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RESUMO

Uma assembleia fossil foi descoberta no inicio dos anos noventa no afloramento “Sanga da Arvore”. Este
afloramento consiste em uma série de ravinas que expde camadas peliticas vermelhas da Formacdo Santa
Maria e esta localizado na regido de Xiniqué (=Chiniqud), entre os Municipios de S&o Pedro do Sul e Mata,
no Estado do Rio Grande do Sul. Esta assembleia é formada por elementos do esqueleto axial e apendicular
de espécimes com diferentes morfologias. Uma parte desta assembleia, designada CPEZ-239a, foi descrita
como Archeopelta arborensis, uma nova espécie de Doswelidae, enquanto a outra foi designada como
CPEZ-239b. Esta ultima é composta por dois cranios incompletos e desarticulados, além de materiais pos-
cranianos na maioria desarticulados, abrangendo uma série incompleta de vértebras cervicais, 0ssos dos
apéndices locomotores, da cintura escapular e varios osteodermas que estdo ainda em posicéo de articulacéo
com as respectivas vertebras. O presente trabalho visa a descri¢do detalhada e a determinacéo dos espécimes
da assembleia CPEZ-239b, com base em comparacfes com espécimes depositados em colegdes cientificas e
figurados na literatura. Este estudo resultou na determinacdo de CPEZ-239b como pertencendo a espécie
Prestosuchus chiniquensis, um rauissuquio. Esta hipotese foi corroborada por analise filogenética. As
variagfes encontradas entre 0s espécimes estudados em compara¢do com 0s materiais descritos para este
tdxon sdo discutidas do ponto de vista da variacdo ontogenética e intraespecifica, contribuindo com o

conhecimento sobre este taxon.



ABSTRACT

A fossil assemblage was discovered in early nineties at the “Sanga da Arvore” outcrop. This outcrop
consists of a series of ravines that display the red peletic layers of the Santa Maria Formation and is located
in the Xiniqua (=Chiniqua) region, between the cities of Sdo Pedro do Sul and Mata, in the Rio Grande do
Sul State. This assemblage is composed of axial and apendicular elements that are morphologically
different. Part of this assemblage, designated CPEZ-239a, was described as Archeopelta arborensis, a new
species of Doswelidae, while the other part was designated CPEZ-239b. This part is composed of two
incomplete and disarticulated skulls, with mostly disarticulated post cranial elements, that consists of a
incomplete series of cervical vertebra, limb and griddle elements and osteodermes that are still articulated
with their respective vertebrae. Here we present a detailed description and the taxonomic determination of
the specimens of the CPEZ-239b assemblage, based on comparative studies using specimens in scientific
collections and described in the literature. This study established that CPEZ-239b belonged to the species
Prestosuchus chiniquensis, a rauisuchian. This hypothesis corroborated when tested using phylogenetic
analysis. The variations encountered among the studied specimens and the ones described in the literature
are also discussed, with consideration on ontogenetic and intraspecific variation, contributing to the

knowledge on this taxon.
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ANEXO 2



1. INTRODUCAO

Os “rauissuquios” representam um grupo ndo muito bem entendido de
arcossauros pseudosuquios restritos do Meso até o Neotriassico (NESBITT, 2011).
Historicamente, as formas maiores tem sido interpretados como os grandes predadores
de topo de cadeia do Tridssico, ocupando um nicho que, a partir do Jurassico,
pertenceria aos grandes dinossauros terépodes (e.g. CHATTERJEE, 1985; GOWER,
2000). Entretanto, descobertas mais recentes evidenciam a grande diversidade
morfologica deste grupo, incluindo predadores quadripedes de grande porte (e.g.
Prestosuchus, Saurosuchus, Batrachotomus) que formariam o clado dos
“rauissuquideos”, enquanto que formas cursoriais similares a dinossauros (e.g. Effigia,
Poposaurus), taxons com “velas dorsais” (Arizonasaurus, Ctenosauriscus) e até formas
possivelmente adaptadas ao ambiente marinho (Qianosuchus) formariam o grupo dos
“poposaurideos” (WEINBAUM & HUNGERBUHLER, 2007; BRUSATTE et al. 2010;
NESBITT, 2011).

Fdsseis deste grupo ndo foram encontrados, até 0 momento, apenas na Oceania
e na Antartica (BENTON, 1986) (Figura 1). Na América do Sul, os “rauissuquios” sdo
encontrados apenas na Argentina e no Brasil, mais especificamente na por¢do média da
Formacdo Santa Maria (Bacia do Parand) do Estado do Rio Grande do Sul (Figura 2).

Alemanha

trachotomus
eratosaurus
Suica
) Ticinosuchus
Sl

Tanzéania

Stagonosuchus

Postosuchus
Arizonasaurus

Poposaurus
Effigia N

Brasil
Rauisuchus
Prestosuchus
Decurigsuchus 4\\

o~

india
Yarasuchus
Tikisuchus

Argentina
Sillosuchus

Saurosuchus /
Fasolasuchus

Luperosuchus

Figura 1. Mapa paleogeografico indicando a distribuicdo de algumas espécies de “rauissUquios”.

Modificado de Lautenschlager e Desojo (2011).
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Fora do Rio Grande do Sul, o Unico registro seria de uma pegada atribuida a
icnoespécie Isochirotherium sp. por Leonardi (1980) que foi originalmente atribuida a
formas rauisuquianas, mas foi posteriormente reinterpretada como sendo duas pegadas
sobrepostas da icnoespécie Grallator, atribuida a uma forma dinossauriana bipede
(LEONARDI & CARVALHO, 2000).

Atualmente, ndo ha um consenso sobre a defini¢do taxondmica de “Rauisuchia”
e quais familias fariam parte deste grupo. Esta questdo é abordada em propostas como a
de Brusatte et al. (2010), onde sdo utilizados os termos ‘“rauissuquideos” e
“rauissuquios” entre aspas porque se referem a todos os tdxons que sdo comumente
considerados membros deste grupo (Figura 2), independente de formarem ou ndo um
clado monofilético, enquanto que Rauisuchia se refere especificamente a um clado
composto por todos os taxons de ‘“rauissuquideos”. Estes autores utilizam esta
designacdo porque muitas analises filogenéticas resultam em um Rauisuchia
monofilético (e.g. Nesbitt, 2003; Brusatte et al. 2010) mas outros autores utilizam
“rauissuquideos” com uma  conotacdo  parafilética (WEINBAUM &
HUNGERBUHLER, 2007, GAUTHIER et al., 2011, NESBITT, 2011) e recomendam
seu desuso devido a este fator (NESBITT, 2011).

O problema da interpretacdo taxonémica deste grupo deve-se, em parte, a
condicdo fragmentaria e incompleta da grande maioria dos espécimes descritos para este
grupo, o que gera muita divergéncia nas filogenias. Na literatura, existem hipoteses que
interpretam os Rauisuchia como um grupo monofilético, polifilético ou parafilético.
Estas incertezas motivaram alguns pesquisadores a pedir cautela quanto as propostas
filogenéticas deste grupo, argumentando que o conhecimento da morfologia e o material
até o momento descrito para “rauisstiquios” ainda ndo era o apropriado para efetuar, de
forma ideal, uma interpretacao filogenética (GOWER, 2000).

Como esta questdo nomenclatural ndo adentra o problema abordado nesta
dissertacdo, o presente trabalho seguird o padrdo descutido por Brusatte et al. (2010)
onde os termos “rauissuquideos” e “rauissuquios” sdo usados entre aspas para se referir
a todas as formas comumente atribuidas a este grupo, incluindo taxons considerados
poposaurideos. A separagdo € necessaria em alguns casos devido & atribuigdo
taxonémica, mas isto serd indicado conforme necessario. A designacdo Rauisuchia ndo

tera aspas conforme o discutido acima.



TAXON

Teratosaurus
suevicus
Poposauros
gracilis

Stagonosuchus
nyassicus
Rauisuchus
tiradentes

Prestosuchus
chiniquensis
Prestosuchus
loricatus
Procerosuchus
celer
Hoplitosuchus raui

Saurosuchus
galilei
Fenhosuchus
cristatus
Ticinosuchus ferox

Luperosuchus
fractus
Lotosaurus
adentus
Fasolasuchus
tenax

Heptasuchus clarki

Vjushkovisaurus
berdjanensis
Bromsgroveia
walkeri
Postosuchus
kirkpatricki
Jushatyria
vjushkovi

Energosuchus
garjainovi
Tikisuchus romeri

Vytshegdosuchus
zheshartensis
Dongusuchus
efremovi
Tsylmosuchus
jakovlevi

AUTOR

V. Meyer
1861
Mehl 1915

Huene
1938b

Huene 1942

Huene 1942
Huene 1942
Huene 1942

Huene 1942

Reig 1959

Young 1964
Krebs 1965
Romer 1971
Zhang 1975

Bonaparte
1978

Dawley,
Zawiskie &
Cosgriff
1979

Ochev 1982

Galton 1985

Chatterjee
1985
Kalandadze
& Sennikov
1985

Ochev 1986

Chatterjee &
Majumdar
1987
Sennikov
1988
Sennikov
1988
Sennikov
1990

HORIZONTE
ESTRATIGRAFICO
Stubensandstein

Fm. Popo Agie

Fm. Manda

Fm. Santa Maria
(Cenozona de
Rhynchosauria)

Fm. Santa Maria
(Cenozona de Therapsida)
Fm. Santa Maria
(Cenozona de Therapsida)
Fm. Santa Maria
(Cenozona de Therapsida)
Fm. Santa Maria
(Cenozona de
Rhynchosauria)

Fm. Ischigualasto

Fm. Ehrmaying superior
“Grenzbitumenhorizont”
e equivalentes

Fm. Los Chafares

Fm. Batung

Fm. Los Colorados
(La Esquina)

Fm. Popo Agie

Donguz Svita
Fm. Bromsgrove Sandst.
“Dockum Group +”

Bukobay Svita

Bukobay Svita

Fm. Tiki

U. Yarenga Horizont
Donguz Svita

u. Vetluga
Horizont

Super-

IDADE

Noriano

Meso-
Neocarniano a
Eonoriano

Anisiano

Carniano

Ladiniano

Ladiniano

Ladiniano

Carniano

Carniano

Triassico
Médio
Anisiano/
Ladiniano
Ladiniano

Tridssico
Médio
Neonoriano

Meso-
Neocarniano

Anisiano-
Eoladiniano
Anisiano

Mesocarniano-
Noriano

Meso-
Neoladiniano

Meso-Neo
Ladiniano
Carniano

Neo-
Olenekiano
Anisiano-
Eoladiniano
Olenekiano
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LOCALIZACAO
S Alemanha

SW
Unidos

Estados

Tanzania

S Brasil

S Brasil
S Brasil
S Brasil

S Brasil

NW Argentina
China

Suica

N Italia

NW Argentina
China

NW Argentina
Wyoming, Estados
Unidos
W Russia
Inglaterra
SW

Unidos
W Russia

Estados

W Russia

india Central

W Russia
W Russia

W Russia



Tsylmosuchus
samariensis
Tsylmosuchus
donensis
Jaikosuchus
magnus
Lythrosuchus
langstoni
Chatterjeea
elegans
Sillosuchus
longicervix
Batrachotomus
kupferzellensis
(“Kupferzeller
Rauisuchier”)
Polonosuchus
silesiacus
Yarasuchus
deccanensis
Arizonasaurus
babbitti
Arganasuchus
dutuiti
Postosuchus
alisonae
Decuriasuchus
guartacolonia

Sennikov
1990
Sennikov
1990
Sennikov
1990

Long &
Murry 1995
Long &
Murry 1995
Alcober &
Parrish 1997
Gower 1999
(Wild 1980)

(Sulej, 2005)
Sen, 2005
Welles 1947

Jalil &
Peyer, 2007
Peyer et al.
2008
Franca et al.
2011

U. Vetluga
Horizont
Yarenga Horizont

Super-

Yarenga Horizont
Dockum Group
Dockum Group
Fm. Ischigualasto

Lettenkeuper

Krasiejow

Fm. Yerrapalli

Fm. Moenkopi

Fm. Timezgadiouine

Associagdo de litofacies
1

Cenozona de
Dinodontosaurus, Fm
Santa Maria

Olenekiano
Olenekiano
Olenekiano

? Meso
Carniano
Eo/Mesocarni
ano-Eonoriano

Carniano

Neoladiniano

Neocarniano
Anisiano
Eo/Meso
Tridssico
Carniano

Neocarniano —
Eonoriano
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W Russia
W Russia
W Russia

Texas, Estados
Unidos
SW Estados
Unidos

NW Argentina

S Alemanha

Polbnia
India

Arizona, Estados
Unidos

Marrocos

Carolina do norte,
Estados Unidos
S Brasil

Figura 2. Listagem dos diferentes “rauissuquios” e popossaurideos descritos até o0 momento. (modificado

de Gower (2000)).

