON, 2009), Simosuchus
clarki (KLEY et al., 2010), Sebecus icaeorhinus (COLBERT, 1946); os Thalattosuchia
Steneosaurus cf. gracilirostris (BRUSATTE et al.,, 2016), Pelagosaurus typus
(PIERCE et al.,, 2017); Cricosaurus araucanensis (HERRERA, 2013; HERRERA,
2017); bem como o Theropoda Tyrannosaurus rex (BROCHU, 2000; WITMER e
RIDGELY, 2008).

Devido a auséncia de uma normatizacdo para nomenclatura das cavidades
internas (WALSH e KNOLL, 2018), a nomenclatura adotada para a descricdo das
estruturas endocranianas foi a empregada por Sampson e Witmer (2007), Marquez e
Laitman (2008), Witmer e Ridgely (2008), Brochu (2000), Smith et al. (2011), Sales e
Schultz (2014) e Dufeau e Witmer (2015).

4. Estado da Arte

4.1. Breves consideragdes sobre os Crocodylomorpha

A fauna de crocodilianos que atualmente habita a faixa tropical do planeta é
consideravelmente pouco diversa e recente na histéria do grupo (BROCHU, 2003),
uma vez que durante o Mesozoico uma grande diversidade formas habitava o globo,
com uma miriade de adaptacfes a habitos ecoldgicos. A linhagem Crocodylomorpha
(clado erigido por Walker, 1986) compreende todos os crocodilos, jacarés e gaviais
viventes, além de uma grande diversidade de formas fdsseis, mais ou menos
proximamente relacionadas a estes, que tiveram sua origem no Neotriassico (~230
Ma — Carniano) (IRMIS et al.,, 2013). Crocodylomorpha esta incluso no clado
Pseudosuchia, que engloba também formas triassicas como, por exemplo,
‘rauissuquios’, fitossauros e popossaurideos. O clado Pseudosuchia juntamente com
o clado Avemetatarsalia, do qual pterossauros, dinossauros e, por conseguinte, as

aves fazem parte, formam o clado Archosauria (NESBITT et al., 2011).
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Os Crocodylomorpha (Figura 2) sobreviveram a extin¢cao do final do Triassico,
transitando de um ecossistema dominado por pseudossuquios (e.g., rauissuquios,
fitossauros, aetossauros) para um ecossistema dominado por dinossauros.
Dispersaram-se através da Pangeia durante o Triassico e Jurassico (IRMIS et al.,
2013); no Cretaceo ocorreu a diversificacdo do clado Notosuchia, e bem como a
origem do clado Crocodylia, que inclui as formas viventes (BROCHU, 2003; POL et
al., 2014). Na América do Norte encontra-se a maior diversidade de formas de
Crocodylomorpha (IRMIS et al., 2013).

O grupo tem seu registro fossil reconhecido desde o século XIX, quando
Marsh (1877) descreve a espécie Hallopus victor como um dinossauro, mas que
posteriormente foi reconhecido um Crocodylomorpha (IRMIS et al., 2013). Desde
entdo, a quantidade de fosseis relacionados aos Crocodylomorpha tem aumentando,
revelando uma grande diversidade morfolégica e ecoldgica (Figura 3) para o grupo
(e.g., SERENO et al., 2003; KLEY et al., 2010; CARVALHO et al., 2011; IRMIS et al.,
2013; BONA e BARRIOS, 2015; RISTEVSKI et al., 2018; MARTINELLI et al., 2018).

Segundo Nesbitt et al. (2011) e Irmis et al. (2013), Crocodylomorpha
corresponde ao clado mais inclusivo que contenha Crocodylus niloticus Laurenti
1768 e exclua Rauisuchus tiradentes von Huene 1942, Poposaurus gracilis Mehl
1915, Gracilisuchus stipanicicorum Romer 1972, Prestosuchus chiniquensis von
Huene 1942 e Aetosaurus ferratus Fraas 1877. Esse agrupamento é formado pela
unido dos clados referidos como “Sphenosuchia” e Crocodyliformes, onde
“Sphenosuchia” se encontra como um clado problematico, sendo apresentado em
alguns momentos como monofilético e, em outros, parafilético (NESBITT et al.,
2011). A problematica envolvendo esse grupo se d&, segundo Clark et al. (2004),
devido aos espécimes que supostamente formam o grupo serem consideravelmente
fragmentéarios, e exibirem caracteres conflitantes. Por outro lado, Crocodyliformes
compreende o clado menos inclusivo contendo Protosuchus richadsoni (BROWN,
1933) e Crocodylus niloticus, sendo este 0 agrupamento em que estado contidos os
clados viventes e outras formas fésseis (IRMIS et al., 2013) (Figura 3).
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Figura 2: Filogenia com os principais agrupamentos de Crocodylomorpha e alguns téaxons
representantes, exemplificando a diversidade de formas cranianas. 1 — Crocodylomorpha, 2 —
Crocodyliformes, 3 — Protosuchia, 4 — Mesoeucrocodylia, 5 — Notosuchia, 6 — Neosuchia, 7 —
Eusuchia, 8 — Crocodylia, 9 — Thallatosuchia. Modificado de Riff et al. (2012).

Por sua vez, Crocodyliformes compreende o0 agrupamento de

Mesoeucrocodylia com “Protosuchia”, o qual, assim como “Sphenosuchia”, se
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mostra um grupo monofilético em alguns trabalhos (e.g., WU e SUEZ, 1996; WU et
al., 1997; SERENO et al., 2003) e, parafilético, em outros (e.g., POL et al., 2004;
O’CONNOR et al., 2010; POL et al., 2012). Mesoeucrocodylia, por fim, apresenta as
formas mais derivadas dos Crocodyliformes, compreendendo os Neosuchia, onde
estdo representadas as formas atuais (Eusuchia), formas estritamente marinhas
como os Thalattosuchia, bem como os Notosuchia, os quais sao o alvo deste

trabalho e serdo discutidos a seguir.
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Figura 3. Exemplos de morfologias de Crocodylomorpha. A - Pseudhesperosuchus jachaleri
Bonaparte, 1969; B - Simosuchus clarki Buckley et al., 2000; C - Metriorhynchus superciliosus (de
Blainville, 1853), D - Stratiotosuchus maxhechti Campos et al., 2001; E - Melanosuchus niger. Escala
50 cm. Retirado de Riff et al. (2012).

4.2. Notosuchia

Notosuchia foi um clado erigido por Gasparini (1971) para agrupar formas
terrestres de Crocodylomorpha de pequeno porte, encontradas no Cretdceo da
América do Sul. O novo clado englobava inicialmente trés taxons: Araripesuchus,

Uruguaysuchus e Notosuchus (RIFF et al., 2012). Porém, posteriormente, a
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descricdo de novas espécies e a realizacdo de analises filogenéticas recuperaram
outras formas de Notosuchia, 0 que aumentou significativamente a diversidade de
formas e revelou distintos nichos ecoldgicos ocupados por esse grupo
(WOODBARD, 1896; PRICE, 1959; WU et al.,, 1996; CARVALHO et al.; 2004,
NOBRE et al., 2007; MARTINELLI e PAIS, 2008; FIGUEIREDO e KELLNER, 2009;
KLEY et al., 2010; O'CONNOR et al., 2010; CARVALHO et al., 2011; SERENO et al.,
2013; GODOY et al.,, 2014; KELLNER et al., 2014; DAL SASSO et al., 2017,
MARTINELLI et al., 2018).

Os registros de Notosuchia encontram-se em rochas do Cretaceo da América
do Sul, Africa, Madagascar, Paquistdo e China, sendo que a maior diversidade de
espécies € registrada na América do Sul (POL e LEARDI, 2015). Além das formas
cretdceas, um unico clado de Notosuchia sobreviveu ao limite Cretaceo — Pale6geno
(K-PQ): os Sebecidae. Os sebecideos sdo taxonomicamente bastante abundantes e
amplamente distribuidos pela América do Sul, com principais registros para o Brasil,

Argentina e Bolivia; foram extintos na metade do Mioceno (POL e POWEL, 2011).

Os notossuquios apresentam caracteristicas anatbmicas que evidenciam um
hébito terrestre, como a posicdo dos membros locomotores, que se apresentam
mais verticalizados em relacédo ao corpo devido a presenca de uma projecao lateral
do ilio para articulacdo com a cintura pélvica, bem como adaptacdes no cranio,
como as narinas externas voltadas anteriormente, o0 cranio mais alto
dorsoventralmente e a posicao lateralizada das oOrbitas (NASCIMENTO e ZAHER,
2010; RIFF e KELLNER, 2011; RIFF et al., 2012; GODOQY et al., 2016; COTTS et al.
2017) (Fig. 3). Além do habito terrestre, os Notosuchia sdo conhecidos pela
diversidade morfolégica, que demonstra uma variedade ecolégica muito maior do
gue a representada nos dias atuais pelos Eusuchia (CARVALHO et al., 2010, POL et
al., 2014, FIORELLI et al., 2016), restritos ao habito carnivoro e semiaquético. A
grande diversificacdo ecologica apresentada pelos Notosuchia durante o Cretaceo
mostra que na América do Sul, especialmente no Grupo Bauru, eles ocuparam 0s
nichos usualmente ocupados por outros taxons, como mamiferos e dinossauros, em
outras regides do Gondwana (RIFF et al., 2012; STUBBS et al. 2013; POL et al.,
2014). Essa diversidade ecologica do grupo € bem marcada especialmente na
denticdo, com taxons de habitos carnivoros, com dentes semelhantes aos de
dinossauros teropodes (e.g., Baurusuchidae — CARVALHO et al. 2005), de habitos
herbivoros/ onivoros (e.g., Sphagesauridae - MARTINELLI et al., 2018), insetivoros
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(e.g., Uruguaysuchidae — FIGUEIREDO e KELLNER, 2019), bem como formas com
alto grau de especializagdo dentaria (dentes multicuspidados), com denticdo
semelhante a mamaliana (Candidodon - CARVALHO et al., 1994). Além disso,
formas peculiares, bem diferenciadas do padréao crocodiliano, também séo incluidas
em Notosuchia, como Anatosuchus (SERENO et al., 2003), Pakasuchus
(O’CONNOR et al., 2010) e Simosuchus (KLEY et al., 2010).

O registro fossil dos Notosuchia mostra que a origem, a dispersdo e a
diversificacdo do grupo aconteceram durante o Cretdceo. Entretanto, andlises
filogenéticas recentes tracam uma linhagem fantasma por todo Jurassico, sugerindo
gue a divergéncia entre Notosuchia e Neosuchia teria ocorrido, provavelmente, entre
o final do Triassico e o inicio do Jurassico (e.g., FIORELLI et al., 2016; DAL SASSO
et al.,, 2017; GEROTO e BERTINI, 2018). Isso se da pela presenca de Neosuchia
(e.g., Goniopholididae) no Jurassico Inferior (Figura 4), apesar da auséncia de
registros de Notosuchia em rochas do Jurdssico e do Cretaceo Inferior.
Provavelmente este tendenciamento seja devido a escassez de afloramentos com
registro continental no inicio do Jurassico (STUBBS et al., 2013; POL et al., 2014;
POL e LEARDI, 2015).

Algumas propostas acerca da dispersdo dos Notosuchia durante o Cretaceo
foram elaboradas (CARVALHO et al., 2010; POL et al., 2014; POL e LEARDI 2015).)
Segundo as analises de Pol et al. (2014) e Pol e Leardi (2015), durante o Cretaceo

aconteceram dois pulsos de maior diversificacdo dos Notosuchia (Figuras 5 e 6).

O primeiro pulso, ocorrido no Aptiano, contempla os taxons basais, marcado
principalmente por formas americanas, representadas pelos clado Uruguaysuchidae
(Uruguaysuchus e Araripesuchus), pelos Ziphosuchia, que inclui taxons africanos
(e.g., STROMER, 1914; GOMANI, 1997; BUCKLEY et al., 2000; O'CONNOR et al.,
2010) e sulamericanos (e.g., CARVALHO, 1994; FIORELLI e CALVO, 2007), e pelos
Peirosauridae (e.g., PRICE, 1955; GASPARINI et al., 1991; CARVALHO et al., 2004,
CARVALHO et al., 2007; MARTINELLI et al., 2012), que incluiu também formas
africanas como Stolokrosuchus e Hamadasuchus (LARSSON e GADO, 2000;
LARSSON e SUES, 2007), bem como Chimaerasuchus, Unico representante
proveniente da Asia. Nesse primeiro pulso, além da origem da maioria dos taxons de
Notosuchia, também se estabelecem os caracteres morfolégicos que denotam a

diversidade ecoldgica do grupo.
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Figura 4: Filogenia de Crocodylomorpha calibrada no tempo geolégico. Modificado de Dal
Sasso et al. (2017).

O segundo pulso ocorre durante o Turoniano — Santoniano (Cretaceo Tardio),
sendo formado exclusivamente por fésseis sulamericanos; este intervalo marca o
maior pico de diversidade taxonémica e ecoldgica dos Notosuchia (POL e LEARDI,

2015). Essa diversificagdo € marcada pelos agrupamentos denominados como
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Notosuchia avancados (e.g., WOODWARD, 1896; CARVALHO e BERTINI, 1999;
IORI e CARVALHO, 2009; IORI, et al.,, 2013; MARTINELLI et al.,, 2018) e pelos
Baurusuchidae (e.g., WOODWARD, 1896; PRICE, 1945; MARTINELLI e PAIS,
2008; CARVALHO et al., 2011; MONTEFELTRO et al., 2011; MARINHO et al., 2013;
GODOQY et al., 2014) com a possivel inclusdo de Pabwehshi Wilson et al. (2001)

proveniente do Paquistdo (Figura 6).
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Figura 5: Filogenia dos agrupamentos de Notosuchia calibrados no tempo geolégico e sua
distribuicdo espacial, demonstrando dois pulsos de especia¢édo. Modificado de Pol et al. (2014).

No final do primeiro pulso de diversificacdo ocorre uma pequena reducdo na

diversidade dos taxons; isso se da também no final do segundo pulso de radiacao,

gue corresponde ao limite K-Pg, o qual apresenta uma reducdo drastica na

diversidade de Notosuchia. A partir dai apenas os Sebecidae sobrevivem até o

Mioceno, na América do Sul (Figura 6), porém, apresentando uma queda gradual na

sua diversidade durante esse periodo. Aléem disso, Pol e Leardi (2015) apontam um

possivel periodo de estase entre os dois pulsos e uma queda na diversidade durante

o final do Cretaceo, marcada por incertezas nas relacdes cronoestratigraficas do

Cretaceo “médio”, principalmente nas bacias da América do Sul e Africa.
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No presente trabalho, a fim de tratar as relacdes entre os grupos de forma
mais simplificada, os Notosuchia serdo apresentados baseando-se nos
agrupamentos propostos em Pol e Leardi (2015). Porém, vale ressaltar que
filogeneticamente o clado apresenta instabilidades em seus grupoa, com
configuracdes diferentes em cada analise filogenética. Uma vez que o trabalho em
tela apresenta um enfoque paleobioldgico, optou-se por ndo abordar a probleméatica
das relacdes filogenéticas de Notosuchia aprofundadamente. Assim, para fins
didaticos, utilizaremos a filogenia de Pol e Leardi (2015), a qual apresenta cinco
grupos de notossuquios: Uruguaysuchidae, Notosuchia avancados, Ziphosuchia,

Peirosauridae, Sebecidae + Baurusuchidae.