O presente trabalho trata da descricdo, andlise e atribuicdo taxonémica de parte

de uma assembléia fdssil descoberta no inicio dos anos noventa na regido de Xiniqua,

Tridssico Médio do Rio Grande do Sul. Estes fosséis apresentam caracteristicas que

permitiram sua atribui¢do preliminar aos “rauisstiquios”, mas que nao haviam sido

descritos formalmente. A descri¢cdo destes novos espécimes de “rauissuquios” contribui

com conhecimento deste grupo com novas caracteristicas e apresenta possiveis

variagcOes ontogenéticas ou de dimorfismo neste taxon.
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2. ESTADO DA ARTE:

2.1: Historico das pesquisas acerca dos “Rauissuquios”

Apesar da existéncia de alguns restos 6sseos mais antigos, 0s quais apenas
recentemente passaram a ser interpretadas como “rauissuquios” (Teratosaurus suevicus,
Meyer 1861 e Poposauris gracilis, Mehl 1915) e de alguns icnofésseis (Chirotherium
Barthii Kaup, 1835, re-interpretado por Soergel em 1925 como marcas de “tecodontes
pseudossuquios” [BUFFETAUT, 1987]), podemos considerar que o estudo dos
“rauisstiquios” teve realmente inicio com os trabalhos do paleontélogo aleméo
Frederich von Huene, que publicou uma série de artigos, sob forma de fasciculos, entre
1935 até 1942. Destes fasciculos, aquele publicado em 1938 (HUENE, 1938) apresenta
a descricdo dos materiais de arcossauros coletados em expedicdes efetuadas entre os
anos de 1928 e 1929 no interior do Estado do Rio Grande do Sul, incluindo os novos
taxons: Prestosuchus chiniquensis, Prestosuchus loricatus, Procerosuchus celer,
Rauisuchus tiradentes, Hoplitosuchus raui, Rhadinosuchus gracilis e Spondylosoma
abscoditum.

Em outra publicagdo (1938b), Huene criou a Familia Rauisuchidae, que seria
composta pelos téxons Prestosuchus chiniquensis, Prestosuchus loricatus e
Procerosuchus celer, todos da regido de Xiniqua (as vezes escrito como Chiniqud)
préxima ao municipio de Sdo Pedro do Sul, e ainda Rauisuchus tiradentes e
Hoplitosaurus (=Hoplitosuchus) raui, da regido de Santa Maria. Esta familia foi
incluida, na ocasido, dentro da Ordem Pseudosuchia.

Charig (1956) descreveu “Mandasuchus” da Formagdo Manda da Tanzania em
sua tese de doutorado. Esta espécie permaneceu descrita apenas naquela tese, o que nédo
a tornaria véalida segundo a nomenclatura zooldgica internacional, fazendo com que
fosse considerada nomen nudum. Apesar disso, um ano depois, Charig (1957), propos a
familia Prestosuchidae, que seria composta dos taxons “Mandasuchus”, Prestosuchus,
Stagonosuchus e Spondylosoma.

Romer (1956) propds que Procerosuchus, Rauisuchus e ambas as espécies de
Prestosuchus estariam incluidos na Familia Ornithosuchidae, dentro da Subordem
Pseudosuchia. Porém, este autor ndo mencionou a Familia Rauisuchidae e incluiu um
sinal de interrogacdo [?] antes do nome dos td&xons mencionados, ndo apresentando,

entretanto, nenhum argumento justificando estas decisoes.
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Em 1959, Reig descreveu Saurosuchus galilei (Formacdo Ischigualasto,
Argentina) e o inseriu dentro da Familia Ornithosuchidae. Esta proposta foi revisada
pelo mesmo pesquisador (Reig, 1961) dois anos depois, onde a Familia Ornithosuchidae
seria composta por Rauisuchus, Prestosuchus, Stagonosuchus e Saurosuchus. Este autor
concordou com a proposta de Romer (1956) igualmente separando os “rauissuquideos”
dos estagonolepidideos, mas Reig (1959) divergiu da proposta de Romer (1956) ao
colocar diversas formas, que na época haviam sido descritos como ‘“rauissuquideos”,
dentro da Familia Ornithosuchidae.

Krebs (1963) descreveu a estrutura dos tarsos de Rauisuchus tiradentes e de
Ticinosuchus ferox, um novo “rauissuquideo” do Tridssico da Suica, mas deixou a
descricdo deste Ultimo para uma publicacdo futura (Krebs 1965) onde incluiu esta
espécie dentro da Familia Rauisuchidae, junto com Rauisuchus, Prestosuchus,
Procerosuchus e Stagonosuchus. Adicionalmente, propds que os ‘“rauissuquios”
apresentavam afinidades que os colocariam proximos a Subordem Pseudosuchia (sensu
Romer, 1956).

Romer (1966) apresentou a primeira proposta de divisao da Ordem Thecodontia
em quatro subordens: Proterosuchia, Pseudosuchia, Aetosauria e Phytosauria. Nesta
proposta, foi estabelecida a Familia Prestosuchidae (dentro da Subordem Pseudosuchia),
que seria composta por Prestosuchus, ?Procerosuchus, “Mandasuchus” e
Stagonosuchus. Rauisuchus e Saurosuchus foram posicionados, com duvida (indicado
por um “?” ), fora de Prestosuchidae e dentro de Erythrosuchidae. Porém, o autor ndo
apresentou uma definicdo ou uma diagnose para as familias Prestosuchidae e
Erythrosuchidae, ndo justificando, também, a escolha dos tdxons componentes de cada
uma.

Reig (1970), baseando-se em trabalhos anteriores, dissertou sobre a importancia
dos Proterosuchia para a evolugdo dos arcossauros e concordou com a proposta de
Romer (1956) onde taxons considerados “rauissuquios” teriam evoluido a partir de
formas similares a Euparkeria.

Bonaparte (1971) utilizou como base para sua proposta, a classificacdo de
Romer (1966) e justificou que a Subordem Pseudosuchia teria tido origem a partir de
Proterosuchia. Bonaparte (1971), porém, usou a designacdo Familia Rauisuchidae (que
seria igual a Prestosuchidae), que seria composta por Ticinosuchus, Fenhosuchus,
Prestosuchus, Rauisuchus, Saurosuchus, Shansisuchus, Stagnosuchus, Mandasuchuse e

inseriu esta familia dentro da Subordem Ornithosuchia.
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A espécie Luperosuchus fractus foi descrita por Romer (1971) baseada em um
grande cranio incompleto da Formacdo Chafares, (Tridssico da Argentina) sendo
interpretada como mais avangada que os proterossuquios. Este taxon foi descrito como
um pseudossuquio da Familia Rauisuchidae (=Prestosuchidae) e foi ali incluido junto
com o0s géneros Rauisuchus, Prestosuchus, Ticinosuchus, além de, com duvidas,
Fenhosuchus, Shansishuchus, Stagonosuchus e “Mandasuchus”. Neste trabalho, Romer
também discutiu a hipdtese de evolucdo dos “rauissuquios” proposta por Reig (1970) e
levantou trés hipoteses para a evolucdo deste grupo, onde: 1) Teriam evoluido
paralelamente a partir dos proterossuquios; 2) Seriam uma linhagem que nao deixou
descendentes e 3) Que eram aparentados aos ancestrais dos Prosaurdpodes ou dos
Sauropoda. O autor ndo discutiu estas propostas em detalhe e concluiu afirmando que
esperava que novas informacdes fossem apresentadas em um trabalho futuro (ver SILL,
1974).

Romer (1972), apesar de ter indicado previamente que as familias Rauisuchidae
e Prestosuchidae poderiam ser sinbnimas (ROMER, 1971), mostrou preferéncia pela
designacdo Prestosuchidae, argumentando que Rauisuchidae era baseado em um género
pouco conhecido. Também voltou a argumentar a possibilidade deste grupo ser
heterogéneo e abordou novamente a hipotese de que a linhagem Eritrosuchidae —
Prestosuchidae estaria aparentada aos precursores dos saurépodes. Em sua designacao
dos taxons, Spondylosoma, anteriormente considerado um dinossauro (HUENE 1938b)
foi duvidosamente colocado dentro da Familia Prestosuchidae e o Género
Procerosuchus foi inserido dentro da Familia Proterochampsidae.

Sill (1974) descreveu o taxon argentino Saurosuchus galilei e o colocou dentro
da Familia Rauisuchidae (segundo este autor, a familia Rauisuchidae teria prioridade
sobre a familia Prestosuchidae). Neste trabalho, o autor também argumentou que nédo
existem boas evidéncias que indiquem que os rauissuquios teriam dado origem aos
dinossauros, contrariando a hipotese de Romer (1971 e1972).

Krebs (1974) corroborando a hipétese de classificacdo dos arcossauros baseada
em caracteristicas do tornozelo e da pélvis proposta por Charig (1972) discutiu que 0s
Pseudosséquios seriam aparentados com os Crocodylia. Também criou o grupo
“Suchia” (que seria composto por pseudosstiquios e crocodilianos como grupos irmaos)
com base no tipo de articulagdo do tornozelo. O unico “rauissiquio” apresentado neste

trabalho foi Ticinosuchus e foi considerado como um pseudosuquio.
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Bonaparte (1975), propds a evolugdo dos “rauissuquideos” a partir dos
eritrosstquios, e criou as familias Rauisuchidae e Erythrosuchidae, as inseriu dentro da
Subordem Proterosuchia.

Quando Huene (1938) prop6s a familia Rauisuchidae, ele ndo atribuiu
espécimes-tipo para cada taxon descrito. Com base nisso, Krebs (1976) designou
lectétipos e paralectétipos para cada uma das espécies descritas por Huene, discutindo
também que a Familia Rauisuchidae seria muito abrangente. Outra questdo seria que a
espécie chinesa Fenhosuchus cristatus Young 1964 ndo era um Rauisuchidae e que as
espeécies Prestosuchus chiniquensis e Prestosuchus loricatus seriam sinbnimos, mas que
seria necessaria uma revisao de ambas para uma conclusdo mais definitiva.

Barberena (1978) descreveu preliminarmente um grande sincranio (UFRGS-PV-
0156-T), coletado proximo ao Municipio de Candelaria, no Estado do Rio Grande do
Sul, concluindo que pertenceria a espécie Prestosuchus chiniquensis. Sua proposta seria
que esta espécie estaria em uma posicdo intermedidria entre Luperosuchus e
Saurosuchus. Este autor concordou com a proposta de Krebs (1976) de designar
Prestosuchus chiniquensis como espécie-tipo para o Geénero Prestosuchus e que
Prestosuchus loricatus seria sindbnimo de P. chiniquensis.

O taxon Heptasuchus clarki foi descrito por Dawley et al. (1979) a partir de
material do Triassico Superior dos Estados Unidos (Popo Agie Formation do
Wyoming). Este foi incluido dentro da Familia Rauisuchidae, junto com Ticinosuchus,
Stagonosuchus, “Mandasuchus”, Luperosuchus, Rauisuchus, Prestosuchus e
Saurosuchus.

Bonaparte (1981) descreveu Fenhosuchus tenax (Formagdo Los Colorados,
Neonoriano da Argentina), argumentando, porém, que esta espécie seria problematica
devido ao seu estado de preservacdo e a morfologia dos osteodermas. O novo taxon foi
incluido na Familia Rauisuchidae segundo classificagdo proposta anteriormente por esse
autor (BONAPARTE, 1975), junto com Poposaurus gracilis, ?Heptasuchus,
Saurosuchus, Rauisuchus, ?Teratosaurus, Prestosuchus chiniquensis, Prestosuchus
loricatus, Luperosuchus, Ticinosuchus, Stagonosuchus, o “rauissuquio de Kupferzell”
(citado por Wild [1980], Galton [1985] e posteriormente descrito como Batrachotomus
kupferzellensis por Gower [1999]) o exemplar de Warwick (descrito como
Bromsgroveia walkeri por Galton [1985]). Neste artigo, o autor propés o termo
Rauisuchia, composto pelas familias Rauisuchidae e Erythrosuchidae, sob a forma de

uma infraordem dentro de Proterosuchia.
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Chatterjee (1982) apresentou uma classificacdo dos arcossauros baseada no
padrdo de articulagdo do tornozelo, apresentando quatro tipos basicos: 1) metatarsal
primitiva (MP), “crocodilo normal” (CN); “crocodilo reversa” (CR) e¢ mesotarsal
avancada (MA) (Figura 3). Este autor identificou que a Infraordem Rauisuchia, sendo
representada pelas familias Rauisuchidae (formados pelos taxons propostos em Krebs
[1965] e Sill [1974]) e Poposauridae, teria uma articulagdo “crocodilo normal”.
Entretanto, ndo apresentou referéncias aos trabalhos de Bonaparte (1975, 1981, 1982).

=

H -

a

=0

—a
—a

Figura 3. Esquema indicando a evolucdo do tarso em arcossauros. MP, articulacdo mesotarsal primitiva
(ex.: Proterosuchus); CN, articulagdo “crocodilo-normal” (ex.: popossaurideos); CR, articulacdo
“crocodilo-reversa” (ex.: Riojasuchus); MA, articulacdo mesotarsal avangada (dinossauros); MA-R,
articulacdo mesotarsal-reversa avancada (Allosaurus); MA-N, articulagdo mesotarsal-normal avancada
(ex.: Albertosaurus). Legendas: (as) astragalo; (ca) calcaneo; (T) tibia; (F) fibula (Modificado de
Chatterjee, 1982).