Dentre os taxons presentes em Notosuchia, Uruguaysuchus e Araripesuchus
formam o clado Uruguaysuchidae (Figura 7) e correspondem a formas graceis do
Cretaceo Superior, encontrados principalmente nas regides do Uruguai, do nordeste
do Brasil e na porcdo subsaariana da Africa (SERENO e LARSON, 2009). Esses
animais apresentavam reduzido tamanho corporal (menos que um metro) e uma
marcada diferenciacdo dentaria (SERENO e LARSON, 2009). O género
Uruguaysuchus contém apenas uma espécie, U. aznarezi Rusconi, 1933, enquanto
que Araripesuchus apresenta cinco espécies, sendo elas: A. gomesii Price, 1959, A.
wegeneri Buffetaut e Taquet, 1979, A. patagonicus Ortega et al., 2000, A.
buitreraensis Pol e Apesteguia, 2005, A. tsangatsangana Turner, 2006 e A. rattoides

Sereno e Larsson, 2009. As caracteristicas anatdbmicas de Uruguaysuchidae



22

sugerem que seus membros apresentavam habitos predatérios e oportunistas em
ambiente terrestre (RIFF et al., 2012). Destaca-se como pertencente a esse grupo o
Anatosuchus minor, um Notosuchia encontrado no Niger, de pequeno porte e
marcado pela caracteristica peculiar do seu rostro, o qual se apresenta expandido

transversalmente, assemelhando-se a um bico de pato (SERENO et al., 2003).

& MNN GAD21 ma MNN GAD22

Figura 7: Exemplo de Uruguaysuchidae, Araripesuchus wegeneri. Modificado de Sereno e
Larsson (2009). Abreviagfes: cda, osteoderma caudal; ma, manus; pe, pes. Escala: 20 cm.

O grupo denominado como Notosuchia avancados (e.g., Mariliasuchus,
Morrinhosuchus, Caipirasuchus paulistanus, Caipirasuchus mineirus (WOODWARD,
1896; CARVALHO e BERTINI, 1999; IORI e CARVALHO, 2009; IORI, et al., 2013;
MARTINELLI et al., 2018) apresenta taxons de pequeno porte, que se destacam
pela denticdo especializada (Figura 8). Dentre estes se encontra também
Notosuchus, proveniente da Argentina, e o grupo denominado Sphagesauridae (e.g.,
Sphagesaurus, Caipirasuchus). Esse ultimo, € um grupo de crocodilos endémicos do

sudeste brasileiro que chama atencdo pelas adaptacbes dentarias (dentes
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posteriores dispostos transversalmente) e pela presenca de uma articulagdo
mandibular mével, o que demonstra uma capacidade mastigatoria (IORI, et al., 2013;
MARTINELLI et al., 2018; IORI e CARVALHO, 2017).

Figura 8: Exemplos de morfologia craniana e pds-craniana de Notosuchia avangados. A -
Notosuchus terrestres. Modificado de Barrios et al., (2017); B — Morrinhosuchus luziae. Modificado de
lori et al. (2018); C — Caipirasuchus mineirus. Modificado de Martinelli et al. (2018). Escala: 5 cm.

Ziphosuchia compreende um taxon com formas bem diferenciadas de
notossuquios (Figura 9), incluindo formas que sdo apontadas com adaptacdes
convergentes aos mamiferos (O’'CONNOR et al., 2010). Todos os crocodilos
pertencentes a esse grupo apresentam grandes modificagcbes dentérias,
principalmente com dentes multicuspidados (e.g., Libycosuchus, Candidodon,
Malawisuchus, Pakasuchus, Neuquensuchus, Simosuchus; STROMER, 1914;
CARVALHO, 1994; GOMANI, 1997; BUCKLEY et al., 2000; FIORELLI e CALVO,
2007; O'CONNOR et al., 2010). Nas andlises filogenéticas mais recentes (e.qg.,
FIORELLI et al., 2016; DAL SASSO et al., 2017; MARTINELLI et al., 2018), o clado
Ziphosuchia engloba todos os Notosuchia excluindo os pertencentes aos clados

Uruguaysuchidae e Peirosauridae.
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Figura 9: Exemplos de morfologia craniana de Ziphosuchia. A — Simosuchus clarki
Modificado de Kley et al. (2010); B — Pakasuchus kapilimai. Modificado de O’Connor et al. (2010); C —
Libycosuchus brevirostris. Modificado de Stromer (1914). Escala: 1 cm.

O clado denominado Peirosauridae compreende, junto com 0S
Uruguaysuchidae, os primeiros taxons a surgirem durante o pulso de diversificacdo
dos Notosuchia (POL et al., 2014), no Cretdceo. Em geral, os Peirosauridae
correspondem a animais de médio porte, de rostro longo, com denticdo anterior
cbnica e posterior mais bulbosa (Figura 10), semelhante a dos taxons atuais. Este
padrdao de denticdo € indicativo de habitos predadores, porém difere do padrao
dentario de Baurusuchidae, clado que também reune formas predadoras (Riff et al.,
2012), comentado a seguir. Peirosauridae agrupa taxons brasileiros como
Peirosaurus, Lomasuchus, Gasparinisuchus, Uberabasuchus e Montealtosuchus
(PRICE, 1955; GASPARINI et al., 1991; CARVALHO et al., 2004, CARVALHO et al.,
2007; MARTINELLI et al., 2012). Segundo algumas analises, inclui também formas
africanas como Hamadasuchus e Stolokrosuchus (LARSSON e GADO, 2000;
LARSSON e SUES, 2007). A filogenia de Peirosauridae é bastante controversa e
muda tanto internamente, com o0s taxons que compdem O grupo, C€OmMo
externamente, com sua posi¢cdo dentro de Mesoeucrocodylia se alternando (e.qg.,
CARVALHO et al., 2004; LARSON e SUES, 2007; TURNER e BUCKLEY, 2008;
LEARDI e POL, 2009; POL et al., 2014; SASSO et al.,, 2017; MARTINELLI et al.,
2018).
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Figura 10: Exemplos de morfologia craniana e pés-craniana de Peirosauridae. A -
Montealtosuchus arrudacamposi. Modificado de Tavares et al. (2017); B — Uberabasuchus terrificus
(Arquivo pessoal do autor); C — Kaprosuchus saharicus. Modificado de Sereno e Larson (2009).
Escala: 10 cm.

Sebecidae (Figura 11) compreende o Unico clado de Notosuchia que
sobreviveu ao limite Cretdceo-Paledgeno (K-Pg). Além de Sebecidae, Dyrosauridae
e Eusuchia foram taxons de crocodiliformes que igualmente sobreviveram ao limite
K-Pg, sendo que Sebecidae e Dyrosauridae se extinguem durante o Palebgeno
(RIFF et al., 2012). Esse grupo apresenta caracteristicas semelhantes aos taxons de
Baurusuchidae, dentre elas o formato do cranio, alto e comprimido lateralmente,
bem como a denticdo semelhante a dos ter6podes, com dentes coOnicos e
comprimidos labioligualmente, com serrilhas na regido das carenas (RIFF et al.,
2012). Juntamente com o0s Baurusuchidae, os Sebecidae formam o clado
Sebecosuchia nas filogenias mais recentes (e.g., DAL SASSO et al.,, 2017). O
primeiro taxon hoje pertencente a esse grupo foi descrito por Simpson (1937), que
acreditava pertencer a um novo grupo de arcossauros, devido a sua peculiar
morfologia. Antes disso, Ameghino (1906) havia proposto, com base em dentes
isolados de fésseis hoje reconhecidos como sebecideos, provenientes de formacgdes
paledgenas, que alguns dinossauros haviam sobrevivido a extingdo em massa do
final do Cretaceo (RIFF et al., 2012).
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Figura 11: Exemplos de morfologia craniana de Sebecidae. A, B — Sebecus icaeorhinus, em
A, vista lateral esquerda; em B, reconstituicdo do crénio da vista lateral. Modificado de Molner (2010);
C — Barinasuchus arveloi, em vista lateral. Modificado de Molner (2010); D, E - Sahitisuchus
fluminensis, em D, vista dorsal, em E, vista lateral esquerda. Modificado de Kellner et al. (2014).
Escala: 10 cm.

Por fim, os Baurusuchidae sdo animais de médio a grande porte (de 2 a 4
metros), apresentando caracteristicas semelhantes aos terépodes, como a presenca
de um cranio alto e comprimido lateralmente (Figura 12), além de dentes
comprimidos labiolingualmente, com presenca de serrilhas na regiao das carenas
(Riff et al., 2012). O clado foi criado a partir da descricdo de Baurusuchus pachecoi
feita por Price (1945). Dos onze Baurusuchidae atualmente descritos, sete
pertencem ao Brasil, mais especificamente aos estratos do Grupo Bauru dos
estados de S&o Paulo e Minas Gerais (PRICE, 1945; CAMPOS, 2001; CARVALHO
et al., 2005, NASCIMENTO e ZAHER, 2010; CARVALHO et al., 2011,
MONTEFELTRO et al., 2011; MARINHO et al., 2013; GODOY et al., 2014). Dois
taxons sao registrados na Argentina (WOODBARD, 1896; MARTINELLI e PAIS,
2008), um taxon provém da China (Chimaerasuchus, WU e SUES, 1996) e um do
Paquistdao (Pabwehshi, WILSON et al., 2001) (Quadro 1). Os materiais asiaticos
permanecem problematicos por conta de seu estado fragmentario. De maneira geral,
os Baurusuchidae sao considerados, devido a sua morfologia convergente com
teropodes, como ocupantes de nichos semelhantes aos que esses dinossauros
ocupavam em outras regides do globo (e.g., CAMPOS, 2001; CARVALHO et al.,
2011; RIFF et al., 2012; GODOY et al., 2014). Somado a isso, a escassez de fésseis

de Theropoda na formacdo Adamantina (Grupo Bauru), na qual esses
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Mesoeucrocodylia sao encontrados, corrobora essa hipotese (RIFF et al.,, 2012;
GODOY et al., 2014 BANDEIRA et al., 2018). Na Patagbnia Argentina fosseis de
baurussuquideos (das duas espécies acima citadas) ocorrem em menor quantidade,
contrastando com um rico registro de dinossauros teropodes, corroborando a ideia
de que a regido sudeste do Brasil peculiarmente apresentava os Baurusuchidae
ocupando o nicho de terépodes (RIFF et al., 2012). Vale ressaltar a possibilidade de
que essa escassez seja um fendmeno resultante de tendenciamentos tafonémicos e,

ainda, esforcos de coleta insuficientes.

Figura 12: Exemplos de morfologia craniana e pds craniana de Baurusuchidae. A —
Gondwanasuchus scabrosus (Arquivo pessoal do autor); B — Pissarrachampsa sera. Modificado de
Montefeltro et al. (2011); C — Aplestosuchus sordidus. Modificado de GODOY et al. (2014); D - foto
detalhe da cavidade toracica de A. sordidus contendo um Sphagesauridae. Modificado de GODOY et
al. (2014). Escala B - D: 5 cm; Escala E - F: 50 cm



Quadro 1: Lista de taxons conhecidos de Baurusuchidae
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Espécie Publicagao Procedéncia Formagao
B. pachecoi Price, 1945 Paulo de Faria, Sdo Paulo - Brasil Formagdo Adamantina
S. maxhechti Campos et al., 2001 Irapuru, Sdo Paulo - Brasil Formagdo Adamantina

B. salgadoensis

B. albertoi
P. sera

G. scabrosus
A. sordidus

C. rothi
W. australis

P. pakistanensis

C. paradoxus

Carvalho et al., 2005

Nascimento e Zaher,
2010

Montefeltro et al.,
2011

Marinho et al., 2013

Godoy et al., 2014
Woodward, 1896
Martinelli e Pais,

2008
Wilson et al., 2001

Wu e Sues, 1996

General Salgado, Sdo Paulo - Brasil

General Salgado, Sdo Paulo - Brasil
Campina Verde, Minas Gerais - Brasil

General Salgado, S3o Paulo - Brasil
General Salgado, S3o Paulo - Brasil

Neuquén, Provincia de Neuquén -
Argentina.

Neuquén, Provincia de Neuquén -
Argentina.

Vitakri, Balochistan Province - Pakistan

Provincia de Hubei - China

Formagdo Adamantina

Formagdo Adamantina

Formagdo Vale do Rio do
Peixe
Formagdo Adamantina

Formagdo Adamantina

Formacdo Bajo de La
Carpa

Formagao Bajo de La
Carpa

Formacgdo Pab

Formagdo Wulong

4.3. O estudo das estruturas endocranianas

Nesta secdo € apresentada uma contextualizacdo sobre os estudos das
cavidades endocranianas em fosseis, a fim de embasar a leitura do artigo integrante
da dissertacéo, intitulado “Morphology of the endocranial cavities of Campinasuchus

dinizi (Crocodyliformes: Baurusuchidae), from the Upper Cretaceous of Brazil”.

4.3.1. Um breve historico

A primeira referéncia sobre cavidades endocranianas na literatura € datada do
século XIX, quando, em 1819, Lorenz Oken a partir da descricdo de um cranio
danificado de Pterodactylus antiquus, cita a presenca de um molde endocraniano
litificado, porém ndo o descreve nem o ilustra em seu trabalho (WALSH e KNOLL,
2011). Sendo assim, o primeiro registro da presenca de moldes de cavidades
internas, em trabalhos cientificos, remonta a uma pequena citacdo de um molde
litifcado de Steneosaurus, um crocodilo do jurassico (a época interpretado como
sendo um dinossauro), na descricdo do clado Dinosauria por Richard Owen (1842),
0 qual também n&o se aprofundou em sua descricdo ou figuracdo. Owen tinha
grande interesse no estudo do desenvolvimento dos cérebros em vertebrados, o que
resultou na proposicédo de uma subclasse para os humanos, Archencephala, devido
a sua morfologia cerebral unica (WALSH e KNOLL, 2011). Othniel Marsh descreveu
uma serie de cérebros de vertebrados (MARSH, 1874; MARSH, 1880 MARSH,
1886) e, assim como Owen, apresentava 0 mesmo interesse pelo desenvolvimento

do encéfalo, porém com um viés mais voltado ao desenvolvimento ao longo do
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tempo. Segundo Buchholtz e Seyfarth (1999), Marsh propds que o desenvolvimento
do cérebro estava relacionado com o sucesso adaptativo dos taxons de mamiferos,
onde grupos com menor volume cerebral tenderam a se extinguir mais facilmente do
que grupos com maior desenvolvimento do cérebro. Porém, Marsh ndo levou em
consideracdo a alometria do desenvolvimento do volume cerebral em relacdo ao
volume corporal do organismo (JERISON, 1973), o que comprometeu seus
resultados. Durante o final do século XIX, com o aumento significativo das
descobertas fosseis, novos moldes endocranianos foram achados, demonstrando

uma variedade morfoldgica para tais estruturas.

No século XX, Tilly Edinger, pesquisadora alema, filha do neurologista
Ludwing Edinger, demonstra interesse no estudo dos moldes endocranianos de
fosseis, descrevendo, em 1921, um molde endocraniano do réptil marinho
Nothosaurus (EDINGER, 1921). No final dos anos 1920, Edinger ja havia descrito a
maioria dos moldes endocranianos conhecidos até aquela década, material este
publicado postumamente (EDINGER 1975). Hoje, ela é considerada a fundadora do
Paleoneurologia (BUCHHOLTZ e SEYFARTH, 1999; WALSH e KNOLL, 2011).
Diferentemente de Marsh, Edinger considerou a massa corporal dos taxons ao
correlacionar o tamanho cerebral. Apesar das suas grandes contribuicbes para o
desenvolvimento da paleoneurologia, Edinger n&do realizou testes quantitativos
devido a sua falta de clareza quanto a sistematica dos tdxons que dispunha (WALSH
e KNOLL, 2011).