A primeira andlise cladistica sobre os arcossauros foi efetuada por Benton
(1985), na qual, porém, nenhum “rauissiquio” foi estudado na analise. NO mesmo ano,
Gauthier e Padian (1985) apresentaram uma proposta similar a de Benton (1985), na

qual haveria duas grandes linhagens dentro de Archosauria: um clado pré-aviano,
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denominado Ornithosuchia, e um clado pro-crocodiliano, denominado Pseudosuchia.
Nesta proposta, Rauisuchia é monofilético e estaria inserido em Pseudosuchia, com um
arranjo similar as definicds de Bonaparte (1981) e Krebs (1967). No entanto, os autores
ndo citaram as espécies que comporiam o grupo.

A espécie Postosuchus kirkpatricki (Grupo Dockum, Triassico Superior -
Estados Unidos) foi descrito por Chatterjee (1985) como um predador de médio porte
incluso dentro dos Poposauridae, a partir de material composto por 12 individuos, sendo
dois de maior porte considerados adultos e os demais interpretados como formas
juvenis. Neste trabalho, o autor argumentou sobre similaridades entre esta espécie com
0s outros membros da Familia Poposauridae e propds que a familia Tyrannosauridae
teria evoluido a partir dos Poposauridae, baseando-se em semelhancgas do cranio, cintura
pélvica e estrutura do tornozelo.

Galton (1985) reavaliou o material da espécie Teratosaurus suevicus Meyer
1861 (do Stubensandstein, Eonoriano, Alemanha) e o reinterpretou como um
“rauissiquio”, redescrevendo o holétipo (maxilar direito com dentes) ¢ apresentando
um ilio que havia sido coletado no mesmo nivel que o hol6tipo. Este ilio era bem
verticalizado e apresentava de um processo supra-acetabular que seria caracteristico da
Familia Poposauridae. Descreveu também Bromsgroveia walkeri (Formagao
“Bromsgrove Sandstone”, Warick — Inglaterra) como um novo “rauisuchidae”.

Gauthier (1986) ampliou sua andlise cladistica de 1985 e discutiu sobre as
propostas de Chatterjee (1985), reconhecendo as similaridades apontadas por aquele
autor entre os popossaurideos e 0s carnossauros, mas considerou isto como um caso de
convergéncia. No artigo em questdo, ndo foi citado quais espécies comporiam
Rauisuchia, mas o autor concluiu que este clado seria agrupado com Crocodylomorpha
(Figura 4).
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Figura 4. Proposta filogenética de Gauthier (1986) onde arcossauros sdo divididos em duas linhagens,

uma pré-crocodiliana (Pseudosuchia) e outra pré-aviana (Ornithosuchia).

Benton (1986) fez uma nova andlise da espécie Teratosaurus suevicus e
assegurou que o cranio do holétipo pertenceria a um “rauissuquideo”, enquanto que 0s
materiais de pods-cranio associados seriam de um dinossauro prossaurépode.
Apresentou, ainda, uma argumentacdo de que os Pseudosuchia ndo teriam relagdo com a
histdria evolutiva dos dinossauros.

Chatterjee e Majunbar (1987) descreveram Tikisuchus romeri (Formacéo Tiki,
india), sendo este considerado o primeiro “rauissuquideo” da Asia. Nagquele trabalho,
Rauisuchia foi composto por duas familias: Poposauridae (incluindo formas graceis e
bipedes) e Rauisuchidae (composta por formas mais robustas e quadripedes), sendo que
Tikisuchus foi inserido nesta Gltima.

Benton e Clark (1988), em uma extensa analise dos arcossauros, propuseram que
o clado Pseudosuchia seria composto por apenas duas familias: os Stagonolepididae
(aetossauros) e o0s Rauisuchidae, estes Ultimos constituindo um agrupamento
Parafiletico. Também criaram o termo Crocodylotarsi (= Pseudosuchia lato sensu,
Gauthier & Padian, 1985; Gauthier, 1986) para a linhagem pro-crocodiliana, que
incluiria  Phytosauridae  (=Parasuchia), = Crocodylomorpha,  Stagonolepididae

(aetossauros), Rauisuchidae e Poposauridae (Figura 5).
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Figura 5. Proposta filogenética de Benton & Clark (1988) onde a linhagem pré-crocodiliana dentro de

Archosauria foi renomeada como Crocodylotarsi.

Long e Murray, (1989) avaliaram Postosuchus como um “rauisstiquio”, ao
contréario de Chatterjee (1985) e propuseram, preliminarmente, que a parte do material
originalmente descrita como formas juvenis constituiria uma espécie nova: Chatterjeea
elegans, um Popossaurideo, mas estes autores ndo apresentaram nenhuma proposta
filogenética para corroborar a sua hipotese.

Sennikov (1990) descreveu diversos taxons atribuidos a Rauisuchia provenientes
do oeste da Russia, pouco conhecidos pelos pesquisadores ocidentais da época,
apresentando um novo Género Tsylomosuchus e material adicional de Vytshegdosuchus
zheshartensis e Dongusuchus efremovi. O autor apresentou a linhagem dos rauisstquios
dividida em dois grupos: um composto por formas mais robustas, com o acetabulo
dirigido ventralmente (e.g. Prestosuchus, Saurosuchus e Stagonosuchus) e outro, mais
derivado, constituido por formas mais gréceis, com pesco¢co mais alongado e com 0
acetabulo dirigido mais lateralmente (e.g. Tsylomosuchus, Vytshegdosuchus,
Dongusuchus, Energosuchus e “Mandasuchus”).

Sereno e Arcucci (1990) apresentaram uma revisao dos trabalhos acerca das
relagcGes dos arcossauros e propuseram mudangas de nomenclatura para a linhagem proé-

crocodiliana, designando esta como Crurotarsi e considerarando que a mesma seria
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composta por formas com a estrutura do tarso tipo crocodilo reversa e crocodilo normal,
mas que poderiam ndo constituir um agrupamento monofilético.

Sereno (1991) identificou que o clado Suchia (formado por Gracilisuchus
stipanicicorum, Aetosauria, Rauisuchia, Poposauridae, Crocodylomorpha e todos os
descendentes de seu ancestral comum) seria definido apenas por uma sinapomorfia
craniana (previamente citada em Benton & Clark, 1988): uma barra temporal formada
pelo pos-orbital e o esquamosal. Com isso, o crénio descrito por Barberena (1978) foi
retirado de Suchia porque ndo apresentava esta sinapomorfia. Esta proposta foi
considerada problematica por Mastranténio (2010) porgue o autor se baseou apenas no
material de UFRGS-PV-0156-T e n&o discutiu a regido temporal de qualquer outro
“rauissuquideo” para comparacgéo, sendo que Heptasuchus clarki e Saurosuchus galilei
ja haviam sido descritos e seria subentendido que estes taxons estariam inseridos dentro
do seu clado Rauisuchia, mesmo apresentando uma fenestra ventro-temporal com
formato similar & de Prestosuchus chiniquensis.

Azevedo (1991), em sua tese de doutorado ndo publicada, apresentou uma
descricdo mais detalhada do sincranio do espécime UFRGS-PV-0156-T, originalmente
publicado por Barberena (1978), incluindo material associado ao mesmo, composto de
21 vertebras pre-sacrais (incluindo quatro vértebras cervicais mais o atlas e o axis, com
a quinta cervical ausente), 11 vértebras caudais e diversos osteodermas. O autor efetuou
ainda uma analise paleoecoldgica acerca do material estudado, que constituiu-se na
Unica parte desta tese até hoje Ublicada (AZEVEDO, 1995).

Parrish (1993), em uma analise mais inclusiva, apresentou os “rauissuquios”
como um grupo polifilético sob a designacdo ‘“Rauisuchia”, composto pelas familias
Rauisuchidae (Rauisuchus, Fasolasuchus, Lotosaurus e Material de Kupferzell),
Poposauridae  (Poposaurus, Postosuchus, Teratosaurus e Bromsgroveia) e
Prestosuchidae (Prestosuchus, Ticinosuchus e Saurosuchus), além de alguns taxons
isolados (Figura 6). Reuniu sob 0 nome Prestosuchus o cranio descrito por Barberena
(1978) e o hol6tipo de Huene (1938, 1942), mas os codificou separadamente. Também
argumentou que Prestosuchus loricatus seria sindbnimo de Prestosuchus chiniquenisis.
Porém, esta proposta apresentava problemas na definicdo e polarizacdo de alguns
caracteres, que foram abordados por autores subsequentes (Juul, 1994; Kishlat 1996,
Gower e Wilkinson 1996).
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RAUISUCHIA
RAUISUCHIFORMES

SUCHIA
COCODYLOTARSI
CRUROTARSI
ARCHOSAURIA

ARCHOSAURIFORMES

Figura 6. Proposta filogenética de Parrish (1993) onde Prestosuchidae e Rauisuchidae estdo separado e

apenas este Gltimo estaria incluida em Rauisuchia.

Juul (1994) apresentou uma analise para Archosauria utilizando 74 caracteres
para 17 arcossauros, com 3 taxons servindo de grupo externo (Figura 7). Os caracteres
usados foram retirados de trabalhos anteriores (Gauthier, 1986; Gauthier et al., 1988;
Benton & Clark, 1988; Benton, 1990; Sereno, 1991; Novas, 1992; Sereno & Novas,
1992 e Parrish, 1992, 1993) mas a maioria dos mesmos foi modificada para esta analise.
Em relagdo aos “rauisstiquios”, o autor apresentou Prestosuchidae como um grupo
monofilético, cujo conteddo ndo foi, porém especificado, tendo Stagonolepididae
(=aetossauros) como grupo-irmdo, mas sem esclarecer porque Rauisuchidae estava

ausente na analise.
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Figura 7. Proposta filogenética de Juul (1994).

Long e Murray (1995) propuseram que a espécie Postosuchus kirkpatricki,
descrita por Chatterjee (1985), seria, na realidade, composta de outras espécies distintas.
Alguns pequenos elementos de pds-cranio que foram atribuidos a Postosuchus
kirkpatricki (CHATTERJEE, 1985) seriam uma nova espécie de “rauissiquio”
Chatterjeea elegans e o inseriram em uma nova Familia Chatterjeeidae Long & Murray
1995. Estes autores argumentara que o cranio de Shuvosaurus inexpectatus, descrito
como um dinossauro por Chatterjee (1993), talvez pretencesse ao pés-cranio de
Chatterjeea elegans. Os autores também descrevram um novo popossaurideo
Lythrosuchus langstoni com base em espécimes fargmentarios depositados no Museu
Memorial do Texas, que também havia sido referido a P. kirkpatricki (CHATTERJEE,
1985). Neste estudo, os autores consideraram Rauisuchia como sendo monofilético,
porém ndo descartaram a possibilidade deste ser parafilético. Entretanto, esta proposta
ndo foi testada com metodologia filogenética e foi posteriormente criticada por outros
autores (BENTON & GOWER, 1997; GOWER, 1999).

Azevedo (1995) efetuou dois estudos paleoambientais, baseados em sua tese de
doutorado (1991) e concluiu que Prestosuchus chiniquensis seria 0 maior carnivoro-
predador das paleofaunas de Pinheiro e Xiniqua. O autor também questionou a
procedéncia do lectotipo de Rauisuchus tiradentes, cuja localidade exata de coleta €

desconhecida, argumentando que esta forma seria grande demais para ocupar um
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ambiente arido, com presas de pequeno porte (no caso, a por¢do superior da Formacéo
Santa Maria).

Sennikov (1995) em sua proposta da classificagdo dos arcossauros basais
incorporou diversos taxons provenientes da Russia. Apesar de o autor apresentar um
grupo Rauisuchia composto pelas familias Rauisuchidae e Poposauridae, Gower (2000)
argumentou que a sua classificacdo seguiria os moldes de Long e Murray (1995)
havendo uma auséncia de discussdo dos dados apresentados.

Em uma analise comparativa de quatro estudos filogenéticos prévios (Sereno &
Arcucci, 1990; Sereno, 1991, Parrish, 1993, Juul, 1994), Gower e Wilkinson (1996)
obtiveram uma arvore de consenso (“semi-strict RCC”) onde Prestosuchidae
(Saurosuchus + Ticinosuchus + Prestosuchus) apresentava um posicionamento incerto
mas que seria distante do agrupamento formado por Rauisuchus, Fasolasuchus e
Batrachotomus.

Benton e Gower (1997) revisaram o material originalmente descrito como
Bromsgroveia walkeri por Galton (1985) e o redescreveram, discutindo que o hol6tipo
deste tdxon (um ilio direito) apresentaria afinidades com o género Poposaurus.

Alcobar e Parrish (1997) descreveram Sillosuchus longicervix, da Formacéo
Ischigualasto (Carniano) da Argentina, a partir de varios fragmentos de esqueleto pds-
craniano.

Gower (1999) descreveu o “material de Kupferzell”, originalmente citado por
Wild (1980) e depois por Galton (1985), como Batrachotomus kupferzellensis. Apenas
0 sincranio foi descrito, sem a caixa craniana e foram propostas duas potenciais
autapomorfias para este tdxon: 1) Narina mais larga que a fenestra pré-orbital e 2)
Presenca de uma depressao ventral na superficie lateral do pos-orbital. Nesta descricéo,
Gower (op.cit.) usou o termo Rausuchia para se referir a todos os taxons que geralmente
sdo classificados pertencendo a este grupo, independente desta linhagem ser ou néo
monofilética.

Kischlat e Barberena (1999) publicaram, em forma de resumo de congresso, uma
breve reavaliacdo do material descrito por Barberena (1978) e Azevedo (1995) junto
com o paralectétipo de P. chiniquensis e “materiais adicionais” (que nao foram
especificados) como um novo taxon. Este novo taxon recebeu a denominacdo de
“Crurotarsi indeterminata” com base em diferengas morfologicas na mandibula,

calcaneo e fémur dos trés espécimes em relacdo ao lectétipo de P. chiniquenisis.



29

Esta proposta seria discutida mais adiante por Kischlat (2000), em um capitulo
de livro onde este tratou dos arcossauros fosseis do Rio Grande do Sul. O autor
apresentou trés linhagens para Rauisuchia: sob as denominagdes informais de
“prestossuquios”, “teratossuquios” e “popossdurios”. Os “‘prestossuquios” (e.g.
Prestosuchus, Luperosuchus, Saurosuchus e Stagonosuchus) seriam um grupo
constituido por formas planigradas, robustas e de pescogo curto, com um acetabulo
ventralmente direcionado e com a ldmina do ilio orientada quase horizontalmente.
Procerosuchus celer foi interpretado como sendo um “prestossuquio” e possivelmente
uma forma juvenil de P. chiniquensis. Os “teratossaurios” (e.g., Teratosaurus,
Batrachotomus, Rauisuchus, Postosuchus, Fasolasuchus, Ticinosuchus e Tikisuchus)
representariam formas graceis, de pescogo alongado, um fémur com uma curvatura
sigmoidal distinta e uma pelve mais delgada, com um acetabulo voltado mais
lateralmente e os “popossaurios” (e.g. Bromsgroveia, Heptasuchus, Lythrosuchus,
Chatterjeea e Sillosuchus) seriam compostos por formas mais leves, de pesco¢co muito
alongado e com uma cintura pélvica derivada, com o pubis alongado, o isquio curto e 0
acetabulo aberto.

Aqui, este autor citou, pela primeira vez, 0 nome “Karamuru vorax”, que seria o
tdxon com base no material UFRGS-PV-0156-T (descrito anteriormente por Barberena
[1978] e Azevedo [1991]), no paralectétipo de P. chiniquensis e em parte do material de
P. loricatus. Este taxon estava inserido dentro de “prestossuquios” e diferiria de
Prestosuchus por apresentar uma fraca sinfise mandibular (composta pelo dentario e o
esplenial), calcaneo mais estreito, com uma tuberosidade mais alongada e um fémur
quse retilineo, com uma tor¢do similar a das encontradas em crocodilianos. Kischlat
(2000) relatou ter usado esta denominacdo em um trabalho prévio (Kischlat &
Barberena, 1999), porém, este ndo foi caso. Desse modo, ndo ficou claro se
“Karamuru” corresponderia ao que foi mencionado como “Crurotarsi indeterminata”.

Alcober (2000) descreveu um novo material craniano de Saurosuchus galilei
Reig 1959 e o interpretou como pertencente a uma forma juvenil. Este cranio
apresentava um neurocranio bem preservado, o que revelou varias estruturas anatbmicas
que ndo haviam sido documentadas antes. O autor considerou que Rauisuchidae seria
formado por: Saurosuchus, Prestosuchus, Ticinosuchus, Fasolasuchus, Tilosuchus e
Rauisuchus, qualificando Postosuchus como um popossaurideo basal. Em sua proposta,
considerou preliminarmente que a Rauisuchidae apresentaria cinco sinapomorfias

cranianas: 1) Orbita alta, com forma de buraco de fechadura (“keyhole shaped”),
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apresentando uma barra posterior formada pelo poés-orbital e o jugal; 2) Fenestra sub-
narinal localizada entre o pré-maxilar e o maxilar; 3) Abertura da fenestra pré-orbital
estreitada rostralmente (Benton & Clark, 1988); 4) Presenca de um processo rostral no
ramo ventral do esquamosal; 5) Tubérculo basal mais largo que o céndilo occipital. Para
Alcober (op.cit.), a falta de uma fenestra sub-narinal em Prestosuchus poderia ser
explicada por fatores ontogenéticos.

Gower (2000) efetuou um trabalho de reviséo e critica sobre a sistematica dos
“rauissuquideos”, apresentando uma das melhores compilacdes do conhecimento
cientifico disponivel sobre este grupo até aquela data. O autor ressaltou que a definigédo
de Rauisuchia é pobre e que, devido a falta de um consenso sobre quais tdxons iriam
compor este grupo, ndo haveria certeza se seria mono, para ou polifilético. Parte do
problema seria devido a falta de informacfes mais completas sobre alguns taxons
descritos a partir de material muito incompleto, cujo Unico consenso seria que estes
estariam relacionados a linhagem pré-crocodiliana dos arcossauros.

Benton & Walker (2002), em sua redescricdo de Erpetosuchus, em uma analise
filogenética de 14 clados da linhagem pro-crocodiliana, assumiram que 0S
“rauissuquios” seriam formado por Ticinosuchus, Batrachotomus, Prestosuchus,
Saurosuchus e Fasolasuchus, retirando Poposaurus deste grupo. O resultado deste
estudo foi similar a trabalhos prévios (Benton e Clark, 1988; Benton, 1990; Parrish,
1993; Olsen et. al. 2000) onde Postosuchus seria mais relacionado com
Crocodylomorpha do que com Rauisuchia.

Gower (2002) apresentou uma descri¢cdo da caixa craniana de Bratachotomus
kupferzellensis 1999, comparando-0s com 0 neurocranio dos ‘“rauissuquios”
Postosuchus, Saurosuchus e Tikisuchus (sem apresentar justificativa para esta selecdo) e
com outros arcossauros (Figura 8). A filogenia resultante deste trabalho indicou que os
aetossauros seriam mais relacionados com os crocodilomorfos do que com o0s

“rauissuquios”, e este ultimo seria um grupo parafilético.
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Figura 8. Proposta filogenética de Gower (2002) onde os “rauissuquios” seriam parafiléticos. No
esquema acima, A representa Crurotarsi e B representa Crocodylomorpha. (Retirado de Gower, 2002)

Weinbaum (2002), em sua dissertacdo de mestrado, reexaminou o material de
Postosuchus kirkpatricki, propondo que este taxon seria mais proximo aos
“rauissuquideos” do que aos “poposaurideos”, e que os tdxons Chatterjea elegans e
Lythrosuchus langstoni, descritos por Long & Murray (1995), seriam validos, mas nao
apresentou uma justificativa para esta escolha ou uma analise filogenética.

Em sua tese de doutorado néo publicada, Kischlat (2003) alterou a composicao
do material que iria compor “Karamuru vorax” para UFRGS-PV-0156-T [0 material
previamente descrito como Prestosuchus chiniquensis por Barberena (1978) e Azevedo
(1995)] e um fémur esquerdo isolado (UFRGS-PV-0472-T), além do paralect6tipo de P.
chiniquensis. Adicionalmente, propds o novo género “Abaporu” para Prestosuchus
loricatus, dando este nome ao taxon baseado em um habito canibal completamente
especulativo. Ambas as propostas apresentam problemas com as regras da nomenclatura

zooldgica, porque ndo foram publicadas formalmente, apenas em um capitulo de livro
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ou em resumos de simpdsio. Ademais, também apresentam divergéncias com outras
publicacdes do mesmo autor, o que torna tais propostas invalidas.

Renesto et al. (2003) descreveram um dente de carnivoro, coletado em 1978, da
Formacdo Gorno (Lombardi — Italia — Mesocarniano e a atribuiram-no a um
“Rauisuchia indet”.

Nesbitt (2003) redescreveu Arizonasaurus babbitti Welles 1947 com base em
material mais completo (o hol6tipo deste tdxon é composto por uma maxila esquerda
incompleta, que ja apresentou diversas designacfes) (Figura 9). Neste trabalho os
Rauisuchia se mostraram monofiléticos, mas incluindo apenas Postosuchus,

Saurosuchus e Poposauria (Arizonasaurus, Chatterjeea e Poposaurus, formando uma

politomia).

(d) . o

4 ‘(, hatterjeed
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N 639 B Poposaurus

(b) (:(1(/ e Postosuchus

@ e ;(;/ SO Saurosuchus
N ;LV ot crocodyliforms
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aetosaurs

Marasuchus
Euparkeria

Figura 9. Proposta de Nesbitt (2003). (a) Archosauria; (b) Pseudosuchia; (¢) Rauisuchia; (d) Poposauria.

Benton (2004) apresentou uma analise filogenética, utilizando 22 taxons de
Avesuchia (arcossauros stricto sensu) e seis tadxons comumente considerados
“rauissuquios”, incluindo Ticinosuchus ferox (Krebs 1965), Prestosuchus chiniquensis
(Huene 1942; Barberena 1978), Saurosuchus galilei (Sill 1974; Alcober 2000),
Fasolasuchus tenax (Bonaparte 1981), Gracilisuchus stipanicorum (Romer 1972;
Brinkman 1981) e Postosuchus kirkpatricki (Chatterjee 1985; Long & Murry 1985). O
resultado foi uma politomia, designada Prestosuchidae (formada por Ticinosuchus,
Prestosuchus e Saurosuchus) tendo Fasolasuchus como grupo externo e excluindo
Postosuchus.

Sen (2005) descreveu Yarasuchus deccanensis (Formacgédo Yerrapalli, Triassico
da India) como sendo um novo Prestosuchidae, similar a “Mandasuchus” e
Ticinosuchus.

Sulej (2005) descreveu um novo individuo do Género Teratosaurus, com base

em um sincranio incompleto e diversas vértebras de um dnico individuo. A nova
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especie foi denominada Teratosaurus silesiacus, sendo inserida na familia
Rauisuchidae, com base na morfologia de suas vértebras cervicais.

Neshitt (2005) efetuou um estudo adicional de Arizonasaurus babbitti,
apresentando duas novas autapomorfias para esta espécie (a presenca de uma fossa
profunda na parede postero-ventral do processo ascendente do maxilar e uma pequena
protuberancia no lacrimal) e o comparou com um numero maior de taxons de
“rauissuquios”. O autor discerniu um grupo (denominado de “Grupo X’) com base em
10 caracteres, que incluiria Arizonasaurus, Bromsgroveia, Poposaurus, “Chatterjea” e
Silesuchus, mas ndo apresentou nenhuma analise filogenética testando esta hipotese.

Nesbitt e Norell (2006) descreveram Effigia okeeffeae (Formagdo Chinle —
Triassico Superior do Novo México, EUA), classificando este novo tdxon como um
Suchia, mas com a diferenca marcante de ndo apresentar uma denticdo. Este espécie
também apresenta muitas similaridades morfoldgicas com os dinossauros terépodes,
atribuidas a convergéncias. Devido a isso, 0s autores interpretaram que o Neotridssico
seria marcado por uma grande diversidade de formas que apresentavam planos
corporais com caracteristicas convergentes com formas da linhagem pro-aviana,
enquanto alguns tadxons da linhagem pro-crocodiliana ocupariam zonas adaptativas
similares aquelas futuramente ocupadas pelos dinossauros. Em sua andlise
phylogenetica, estes autores utilizaram uma matriz que apresentava poucos taxons de
“rauissiiquios” nao popossaurideos.

Gower e Nesbitt (2006) descreveram o neurocranio de Arizonasaurus e
efetuaram uma analise filogenética baseada em 27 caracteres do neurocranio que
haviam sido descritos em um trabalho prévio de Gower (2000), obtendo como resultado
um estado parafilético para os “rauissuquios” (diferente do apresentado em NESBITT,
2003 e NESBITT & NORELL, 2006) onde Arizonasaurus teria uma posi¢do mais basal
no cladograma em relacdo a Batrachotomus, Postosuchus, Saurosuchus e Tikisuchus
(Figura 10).
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Figura 10. Analise filogenética de Gower e Nesbitt (2006) apresentando o consenso dos trés cladogramas
mais parcimoniosos. A) Consenso de 15 MPTs (L _ 40; CI _ 0.77; RI 0.86) obtidas de uma analise com 2
caracteres ordenados. B) Consenso de 5 MPTs (L 39; Cl 0.77; R1 0.86) obtidas de uma analise com todos

os caracteres desordenados.