Dos anos 1950 até os dias atuais, 0 nome que se sobressai na
paleoneurologia € o de Harry Jerison, que desenvolveu o método de dimensionar o
tamanho do cérebro em relacdo ao tamanho corporal, denominado indice de
encefalizagdo (WALSH e KNOLL, 2011). Isso permitia avaliar se havia relacao entre
o desenvolvimento cerebral e o tamanho corporal nos diferentes taxons, além de
determinar aqueles que apresentavam desvio em relagdo a um padréo dentro de um
grupo-teste. Jerison foi responsavel por estabelecer o Principle of Proper Mass o
qual versa sobre o aumento proporcional do poder de processamento de
determinadas areas cerebrais, em funcdo dos sentidos e atividades motoras
relacionadas a essa area. Demonstrou que o aumento da atividade proporciona o
aumento de neurdnios e, por sua vez, o aumento do volume da area relativa
(JARISON, 1973; WALSH e KNOLL, 2011).
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Com o advento das técnicas de tomografia, que consistem no uso de feixes
raios-X direcionados a amostra, gerando uma série de cortes (slices) igualmente
espacados, em determinados intervalos de tamanho (ver KETCHAM e CARLSON
2001; WANG et al., 2008), os estudos em paleoneurologia tornaram-se mais
frequentes (e.g., WITMER e RIDGELY, 2008; JOUVE, 2009; PIERCE et al., 2009;
KLEY et al., 2010; FERNANDEZ et al., 2011; BONA et al., 2013; HERRERA et al.,
2013; TINEO et al., 2014; HERRERA, 2015; BRUSATTE et al., 2016; BONA et al.,
2017). As tomografias fornecem a analise das estruturas internas sem que as
mesmas sejam destruidas ou avariadas em qualquer nivel (KETCHAM e CARLSON,
2001). Assim, além dos estudos das estruturas relacionadas ao endocranio
(encéfalo), as tomografias tornaram possivel o estudo de outras estruturas presentes
no cranio como enervacdes (e.g., GEORGE e HOLLIDAY, 2013), cavidade nasal
(e.g., SALES e SCHULZ, 2014), estruturas internas do ouvido (e.g., WALSH et al.,
2014), bem como o estudo dos sinos (ou seios), tanto paranasais como
paratimpénicos (e.g., WITMER e RIDGELY, 2008). Além disso, o uso de tomografias
e modelos 3D permitiu avanco em outros tipos de estudos paleobioldgicos (e.g.,
biomecanica e morfometria; KETCHAM e CARLSON, 2001). Apesar disso,
especialmente em arcossauros, ainda sao escassos os trabalhos que tratam das
demais cavidades cranianas que ndo o molde encefalico em si, como, por exemplo,

sinos e cavidade nasal.

4.3.2. Anatomia e evolucao das estruturas endocranianas

Encéfalo. O encéfalo é dividido basicamente em trés regifes: prosencéfalo,
mesencéfalo e rombencéfalo (Figura 13). O prosencéfalo compreende a regido mais
anterior do encéfalo e é dividido em diencéfalo e telencéfalo. O telencéfalo,
posicionado anteriormente, compreende os bulbos olfativos e o cérebro. J& o
diencéfalo, mais posterior, compreende a regido que inclui o epitdlamo, o
hipotalamo, o talamo ventral e o talamo dorsal, além da hipdfise (glandula pituitaria).
O mesencéfalo é dividido em duas regides principais: o teto Optico e o torus
semicularis. Por fim, o rombencéfalo apresenta a medula cerebelo anteriormente e a
oblonga posteriormente (KARDONG, 2016). A cavidade encefalica aloja o encéfalo e
outras estruturas relacionadas (e.g., meninges, veias, vasos, sinos), e é formada por
diferentes ossos e cartilagens cranianas, podendo ser mais ou menos ossificada,
dependendo do grupo taxondmico em questdo. Normalmente, em estudos de
moldes endocranianos (endocasts) o0 que se analisa € o0 molde da cavidade e ndo a

real morfologia do cérebro, o qual pode estar envolto em outros tecidos nao
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preservados nos fosseis (WATANABE et al., 2018). O volume ocupado pelo cérebro
dentro da cavidade craniana vai variar de acordo com o estagio ontogenético (JIRAK
e JANACEK, 2017; WATANABE et al.,, 2018) do espécime analisado e o grupo
taxondémico ao qual este pertence (WALSH e KNOLL, 2011).

Cerebelo Teto

Cérobro Regiao Rostral

Medula
oblonga

Bulbo
olfativo

Glandula
Pituitaria

Figura 13: Modelo esquematico, em vista lateral, do encéfalo baseado em um crocodilo
jovem, e a relagdo entre o volume do encéfalo e o do molde endocraniano. Verde — prosencéfalo;
Amarelo — mesencéfalo; Vermelho — rombencéfalo; Azul — molde endocraniano.

Diferentemente dos estudos neurolégicos em organismos viventes, 0s quais
vém sendo realizados com alto grau de detalhamento desde o Egito antigo, o estudo
dos moldes endocranianos em formas fosseis, por questdes preservacionais, esta
restrito a analise da morfologia superficial das estruturas. Somado a isso, o fato de o
volume ocupado pelos encéfalos dentro dos moldes endocranianos ser também
preenchido por tecidos conjuntivos (meninges, vasos e veias), além de variar ao
longo dos grupos de vertebrados, e do desenvolvimento ontogenético, acaba se
constituindo em entraves (JIRAK e JANACEK, 2017; WATANABE et al., 2018). Essa
diferenca entre o volume do endocast e o real volume ocupado pelo encéfalo,
compromete a interpretacdo do molde endocraniano, uma vez que 0 conjunto de
diferentes tecidos no entorno do enceéfalo oblitera os limites das diferentes areas do
cérebro, impedindo a sua identificagéo correta.

Como mencionado, o volume do cérebro em relacdo ao volume do molde
endocraniano varia de acordo com 0 grupo taxondmico. Em grupos coronais de
vertebrados viventes como o0s peixes, anfibios e alguns répteis, o volume que o

cérebro ocupa dentro do endocranio é reduzido, se comparado com os clados de
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mamiferos e aves, 0s quais apresentam uma expansao do volume cerebral
adquirida independentemente (WATANABE et al., 2018). Além disso, em peixes, a
morfologia do cérebro € extremamente conservativa, apresentando pouca
contribuicdo nas questdes filogenéticas. Diferentemente, em anfibios (Lissamphibia),
a morfologia cerebral apresenta maior relacdo com o nicho ecolégico ocupado por
cada tdxon (WALSH e KNOLL, 2011). Essas condi¢Bes estdo presentes, também,

em formas fésseis relacionadas.

O encéfalo dos crocodilianos atuais € bem conhecido e muito utilizado como
modelo anatbmico para comparacdo de grupos fosseis (e.g., COLBERT, 1946;
WITMER et al., 2003; WITMER et al., 2008; WITMER e RIDGELY, 2008; GEORGE
et al.,, 2013; BONA et al., 2017). Em geral, esses animais apresentam o encéfalo
alongado anteroposteriormente, padrao presente em grande parte dos arcossauros,
com excecdo de alguns grupos mais basais (e.g., Rhynchosauria e Phytosauria),
nos quais variacbes observadas na organizacdo do encéfalo estdo ligadas ao
desenvolvimento de determinadas regides e ao baixo grau de flexdo entre o trato
olfativo e o cérebro, e entre 0 mesencéfalo e o rombencéfalo (JIRAK e JANACEK,
2017). A maioria dos Mesoeucrocodylia apresenta uma flexdo maior dessas duas
regides, diferindo daquela apresentada pelos mencionados arcossauros basais.
Porém, o clado dos Thalattosuchia apresenta uma flexdo menor, o que deixa o
encéfalo mais semelhante ao de outros grupos de répteis aquaticos nao-
arcossauros, como ictiossauros e mosassauros (HERRERA, 2015). Apesar do vasto
conhecimento acerca da biologia e anatomia dos crocodilianos viventes, 0s
trabalhos envolvendo estruturas endocranianas e aspectos neurolégicos estédo
restritos aos taxons de Alligator mississippiensis e Crocodylus niloticus (e.g.,
WITMER e RIDGELY, 2008; JIRAK e JANACEK, 2017; WATANABE et al., 2018). Ja
em grupos fosseis, os estudos das cavidades internas estdo mais voltados ao
endocranio (encéfalo) e aos canais semicirculares, e se concentram nos
Thalattosuchia (e.g., HERRERA, 2013; HERRERA, 2015; BRUSATTE et al., 2016;
PIERCE et al., 2017), Eusuchia (e.g., BONA et al.,, 2013; BONA et al.,, 2017) e
poucos Notosuchia (e.g., COLBERT; 1946; SERENO e LARSON, 2009; KLEY et al.,
2010). Entretanto, vale ressaltar que trabalhos como os de Fernandez e Gasparini
(2000; 2008), Fernandez e Herrera (2009), Herrera (2013, 2015) e Pierce et al.
(2017) também tratam de outras estruturas internas, como a cavidade nasal e

estruturas adjacentes a estas (e.g., sinos paranasais; glandulas de sal).
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Diferentemente dos crocodilianos, os dinossauros apresentam uma variedade
de morfologias de encéfalo (e.g., FRANZOSA e ROWE, 2005; WITMER e RIDGELY,
2008; CARABAJAL, 2012). Poréem, o padrdo geral de encéfalo presente em
dinossauros teropodes ndo-avianos (e.g., FRANZOSA e ROWE, 2005; SAMPSON e
WITMER, 2007; WITMER e RIDGELY, 2008) se assemelha ao padrdo encontrado
nos crocodilianos em geral, apresentando também uma maior flexdo nas areas
acima citadas (trato olfativo x cérebro; mesencéfalo x rombencéfalo), o que faz com
que o encéfalo dos terGpodes pareca mais verticalizado (BROCHU, 2000; WITMER
e RIDGELY, 2008). Nos ter6podes mais derivados, principalmente na linhagem mais
aparentada as aves (e.g., Deinonychosauria), o encéfalo tende a ser mais
arredondado devido ao desenvolvimento de determinadas areas, como 0 cérebro
(WITMER et al., 2003; WATANABE et al., 2018). Vale ressaltar que Watanabe et al.
(2018) encontraram um desenvolvimento diferencial do encéfalo em relacdo a
cavidade endocraniana dentro do grupo coronal aves, ndo observado em teropodes
nao-avianos. Em aves, o encéfalo apresenta um volume apenas pouco menor em
relacdo ao volume da cavidade encefalica, ocorrendo um desenvolvimento
alométrico positivo entre as duas (o encéfalo se desenvolve tanto quanto o espaco
da cavidade), o que resulta em um encéfalo que ocupa cerca de 90% da cavidade
na fase adulta (WATANABE et al., 2018). Diferentemente das aves, em
crocodilianos o desenvolvimento do encéfalo é mais lento (alometria negativa) em
relacdo ao desenvolvimento da cavidade encefalica, resultando em um volume de
encéfalo muito menor (cerca de 50% do volume da cavidade) se comparado com o
volume da cavidade (JIRAK e JANACEK, 2017; WATANABE et al., 2018). O
desenvolvimento mais lento em crocodilos foi relacionado por WATANABE et al.
(2018) ao crescimento indeterminado, quando comparado ao crescimento

determinado das aves.

Além do desenvolvimento diferenciado entre encéfalo e a cavidade encefélica,
o Principle of Proper Mass de Jerison (1973) permitiu o entendimento de que o maior
desenvolvimento diferencial das regibes do encéfalo esta relacionado a
complexidade das interagbes sensoriais e motoras do organismo com o meio. Assim,
um animal mais dependente do sistema olfatério tera mais desenvolvida a regido do
prosencéfalo (bulbo e trato olfatério). O mesmo vale para animais com maior
desenvolvimento e complexidade de movimentos musculares, 0s quais Ss&o
mediados pela mesma regido do encéfalo (o prosencéfalo) (JARISON, 1973;
WALSH e KNOLL 2011; ZELENITSKY et al., 2011, 2009; JIRAK e JANACEK, 2017).



34

Devido ao desenvolvimento alométrico do encéfalo em relacdo a cavidade
encefalica, somado ao Principle of Proper Mass, deve-se tomar cuidado ao tratar as
estruturas presentes nos moldes endocranianos. Um exemplo € o sistema olfativo
em crocodilianos que é referido como agucado e desenvolvido (ZELENITSKY et al.,
2011; ZELENITSKY et al.,, 2009), esperando-se que este ocupe boa parte da
cavidade endocraniana. Porém, quando se compara um bulbo olfativo com o molde
do bulbo, observa-se uma clara discrepancia nos seus tamanhos (e.g., JIRAK e
JANACEK, 2017), com o bulbo em si bem menor que a cavidade que ocupa, devido
a presenca de tecidos externos ao bulbo originalmente e que ndo estdo
contabilizados. Devido a essa problematica, alguns erros ja foram cometidos no que
diz respeito as interpretacdes dos moldes, como, por exemplo, Brochu (2000) que
identificou estruturas da cavidade nasal como sendo bulbos, o que foi corrigido

posteriormente por Witmer e Ridgely (2009).

Com o uso das tomografias, estudos de outras estruturas do cranio se
tornaram mais comuns (WITMER, 1997; WITMER e RIDGELY, 2008; HERRERA,
2013, 2015; PIERCE et al.,, 2017), porém ainda permanecem escassos em
Crocodyliformes. As figuras 14 e 15 (originais) apresentam modelos esquematicos
do cranio de Campinasuchus dinizi com a posi¢do dos sinus, cavidade nasal e
demais estruturas internas cranianas, brevemente comentadas a seguir, mas que

sao tratadas com detalhe no artigo integrante da presente dissertacao.

Sinos paranasais. Os sinos (ou seios) paranasais sao cavidades formadas a
partir da cavidade nasal e seu posterior preenchimento por tecido conjuntivo,
formando pequenos diverticulos que se conectam entre si e juntos formam os sinos
de determinada regido, dependendo do grupo taxondmico em questédo (Figura 14). O
seu desenvolvimento, em mamiferos, se d& a partir da cavidade nasal, e 0s sinos se
desenvolvem de forma secundaria através da reabsorcao da estrutura 6ssea e do
desenvolvimento de sacos de tecido conjuntivo (SMITH et al., 2005). Os sinos, de
modo geral, ainda sdo estruturas com deficiéncia de informacbes, sobretudo a
respeito de suas provaveis funcdes e origens, tanto em arcossauros como em
singpsidos (WITMER, 1997). Para crocodilianos, seu desenvolvimento é ainda
pouco estudado, contando com escassas citacdes (e.g., IORDANSKY, 1973,
WITMER, 1997).

Dentre as funcdes relacionadas aos sinos paranasais estao a umidificagdo do
ar (e.g., MARQUEZ e LAITMAN, 2008), a reducdo de peso craniano (e.g., CURTIS
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et al., 2015), o aumento da flutuabilidade e a dispersdo de estresse (e.g., CURTIS e
VALKENBURGH, 2014). Todas as funcionalidades acima citadas sao referentes a
mamiferos. Entretanto, a disperséo de estresse, proveniente de forcas mecanicas da
mordida, foi igualmente proposta para arcossauros (WITMER, 1995; WITMER, 1997,
RAYFIELD e MILNER, 2008; WITMER et al., 2009).