Weinbaum e Hungerbihler (2007) descreveram um novo material do género
Poposaurus e efetuaram uma revisdo deste mesmo género. O taxon “Lytrosuchus
lagnstoni” foi interpretado como sendo sindnimo junior de Poposaurus, sendo esta
proposta contréria a de Long e Murray (1995), que nomearam este material a partir de
um ilio incompleto - que havia sido originalmente designado como o paratipo de
Poposaurus por Chatterjee (1985) - e sinonimizaram Lythrosuchus langstoni como
Poposaurus langstoni, mantendo seu epipeto especifico. Naquela proposta filogenética,
foram usados 34 caracteres, o que resultou em um grupo monofilético para o taxon
denimonado Poposauroidae, formado por um ctenossaurideo (Arizonasaurus) e trés
Poposaurideos (Poposaurus, Shuvosaurus e Sillosuchus) devido as seguintes
sinapomorfias: 1) Perda de osteodermas; 2) Acetabulo com uma incipiente perfuracéo;
3) Presenca de trés ou mais vértebras sacrais; 4) A porcao anterior do centro vertebral é
alongada antero-posteriormente; 5) As apofises neurais das vertebras cervicais sdo mais
alongadas do que altas; 6) As costelas sacrais sdo graceis; 7) A superficie de articulacdo
das costelas sacrais com o ilio é projetada lateralmente; 8) A area supra-acetabular
apresenta uma crista que se estende anteriormente. Os “rauissuquideos” (“rauisuchids”)

seriam compostos por Saurosuchus, Postosuchus, Batrachotomus e Teratosaurus. Estes



35

taxons formariam um agrupamento parafilético, que foi posicionado como grupo-

externo a Crocodylomorpha (Figura 11).

Phytosauria
Aetosauria
Arizonasaurus

Poposaurus
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Teratosaurus
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88/3 Postosuchus

Crocodylomorpha

Figura 11. A arvore de consenso dos dois cladogramas mais parcimoniosos da analise de Weinbaum &
Hungerbuhler (2007).

Nesbitt (2007) redescreveu Effigia okeeffeae Nesbitt e Norell 2006 e apresentou
uma andlise filogenética utilizando a mesma matriz de dados publicada em Nesbitt e
Norell (2006), com a adicdo do taxon Sillosuchus longicervix e dois caracteres novos,
somando 83 caracteres e 21 tdxons, mas os resultados obtidos ndo diferem muito dos
apresentados na proposta de Nesbitt e Norell (op.cit.) que consideraram “rauissiquios”
como monofilético. Esta analise também apresentou um clado formado por Saurosuchus
e Postosuchus como o grupo-irméo de Arizonasaurus e outros poposaurideos (Figura
12).
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Figura 12. Proposta de Nesbitt (2007) para o posicionamento de Effigia okeeffeae dentro dos arcossauros

basais.

Jalil e Peyer (2007) descreveram Arganasuchus dutuiti, uma espécie de
“rauissuquio” descoberta no Marrocos (Bacia de Argana — Tridssico Superior) que
anteriormente havia sido classificado como um espécime do taxon europeu
Ticinosuchus ferox.

Peyer et al. (2008) descreveram Postosuchus alisonae, que seria a segunda
espécie do género Postosuchus. Este tdxon se diferenciaria dos outros “rauissuquios”
por cinco caracteres. Na andlise comparativa, 0s autores reconheceram que o Género
Postosuchus apresentaria uma relacdo mais estreita com Batrachotomus, mas nao foi
feita uma analise filogenética.

Desojo e Rauhut (2008) apresentaram, sob a forma de resumo, uma reavaliacéo
dos taxons de “rauissuquios” do sul do Brasil, baseados no material originalmente
coletado por Huene (1942). Sua proposta seria que a espécie Prestosuchus chiniquensis,
mesmo sendo erguida a partir de material incompleto, seria uma espécie valida (com
base em caracteristicas como: um entalhe anterior entre a escapula e o coracoide, uma
crista longitudinal na face dorsal do isquio). “Prestosuchus” loricatus, por sua vez,
corresponderia a um género distinto de ‘“rauissiquios” por apresentar muitas
caracteristicas diferentes em comparagdo com P. chiniquensis (apofises neurais das

vertebras cervicas apresentam formato triangular em vista lateral, processo acessorio
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nas vertebras caudais, uma concavidade (pit) no terco anterior da por¢do posterior do
isquio). Ademais, o material atribuido a Procerosuchus e o paralectétipo de
Prestosuchus loricatus pertenceriam a P. chiniquensis, sendo o primeiro espécime
citado pertencente a uma forma juvenil, enquanto que o lectotipo de P. loricatus
representaria um género diferente. Finalmente, Hoplitosuchus seria nomen dubium
porque seu holdtipo consistiria de 0ssos de impossivel identificacao.

O material-tipo para a espécie Rauisuchus tiradentes Huene 1938 foi revisado
por Lautenschlager (2008) em sua dissertacdo de mestrado, ndo publicada. O autor
prop6s que o material seria composto de dois individuos de diferentes tamanhos e
excluiu um ilio e um arco neural do material-tipo por ndo ter sido possivel atribuir tais
elementos para esta espécie com certeza. Em sua analise filogenética, utilizou a matriz
modificada de Nesbitt (2007) com a adicdo dos taxons Batrachotomus, Stagonosuchus e
Ticinosuchus. A analise resultou em um Rauisuchia monofilético, caracteres, formado
por 2 subclados: Rauisuchidae e Poposauridae com Rauisuchus.

Franca et al. (2008) apresentaram, em forma de resumo, uma possivel nova
espécie de “rauissuquio” (que seria formalmente publicada em um trabalho posterior)
para o Triassico do Rio Grande do Sul, coletado em Dona Francisca, que nao foi
denominado. Este material seria uma assembléia fossil composta por oito esqueletos
incompletos, com trés cranios completos. Uma nova espécie (ndo nominada) foi
definida com base em uma autopomorfia: a barra posterior da fenestra infra-temporal,
em vista lateral, apresentaria um processo anterior que seria formado pela porcédo
ventral do esquamosal e a porcdo dorsal do jugal. Esta assembléia seria reavaliada, um
ano depois, pelos mesmos autores (FRANCA et al., 2009), sendo que o nimero de
espécimes ali presente foi aumentado de 8 para 10 individuos e a associacdo de varios
individuos foi interpretada pelos autores como sendo evidéncia de habito social. Este
resumo adicionou mais quatro novas autapomorfias a este tdxon, que continuou sem
denominagéo.

Gower e Schoch (2009) apresentaram uma descricdo de material pos-craniano de
Batrachotomus kupferzillensis e discutuiram sobre o problema dos “rauissuquios”, mas
ndo apresentaram nenhuma nova proposta.

Desojo e Rauhut (2009) apresentaram, em forma de resumo, uma Versao
ampliada de sua proposta de 2008 (op.cit.) repetindo suas conclusdes sobre os géneros
brasileiros e abordando a taxonomia e filogenética de Prestosuchus. Estes autores

apresentaram um clado Rauisuchia monofilético, composto por dois clados:
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Rauisuchidae (incluindo Prestosuchus, Stagonosuchus, Saurosuchus e Postosuchus
como géneros mais basais e tendo Batrachothomus, Ticinosuchus e Rauisuchus como 0s
géneros mais derivados) e Poposauridae (formado por Arizonasaurus, Lotosaurus,
Poposaurus, Sillosuchus, Shuvosaurus e Effigia.).

Lautenschlager (2009) prop6s, em forma de resumo, analise similar a sua
publicacdo anterior (LAUTENSCHLAGER, 2008), mas com uma diferenca na
interpretacdo dos caracteres nos géneros que iriam compor os Rauisuchia, sendo
Poposauridae caracterizado por: 1) 3 ou mais vértebras sacrais; 2) Presenca de uma
crista supra-acetabular no ilio; 3) Perda de osteodermas, enquanto Rauisuchidae
apresentaria: 1) Fenestra sub-narinal. 2) Vértebras cervicais com apofises neurais de
formato tabular; 3) Presenca de osteodermas.

Brusatte et al. (2009) apresentaram uma redescricao do hol6tipo de Teratosaurus
suevicus (um maxilar) e o material de Teratosaurus silesiacus. Os autores consideraram
apenas duas das quatro diferencas apontadas no trabalho de Sulej (2005) como sendo
validas (uma fossa dentaria conectando as areas de substituicdo de dente na face medial
do maxilar e a orientacdo das foraminas de substituicdo de dentes) e identificaram
outras quatro diferencas morfoldgicas nos 0ssos maxilares e do palato que distinguem T.
suevicus de T. silesiacus. Estes fatores, combinados com diferencas de tamanho e
posicionamento estratigrafico, fizeram os autores concluir que néo existiria justificativa
para que estas duas espécies fossem atribuidas ao mesmo género. Assim, removeram
Teratosaurus silesiacus de Teratosaurus e propuseram 0 novo género Polonosuchus
silesiacus.

Butler et al. (2009) descreveram Hypselohraschis mirabilis, com base em uma
vértebra truncal com uma apofise neural muito alongada, proveniente da Formacéo
Manda (Tanzania — Triassico Médio (?)-Superior da Africa). Esta espécie seria similar a
outros rauissuquideos que apresentam apdfises neurais alongadas (Arizonasaurus,
Ctenosauricus e Lotosaurus), podendo formar com estes um clado denominado
Ctenosauridae, que estaria dentro de Rauisuchia, porém esta proposta ndo foi testada
filogeneticamente e estes autores usaram a definicdo de “Rauisuchia” proposta por
Gower (2000), com a inclusdo das familias Shuvosauridae e Ctenosauridae.

Desojo e Arcucci (2009) descreveram um novo espécime atribuido a
Luperosuchus fractus Romer 1971. Este material foi interpretado como sendo
pertencente a uma forma juvenil, devido ao seu menor tamanho, reducdo na

ornamentacdo e padrdo das suturas. As autoras consideraram este taxon como sendo um
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“rauissuquideo” baseadas em caracteristicas como: 1) Um cranio largo e estreito, com
uma orbita em forma de “buraco de fechadura” (“keyhole-shaped”); 2) Uma fenestra
sub-narinal em forma de fenda (“slit-like”); 3) Uma area de articulagdo entre o pré-
maxilar e o maxilar; 4) Um “nariz romano” formado pela porgao rostro-dorsal do nasal,
5) Uma fenestra antero-orbital de formato triangular em vista lateral, que mostra uma
estreita angulacdo rostral; 6) O lacrimal formando a margem dorsal da 6rbita. Nao foi
efetuada uma andlise filogenética neste trabalho, mas as autoras discutiram ndo haver
evidéncias para um Rauisuchidae monofilético, sendo que Postosuchus e Teratosaurus
seriam formas proximas a Luperosuchus.

Brusatte et al. (2010) apresentaram uma proposta filogenética mais abrangente
do grupo coronal Archosauria [que seria equivalente a Avesuchia (Benton,1999)]
usando 187 caracteres (com 47 charcteres novos) e 52 taxons, com ProterocaAmpsidos,
Proterossuquideos e Euparkeria formando o grupo externo. O autor concordou com
trabalhos prévios que apresentaram Achosauria como o clado que originou uma
linhagem pro-aviana e outra pré-crocodiliana, com 0s rauissuquios inseridos dentro
desta dltima. Os Rauisuchia constituiram um grupo monofilético, baseado em dois
caracteres (vértebras truncais que apresentam uma articulacdo acessoria entre hiposfeno
e 0 hipantro e a razdo entre o comprimento e a profundidade da lamina iliaca, acima do
acetdbulo, é maior que 4.5) estaria dividido em dois subclados: Rauisuchoidea
(Prestosuchidae, Rauisuchidae e formas prdximas a Ticinosuchus) e Poposauroidea
(Shuvosauridae e demais popossaurideos). Os Rauisuchoidea seriam definidos com
base em duas sinapomorfias (a presenca de multiplos osteodermas dorsais por vértebra e
0 tubérculo do calcaneo € dorso-ventralmente alinhado com uma depressdo em sua
porcdo distal) sendo composto por duas linhagens: Prestosuchidae (composto por
Saurosuchus, Batrachotomus e Prestosuchus) e Rauisuchidae (formado por Tikisuchus,
Rauisuchus, Postosuchus e Teratosaurus) que, com a exclusdo de Ticinosuchus,
Stagonosuchus, Arganasuchus e Fasolasuchus, seriam separados por distintas quatro
sinapomorfias (Figura 13).

O sub-clado Poposauroidea apresentou uma resolugdo menor que a do seu grupo
irmdo. Os taxons Quianosuchus e Yarasuchus seriam formas mais basais em relacéo a
uma politomia formada por Arizonasaurus, Bromsgroveia, Lotosaurus, Poposaurus
Sillosuchus, Effigia e Shuvosaurus, com estes dois ultimos formando uma monofilia

designada Shuvosauridae.
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Os autores discutem que os clados estudados ndo sdo fortemente suportados,

levantando a hipotese de que o grupo ndo seja monofilético. Segundo os autores, as

razBes disso poderiam ser a auséncia de um rigor metodoldgico presente no estudo dos

“rauissuquios” que existe ao longo da historia do estudo deste grupo, que geralmente

sdo representados por poucos taxons ou que tendem a ser considerados um grupo

monofilético a priori.
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Mastrantonio (2010) descreveu, em sua tese de doutorado, um esqueleto
parcialmente completo que foi atribuido pela autora ao taxon Prestosuchus
chiniquensis, sendo este 0 material mais completo ja descrito para este taxon. Esta
analise foi corroborada por dados filogenéticos, utilizando uma matriz modificada de
Brusatte et al. 2010, na qual foram alterados os estados de 17 caracteres e retirados dois
(26 e 47) totalizando 185 dos 187 caracteres da matriz original. A autora também
apresentou uma critica ao trabalho de Brusatte et al.(2010), discutindo que a arvore de
consenso apresentada ndo seria a mais parcimoniosa, apresentando uma nova arvore de
consenso, onde varios nés desapareceram, especialmente dentro de Rauisuchia, mas
ressaltando que a resolucao das relagdes internas deste grupo ainda ndo foi atingida.

Weinbaum (2011) redescreveu o cranio de Postosuchus kirkpatricki com base
em uma nova preparacdo do cranio do hol6tipo orginalmente descrito por Chatterjee
(1985). Esta nova preparagéo revelou novas autapomorfias do cranio como: uma crista
rugosa proeminente e arredondada na superficie lateral do maxilar e um forame na
superficie ventral da fossa triangular na superficie anteromedial do processo ascendente
do maxilar. O tamanho da fenestra subnarinal foi revisado, ja que o autor afirma que o
didmetro desta havia sido aumentado devido a articulagdo do pré-maxilar com o maxilar
estar imprecisa. O autor ndo apresentou uma andlise filogenética, argumentando a
necessidade de dados anatdmicos mais detalhados para este fim.

Franca et al. (2011) descreveram o taxon de médio porte Decuriasuchus
quartacolonia a partir da assembléia de 10 espécimes incompletos com 3 cranios
encontrada no municipio de Dona Francisca. Esta espécie se diferencia de outros
“rauissuquios” pelas seguintes autapomorfias: 1) Lacrimal e nasal formam uma
expansdo lateral que se projeta sobre a maior parte da fenestra anteorbital; 2) A margem
dorsal do quadrado-jugal e a margem ventral do esquamosal, em conjunto, formam uma
expansao triangular na fenestra temporal. Em sua proposta filogenética, utilizando a
matriz de Brusatte et al. (2010), Decuriasuchus estaria inserido junto a Prestosuchus,
Batrachotomus e Saurosuchus, dentro de Prestosuchidae.

Lautenschlager e Desojo (2011) apresentaram uma revisdo das espécies
Ticinosuchus ferox e Stagonosuchus nyassicus. A redescricdo de Ticinosuchus
apresentou novos elementos cranianos que ndo haviam sido descritos por Krebs (1965)
e uma revisdo das cinturas escapular e pélvica, enquanto que a diagnose revisada de

Stagonosuchus  apresentou  quatro novas  sinapomorfias novas  (laminas
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infraprezigapofisiais e infraposzigapofisiais adicionais na oitava vertebra cervical, uma
protuberancia similar a uma “bossa” (boss-like) no processo pds-acetabular da lamina
iliaca, uma crista dorso-lateral baixa, bem marcada, na por¢cdo proximal do isquio e
protuberancias arredondadas ao longo da margem ventral do isquio). Os autores também
descreveram a presenca de processos neurais acessorios em algumas vertebras, a partir
da metade da cauda, de alguns “rauissuquideos” (e.g. Rauisuchus e Ticinosuchus) e
articulacdo do hiposfeno e hipantrum nas vértebras dorsais, argumentando que estas
estruturas sugerem uma especializacdo na coluna vertebral para uma postura mais ereta
ou bipede, e ndo necessitaria apenas especializacdes nos apéndices posteriores e na
cintura pélvica.

Trotteyn et al. (2011) descreveram novos materiais de pos-cranio de
Saurosuchus galilei. Este material apresentaria uma sequéncia vertebral composta por
uma série cervical formada por um “complexo proatlas-atlas-axis” completo, vértebras
truncais e caudais, osteodermes e alguns elementos de cinturas. Os autores apresentam
uma descricdo detalhada destes elementos e uma comparacdo com outros taxons, de
“rauissiquios”, discutindo a necessidade de andlises morfoldgicas mais detalhadas no
estudo deste grupo para a solucdo de problemas em estudos morfométricos e
phylogenéticos.

Gauthier et al. (2011) efetuaram o estudo da locomogéo de Poposaurus gracilis
a partir de um espécime quase completo. Este estudo foi feito utilizando uma
abordagem em 3 etapas: 1) inferir a posicao filogenética do taxon estudado; 2) analisar a
distribuicdo dos diferentes modos de locomogdo nos diferentes grupos e inferir a
sequencia de surgimento destes na filogenia, com base na hip6tese de que Poposaurus
apresentava 0 mesmo modo de locomocdo que seus ancestrais e 3) efetuar uma analise
morfofuncional, baseada neste novo espécime, a fim de refinar a hipdtese de
locomocgdo. A conclusdo dos autores foi a de que Poposaurus seria uma forma bipede
que apresentava caracteristicas que seriam convergentes com formas da linhagem proé-
aviana (ali denominada pan-aviana), mas que o aparecimento destas carateristicas foi
convergente nestas duas linhagens. O estudo filogenético utilizado pelos autores
baseou-se numa analise de Nesbitt (2011) que na época ndo havia ainda sido publicada.
Segundo os autores, os “rauissuquios” corresponderiam a uma antiga linhagem marginal

da evolugéo dos crocodilianos (Figura 14).
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Figura 14. Proposta de Gauthier et al. (2011) baseada em Neshitt (2009, 2011) para o holétipo de
Poposaurus gracilis (indicado pelo H maitsculo) e o novo espécime do mesmo taxon. Os nimeros abaixo

dos nés sdo a taxa de suporte de Bremer (na esquerda) e de bootstrap (se maiores que 50%, na direita).

Nesbitt (2011) apresentou um amplo estudo filogenético sobre a origem e
evolucdo dos arcossauros, utilizado 412 caracteres, abordando 80 tdxons em nivel de
espécie, distribuidos do Permiano até o inicio do Jurassico. Este trabalho apresentou o
maior numero de taxons, em nivel de espécie (Ticinosuchus, Quianosuchus,
Arizonasaurus, Xilosuchus, Poposaurus, Lotosaurus, Siliosuchus, Shuvosaurus, Effigia,
Prestosuchus, Saurosuchus, Batrachotomus, Fasolasuchus, Rauisuchus, Postosuchus e
Polonosuchus) comumente considerados “rauissuquios” até o presente. Esta analise
apresentou um clado Poposauridea monofilético (composto por Qianosuchus,
Arizonasaurus, Xilosuchus, dois espécimes de Poposaurus ([H]: o hol6tipo FMNH-357,
composto por um espécime incompleto e [Y]: YPM 57100 um espécime quase
completo, faltando apenas o cranio), Lotosaurus, Sillosuchus, Shuvosaurus e Effigia)

sendo este o grupo irmdo de um “Rauisuchia” parafilético (com um Rauisuchidae
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composto de Rauisuchus, Polonosuchus, Postosuchus alisonae e Postosuchus
kirkpatricki, enquanto Prestosuchus, Saurosuchus, Batrachotomus e Fasolasuchus
estariam fora deste agrupamento, sob a designacdo de Loricata), alem de um clado
Crocodylomorpha monofilético (Figura 15). Segundo o autor, a Unica forma de
“Rauisuchia” ser monofilético seria se Crocodylomorpha fosse incluido. Devido a esta
condigdo parafilética, o autor propde o abandono do termo Rauisuchia em anlises
futuras, j& que esta diagnose denotaria uma condi¢cdo monofilética para um clado

contendo Poposauridae, Rauisuchidae e outros “rauissuquios”.
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2.2. Caracteristicas mais usadas para definir os “rauissiquios”

Segundo Gower (2000), as caracteristicas comumente usadas para definir os
Rauisuchia sdo uma abertura adicional no dermatocranio, localizada entre o pré-maxilar
e 0 maxilar, e variagdes morfoldgicas na cintura pélvica. Aqui, iremos discutir apenas a
abertura adicional no dermatocranio porque esta € a mais relevante para o material
estudado, como serd abordado adiante, e porque as caracteristicas da cintura pélvica ja
foram devidamente abordadas por outros autores (e.g. GOWER, 2000;
MASTRANTONIO, 2010).

2.2.1. Abertura adicional no cranio

A presenca de uma abertura adicional, localizada no contato entre o pré-maxilar
com o maxilar dos “rauissuquios”, apresenta diferentes designacfes na literatura, sendo
referida como “fenestra subnarinal” por Chatterjee (1986), Galton (1985) e Parrish
(1993) ou “fenestra anterorobital acessoria” por Sill (1974), Dawley et al. (1979),
Benton (1986) e Long e Murry (1995), sendo considerada uma caracteristica
filogeneticamente significativa de “rauissuquideos” em algumas propostas (e.g.
CHATTERJEE, 1985; BENTON, 1986).

Alguns autores discutem se esta abertura estaria relacionada com alguma forma
de cinetismo entre o pré-maxilar e o maxilar (BENTON, 1986; LONG & MURRAY;
MASTRANTONIO 2010), ou se estaria de alguma forma relacionada a passagem de
vasos ou nervos (GOWER, 2000). Entretanto, a interpretacdo filogenética desta
caracteristica apresenta alguns problemas. Primeiramente, alguns autores (BENTON &
CLARK, 1988; PARRISH, 1993, JUUL, 1994) consideram esta estrutura como sendo
homopléastica quando Rauisuchia ndo é monofilético. Ademais, uma abertura similar
estaria presente em diferentes grupos de “arcossauros coronais € nao coronais”
(GOWER, 2000), como o eritrossuquio Shansisuchus shansisuchus, além de alguns
dinossauros (JUUL, 1994), pterossauros (OSI et al. 2010), sendo que Welman (1998)
sugeriu que ela pudesse também estar presente em Proterosuchus.

Outro caso seria 0 de Herrerasaurus ischigualastensis (SERENO & NOVAS,
1993) que apresenta um ‘“forame subnarinal” localizado ventralmente a narina e,
internamente, ventral ao palato pré-maxilar, além de uma “fenestra pré-maxilar-

maxilar” localizada posteriormente a narina e, internamente, dorsalmente ao palato pré-
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maxilar). Para estes autores, a “fenestra pré-maxilar-maxilar” seria uma autapomorfia de
Herrerasaurus e o “forame subnarinal” seria uma sinapomorfia de Herrerasaurus
ischigualastensis + dinossauros saurisquios que teria evoluido convergentemente em
outros taxons como os ‘“rauissiquios” (e.g. Saurosuchus galilei). Nesbitt (2011)
considerou a abertura acessoria como sendo um caracter dificil, citando os problemas
discutidos por Gower (2000) e ainda a distor¢cdo tafondmica de alguns cranios,
considerando que a mesma, em Saurosuchus, corresponderia a um artefato tafonodmico,
mas que ela poderia estar presente em outros taxons, visto que a presen¢a de um forame
entre o pré-maxilar e 0 maxilar € comum em alguns grupos de arcossauros.

A inclusdo da espécie Prestosuchus chiniquensis (BARBERENA, 1978;
AZEVEDQO, 1991) entre os “rauisstiquios” era vista como problematica e um fator de
discrepancia, uma vez que se trata de um taxon tradicionalmente inserido no grupo, mas
que ndo apresentaria esta abertura. Porém, a presenca desta fenestra no espécime
UFRGS-PV-0629-T, descrito por Mastrantonio (2010) como Prestosuchus chiniquensis,
mudou este panorama (Figura 16). A autora argumentou que o contato “frouxo” entre o
pré-maxilar e o maxilar, considerado por Gower (2000) como uma articulacdo movel,
mesmo que ndo implicasse necessariamente em algum tipo de cinetismo, poderia
interferir na posicao de preservacdo dos dois ossos (mais afastados, caracterizando uma
fenestra, ou mais proximos, dando a impressdo de uma auséncia da mesma) o que teria
ocorrido no espécime UFRGS-PV-0156-T.
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Figura 16. Porcéo do rostro de varios arcossauros em vista lateral esquerda, indicando a variagdo das
aberturas adicionais, marcadas aqui em cor preta. A) Decuriasuchus quartacolonia (Modificado de
Franca et al., 2011); B) Prestosuchus chiniquensis (Modificado de Mastrantonio, 2010); C) Saurosuchus
galilei; D) Shansisuchus shansisuchus; E) Postosuchus kirkpatricki; F) Luperosuchus fractus; G)

Herrerasaurus ischigualastensis. Modificado de Gower (2000).

3. GEOLOGIA

3.1. Contexto estratigrafico

A Bacia do Paran& é uma bacia intercratonica com cerca de 1.500.000. Km? de
extensdo que em algumas localidades apresenta 8000m de espessura. Esta bacia é
composta de sequéncias vulcanicas e sedimentares, estando localizada na porgéo centro-
leste da América do Sul (Figura 17). Sua area aproximada ocupa partes do Brasil,
Argentina, Uruguai e Paraguai e sua idade abrange do Ordoviciano até o Cretaceo
(MILANI et al. 2007). Milani et al (2007) também discutem que a Bacia do Parana nao
foi continental desde sua origem, mas sim foi gerada como um golfo aberto para o
Pantalassa, havendo um fechamento progressivo ao longo do fanerozdico até sua

condic&o de bacia continental.
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Figura 17. (A) Mapa indicando a area da Bacia do Parana (em cinza) na América do Sul, salientando o
Estado do Rio Grande do Sul. (B) Mapa do Rio Grande do Sul indicando as localidades aflorantes das

Formagdes Caturrita, Santa Maria e Sanga do Cabaral. Modificado de Langer et al.(2007).