Molde Sinos

Regido Endocraniano Paratimpanicos
Olfativa

Cavidade

Nasal Raiz do

3° dente Maxilar

Sinos
Paranasais

Ducto
Nasofaringeano

Figura 14: Modelo esquemaético da reconstru¢do do cranio de Campinasuchus dinzi, com as
estruturas internas do cranio em suas respectivas posicoes.

Sinos paratimpanicos. Os sinos paratimpanicos (Figura 14), assim como 0s
paranasais, sdo formados por cavidades. Porém 0s sinos paratimpanicos se situam
na porcao posterior do cranio, sendo compostos por uma série de diverticulos que
se conectam entre si. Os estudos das estruturas paratimpanicas estdo mais
concentrados no desenvolvimento do sistema paratimpanico, bem como em estudos
funcionais e sobre a influéncia ambiental em mamiferos atuais (e.g., DIAMANT,
1958; SHERWOOD, 1999; HUANG et al., 2002; ROSOWSKI et al., 2006). Para
arcossauros, destacam-se trabalhos como os de Witmer e Ridgely (2008) e de
Dufeau e Witmer (2015), os quais citam tais estruturas dinossauros, aves e
crocodilos. Além disso, Dufeau e Witmer (2015), a partir do estudo de taxons atuais,
propdem que o sistema de sinos paratimpanicos auxilia na audi¢do, principalmente
na propagacao das ondas dentro do cranio.
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Cavidade nasal. Também apresenta diferengas significativas ao se comparar
taxons. Especialmente em Archosauria, devido as diferentes morfologias cranianas
presentes ao longo da evolugéo da linhagem, isso fica muito evidente. Em geral, a
cavidade nasal apresenta uma cavidade que na regido mais posterior tende a se
dividir em duas areas: uma relacionada ao sistema olfativo, o qual faz contato com o
bulbo olfativo do encéfalo; e a outra relacionada a respiracdo do animal, ligando-se
ao interior da boca ou as estruturas da garganta (Figura 15). Em crocodilos, devido
ao desenvolvimento do palato secundario, um ducto nasofaringeano cumpre a
funcdo de guiar ar até a parte posterior do cranio, culminando na coana interna
(IORDANSKY, 1973). Por fim, a regido mais posterior da cavidade olfativa esta
intimamente relacionada a captacdo de moléculas odoriferas, e possui contato direto
com o bulbo olfativo (WITMER e RIDGELY, 2009).

Molde

Regi?o Endocraniano
Olfativa

Cavidade
Nasal

Ducto
Nasofaringeano

Figura 15: Modelo esquematico da reconstrucdo do cranio de Campinasuchus dinzi, com as
estruturas referentes a cavidade nasal e a circulagéo de ar dentro delas (indicada pelas setas).

Canais semicirculares. Além das cavidades, o advento das tomografias na
paleontologia possibilitou o estudo de estruturas de mais dificil acesso e
preservacdo no registro fossil. Dentre elas, os canais semicirculares sdo o foco de
varios estudos, uma vez que esse sistema de canais auxilia no equilibrio e na
performance espacial dos taxons no ambiente terrestre (HULLAR, 2006; MARUGAN-
LOBON et al., 2013; PFAFF et al., 2018). Além disso, o grau de inclina¢do os canais

semicirculares podem indicar a posicdo do cranio de animais fosseis em vida,
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apesar de certa controvérsia do uso dessa estrutura para tal finalidade (e.g., KLEY
et al., 2010; VON BACZKO e DES0JO, 2018).

5. Andlise Integradora da Dissertacao

Com base nos nos aspectos levantados na monografia apresentada e nos
resultados obtidos no artigo cientifico integrante desta dissertacao, intitulado
“Morphology of the endocranial cavities of Campinasuchus dinizi (Crocodyliformes:
Baurusuchidae), from the Upper Cretaceous of Brazil”, apresentado na parte Il da

presente dissertacao, foi possivel elencar as seguintes conclusdes:

(1) A comparacédo da estrutura do encéfalo de Campinasuchus dinizi com a
dos arcossauros em geral revela pouca variacdo morfolégica. Porém, o
padrdo morfologico de C. dinizi assemelha-se mais ao padrdo encefalico geral
de Mesoucrocodylia, e, também, ao padrdo encontrado em dinossauros

teropodes.

(2) As semelhancas observadas na estrutura geral do encéfalo de C. dinizi e
dos demais arcossauros analisados independem da ecologia dos taxons
comparados, demonstrando que o encéfalo ndo sofre variacdo significativa
em grupos com diferentes modos de vida e tipos de hébitat (terrestre versus

aquético).

(3) Apesar da semelhanca com arcossauros, aspectos morfolégicos
especificos do encéfalo de C. dinizi, como a flexdo entre o trato olfativo e o
cérebro e entre 0 mesencéfalo e o rombencéfalo, além da expansao da regido
olfativa da cavidade nasal, remetem aos observados no encéfalo de T. rex.
Tal semelhanca sugere uma convergéncia anatémica relacionada ao modo de
vida (habitos predadores e terrestres) de ambos os taxons. Convergéncia
essa também observada na regido olfativa da cavidade nasal dos demais
Notosuchia analisados (Notosuchus terrestris, Uberabasuchus terrificus e

Wargosuchus australis).

(4) Os sinos paratimpéanicos de C. dinizi sdo bem desenvolvidos em relacéo

aos Eusuchia viventes, de habito semi-aquatico, o que favoreceria a
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amplificacdo do som no interior do cranio em ambiente aéreo, onde a

propagacdo das ondas sonoras € menos eficiente.

(5) A organizacéo espacial dos sinos paranasais de C. dinizi é semelhante a
dos sinos encontrados em taxons atuais de crocodilos (e.g., Alligator
mississipiensis, Melanosuchus niger), as expensas de sua diferenca
morfolégica, uma vez que o cranio de C. dinizi, € mais dorsoventralmente

desenvolvido.

(6) A presenca dos sinos paranasais em areas onde o cranio sofre maiores
forcas de estresse, estaria relacionada a dispersdo de tais forcas, estas
seriam um dos principais mecanismos moduladores do crescimento dos sinos

paranasais em C. dinizi.

(7) Apesar das metodologias baseadas na posicdo dos canais semicirculares,
usadas para definir a postura do cranio, apresentarem-se conflitantes, quando
aplicadas em C. dinizi, estas oferecem resultados proximos indicando que o
angulo de inclinagdo do cranio em relagdo ao solo seria cerca de 30°; este
valor € compativel com um animal terrestre, com visdo binocular, reforcando

um habito predador.
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Abstract

The use of computed tomography allows the non-invasive study of fossils (Mees et al.,
2003), such as the reconstruction of the internal structures of the skull. Two specimens of
Campinasuchus dinizi (CPPLIP 1319 and CPPLIP 1360) belonging to Baurusuchidae
(Crocodyliformes, Notosuchia) from the Upper Cretaceous Bauru Group of Minas Gerais
state (Brazil) were scanned in a Toshiba Aquilion 64 CT machine. Based on these data, it was
possible to identify and reconstruct the paranasal sinuses, the nasal cavity proper, the
nasopharyngeal duct, the encephalon, the paratympanic sinuses and the semicircular canals.
The paranasal sinuses are similar to those of other mesoeucrocodylians, especially eusuchians.
The nasal cavity proper occupies the entire rostral region, with an expansion in the olfactory
region. This structure is present in other notosuchians and theropod dinosaurs (e.g.,

Tyrannosaurus rex), but absent in aquatic crocodilians, which may indicate an olfactory
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acuity related to terrestrial habits. The encephalon is similar in shape to that of other
mesoeucrocodylians. The rostral semicircular canal is smaller than the caudal one, differing
from most mesoeucrocodylians. The paratympanic sinuses are more developed in C. dinizi
than in eusuchians, being more similar to Tyrannosaurus rex. Campinasuchus dinizi presents
few variations in the internal structures of the skull in relation to taxa with different ecological
habits, probably indicating that habit does not strongly influence the morphology of these
structures. However, the expansion in the olfactory region, similar to T. rex, would indicate an

olfactory acuity related to terrestrial habits.

Keywords: Mesoeucrocodylia, Endocast, Sinuses, Paleoecology, South America

1. Introduction

Since the end of the 19th century, natural and artificially obtained endocasts have been
used to study the internal structures of fossil vertebrates, such as extant crocodyliforms and
other extinct archosauromorphs (e.g., Owen, 1842, 1863, 1875; Marsh, 1874, 1880, 1886;
Edinger, 1921, 1949; Colbert, 1946; Jerison, 1968; Rogers, 1999; Northcutt 2001; Carabajal,
2012). With the advent of computed tomography (CT), which allows the study of such
cavities in a less invasive way, the study of the internal cavities of fossil skulls has become
increasingly popular in the last decades (e.g. Witmer et al., 2008; Jouve, 2009; Pierce et al.,
2017; Kley et al., 2010; Fernandez et al., 2011; Bona et al., 2013, 2017; Herrera et al., 2013a,
b; Tineo et al., 2014; Herrera, 2015; Brusatte et al., 2016). In paleontology, studies using CT
techniques have permitted the obtaining of models of the inner structures of the skull,
reconstructions and the creation of 3D models for paleobiological and biomechanical
applications (e.g., Witmer, 1995, 1997; Witmer et al., 2003; Sampson and Witmer, 2007
Marquez and Laitman, 2008; Brochu, 2000; Smith et al., 2011; Sales and Schultz, 2014;
Dufeau and Witmer, 2015). To analyze extinct archosauromorph CT data, extant crocodiles
and birds are usually used as comparative models in anatomical and physiological studies

(Witmer and Ridgely, 2008).
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Notosuchia is a clade of mesoeucrocodylians (Fig. 1(A)) frequently found in Upper
Cretaceous rocks of Brazil, Argentina and Africa, with records also in China and Pakistan
(Wu and Sues, 1996; Wilson et al., 2001; Sereno and Larsson, 2009; Montefeltro et al., 2011;
Carvalho et al., 2011; Riff et al., 2012; Pol et al., 2014; Pol and Leardi, 2015). Among these,
Baurusuchidae corresponds to a clade of specialized terrestrial carnivores that reached
relatively large body sizes (up to 4 m). At present, nine species are formally recognized in
South America, seven of them recovered from Sao Paulo and Minas Gerais states (Brazil)
(Price, 1945; Campos et al., 2001; Carvalho et al., 2005, 2011; Nascimento and Zaher, 2010;
Montefeltro et al., 2011; Marinho et al., 2013; Godoy et al., 2014) and two from Argentina
(Woodward, 1896; Martinelli and Pais, 2008; see Table 1). Studies regarding the inner
cavities of notosuchian skulls are scarce (e.g., Colbert et al., 1946; Martinelli and Pais, 2008;
Sereno and Larsson, 2009; Kley et al., 2010; Maria et al., 2010; Rodrigues et al., 2010;
Sertich and O'Connor, 2014; Fernandez-Dumont et al., 2017) in contrast to other
crocodylomorphs, such as extant groups (e.g., Gavialoidea, Alligatoridae; Witmer and
Ridgely, 2008; Bona et al., 2013, 2017; Tineo et al., 2014; Dufeau and Witmer, 2015;
Brusatte et al., 2016; Jirak and Janacek, 2017), and particularly marine extinct clades
(Teleosauridae, Metriorhynchidae; Fernandez et al., 2011; Herrera et al., 2013; Herrera, 2015;

Pierce et al., 2017).

The aim of the present work is to contribute to the knowledge of the internal cranial
cavities of the Baurusuchidae through the study of Campinasuchus dinizi Carvalho et al.,
2011 (Fig. 1(B, C)), a dominant faunal component of the Fazenda Trés Antas site (Campina
Verde, Minas Gerais), from the Adamantina Formation (Upper Cretaceous, Bauru Group,
Bauru Basin). We analyze the paranasal and paratympanic structures, the internal structures of
the nostril, the brain mold, the semicircular canals and the pneumaticity of two skulls, which
allow inferences about the paleoecology and physiology of C. dinizi to be made. Moreover,

we comment on some aspects of the endocranial cavities of other South American
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notosuchians (i.e., Uberabasuchus terrificus Carvalho et al., 2004, Wargosuchus australis
Martinelli and Pais, 2008, and Notosuchus terrestris Woodward, 1896), in addition to making

considerations about the paleobiology of the Baurusuchidae.

1.1. Institutional abbreviations

CPPLIP, Centro de Pesquisas Paleontologicas “Llewellyn Ivor Price,” Universidade
Federal do Triangulo Mineiro (UFTM), Peirdpolis, Uberaba, Minas Gerais, Brazil; MACN,
Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia” (PV, Paleovertebrate
Collection; N, Neuguén Province), Buenos Aires, Argentina; UFRGS-PV-T, Laboratério de
Paleontologia de Vertebrados, Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Triassic
Collection, Porto Alegre, Brazil; UFRGS-PV-Z, Laboratério de Paleontologia de
Vertebrados, Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Zoological Collection, Porto

Alegre, Brazil.

2. Material and methods
Two specimens of Campinasuchus dinizi (CPPLIP 1319 and CPPLIP 1360)

(Fig. 1(B, C)) were scanned in the Toshiba Aquilion 64 medical CT scanner at the Hospital de
Clinicas of the Universidade Federal do Triangulo Mineiro (UFTM), Uberaba city, Minas
Gerais state, Brazil. The CT data for CPPLIP 1319 include 232 slices of 1 um, and were
obtained using a tube voltage of 120 kV and tube current of 280 mA. Analysis of specimen
CPPLIP 1360 resulted in 257 slices of 1 um, using a tube voltage of 120 kV and tube current
of 300 mA. DICOM files were obtained in both cases. The images were processed in the
software program Avizo 8.1, where the internal cavities were filled in and three-dimensional
models were generated (Figs. 2, 3). The obtained results were compared with Melanosuchus
niger Spix, 1825 and Alligator mississippiensis Daudin, 1802, by topology, through the 3D
models made available by Witmer and Ridgely (2008; available at
https://people.ohio.edu/witmerl/3D-Visualization.htm). Other comparisons were made with

Uberabasuchus terrificus Carvalho et al., 2004 (CPPLIP 630) (also scanned at the Hospital de
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Clinicas of the Universidade Federal do Triangulo Mineiro; see also Fonseca et al., 2017),
Notosuchus terrestris Woodward, 1896 (MACN-PV N 10) and Wargosuchus australis
Martinelli and Pais, 2008 (MOZ-PV 6134), as well as with a specimen of the extant
Melanosuchus niger Spix, 1825 (UFRGS-PV 003-Z) and with other archosauromorphs based
on literature sources (e.g. Colbert et al., 1946; Brochu, 2000; Witmer and Ridgely, 2008; Kley

etal., 2010; Bona et al., 2017; Pierce et al., 2017).

The specimen CPPLIP 1319 corresponds to the anterior half of a skull with jaws in
occlusion, preserving the premaxillae, maxillae and nasals, the anteriormost part of the left
lacrimal, part of both jugals and the palatines. The jaws only preserve most of the dentaries
and splenials. The snout is high and laterally compressed, comprising an oreinirostral skull
morphology, differing from the shape of most eusuchians (Busbey, 1995). The dentition
includes four premaxillary teeth and five maxillary teeth, and ten teeth in each dentary. The
third tooth of the maxilla and the fourth of the lower jaw are hypertrophied. The specimen
CPPLIP 1360 corresponds to an almost complete skull, lacking the anterior portion of the
snout and jaws. The skull is well preserved, presenting features such as a depression in the
palatine, a vertically oriented quadrate, marked constriction of the snout posterior to the

maxillary tooth, and a laterally compressed skull.

Due to the absence of a standardized nomenclature for endocranial structures among
vertebrates, as cited by Walsh and Knoll (2018), we opted to follow the terminology used by
Sampson and Witmer (2007), Marquez and Laitman (2008), Witmer and Ridgely (2008),
Brochu (2009), Smith et al. (2011), Sales and Schultz (2014) and Dufeau and Witmer (2015).
The term “endocast” is used to refer to internal molds in some studies (e.g. Walsh et al.,
2013), whereas it refers only to the cavity of the encephalon in others (e.g. Brochu, 2000;
Endo and Frey, 2009). We followed the second definition, in which “endocast” refers to the
region of the encephalon composed by the olfactory bulbs, olfactory tract, prosencephalon,

mesencephalon and rhombencephalon.
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3. Results
3.1. Nasal cavity and airway
The nasal cavity is better preserved in the specimen CPPLIP 1360 than in CPPLIP

1319. In the first specimen, the three regions of the nasal cavity are visible, and in the second,
only the nasopharyngeal duct is. The nasal cavity can be divided into three regions, the first
starting at the level of the external nares, extending posteriorly until it reaches the anterior
portion of the maxilla, called the nasal cavity proper, where it bifurcates into another two

regions: a dorsal and a ventral one.

The nasal cavity proper protrudes towards the olfactory bulbs, where it expands and
connects with the bulbs, anterior to the orbits (Fig. 2(B, C)). This region was called the
olfactory region of the nasal cavity by Witmer and Ridgely (2009), and is situated on the
ventral surface of the nasal and prefrontal. The olfactory region was reconstructed only from
CPPLIP 1360. It is oval in dorsal view, with an anteroposterior expansion, separated by a

shelf in the sagittal line (Fig. 2(A, B)).

The ventral region corresponds to the nasopharyngeal duct. In A. mississippiensis it is
enclosed dorsally by the vomer and lateroventrally by the maxilla and palatine, which also
divide it medially (Witmer and Ridgely, 2008). In CPPLIP 1319, the nasopharyngeal duct is
formed anteriorly by the maxilla and posteriorly by the palatine and vomer. The palatine
composes the ventral region of the duct, and the vomer composes the dorsal region, in
addition to dividing the nasopharyngeal duct in the sagittal plane. In both A. mississippiensis
and C. dinizi, the nasopharyngeal duct begins in the anterior region of the maxilla, extending
throughout the secondary palate, and culminating in the choana situated in the palatine.
Additionally, a dorsal portion of the duct extends posteriorly, reaching the anterior region of

the pterygoid (Fig. 2(A, B)).

In C. dinizi (CPPLIP 1360), the nasopharyngeal duct has a sigmoidal shape in lateral

view, without ramifications. Through its medial extension, the duct is divided medially along
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its sagittal plane. In the anterior region, the nasopharyngeal duct has an oval shape in cross
section, and becomes more compressed laterally and expanded dorsoventrally towards the
posterior region, near the choana. This condition is better observed in CPPLIP 1360. The
prolongation of the nasopharyngeal duct behind the choana becomes gradually thinner
posteriorly, assuming a conical shape in cross section. This portion corresponds to the
pterygoid sinus, preserved in CPPLIP 1360, which in A. mississippiensis is a derivation of the
nasopharyngeal duct and, in birds, originates from the suborbital sinus (Witmer and Ridgely,
2008). On the secondary palate of CPPLIP 1360, the nasopharyngeal duct bears two foramina
enclosed by the maxilla, next to the maxilla—palatine contact. These foramina are also present
in Pissarrachampsa sera (Montefeltro et al., 2011). In N. terrestris (Pol and Gasparini, 2007),
the maxilla—palatine fenestra occupies the same position as the foramina in the

abovementioned notosuchians.

Differing from A. mississippiensis, the nasopharyngeal duct is tall in C. dinizi,
probably due to its skull shape. In C. dinizi and other notosuchians, the skull is taller and the
snout more laterally compressed than in eusuchians. This condition might influence the shape
of the nasopharyngeal duct. Furthermore, the duct in A. mississippiensis presents an anterior
extension (Witmer and Ridgely, 2008), which connects with the region of the external nostril.
In C. dinizi, this portion is not seen in any studied specimens. However, the presence of a
nasal septum in the anterior region of the external nostril in C. dinizi, associated with the
division of the choana, suggests a previous separation of the air channels, probably by soft

tissue.

3.2. Paranasal sinuses

The paranasal sinuses were filled in both specimens of C. dinizi. Specimen CPPLIP 1319
has preserved the anterior and palatal sinuses of the maxilla, while specimen CPPLIP 1360
has preserved only the sinuses posterior to the third maxillary teeth and the palatal sinuses.

The paranasal sinuses are divided into a few minor cavities individually called diverticulum,
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and these are located mostly inside the maxilla, but some diverticulum can also be positioned
inside the lacrimal. The sinuses start running on the lateral wall of the maxilla and extend
throughout the bone until reaching close to the contact with the jugal and lacrimal. Within the
secondary palate, the sinuses occupy the entire extension of the maxilla, positioned ventrally
to the nasopharyngeal duct. The paranasal sinus has a sigmoid shape in lateral view, and
presents different proportions on both sides of the skull in the same individual. In the palatal
portion of the maxilla, the paranasal sinus presents medial projections throughout its entire

length on the palate (Fig. 4(A, C)).

In specimen CPPLIP 1319, in the region of the third maxillary tooth, the sinuses are
absent or occupy only the most ventral part of the lateral wall, forming a discontinuous space
in lateral view. In specimen CPPLIP 1360, in the posterior portion of the maxilla, the sinuses
expand gradually dorsoventrally in lateral view, in which the dorsal region expands into the
lacrimal bone. In the ventral region, the posterior portions of the sinuses follow the maxillary
contour of the inferior orbital fenestra. The lacrimal presents a concavity in its external
surface, in the portion were the sinus follows the shape of this bone in the skull, and connects
with the rest of the sinuses through its anteroventral region. The sizes of the sinuses in C.
dinizi are relatively smaller than in A. mississippiensis and M. niger. In the latter, the sinuses
occupy a major area of the snout, while in C. dinizi the sinuses occupy a smaller area in the

snout.

3.3. Paratympanic sinuses

The paratympanic sinuses are only preserved in CPPLIP 1360. The sinuses
occupy the posterior region of the cranium, surrounding the mesencephalon and the
rhombencephalon. They are enclosed ventrally by the posterior region of the pterygoid and
quadrate, dorsally by the squamosal and posterior portion of parietal, and posteriorly by the
supraoccipital and the otoccipital. The anteriormost portion of the sinuses is ventrally

positioned, posterior to the pterygoid flanges, protruding posterodorsally through the
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caudalmost region of the skull (Fig. 2(A, B)). The lateral region of the sinus is expanded
while the anteroventral and posterodorsal regions are composed of a small latero-medial
projection. In ventral view, the sinuses are arranged obliquely, connected medially in the
sagittal plane and projecting posterolaterally. The posterior portion of the sinuses is located
dorsally, protruding transversally into the skull, in the latero-medial direction. The
paratympanic sinuses have no defined shape, with morphological differences in the same
region on both sides of the skull, as in the paranasal sinuses. In the most ventral and posterior
regions of the paranasal sinuses, the sinuses protrude through the quadrate, reaching the aerial
fenestra where it contacts the external region of the skull. Ventrally, the paratympanic sinuses
attach to the lateral Eustachian foramens. And laterally, in the more dorsal region, the

paratympanic sinuses connect to the optic cavity.

In specimen CPPLIP 1360, the lateral Eustachian foramens are connected to the
paratympanic sinuses. This feature is also present in the crown-group crocodiles (lordansky,
1973). The paratympanic sinuses have a projection along the quadrate, connecting the
mandible through the aerial foramen, an opening in the otoccipital face of the quadrate.
However, the foramen corresponding to the aerial foramen is not visible in the mandible due
to the preservation. Moreover, the articular has large vacuities that contact each other and
open into the adductor fossa. The presence of the aerial foramen and the vacuities of the
mandible are probably related to the passage of the projections of the paratympanic sinuses
through the mandible. In addition, the projection of the paratympanic sinuses into the quadrate

in C. dinizi is more enlarged lateromedially than in A. mississippiensis.

3.4. Endocast

In general, the endocranial pattern of C. dinizi is similar to the other notosuchians and
eusuchians here compared. The endocast is only preserved in specimen CPPLIP 1360, which
presents the posterior region of the skull. It is anteroposteriorly elongated and flexed at about

145° at the level of the junction between the prosencephalon and the mesencephalon (Fig.
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5(A, B)). Through the endocast it is possible to identify the regions of the olfactory bulb and

tract, the cerebrum, the tectum opticum, the medulla oblongata and the pituitary gland.

The olfactory bulb is situated in the anterior region of the endocast, which is limited
dorsally by the frontal, and ventrally and laterally by the descending process (i.e., pillar) of
the prefrontal. The olfactory tract is delimited dorsally by the frontal, but is devoid of bony
cover ventrally. The olfactory bulbs are connected to the rest of the endocast through the
olfactory tract. These are straight like the cranial roof, extending to the posterior portion of the
orbit, where they connect with the cerebrum. This region is taphonomically deformed, which
confers a more compressed and reduced format. The olfactory bulb is probably more oval in
shape, resembling U. terrificus (CPPLIP 630; Fig.6(C)). In the ventral portion of the endocast,
the pituitary gland protrudes posteroventrally, like in extant eusuchians (Witmer and Ridgely,
2008). The tectum opticum is situated in the posterodorsal region of the endocast, which is
divided medially by a groove, assuming the shape of two small protuberances.
Posteroventrally to the tectum opticum, the endocast narrows lateromedially, delimiting the
region where the tympanic bulla is placed. The dorsal portion in this region corresponds to the
longitudinal dorsal venous sinus and the ventral portion to the longitudinal ventral sinus,

according to Bona et al. (2017).

3.5. Semicircular canals

The semicircular canals are observable in specimen CPPLIP 1360, being better
preserved on the right side of the skull. Both are located in the postero-dorsal portion of the
brain, between the posterior and ventral regions of the tectum opticum, within a concave
constriction, similar to that found in eusuchians (referéncia). In the 3D reconstruction, the
semicircular canals present six projections. Two of them are positioned laterally and form the
lateral semicircular canal. The lateral is the smallest and is positioned laterally and
horizontally. The most dorsal projections, present in the dorsal region facing backwards, form

two of the other canals: the posteriormost projection forming the caudal (posterior vertical)
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semicircular canal and the anteriormost projection forming the rostral (anterior vertical)
semicircular canal. The most ventral and posterior projections define the cochlear duct (Fig.
7(B)). In the 3D reconstruction, the caudal (posterior vertical) semicircular canal is the most
developed, and forms the largest channel in relation to the others. Ventrally to the

semicircular canal, the cochlear duct projects anteroventrally and has a cylindrical shape.

4. Discussion

In general, the internal structures of C. dinizi are similar to the crown group (here
represented by A. mississippiensis; Gavialis gangeticus Gmelin, 1789; Gryposuchus neogaeus
Burmeister, 1885; Mourasuchus nativus Gasparini, 1985; Melanosuchus niger Spix, 1825;
Lohuecosuchus megadontos Narvéez et al., 2015) and to other notosuchians (e.g., U.
terrificus; Sebecus icaeorhinus Simpson, 1937; Araripesuchus wegeneri Buffetaut, 1981;
Simosuchus clarki Buckley et al., 2000; Anatosuchus minos Sereno et al., 2003). The pattern
of the endocast of C. dinizi is also similar to that found in non-archosaur archosauriforms
(e.g., Proterochampsia; Trotteyn and Paulina-Carabajal, 2016), in basal pseudosuchians (such
as Phytosauria; Holloway et al., 2013; and Ornithosuchidae; von Baczko and Desojo, 2016)
and avemetatarsalian archosaurs, being more morphologically similar to the endocast of
theropod dinosaurs (Brochu, 2000; Franzosa and Rowe, 2005; Sampson and Witmer, 2007,

Witmer and Ridgely, 2008).

4.1. Nasopharyngeal duct
In the ventral surface of the nasopharyngeal duct of C. dinizi there are two palatal

foramina, located in the maxilla near to the contact with the palatine. This feature is present
only in C. dinizi and P. sera. Notosuchus terrestris has an opening called the maxilla—palatine
fenestra in the same region of the secondary palate but, according to Barrios et al. (2017), a
recess on the maxilla has a passage that leads into the maxilla—palatine fenestra, while in C.
dinizi the foramen only connects the nasopharyngeal duct to the inside of mouth. More

evidence is still required to evaluate the possible homology of the foramina of C. dinizi and P.
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sera with the maxilla—palatine fenestra of N. terrestris. The olfactory region of the nasal
cavity is more developed in C. dinizi and U. terrificus than in A. mississippiensis, G.
gangeticus, Pelagosaurus typus Bronn, 1841 and Cricosaurus araucanensis (Herrera, 2013a,
b; Herrera, 2015; Pierce et al., 2017). In U. terrificus, the posterior half of the nasal cavity
proper is more expanded than the anterior portion of this region. The nasal cavity proper
expands gradually posteriorly in U. terrificus and C. dinizi, but in the latter this condition is
more restricted to the posteriormost region, next to the orbit level. This can be related to the
shape of the snout of the C. dinizi, which is more compressed laterally than in U. terrificus,

which is more conical.

In C. dinizi and A. mississippiensis, the nasopharyngeal duct extends posteriorly to the
opening of the choana, forming the pterygoid sinus. Differing from these, in theropod
dinosaurs, such as Tyrannosaurus rex Osborn, 1905 and Majungasaurus crenatissimus
Lavocat, 1955; Crocodylomorpha, such as P. typus (Witmer and Ridgely, 2008; Pierce et al.,
2017); and more basal archosauromorphs, such as Rhynchosauria (Sales and Schultz, 2014),
the nasopharyngeal duct is placed anterior to the nasal cavity proper. This condition can be

related to the development of a secondary palate in notosuchians and eusuchians.

4.2. Nasal cavity
According to Witmer and Ridgely, (2009), the nasal cavity proper is equally expanded

posteriorly in T. rex, forming an olfactory region (Witmer and Ridgely, 2008: fig 1; Pierce et
al., 2017: fig 4). This expansion is also present in C. dinizi and in other notosuchians with
terrestrial habits, such as U. terrificus, W. australis and N. terrestris (Fig. 6(A-C)). In U.
terrificus, the expansions are positioned more laterally and they are more separated from each
other in comparison to C. dinizi. Furthermore, in the former, these expansions are less marked
in their ventral portion than in C. dinizi, in which they form an oval structure (Fig. 5(D)). In
aquatic forms, such as the mesoeucrocodylian Lohuecosuchus megadontos (Serrano-Martinez

et al., 2018), A. mississippiensis and G. gangeticus, an expanded olfactory region is absent.
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However, Herrera et al. (20134, b) identified a bulb-shaped olfactory region of the nasal
cavity in the aquatic metriorhynchid Cricosaurus araucanensis, but it is less marked than in

notosuchians.