Milani et al. (2007) dividiram esta bacia em seis unidades aloestratigraficas de
segunda ordem (supersequéncias), apresentando trés supersequéncias que constituem
grandes ciclos transgressivo-regressivos de variacdo de nivel de base (as
Supersequéncias Rio Ivai [Ordoviciano — Siluriano], Parané [Devoniano] e Gondwana |
[Neocarbonifero-Eotriassico] e trés que apresentam sucesses sedimentares continentais
com rochas igneas associadas (Supersequéncias Gondwana Il [Mesotridssico-
Neotriassico], Gondwana Il [ Neojurassico —Eocretaceo] e Bauru [Neocretéceo]).

Destas, a Supersequencia Gondwana Il é uma unidade cuja ocorréncia é restrita
a regido central do Estado do Rio Grande do Sul. Ela é também caracterizada pela
presenca de uma paleofauna de vertebrados distinta, que tem sido um fator importante
para os estudos de correlacdo desta unidade com outras sequéncias analogas na
Argentina e na Africa (MILANI et al. 2007).
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3.2. A litoestratigrafia do Triassico do Rio Grande do Sul

Os estudos litoestratigraficos no Estado do Rio Grande do Sul tiveram seu inicio
com o trabalho de Huene e Stahlecker (1931) que estudaram afloramentos fossiliferos
proximos dos municipios de Santa Maria e Sdo Pedro do Sul e desceveram um espesso
pacote de lentes avermelhadas (red beds) compostos de uma “alternancia de argilas
vermelhas e arenitos vermelhos claros, mais ou menos argilosos” (BELTRAO &
NEUMAER, 1968) que continham fdsseis de tetrapodos. Estes autores utilizaram a
nomenclatura proposta por White (1908) em seu estudo da geologia do Estado de Santa
Catarina, onde todo pacote similar ao descrito acima era denominado “Camadas
Vermelhas do Rio do Rasto”.

Para Huene e Stahlecker (1931) estas camadas, no Rio Grande do Sul, estariam
dividias em dois membros: Um membro mais inferior e afossilifero, com uma grande
quantidade de arenitos de origem fluvial; e outro superior, rico em tetrapodos fésseis e
que apresentaria crustaceos em suas camadas mais basais. Acima destas camadas,
troncos silificados de Araucarioxylon seriam encontrados em uma matriz composta de
arenitos e argilitos de origem fluvial e eélica.

Gordon Jr. (1947) propos a retirada das “Camadas Santa Maria” das do Rio do
Rasto, com base em estudos geoldgicos feitos nos estados da regido sul do Brasil e em
dados paleontologicos. Este autor propds entdo a Formacdo Santa Maria, de idade
triassica e restrita ao Rio Grande do Sul, enquanto que a Formacdo Rio do Rasto seria
de idade Permiana.

Posteriormente, outras propostas litoestratigraficas foram realizadas (e.g.
GAMERMANN, 1973; SCHNEIDER et al., 1974; BORTOLUZZI, 1974; ANDREIS et
al., 1980) todas segundo os paradigmas da litoestratigrafia classica.

Faccini (1989) em sua dissertacdo de mestado (ndo publicada) foi o primeiro
autor a utilizar a metodologia da estratigrafia de sequencias em um estudo da Bacia do
Parana no RS. Este autor dividiu o pacote referente ao intervalo Neopermiano-
Eocretdceo em quatro sequencias deposicionais. A sequéncia | representaria as
Formacodes Rio do Rasto/Sanga do Cabral; a sequencia Il a Formagdo Santa Maria; a lll
o “Arenito Mata” e a IV a Formacéo Botucatu.

Zerfass (1998) apresentou uma proposta estratigrafica (refinada alguns anos
depois, Zerfass et al., 2003) onde descreve as Sequencias Santa Maria 1, 2 e 3, que

integrariam uma Unica Supersequencia Santa Maria.
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Figura 18. Tabela comparativa apresentando as seis propostas estratigraficas para o Triassico brasileiro.
Legenda: (Fm) formacdo; (JUR) Juréssico; (Mb) membro; (My) milhGes de anos; (PER) Permiano; s.s.
sensu stricto. Retirado de SOARES et al.( 2011).

3.3. A bioestratigrafia do Triassico do Rio Grande do Sul

A primeira proposta bioestratigrafica para a Formacédo Santa Maria foi feita por
Barberena (1977), baseada em diferencas entre as paleofaunas das regides de Pinheiros
(Candeléria), Xiniqua (Sdo Pedro do Sul) e Santa Maria. Neste trabalho, foram
propostas trés Zonas-Associacdo (ou Cenozonas) distintas, assim agrupadas da mais
antiga para a mais recente: Cenozona de Therapsida (regides de Pinheiro e Xiniqua)
com uma abundéancia de terdpsidos e tecodontes e auséncia de rincossauros; Cenozona
de Dicroidium, composta por uma paleoflora representada apenas pelo Género
Dicroidium, com alguns invertebrados e restos de peixes, ndo ocorrendo registro de
tetrapodes; Cenozona de Rhynchocephalia (Santa Maria), rica em rincossauros e ndo
apresentando dicinodontes, com raras ocorréncias de cinodontes.

Alguns anos mais tarde, Barberena et al. (1985) propuseram, para o intervalo
Permo-Triassico da Bacia do Parana, sete unidades denominadas “Faunas-Locais”
(sensu SIMPSON, 1971). Destas sete “Faunas-Locais”, quatro foram atribuidas ao
intervalo Mesotriasico-Neotriassico: Fauna-Local de Pinheiros (Ladiniano), Fauna-
Local de Xiniqua, Fauna-Local de Alemoa (Carniano) e Fauna-Local de Botucarai

(Neocarniano-Eonoriano).
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Subsequentemente, Schultz et al. (2000) retomaram o modelo com base em
Zonas-Associagdo proposto por Barberena (1977), mas utilizando apenas as faunas de
tetrapodes. Nesse contexto, permaneceu a Cenozona de Therapsida como a unidade
mais basal, seguida, em sequéncia ascendente, pela Cenozona de Rhynchosauria (uma
mudanca puramente nomenclatural em relacdo a proposta original) e foi acrescentado o
“Nivel de Jachaleria” que corresponderia ao nivel estratigrafico onde este género de
dicinodonte — que integrava a Fauna-Local de Botucarai (Barberena et al., 1985) - foi
encontrado,

Abdala et al. (2001) apresentou uma mudanca na nomenclatura das Cenozonas
de Therapsida e Rhynchosauria para Biozona de Dinodontosaurus e Biozona de
Hyperodapedon, respectivamente, além de propor uma nova biozona, localizada entre
as duas, denominada Biozona de Traversodontideos. E importante mencionar que, até o
momento, nenhum rauissuquideo foi encontrado nesta ultima biozona.

O horizonte informal “Nivel de Jachaleria” recebeu uma designacdo formal -
Zona de Associagdo de Ictidosauria - a partir do trabalho de Rubert e Schultz (2004),
com base em novas evidéncias estratigraficas e paleontoldgicas provenientes da por¢édo
superior da Formacdo Santa Maria. Porém, esta designacdo seria modificada
posteriormente por Schultz e Soares (2006) para Cenozona de Mamaliamorpha, em
decorréncia de questdes filogeneticas relativas ao nome do grupo usado na primeira
denominacdo desta cenozona, que caiu em desuso em trabalhos recentes.

Schultz e Langer (2007) compilaram os trabalhos referentes a bioestratigrafia do
Rio Grande do Sul (BARBERENA et al., 1993; SCHERER, 1994; SCHULTZ, 1995;
SCHULTZ et al., 2000; ABDALA et al.,, 2001; RUBERT & SCHULTZ, 2004 E
SCHULTZ et al.,1994) e reconheceram quatro distintas associacGes paleofaunisticas
para o Triassico do Estado: Cenozona de Therapsida (Mesotriassico — Eoladiniano),
Cenozona de Traversodontideos (Mesotridssico — Neoladiniano/Eocarniano), Cenozona
de Rhynchosauria (Neotridssico — Carniano) e Cenozona de Mammaliamorpha
(Neotriassico).

A proposta unicamente de nomenclatura mais recente para as designagdes das
diferentes cenozonas, que é a seguida nesta dissertacéo, foi preliminarmente apresentada
por Soares et al. (2011), sendo a mesma apresentado na tabela a seguir, com a
comparacdo temporal com as formac@es argentinas (Figura 19). A seguir, apresenta-se a

listagem dos taxons encontrados em cada cenozona.
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Sequéncias Deposicionais Bioestratigrafia Litoestratigrafia
Bacia Bacia
Brasil (Zerfass, 2003) Tridssico Brasileiro Tridssico Argentino do Ischigualasto
Parana VillaUnion
Formacao
Los Colorados
Cenozona de Riograndia
Caturrita
Paleofauna
H Ischigual Formacgo
Cenozona de Hyperodapedon schigualasto B L
Fm.
Santa | Formagdo
Maria | Los Rastros
Cenozona de Santacruzodon
Paleofauna
Cenozona de Dinodontosaurus Formagdo
Chaiiares Challaras

Figura 19. Sintese da Bioestratigrafia e Litoestratigrafia dos estudos sobre o Tridssico do Brasil e da

Argentina. Modificado de Raugust (2009) com altera¢des baseadas em Soares et al. (2011).

Cenozona de Dinodontosaurus (Mesotriassico — Eoladiniano).
Inserida em litologias que correspondem a base da Seqiiéncia Il de Faccini (1989) =
base da Sequéncia Santa Maria | de Zerfass (2003), os taxons atualmente validos a ela

referidos sdo:

- Procolofonideo: Candelaria barbouri (PRICE, 1947);

- Dicinodontes: Stahleckeria potens (HUENE, 1938); Dinodontosaurus pedroanum
[(TUPI- CALDAS, 1933; ROMER, 1943) = Dinodontosaurus turpior Cox, nov. comb.,
1965];

- Cinodontes: Massetognathus achagaviae (BARBERENA, 1981); Chiniquodon
theotonicus (HUENE, 1938); Traversodon stahleckeri (HUENE, 1938); Luangwa
sudamericana (ABDALA e SA-TEIXEIRA 2004); Protheriodon estudianti
(BONAPARTE et al., 2006);

- Rincossauros: Rincossauro de Mariante (SCHULTZ e AZEVEDO 1990);

- Arcossauriforme: Chanaresuchus bonapartei (ROMER, 1971);

Archeopelta arborensis (DESOJO et al. 2011)
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- Arcossauros: Prestosuchus chiniquensis (HUENE, 1938); Barberenasuchus
brasiliensis (MATTAR, 1987); Spondylosoma absconditum (HUENE, 1942),
Decuriasuchus quartacolonia (FRANCA et al., 2011).

Cenozona de Santacruzodon (Mesotriassico = Neoladiniano - Eocarniano).
(ABDALA et al. 2001) a Fauna representada nesta Cenozona inclui os seguintes taxons
validos:

- Cinodontes: Santacruzodon hopsoni (Abdala & Ribeiro 2003); Traversodontideos
indet. (ABDALA et al., 2001);

- Dicinodonte: ? Dinodontosaurus (Schultz, obs. pess.);

- Arcossauriforme: Proterochampsideo indet.,interpretado por Raugust (2009) como
Chanaresuchus bonapartei].

Cenozona de Hyperodapedon (Neotriassico - Carniano).
Esté inserida nos niveis referentes ao Membro Alemoa (BORTOLUZZI, 1974), base da
Sequéncia Il (FACCINI, 1989) ou por¢cdo média da Seqliéncia Santa Maria 2 de Zerfass

(2003). Inclui os seguintes taxons validos:

- Rincossauros (Archosauromorpha): Hyperodapedon mariensis (TUPI-CALDAS,
1933); H. sanjuanensis (Sill, 1970); H. huenei (LANGER e SCHULTZ 2000);
Scaphonyx sulcognathus (AZEVEDO e SCHULTZ 1987);

- Arcossauriformes: Proterochampsa nodosa (Barberena, 1982); Cerritosaurus
binsfeldi (Price, 1946); Rhadinosuchus gracilis (Huene, 1938);

- Arcossauros: Aetosauroides sp. (DESOJO e BAEZ 2005); Rauisuchus tiradentes
(HUENE, 1938); Staurikosaurus pricei (COLBERT, 1970); Saturnalia tupiniquim
(LANGER et al., 1999);

- Cinodontes: Therioherpeton cargnini (BONAPARTE e BARBERENA 1975);
Prozostrodon brasiliensis (BARBERENA et al.,1987, BONAPARTE e BARBERENA,
2001); Gomphodontosuchus brasiliensis (HUENE, 1928); Exaeretodon riograndensis
(ABDALA et al., 2002); Charruodon tetracuspidatus (ABDALA e RIBEIRO, 2000).
Cenozona de Riograndia (Neotriassico): Incluida na por¢do basal da Formagéo
Caturrita sensu Andreis et al., 1980 (=porc¢do superior da Sequéncia Il de Faccini ou
porcdo superior da Seqléncia Santa Maria 2 de Zerfass, 2003). Os taxons validos

atualmente conhecidos para esta Cenozona sao:
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- Procolofonideo: Soturnia caliodon (CISNEROS & SCHULTZ, 2003);

- Esfenodontideo (Squamata): Clevosaurus brasiliensis (BONAPARTE & SUES
2006);

- Dicinodonte: Jachaleria candelariensis (ARAUJO & GONZAGA, 1980);

- Cinodonte: Riograndia guaibensis (BONAPARTE et al., 1999); Irajatherium
hernandezi (MARTINELLI et al., 2005); Brasilodon quadrangularis (BONAPARTE et
al., 2003) Brasilitherium riograndensis (BONAPARTE et al., 2003);

- Arcossauros: Fitossuro indet. (KISCHLAT & LUCAS, 2003); Guaibasaurus
candelariensis (BONAPARTE et al., 1999); Unayasaurus tolentinoi (LEAL et al.,
2003); Sacisaurus agudoensis (FERIGOLO & LANGER, 2006); Dentes de arcossauros
indeterminados (DORNELLES, 1990).