Witmer and Ridgely (2009) referred to the expansion of the olfactory region in T. rex
as a sensory organ composed of a mucosal epithelium associated with the diffusion of
odoriferous molecules, connected by nerves to the olfactory bulbs. Zelenitsky et al. (2009)
considered the olfactory region of the nasal cavity in T. rex to be an adaptation to activity in
low-light environmental conditions and/or habitats with an irregular distribution of food
supply. Moreover, Zelenitsky et al. (2009) cited an association of a large olfactory region in
mammals with large home ranges. All of these possible explanations of nasal cavity
expansion are applicable to C. dinizi, since this taxon is also related to terrestrial habitats
(Cotts et al. 2017), like other Baurusuchidae (Nascimento and Zaher, 2010; Riff and Kellner,
2011; Godoy et al., 2016), and since all the conditions associated with olfactory acuity
previously cited (activity in low-light environments; irregular distribution of food supply;

large home range) are present in terrestrial vertebrates.

The expansion of the nasal cavity is also conspicuous in notosuchians such as U.
terrificus (CPPLIP 630), W. australis (MOZ-PV 6134) and N. terrestris (MACN-PV N 106)
(Fig. 6(A-C)). In all these taxa, the expansion is positioned on the ventral portion of the
prefrontal and nasal, anterior to the olfactory bulb, similar to C. dinizi. The expansion is oval
in shape, with the anterior portion more reduced and conical than the posterior region, which
presents a more rounded shape. The expansion is separated from the olfactory bulb by a tiny
crest that forms the posterior border of the expansion. In N. terrestris and W. australis, the
bulb is smaller than the expansion, if compared to U. terrificus and C. dinizi. The presence of
the expansion of the olfactory region in all these notosuchians can be associated with

olfactory acuity. Baurusuchids, like W. australis and C. dinizi, and all taxa present in this
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family, are interpreted as carnivorous predators based on cranial and dental characteristics

(e.g., Martinelli and Pais, 2008; Carvalho et al., 2011; Riff et al., 2012).

In Brochu (2000), the expansion of the olfactory region in T. rex is wrongly regarded
as an olfactory bulb. Witmer and Ridgely (2009) interpreted this structure as an expansion of
the nasal cavity. The same situation is reported in Martinelli and Pais (2008), which wrongly
identified the expansion of the olfactory region in W. australis as part of the olfactory bulb. In
fact, the oval expansion localized on the ventral face of the nasal and the prefrontal of W.
australis refers to the expanded nasal cavity proper, and posterior to the expansion (identified
as the olfactory tract by Martinelli and Pais, 2008) is the anterior portion of olfactory bulb on
the frontal (Fig. 6(B)). Von Baczko et al. (2018) probably identified the expansion in the
olfactory region as olfactory bulbs in the aetosaur Neoaetosauroides engaeus Bonaparte,
1969, in the same way as did Martinelli and Pais (2008) and Brochu (2000). The structure
occupies the same position as the expansion (in the posterior region of the nasal cavity, on the
ventral surface of the frontal). Furthermore, to date, this structure is only known in terrestrial
and some carnivorous archosaurs (e.g., N. engaeus, C. dinizi, W. australis, N. terrestris, U.
terrificus, T. rex). It is important to note that von Baczko et al. (2018) correlated the greater
length of the olfactory tract with carnivorous habits, which is also positively found for C.

dinizi and U. terrificus.

It is also noted that the olfactory region in the nasal cavity proper is less marked in C.
araucanensis, and this feature can be related to aquatic habits and to the development of a salt
gland in the anterodorsal region of the orbit (Herrera, 2015: fig. 1). This gland, situated in the
posterior region of the snout, is related to the marine habit of these animals. The salt gland is
cited by several works (e.g. Fernandez and Gasparini, 2000, 2008; Gandola et al., 2006;
Herrera et al., 2013a, b; Herrera, 2015) as a hypertrophied gland that occupied the same
region of the nasal expansion and posterior part of the paranasal sinuses, which are reduced

due to adaptation to the aquatic habit (Fernandez and Herrera, 2009; Leardi et al., 2012;
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Herrera et al., 2013a, b). We believe that the difference in the expansion in C. araucanensis
(present and less marked) compared to eusuchians, such as A. mississippiensis (absent), can

be related to the different timings of adaptation to aquatic environments in both taxa.

4.3. Paranasal sinuses

In general, the paranasal sinuses are as equally distributed in C. dinizi as in A.
mississippiensis, being restricted to the rostral region of the skull and absent in the
premaxillary bone. The sinuses of C. dinizi are more developed and fill a larger region of the
snout when compared to the thalattosuchian C. araucanensis, which presents a more
elongated snout and more restricted sinuses in the posterior regions, close to the orbit
(Herrera, 2015). Campinasuchus dinizi also differs from A. mississippiensis and M. niger
(UFRGS-PV 003-Z), which present a high density of sinuses on the rostral region. It is
interesting to note that M. niger presents paranasal sinuses in the premaxilla and the vomer,
differing from C. dinizi and A. mississippiensis (Fig. 8). Additionally, we observed that U.
terrificus does not present the diverticulum seen in C. dinizi in the rostral region. But, in the
internal wall of maxilla, it has a smaller recess that presents a continuous cavity in the wall of
these bones. It is not clear if these structures would be equivalent to the sinuses in other
crocodiles, but they occupied a similar position. Differing from C. dinizi and other
crocodilians, theropod dinosaurs present a greater number of sinuses, but they are more
diffuse throughout the skull, resembling the condition of modern birds (Witmer and Ridgely,

2008).

Due to the absence of soft tissues and the non-preservation of smaller bone structures,
the paranasal sinuses could not be properly separated in C. dinizi. However, from comparison
to A. mississippiensis (Witmer and Ridgely, 2008), the sinuses situated in the anterior region
of the maxilla, anterior to the third maxillary tooth, correspond to the postvestibular sinuses.
On the other hand, the sinuses positioned in the lateral region of the maxilla, posterior to the

third maxillary tooth, correspond to the antorbital sinuses, and the portion within the
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secondary palate are the maxillary sinuses. In extant crocodiles, the sinuses make contact with
each other and with the adjacent cavities (e.g., the nasopharyngeal duct and nasal cavity
proper). In C. dinizi, only one point of contact between the sinuses and other cavities was
identified. It is located on the inner wall of the nasal cavity, at the contact of the maxilla with
the lacrimal. Campinasuchus dinizi, as in A. mississippiensis, does not present sinuses in the
premaxillary bone, differing from M. niger, which presents diverticula in the premaxilla and

sinuses on the palatal surface of the vomer.

We suggest that the ancestral functionality of the structures of the paranasal sinuses in
Crocodyliformes is not associated with respiratory functions as in mammals (e.g., air
humidification; Marquez and Laitman, 2008), since they are present in terrestrial (e.g., C.
dinizi, S. clarki), semi-aquatic (e.g. A. mississippiensis, Melanosuchus dinizi) and totally
aquatic forms (e.g. C. araucanensis). The reduction in size of the sinuses observed in C.
araucanensis in relation to other crocodyliforms may be related to the aquatic habits of
Metriorhynchidae (Young et al., 2010; Herrera et al., 2013), as also occurs in aquatic
mammals, in which the reduction of the frontal sinuses assists in swimming capacity (Curtis
et al., 2015). In semi-aquatic taxa, the presence of the paranasal sinuses can probably be
related to the type of predation and the dispersion of forces in the skull, or to the floatability in

these taxa.

The shape of the paranasal sinuses is different on each side of the skull of C. dinizi,
which was also observed in M. niger. This irregularity may be associated with the resorption
of the bone tissue and subsequent filling of the space by mucosal tissues, which form the
sinuses in living animals. The genesis of paranasal sinuses is associated with secondary
growth, as cited by Smith et al. (2005), Zollikofer and Weissmann (2008), Curtis and van
Valkenburgh (2014) and Curtis et al. (2015), being influenced by the external environment

and structures adjacent to the sinuses. Therefore, a probable function of the paranasal sinuses
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would be as a space-filling system, where the bone tissue has no essential mechanical or

structural function and is replaced by a lighter tissue.

It should be noted that Marquez and Laitman (2008) found a positive correlation
between environmental variations and the paranasal sinus system in two primate species
(Macaca mulatta and Macaca fascicularis), in addition to a positive relationship to the
influence of the respiratory system on the sinuses. This condition may also have influenced
the development and the shape of the sinuses in C. dinizi. But the restricted contact between
the sinuses and the nasal cavities, restricted to the posterior region of the snout, is probably

indicative of the absence of respiratory system influence on the development of the sinuses.

In addition, another functional interpretation is related to the paranasal sinuses in
extant eusuchians, that is, as a site of stress and torsion dispersion during biting (Witmer,
1995, 1997; Rayfield and Milner, 2008; Witmer and Ridgely, 2009). This explanation was
also proposed for durophagous mammals (e.g., Curtis and van Valkenburgh, 2014). In fact,
when compared to the hypothetical models of oreinirostral skulls of Rayfield and Milner
(2008), the region with the highest volume of sinuses in crocodyliforms corresponds to the
area of stress dispersion during biting, which makes this interpretation plausible. Moreover,
Busbey (1995) pointed to the possibility that the secondary palate emerged to fortify the snout

during biting, which is also corroborated by Rayfield and Milner’s (2008) data.

The secondary palate in C. dinizi is also filled by sinuses, as in A. mississippiensis and
M. niger, thus supporting the “stress dispersion hypothesis” of Busbey (1995) and Rayfield
and Milner (2008). Therefore, C. dinizi, as well as other notosuchian and eusuchian taxa, have
robust but light skulls, probably due to the presence of the sinuses as an adaptive response to
stress and torsion produced by the bite. This pattern of sinuses, associated with other
anatomical characters, can be related to the carnivorous habits and predatory behavior of C.

dinizi within a terrestrial environment.
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4.4. Paratympanic sinuses

The paratympanic sinuses of C. dinizi are more similar to those of T. rex than A.
mississippiensis (Witmer and Ridgely, 2008). In C. dinizi and T. rex, the sinuses are more
developed and present lateral projections, which extend through the articular process of the
quadrate, reaching the articular level in the mandible. Witmer and Ridgely (2008) called these
lateral projections the quadrate sinuses and articular sinuses in T. rex. In C. dinizi, it is not

possible to differentiate these two structures because all these sinuses are connected.

The paratympanic sinuses are close to the auditory structures, defined by Dufeau and
Witmer (2015) as diverticula of the otic cavity. In C. dinizi, this structure connects the middle
ear to the external ear, and provides more space to amplify the sound. This association might
indicate an influence of this cavity on the hearing of C. dinizi. Therefore, since the
paratympanic sinuses are well developed in C. dinizi, they can aid in the propagation and
amplification of sound in aerial environments (Dufeau and Witmer, 2015; Pfaff et al., 2018),
corroborating the terrestrial habits of this taxon. Like C. dinizi, U. terrificus and also T. rex
present well-developed paratympanic sinuses, and this feature is linked with terrestrial habits
(Dufeau and Witmer, 2015; Pfaff et al., 2018). We believe that the paratympanic sinuses may
also be related to the skull biomechanics, supporting the dispersion of stress and protecting

the brain.

4.5. Endocast
The reconstructed endocast of C. dinizi exhibits a similar shape, position and

organization to A. mississippiensis, G. gangeticus, G. neogaeus, M. nativus and M. niger
(Bona et al., 2013, 2017), as well other notosuchians such as U. terrificus, S. clarki, A. minos,
A. wegeneri and S. icaeorhinus (Colbert et al., 1946; Sereno and Larson, 2009; Kley et al.,
2010). The differences in ecological habits in these disparate groups (eusuchians and
notosuchians) do not exert an apparent influence on the morphology of the endocranial mold.

This may be related to the highly conservative cranial morphology of the group (Jirak and
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Janacek, 2017). In comparison to U. terrificus, the endocast of C. dinizi is thinner, probably
due to fossilization of the skull and taphonomic deformation on the braincase. But, the
olfactory bulb and the tract are more robust and shorter in U. terrificus than in C. dinizi. This
shortening of the olfactory structures is probably related to the ontogenetic stage of the
specimens (Jirak and Janacek, 2017) or to the shape of the skull of U. terrificus, which is
more anteriorly conical than C. dinizi. Differing from C. dinizi, strictly marine crocodiles such
as C. araucanensis and Pelagosaurus typus have a longer and less flexed endocast, similar to

that of ichthyosaurs and mosasaurs (Herrera, 2015).

The flexion of the endocast is a condition present in all mesoeucrocodylians (Kley et
al., 2010; Bona et al., 2013, 2017; Serrano-Martinez et al., 2018). The angle of flexion in C.
dinizi is similar to that of S. icaeorhinus (Colbert et al., 1946), but the olfactory tract is more
ventrally curved in the latter taxon. This difference can be related to the ontogenetic stage of
the S. icaeorhinus specimen, which is probably an older adult (Jirak and Janacek, 2017).
However, when the flexion of the encephalon in C. dinizi is compared to other notosuchians
and eusuchians, it is noted that it is more similar to the eusuchian M. nativus (Bona et al.,
2013) than to notosuchians (such as U. terrificus, A. minor, A. wegeneri and S. clarki; Sereno
and Larson, 2009; Kley et al., 2010). However, in G. gangeticus (Bona et al., 2017), the
endocast is more rectilinear than in eusuchians and notosuchians, being more similar to
thalattosuchians such as C. araucanensis, P. typus and Steneosaurus cf. gracilirostris

(Herrera et al., 2013; Herrera, 2015; Brusatte et al., 2016; Pierce et al., 2017).

The pituitary gland of C. dinizi is in a similar position to that of U. terrificus and A.
mississippiensis, but differs from that found in thalattosuchians, which is more horizontal
(Brusatte et al., 2016). In G. neogaeus and G. gangeticus, Bona et al. (2017) identified
between the midbrain and the hindbrain the presence of a longitudinal venous sinus in the

dorsal region, and a longitudinal ventral sinus, in the ventral one. Campinasuchus dinizi has a
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similar structure in the same position. In S. clarki, this region is more expanded laterally and

dorsoventrally (Kley et al., 2010).

The olfactory bulbs are slightly expanded anteriorly and divided medially by a shallow
depression in the sagittal plane in C. dinizi, resembling the condition of W. australis, U.
terrificus and N. terrestris (Fig.6(A—C)). In N. terrestris and in U. terrificus, the medial
depression is less marked than in C. dinizi. Moreover, the size of the bulb in N. terrificus and
W. australis is smaller than in both C. dinizi and U. terrificus (Fig.6(B, C)). This difference in
size can be related to the difference in ontogeny stages of the analyzed specimens, as once
growth is complete, the shape and the size of the brain changes, as well as the flexion of the
olfactory tract (from a curved to a more linear shape; e.g., Jirak and Janacek, 2017). Another
possibility is the difference in the density of the connective tissues surrounding the bulb, since
the cranial ceiling of each taxon has different levels of demarcation of the encephalon. Thus,
the hypothesis that these animals present a more developed olfactory bulb in relation to
aquatic forms is not sustained. The difference in olfactory acuity is probably related to the

olfactory region of the nasal cavity rather than to the volume of the bulb.

As pointed out by Krabbe (1939), Witmer and Ridgely (2008), Jirak and Janacek
(2017) and Walsh and Knoll (2018), the crocodilian encephalon presents morphological
variation throughout ontogenetic development. This variation occurs in the morphology and
the volume of the structures of the brain, where the space occupied by the brain in the
braincase tends to become smaller with ontogenetic development. According to Jirak and
Janacek (2017), the endocast becomes more linear during ontogeny. If these characteristics
are also applicable to notosuchians, specimen CPPLIP 1360 of C. dinizi exhibits a fully linear
olfactory tract, corroborating the osteological features of an adult stage of development. Also,
based on the available sample of C. dinizi, this individual is one of the largest of 23 specimens
deposited in the CPPLIP collection. According to Jirak and Janacek (2017), the total volume

occupied by the brain in A. mississippiensis is ~29-32% of the total volume of the endocast.
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For the C. dinizi specimen CPPLIP 1360, the total volume of the endocast is 7,854.88 mm?:
thus, the cerebrum would occupy between 2,277.91 and 2,513.55 mm®. It should be noted that
the endocast is damaged due to a fracture in the cerebrum region, thus it probably presents a
larger volume than the animal in life. Besides the taphonomic aspects, the disparity between
the real volume occupied by the encephalon and the volume generated by the endocast is also
related to the number of structures that occupy the endocranial cavity together with the brain,
such as connective and vascular tissues, making it difficult to estimate the real size and shape
of the brain regions (Witmer and Ridgely, 2008; Balanoff and Bever, 2017; Jirak and Janacek,
2017; Walsh and Knoll, 2018). Jirak and Janacek (2017) have proposed that the crocodile
brain develops more slowly than the braincase. It is also worth mentioning that the percentage
volume occupied by the brain within the endocranial cavity changes among regions of the

braincase and is therefore not homogeneous.

It is noteworthy that the morphological variation within the avemetatarsalian archosaur
lineage is high, and, apparently, the great amount of cranial morphologies (e.g. Witmer and
Ridgely, 2008; Carabajal, 2012) within the group has an influence on the morphology of the
encephalon. In addition, in groups of theropods more closely related to birds, the endocast
presents a more oval and vertical morphology, differing from the elongated and horizontal
form of the pseudosuchian linage and other non-archosaur archosauriforms that, although
showing visible variations in their cranial morphology, do not present endocast patterns very
different from each other, being conservative in the format of an elongated and horizontalized

encephalon.

4.6. Semicircular canal

The semicircular canal in C. dinizi is different from that in S. clarki and other
eusuchians, such as A. mississippiensis and M. niger, where the rostral semicircular canal is

more developed than the caudal semicircular canal. The condition of C. dinizi is close to that
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of the eusuchian Lohuecosuchus megadontos (Serrano-Martinez et al., 2018), where the

rostral semicircular canal is smaller than the caudal semicircular canal.

The presence of the lateral semicircular canal allows us to infer the positioning of the
skull in relation to the axis of the body (Witmer et al., 2003; Sereno et al., 2007; Witmer and
Ridgely, 2008; Witmer and Ridgely, 2009). The skull of C. dinizi would be positioned slightly
inclined downwards, in a relaxed position, making the rostral part point in a downturned
direction, forming an angle of 35° to the horizontal (Fig. 7). The position of the skull at this
angle favors the use of binocular vision and the nares for tracking (von Baczko et al., 2018).
In U. terrificus, the skull is in a “neutral” (or “alert” in Witmer and Ridgely, 2009) position,
forming an angle of 25°. This angle is smaller than in C. dinizi, but provides the same
binocular vision condition and snout position to U. terrificus. Binocular vision is present in
predatory dinosaurs (e.g. Ohayon et al., 2008; Butler et al., 2018) and mammals (e.g. Kano et
al., 2012), and is associated with depth perception (Stevens, 2006). However, von Baczko et
al. (2018) pointed out several studies that proposed that the semicircular canal should not be
used for alignment of the skull (e.g. Hullar, 2006; Taylor et al., 2009; Marugan-Lobon et al.,
2013), and that a misalignment between the semicircular canal and the ground would be an
advantage in sensing angular acceleration (Cohen and Raphan, 2004). Furthermore, Kley et
al. (2010) and von Baczko et al. (2018) proposed the aligning of the central line of the palate
and the ventral surface of the braincase with the ground to infer the position of the skull. In
von Baczko et al. (2018), these two different ideas (using the lateral semicircular canal or
aligning the central line of the palate and the ventral surface of the braincase to the ground)
did not present large differences in the skull angle (approximately 7° of difference) for
Neoaetosauroides engaeus. In C. dinizi, if the middle portion of the palate is used, the skull
presents an angle of approximately 25° to ground level, and the lateral semicircular canal
presents a slope of 20° in relation to ground level. Uberabasuchus terrificus presents a skull

angle of approximately 20° with the ground using the palate, and an 8° slope of the lateral
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semicircular canal. If the palate is used to determine the “neutral” skull position in C. dinizi
and U. terrificus, the foramen magnum presents an angle of 90° to the ground. In the three
species cited above, the difference in the angle of the skull relative to the ground using these
two hypotheses is small. In C. dinizi, the difference is 10°, in N. engaeus, the difference is 7°
and in U. terrificus it is 5°. Furthermore, in both hypotheses, binocular vision is present and
the snout is turned down, which would corroborate the terrestrial and predatory habits of these

taxa.

5. Conclusion

The morphological pattern of the encephalon of C. dinizi is the same as that of the
crown-group Eusuchia and of the more basal groups of archosaurs, presenting small
morphological variations. This contrasts to the dinosaurian pattern, which presents a greater
morphological disparity of the encephalon within their subclades. Different from expected,
the structures of the internal cranial cavity of C. dinizi resemble those found in current

crocodiles, even though there is a disparity in the ecology of these groups.

A more developed olfactory bulb was expected to be found in C. dinizi compared to
eusuchians, because of its terrestrial and predatory habits indicated by skull and post-cranial
features. However, the size and proportional ratios of the encephalon found in C. dinizi are
similar to those of eusuchians and other notosuchians, showing no significant changes related
to the different ecological habits of these species. However, the presence of the expansion in
the olfactory region of the nasal cavity is associated in T. rex with a developed olfactory
capacity. This feature is present in C. dinizi, U. terrificus, N. terrestris and W. australis, but is
absent in A. mississippiensis, corroborating the initial hypothesis that notosuchians present a

greater olfactory capacity, probably associated with a terrestrial carnivorous habit.

The functionality of the paranasal and paratympanic sinuses are, apparently,
related to the reduction of bone mass in certain regions of the skull, reducing the weight and

aiding in the dispersion of mechanical forces. In addition, the paratympanic sinuses may aid
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in the propagation of sound, and since this structure is well developed in C. dinizi, it would
corroborate a terrestrial habit, since sound propagates less in aerial environments. Despite
this, the functions of the sinuses still remain speculative, both for fossils and for living groups.
Therefore, it is necessary to perform further studies on the internal cavities of the skull in
other Notosuchia taxa and in other groups of Crocodyliformes as well as Archosauromorpha

as a whole to increase our knowledge on the evolution and development of these structures.
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Appendix
Appendix 1 — a interactive 3D pdf with the internal structures of Campinasuchus dinizi

addressedon the text.

Appendix 2 —a movie of internal structures of Campinasuchus dinizi and you position into

the skull.
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Figures captions

Fig. 1. Phylogenetic relationship of Mesoeucrocodylia and Campinasuchus dinizi. A. Selected
mesoeucrocodylians used in the text for comparison depicting the position of Baurusuchidae
(based on Pol et al., 2014 and Del Sasso et al., 2017). B. Snout and lower jaw of C. dinizi
CPPLIP 1319 in lateral view. C. Skull and lower jaw of C. dinizi CPPLIP 1360 in lateral
view. Abbreviations: 1. Mesoeucrocodylia, 2. Notosuchia, 3. Sebecosuchia, 4. Baurusuchidae,

5. Neosuchia, 6. Thalattosuchia, 7. Eusuchia. Scale bar: 5 cm.

Fig. 2. Endocranial structures of Campinasuchus dinizi, specimen CPPLIP 1360. A. Ventral
view of endocranial structures. B. Left lateral view of endocranial structures. C. Left lateral
view of endocranial structures, positioned within the skull. Abbreviations: aw — airway; end —
endocast; ic — internal choana; ncp — nasal cavity proper; olf — olfactory region of the nasal
cavity proper; pns — paranasal sinus; pts — pterygoid sinus; pats — paratympanic sinus; Sc —

semicircular canals. Scale bar: 5 cm.

Fig. 3. Endocranial structures of Campinasuchus dinizi, specimen CPPLIP 1319. A. Ventral
view of endocranial structures. B. Left lateral view of endocranial structures. C. Left lateral
view of endocranial structures, positioned within the skull. Abbreviations: aw — airway; end —

endocast; pns — paranasal sinus. Scale bar: 5 cm.

Fig. 4. Comparison of endocranial structures in two Campinasuchus dinizi specimens. The
anatomical position of the structures of the snout region, the brain and semicircular canals. A.
Ventral view of snout structures of specimen CPPLIP 1360. B. Lateral view of snout

structures of specimen CPPLIP 1360. C. Ventral view of snout structures of specimen
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CPPLIP 1319. D. lateral view of snout structures of specimen CPPLIP 1319. Abbreviations:
antorb — antorbital sinus; aw — airway; end — endocast; ic — internal choana; lac — lacrimal
sinus; max — maxillary sinus; ncp — nasal cavity proper; olf — olfactory expansion; pns —
paranasal sinus; pts — pterygoid sinus; pv — postvestibular sinus; sc — semicircular canals.

Scale bar: 5 cm.

Fig. 5. Anatomical regions of the endocast of Campinasuchus dinizi, specimen CPPLIP 1360,
associated with the semicircular canals and with expansion of the nasal cavity. The endocast
is anteroposteriorly positioned from right to left. A. Regions of the brain, in oblique position.
B. Endocast in lateral view. C. Endocast in ventral view. D. Endocast in dorsal view.
Abbreviations: cer — cerebrum; ob — olfactory bulb; ot — olfactory tract; pit — pituitaria; sc —
semicircular canals; to — tetum opticum; pink — rhombencephalon; blue — mesencephalon; red

— prosencephalon; green — olfactory tract. Scale bar: 5 cm.

Fig. 6. Comparison of the expansions of the nasal cavity and the olfactory bulb among
selected notosuchians. A. Portion of skull roof of Notosuchus terrestris, specimen MACN-PV
N 106, in ventral (internal) view. B. Mold of Wargosuchus australis, specimen MOZ-PV
6134, in dorsal view. C. Skull of Uberabasuchus terrificus, specimen CPPLIP 630, in ventral
view with detail of the middle portion of the skull roof in ventral view. D. Endocranial
structures of Campinasuchus dinizi, specimen CPPLIP 1360, in dorsal view. Abbreviations:
end — endocast; ob — olfactory bulb; olf — olfactory expansion; sc — semicircular canals. Scale

bar: 2 cm.

Fig. 7. The anatomy of the semicircular canals and their position within the skull. A.
Orientation of the skull in natural position, based on the position and orientation of the lateral
semicircular canal. B. Structures of the semicircular canal. Abbreviations: end — endocast; rsc
—rostral (anterior vertical) semicircular canal; crc — crus communis; csc — caudal (posterior
vertical) semicircular canal; Isc — lateral (horizontal) semicircular canal; ¢ — cochlear duct; ve

— vestibule of inner ear; sc — semicircular canals. Scale bar: 1 cm.

Fig. 8. Comparisons of internal structures in Campinasuchus dinizi (A. lateral view, B. dorsal
view); Uberabasuchus terrificus (C. lateral view, D. dorsal view); and Melanosuchus niger
(E. lateral view, F. dorsal view). Abbreviations: aw — airway; end — endocast; fs — frontal
sinuses (?); js — jugal sinuses (?); Is — lacrimal sinuses (?); olf — olfactory expansion; pms —
premaxillar sinuses; pns — paranasal sinus; sc — semicircular canals; vs — vomer sinuses. Scale

bar: 5 cm.
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A Anatosuchus minor B
Araripesuchus wegeneri
2 Uberabasuchus terrificus
Simosuchus clarki
Notosuchus terrestris
sr—Campinasuchus dinizi
3 Wargosuchus australis
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Alligator mississipiensis
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Fig. 1. Phylogenetic relationship of Mesoeucrocodylia and Campinasuchus dinizi. A. Selected
mesoeucrocodylians used in the text for comparison depicting the position of Baurusuchidae
(based on Pol et al., 2014 and Del Sasso et al., 2017). B. Snout and lower jaw of C. dinizi
CPPLIP 1319 in lateral view. C. Skull and lower jaw of C. dinizi CPPLIP 1360 in lateral
view. Abbreviations: 1. Mesoeucrocodylia, 2. Notosuchia, 3. Sebecosuchia, 4. Baurusuchidae,

5. Neosuchia, 6. Thalattosuchia, 7. Eusuchia. Scale bar: 5 cm.
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Fig. 2. Endocranial structures of Campinasuchus dinizi, specimen CPPLIP 1360. A. Ventral
view of endocranial structures. B. Left lateral view of endocranial structures. C. Left lateral
view of endocranial structures, positioned within the skull. Abbreviations: aw — airway; end —
endocast; ic — internal choana; ncp — nasal cavity proper; olf — olfactory region of the nasal
cavity proper; pns — paranasal sinus; pts — pterygoid sinus; pats — paratympanic sinus; Sc —

semicircular canals. Scale bar: 5 cm.
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Fig. 3. Endocranial structures of Campinasuchus dinizi, specimen CPPLIP 1319. A. Ventral
view of endocranial structures. B. Left lateral view of endocranial structures. C. Left lateral

view of endocranial structures, positioned within the skull. Abbreviations: aw — airway; end —

endocast; pns — paranasal sinus. Scale bar: 5 cm.
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aw
max antorb pv

Fig. 4. Comparison of endocranial structures in two Campinasuchus dinizi specimens. The
anatomical position of the structures of the snout region, the brain and semicircular canals. A.
Ventral view of snout structures of specimen CPPLIP 1360. B. Lateral view of snout
structures of specimen CPPLIP 1360. C. Ventral view of snout structures of specimen
CPPLIP 1319. D. lateral view of snout structures of specimen CPPLIP 1319. Abbreviations:
antorb — antorbital sinus; aw — airway; end — endocast; ic — internal choana; lac — lacrimal
sinus; max — maxillary sinus; ncp — nasal cavity proper; olf — olfactory expansion; pns —
paranasal sinus; pts — pterygoid sinus; pv — postvestibular sinus; sc — semicircular canals.
Scale bar: 5 cm.
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cer

Fig. 5. Anatomical regions of the endocast of Campinasuchus dinizi, specimen CPPLIP 1360,
associated with the semicircular canals and with expansion of the nasal cavity. The endocast
is anteroposteriorly positioned from right to left. A. Regions of the brain, in oblique position.
B. Endocast in lateral view. C. Endocast in ventral view. D. Endocast in dorsal view.
Abbreviations: cer — cerebrum; ob — olfactory bulb; ot — olfactory tract; pit — pituitaria; sc —
semicircular canals; to — tetum opticum; pink — rhombencephalon; blue — mesencephalon; red

— prosencephalon; green — olfactory tract. Scale bar: 5 cm.
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Fig. 6. Comparison of the expansions of the nasal cavity and the olfactory bulb among
selected notosuchians. A. Portion of skull roof of Notosuchus terrestris, specimen MACN-PV
N 106, in ventral (internal) view. B. Mold of Wargosuchus australis, specimen MOZ-PV
6134, in dorsal view. C. Skull of Uberabasuchus terrificus, specimen CPPLIP 630, in ventral
view with detail of the middle portion of the skull roof in ventral view. D. Endocranial
structures of Campinasuchus dinizi, specimen CPPLIP 1360, in dorsal view. Abbreviations:
end — endocast; ob — olfactory bulb; olf — olfactory expansion; sc — semicircular canals. Scale

bar: 2 cm.



95

Fig. 7. The anatomy of the semicircular canals and their position within the skull. A.
Orientation of the skull in natural position, based on the position and orientation of the lateral
semicircular canal. B. Structures of the semicircular canal. Abbreviations: end — endocast; rsc
—rostral (anterior vertical) semicircular canal; crc — crus communis; csc — caudal (posterior
vertical) semicircular canal; Isc — lateral (horizontal) semicircular canal; ¢ — cochlear duct; ve

— vestibule of inner ear; sc — semicircular canals. Scale bar: 1 cm.
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Fig. 8. Comparisons of internal structures in Campinasuchus dinizi (A. lateral view, B. dorsal
view); Uberabasuchus terrificus (C. lateral view, D. dorsal view); and Melanosuchus niger
(E. lateral view, F. dorsal view). Abbreviations: aw — airway; end — endocast; fs — frontal
sinuses (?); js — jugal sinuses (?); Is — lacrimal sinuses (?); olf — olfactory expansion; pms —
premaxillar sinuses; pns — paranasal sinus; sc — semicircular canals; vs — vomer sinuses. Scale

bar: 5 cm.
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ESTUDO COMPARATIVO DE MOLDES ENDOCRANIANOS DE DOIS
NOTOSUCHIA DO CRETACEO SUPERIOR DO GRUPO BAURU

PEDRO H. M. FONSECA'?, VINICIUS C. LOURENGO®* AGUSTIN G. MARTINELLI?®,
MARINA B. SOARES'? & THIAGO DA S. MARINHO**
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A reconstrucao das cavidades internas de
cranios fésseis, por meio de tomografias,
possibilita o reconhecimento de estruturas
relacionadas aos 6rgéos sensoriais e ao
encéfalo, as quais, geralmente, ndo se
preservam. Este tipo de abordagem
permite realizar inferéncias de cunho
paleobioldgico e taxonémico. No presente
trabalho  foram  analisados  moldes
endocranianos de duas espécies de
crocodiliformes do Cretaceo Superior do
Grupo Bauru, de Minas Gerais. Para tal, os
cranios de Campinasuchus dinizi CPPLIP
1360 (Formagdo Adamantina) e de
Uberabasuchus terrificus CPPLIP 630
(Formagdo Marilia) foram tomografados
em um CT scanner Toshiba Aquilion 64.
Obteve-se 511 imagens para o primeiro e
527 para o segundo espécime, com 0,5
mm de espessura e 0,25 mm de espagos
entre elas. Os moldes endocranianos
foram  reconstruidos utilizando-se o
software InVesalius 3.0. Comparagdes
anatomicas foram feitas com taxons de
Notosuchia e Crocodylia. Ambos os
espécimes apresentam o bulbo olfatério
desenvolvido, semelhante a Notosuchus e
Wargosuchus. A porgéo anterior deste liga-
se ao hemisfério cerebral por meio da
ponte, sendo mais prolongada e estreita
em C. dinizi e mais robusta e curta em U.
terrificus. O trato e o bulbo olfatério em
ambos ndo apresentam curvatura ventral
como em representantes atuais, e
encontram-se paralelos a linha do teto
craniano em C. dinizi e obliquos a esta em
U. terrificus. O hemisfério cerebral de C.
dinizi tem aspecto mais estreito,
semelhante a Sebecus e Caiman
gasparinae. Ja em U. terrificus, o hemisfé-
rio cerebral apresenta-se expandido
lateralmente e mais curto, como em
Caiman latirostris. Nos dois cranios o lobo
Optico apresenta-se separado por um sulco
longitudinal raso, sendo este mais evidente
em C. dinizi do que em U. terrificus. Este

padrao difere do encontrado em C.
gasparinae, o qual nao apresenta
separagao evidente entre os lobos. O
presente  estudo  encontra-se  em
desenvolvimento, porém os dados
preliminares demonstram que ambos os
taxons apresentam semelhangas
anatémicas no endocranio, o que permite
inferir que ocupavam nichos ecoldgicos
equivalentes. Além disso, um bulbo
olfatério desenvolvido implica em uma
capacidade olfatéria mais acurada, o que
reforga a proposta de habitos terrestres
para Baurusuchidae e Peirosauridae.
[CNPq, Fapemig]
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Bacia Bauru: biota e ecossistemas
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RECONSTRUCAO DE CAVIDADES INTERNAS EM CAMPINASUCHUS DINIZI
(CROCODYLIFORMES - BAURUSUCHIDAE) ATRAVES DE TOMOGRAFIAS
COMPUTADORIZADAS

P.H.M. FONSECA!, A.G. MARTINELLI', T.S. MARINHO?, L..C.B. RIBEIRO?, M.B. SOARES?
'Programa de Pés-Graduagdo em Geociéncias, UFRGS, *Centro de Pesquisas Paleontolégicas “Llewellyn
Ivor Price”, Complexo Cultural e Cientifico de Peirdpolis, PROEXT, UFTM, 3Departamento de
Paleontologia e Estratigrafia, Instituto de Geociéncias, UFRGS
phmorais.bio@gmail.com, agustin_martinelli@yahoo.com.ar, tsmarinho@gmail.com,
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A utilizag@o de tomografias em fosseis permite o estudo de por¢des internas de forma néo invasiva, além
de permitir reconstruir estruturas que ndo se preservam no registro fossil. No presente trabalho, dois
espécimes de Campinasuchus dinizi (CCPLIP 1319 e CCPLIP 1360), representantes do clado
Baurusuchidae (Crocodyliformes, Notosuchia) do Cretaceo Superior de Minas Gerais, foram submetidos
ao tomografo CT scanner Toshiba Aquilion 64, obtendo 511 slice para o primeiro e 232 para o segundo
espécime. Através do preenchimento digital das cavidades internas, utilizando o software Avizo 8.1, foi
possivel identificar os sinos paranasais, no interior da cavidade nasal, bem como o ducto nasofaringeano e
o molde endocraniano. Os sinos paranasais estdo situados no interior dos ossos maxilares, em sua regido
palatal e lateral, semelhantemente ao encontrado em crocodilos atuais. Eles se dispdem ventral e
lateralmente ao ducto nasofaringeano, iniciando-se posteriormente a sutura do pré-maxilar com o maxilar
e, diferente do padrdo dos crocodilos atuais, 0s sinos paranasais ndo se encontram totalmente separados
nos fosseis estudados. O ducto nasofaringeano se inicia na por¢ido medial dos maxilares e estende-se até a
abertura das coanas, entre os pterigoides. O ducto ¢é dividido em dois por um septo dsseo e apresenta duas
formas bem marcada. Mais anteriormente o ducto ¢ ovalado com sua regido dorsal mais estreita, em corte
transversal; posteriormente, se encontra mais comprimido lateralmente, com formato de fenda. A regido
mais anterior do molde endocraniano (endocast), correspondente ao bulbo olfatério, o qual se liga ao
restante do hemisfério cerebral através do trato olfatorio, localizava-se no interior da cavidade nasal. As
estruturas do molde endocraniano e dos sinos paranasais nesse taxon, caracterizado por ser um
hipercarnivoro de hébitos terrestres, sdo semelhantes as encontradas em crocodilos atuais, indicando que o
padrio dessas estruturas se manteve ao longo da historia evolutiva do grupo, apesar dos distintos habitos
ecoldgicos experimentados pelos seus membros. O presente trabalho ainda encontra-se em andamento,
porém refor¢a a importancia do uso de tomografias computadorizadas para estudos paleoecoldgicos em
fosseis. [CNPq]
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0 USO DE TOMOGRAFIA COMPUTADORIZADA NA DESCRICAO CRANIANA DE
CAMPINASUCHUS DINIZI (CROCODYLOMORPHA, BAURUSUCHIDAE)

Fonseca, P.H.M.'; Martinelli, A.G.'; Marinho, T.S.% Soares, M.B.!.

‘Universidade Federal do Rio Grande do Sul - Instituto de Geociéncias - Programa de Pos-
Graduagio em Geociéncias; 2Universidade Federal do Triangulo Mineiro - Centro de Pesquisas
Paleontologicas “Llewellyn Ivor Price”, Complexo Cultural e Cientifico de Peirdpolis,

PROEXT.

RESUMO: O uso de tomografia computadorizada nas pesquisas paleontoldgicas tem aumentado
nos ultimos anos, possibilitando o conhecimento de certas estruturas nternas, além de ser uma
técnica nao-destrutiva (i.e. sem prejudicar a ntegridade do material em estudo). O presente
trabalho visa estudar detalhadamente a anatomia das cavidades internas do crinio de
Campmasuchus dinizi, um  Bausuchidae  (Crocodylomorpha), encontrado na Formacio
Adamantina (Creticeo Superior do municipio de Campina Verde, estado de Minas Gerais). Para
tal, o espécime CCPLIP1360 for submefido ao tomografo CT scanner Toshiba Aquilion 64,
obtendo-se 511 shices, com 0,5 mm de espessura entre eles. A partir dos dados obtidos, os moldes
das cavidades mternas estio sendo reconstruidos utilizando-se o software livre InVesalius 3.0. Com
as analises da tomogralia fo1 possivel reconhecer os sinos paranasais na regiao do rostro ¢ o molde
endocraniano (endocast), local onde o encéfalo fica alocado, revestido de tecidos conjuntivos. Na
regiao anterior do cranio, ocupando a parte ventral da cavidade nasal, for possivel dentificar o
ducto nasofaringeal, formado em sua maioria pela porcio ventral dos ossos maxilares e por parte
do vomer, na sua regiao posterior. Fste ducto se micia na parte anterior da narina e se estende até
a abertura da coana, entre os ossos pterigoides. O ducto nasofaringeal apresenta-se dividido
medialmente por um pequeno septo ossificado ao longo de toda sua extensio. Esse sistema de
simos ¢ semelhante ao encontrado em crocodilos atuais, sendo compartilhado por todos
arcossauros. Na regido posterior do cranio, na caixa craniana, sitia-se o endocast, localizado sob
a porcao posterior dos 0ssos pré-frontais, frontais e parietais. Foi possivel reconhecer as regioes
do bulbo olfatério, o qual se liga posteriormente ao restante do encéfalo através da ponte. O
prosencéfalo, que se apresenta alterado por uma fratura, encontra-se sob os ossos parietais, bem
como o mesencéfalo e o rombencéfalo, preservados na porcio posterior do molde endocraniano.
A disposicio, formato e volume do endocast se assemelham as formas de crocodilos atuais e
fosseis. O presente trabalho apresenta-se em desenvolvimento, porém ¢ notavel o potencial
mformativo da utilizagio de tomografias para estudos das cavidades nasal, dtica e endocraniana
em fosseis, possibilitando o conhecimento mais aprofundado sobre a anatonia dos tecidos moles
em vertebrados fossels, cuja preservagio ¢ muito rara.

PALAVRAS-CHAVE: TOMOGRAFIA, ENDOCAST, SINOS PARANASAIS.
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ANEXO |
Titulo da Dissertacao/Tese:

Aspectos da anatomia endocraniana do baurusuquideo Campinasuchus
dinizi (Archosauria, Crocodyliformes) do Cretaceo Superior do Brasil

Area de Concentracdo: PALEONTOLOGIA

Autor: PEDRO HENRIQUE MORAIS FONSECA

Orientador: MARINA BENTO SOARES

Examinador: LUCAS ERNESTO FIORELLI

Data: 21 de Febrero, 2019

Conceito: A (Excelente)

PARECER:

La disertacion de maestria del Sr. Pedro Henrique Morais Fonseca aborda una
tematica poco desarrollada en crocodiliformes, aunque en crecimiento y con mas
adeptos en los ultimos afios: la paleoneurologia. Debo aclarar que no soy un
especialista en la tematica abordada en esta tesis, aunque si me he dedicado a
investigar sobre notosuquianos, tema central desarrollado por el Sr. Fonseca.

He podido notar en primera mano que los analisis CT sobre Campinasuchus
realizados en la tesis han generado un gran cimulo de informacion trascendente, y
con novedosos resultados sobre paleobiologia del grupo. Aspectos detallados
sobre las cavidades paranasales, endocraneales, como también las cavidades
nasales y timpanicas, eran casi desconocidos para el grupo, por lo que las
descripciones e inferencias de este trabajo revisten de gran importancia y marca
las bases para futuros trabajos sobre la tematica en cocodrilos notosuquianos.

Aunque mi lengua nativa no es el portugués, veo que la tesis esta bien escrita,
clara y organizada, aunque €s un poco desconexa ente lo planteado en el Sumario
y lo presentado en la Parte Il. Sugiero aqui explicar que se trata de un trabajo en
revision/en prensa. Esto debe quedar claro en el Sumario. Lo mismo con respecto
a la Parte 11l — Anexo.

La Tesis es una pieza sintética pero cientificamente solida, estructurada
correctamente, con algunos pequefios problemitas antes mencionados; el titulo
esta bien, el resumen es correcto y evidencia de manera sintética todo lo realizado
en la tesis, con las conclusiones bien detalladas. La seccion introductoria con la
historia de los cocodrilos esta correcta, aunque un poco extensa, y la seccion
metodologica esta en sintonia con el trabajo completo. A pesar que los resultados
estan expuestos en el manuscrito enviado a publicar, pienso que podrian ser mas
detallados, al igual que las implicancias paleobiologicas, pero es tan solo una
apreciacion personal para mejorar un trabajo que por si mismo es muy bueno.




Por todo ello, considero la disertacion del Sr. Fonseca como una contribucion
original con una calificacion excelente (A). Felicito a los orientadores Soares y
Martinelli, y en particular al Sr. Pedro Fonseca por concretar esta novedosa tesis
de alto nivel cientifico.

Assinatura: ( 7

Data: 21 de Febrero de 2019

Ciente do Orientador:

Ciente do Aluno:




ANEXO |

Titulo da Dissertacéo/Tese:

Aspectos da anatomia endocraniana do baurusuquideo Campinasuchus dinizi
(Archosauria, Crocodyliformes) do Cretaceo Superior do Brasil

Area de Concentracdo: PALEONTOLOGIA

Autor: PEDRO HENRIQUE MORAIS FONSECA

Orientador: MARINA BENTO SOARES

Examinador: FELIPE CHINAGLIA MONTEFELTRO

Data: 18/02/2019

Conceito: A

PARECER:

A tese apresentada, na minha opinido, cumpre satisfatoriamente com os requisitos
necessario para a obtengcdo do titulo de Mestre. A dissertacdo descreve aspectos da
anatomia interna da espécie Campinasuchus dinizii, que pertencente ao clado de
crocodiliformes peculiares chamado Baurusuchidae, que habitaram o Gondwana durante o
Cretaceo Superior.

O objeto do estudo é interessante e os resultados obtidos sdo relevantes, assim, a
dissertacdo e o artigo oriundo, contém informagdes pela primeira vez apresentadas. No
entanto, o artigo anexado como requisito para a obtengdo do titulo, na minha opini&o,
necessita de um pouco mais de lapidacdo antes de ser aceito para a publicagdo em um
periddico internacional de prestigio. Isto ndo diminui o mérito do trabalho, na verdade, é
um processo normal inerente do sistema peer review. Tentei analisar o manuscrito como
faria, caso fosse assinalado pelo peridédico como revisor. Desta maneira, existem alguns
aspectos que necessitam de aprofundamento, e outros de ajuste e correcgéo.

Disponibilizarei o pdf com a correcdo detalhada da dissertagdo e com as sugestdes sobre
artigo ao candidato.

Assinatura: oo = SRR Data: 18/02/2019
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