3.4. Horizonte estratigrafico

A assembleia CPEZ-239 foi descoberta no afloramento “Sanga da Arvore”
(Figura 20), pertencente a Sequencia Santa Maria 1 (ZERFASS et al., 2003) da
Supersequencia Santa Maria (ou dos niveis da base da Formacdo Santa Maria sensu
ANDREIS, BOSSI & MONTARDO, 1980). Bioestratigraficamente insere-se na
Cenozona de Dinodontosaurus, com a fauna da Formagdo Los Chafares da Argentina
(RUBERT & SCHULTZ, 2004; LANGER et al., 2007). Esta unidade (e sua respectiva
fauna), por sua vez, tem sido considerada de idade Ladiniano, mas dependendo da
proposta cronoestratigrafica utilizada como base (ICS), estretanto esta idade pode se
alterar para Ladiniano-Eocarniano, como argumentaram Desojo et al. (2011) em sua
descricdo de A. arborenisis.

Foi neste mesmo afloramento, na expedicdo que empreendeu ao Rio Grande do
Sul em 1928-29, que Friedrich von Huene coletou os espécimes que resultaram na
proposicdo dos taxons Stahleckeria potens, Prestosuchus chiniquensis e Hoplitosuchus
raui (Huene, 1938a), mas os pontos exatos de coleta de cada um destes ndo sao
conhecidos (DESQOJO et al. 2011).



55

* 0 500 km
C— —
BRAZIL

Rio Grande do
Sul

Figura 20. Mapa indicando a localidade entre os municipios de Sdo Pedro do Sul e Mata onde esta o
afloramento “Sanga da Arvore”. (Modificado de SCHULTZ & SOARES, 2009).

O nome desta localidade foi cunhado por Huene como “Sanga da Arvore”
(=Baum Sanga) devido a presenca de uma éarvore de Timbauva (Enterolobium
contortisiliqguum), que posteriormente foi queimada ao ser atingida por um raio, sendo
que alguns restos da mesma estariam presentes no afloramento até a década de sessenta
(BELTRAO, 1965). A cerca de 10m de distancia desta arvore, proxima a elevagéo da
dirieita na Figura 21, na época da coleta da assembleia CPEZ-239, havia um tronco
calcinado de outra arvore de Timbalva, sendo este o critério que levou a conclusdo de
que teria sido este o local visitado por Huene. Partes deste tronco ainda estdo presentes

neste local atualmente.
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Figura 21. Foto do afloramento com a arvore de Timbalva no centro.

Entretanto, ndo existe uma certeza sobre qual seria o local exato da “Sanga da
Arvore” descrita por Huene. Os pontos de referéncia mencionados por aquele autor sdo
muito imprecisos, enquanto os utilizados no mapa publicado em Beltrdo e Neumaier
(1968) ndo podem mais ser encontrados atualmente porque foram cobertos por
vegetacdo ou simplesmente perdidos com o passar das décadas. A busca de informacoes
junto ao dono da propriedade particular onde este afloramento se encontra cuja familia é
proprietaria do local desde a época da expedi¢do de Huene, ndo esclareceu as duvidas
quanto a localizagcdo (Max Langer, pers. com.). Da mesma forma, visitas ao local
seguinda as indicagdes descritas por Huene ndo obtiveram sucesso.

A assembleia foi descoberta em uma elevacdo localizada um pouco acima da
area com a arvore de Timbaulva (Figura 22). Outra caracteristica deste afloramento € a
existéncia de um plano de falha subvertical de orientagdo sudoeste-nordeste (Figura 24).
Embora nédo seja possivel determinar a existéncia (ou nao) de um significativo rejeito
vertical entre os blocos dos dois lados da falha, a presenca da mesma pode determinar
que fdsseis encontrados de um lado ou de outro do plano de falha, embora atualmente
estejam numa mesma cota topografica, possam ter sido preservados em estratos de
diferentes idades. A hipotese de que exista um rejeito entre os dois blocos € reforcada
pela existéncia de outros afloramentos, nas proximidades, onde o deslocamento relativo

dos blocos pode ser claramente observado, com rejeitos da ordem de 5m
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Figura 22. Foto do afloramento tirado alguns metros atras da borda da elevagdo, com a posicdo relativa

da falha e sua orientagdo sudoeste-nordeste indicada (A) e o local onde foi descoberto a assembléia
CPEZ-239b.

4. Os “rauissuquideos” da Formacao Santa Maria

Como previamente apresentado, na América do Sul, os fdsseis deste grupo sdo
encontrados apenas no Tridssico da Argentina e no Brasil. No Brasil, ocorrem
exclusivamente na Formacdo Santa Maria (Bacia do Parand) do Estado do Rio Grande
do Sul.

O inicio das pesquisas sobre os “rauisstiquios” comegou com a descricdo de
espécimes coletados e estudados por Huene (1942) do Estado do Rio Grande do Sul.
Posteriormente a publicacdo das descrigcdes destes taxons, houve um hiato de quase 50
anos até um novo material ser descrito, preliminarmente, por Barberena (1978)
proveniente do Municipio de Candelaria, o primeiro a ser encontrado em uma

localidade em que Huene ndo havia trabalhado.

Atualmente, sdo considerados para a Formagdo Santa Maria 0s seguintes taxons
de “rauissuquios” (modificado de MASTRANTONIO, 2010):

Prestosuchus chiniquensis Huene 1938
Materiais referidos a este taxon:
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- Espécime BSPHG 1933L/1-3,5-6,8-12,28-35 (escavacdo 34):

Horizonte estratigréafico: Formacdo Santa Maria, Cenozona de Dinodontosaurus,
(Mesoladiniano), Mesotridssico (BARBERENA et al., 1985; SCHERER et al., 1995
SOARES et al., 2011).

Localidade: “Sanga da Arvore” ou Baum Sanga, como foi originalmente descrita, na
propriedade de Abelo Luiz Silva, a oeste da regido de Xiniqué, préximo de Séo Pedro
do Sul (Huene, 1942).

Material: Parte do ramo esquerdo e extremidade distal do ramo direito da mandibula;
alguns fragmentos do cranio, algumas veértebras (incluindo cervicais, dorsais, sacrais e
caudais), gastralia, cinturas escapular e pélvica, fragmentos do membro anterior,

membro posterior esquerdo completo com um pes.

- Espécime BSPHG 1933L/7 (Escavacao 41):

Horizonte estratigréafico: Formacdo Santa Maria, Cenozona de Dinodontosaurus,
(Mesoladiniano), Mesotriassico (BARBERENA et al., 1985; SCHERER et al., 1995,
SOARES et al., 2011).

Localidade: sanga de Theoténio Béles Xavier, a oeste de Xiniqua.

Material: Duas vértebras sacrais articuladas, fragmentos da ultima vértebra dorsal e da
primeira vertebra caudal, metade dorsal do ilio direito com costelas sacrais e uma serie

de osteodermas associados as apéfises neurais das vértebras.

- Espécime UFRGS-PV-0156-T (Figura 23)

Horizonte estratigrafico: Formacdo Santa Maria, Cenozona de Dinodontosaurus,
Mesotriassico (BARBERENA et al., 1985; SCHERER et al., 1995; SOARES et al,
2011).

Localidade: Sanga Pascual, na localidade de Pinheiros, municipio de Candelaria, RS.
Material: um grande cranio completo com o0s 0ssos em posi¢édo de articulagédo; algumas

vértebras associadas e osteodermas.
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Figura 23. Foto e ilustragdo do cranio e mandibula de UFRGS-PV-0156-T (Modificado de
BARBERENA, 1978). Escala: 10 cm.

- Espécime UFRGS-PV-0629-T

Horizonte Estratigrafico: Cenozona de Dinodontosaurus, Mesotriassico (MORI,
2005; SOARES et al. 2011).

Localidade: Afloramento do “Posto de Gasolina”, proximo a entrada do Municipio de

Dona Francisca, RS, a margem da BR 287.

Material: Espécime parcialmente completo, com um cranio completo e desarticulado.
Estdo faltando algumas vértebras caudais e os elementos distais dos membros

locomotores.

Rauisuchus tiradentes Huene, 1938

Materiais atribuidos a este taxon:



60

- Espécime BSPG 1933L/60-127

Horizonte estratigrafico: Formacdo Santa Maria, Cenozona de Hyperodapedon,
Neotriassico (SOARES et al., 2011)

Localidade: Segundo Huene (1938a) “O achado provém da escavagdo 15 da “Sanga
dos Dentes”, a margem da estrada que liga Santa Maria a Sao José, estando incluido em
pelitos laminados vermelhos com pouca areia”.

Material: Rauisuchus tiradentes é conhecido apenas por quatro exemplares
incompletos e mal preservados, contendo restos cranianos, algumas vértebras, ambas as

cinturas (pélvica e escapular) incompletas com muitos osteodermas.

Ap06s o original descrito por Huene (1938), nenhum outro material foi referido a
este tdxon. Apesar de ter sido mencionado por outros autores (e.g. Kischlat 2000),
Lautenschlager (2008) efetuou uma revisdo do material coletado por Huene,
redescrevendo o material (Figura 24) o inserindo dentro da Familia Rauisuchidae
(Rauisuchus,  Saurosuchus, Postosuchus, Batrachotomus, Stagonosuchus e

Ticinosuchus).

Figura 24. Reconstrugdo do esqueleto de Rauisuchus tiradentes mostrando os lementos preservados
(Retirado de LAUTENSCHLAGER, 2008). Escala: 50 cm.

Procerosuchus celer Huene, 1938

Materiais atribuidos a este taxon:

- Espécime BSPG 1933L/131-139

Horizonte estratigrafico: Formacdo Santa Maria, Cenozona de Dinodontosaurus.
(SOARES et al., 2011)

Localidade: “O achado provém da escavagdo 37, da parte noroeste da Sanga da
Estrada, de Abel Luiz Silva, a oeste de Chiniqua” (HUENE, 1942).
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Material: Conhecido apenas por um exemplar, composto por um cranio incompleto,
cinturas e membros escapular e pélvico incompletos.
Discusséo: Existe apenas um exemplar conhecido. Segundo Kischlat (2000) e Desojo e

Rauhut (2008) seria uma forma juvenil de Prestosuchus chiniquensis.

Hoplitosuchus raui Huene, 1938

Materiais atribuidos a este tdxon:

Espécime sem numero de colecéo, depositado no BSPG, em Munique, Alemanha
Horizonte estratigrafico: Formacdo Santa Maria, Cenozona de Hyperodapedon,
Neotriassico (Carniano), (SOARES ET AL., 2011

Localidade: “O achado provém da Sanga Grande da Alemoa, junto de Santa Maria, no
horizonte fossilifero II” (HUENE, 1938).

Material: dois osteodermas grandes, com projecdes espinhais e alguns elementos pds-
cranianos.

Apenas um exemplar composto por material de pds-cranio descritos por Huene
(1942). Este material foi interpretado como sendo de um dinossauro saurisquio sob a
designacdo Teyuwasu por Kischlat (1999). Atualmente, Hoplitosuchus foi considerado
como nomen dubioum por Desojo e Rauhut (2008) porque o material tipo consiste em
0ssos impossiveis de identificar enquanto o material referido seria composto por uma

mistura de elementos de dinossauro e de “rauissuquideo”.

Spondylosoma absconditum Huene, 1938

Materiais atribuidos a este tdxon:

- Espécime sem numero de colecdo, depositado no BSPG, em Munique, Alemanha.
Horizonte estratigrafico: Formacdo Santa Maria, Cenozona de Dinodontosaurus,
Mesotridssico (Ladiniano)(SOARES et al., 2011).

Localidade: “Sanga da Arvore, regido de Chiniqua, em Sdo Pedro do Sul” (HUENE,
1938).
Material: Duas vértebras cervicais, quatro vértebras dorsais e trés sacrais, dentes e
fragmentos de Umero, fémur, cintura escapular e pélvica.

E uma forma com posicionamento filogenético duvidoso, com alguns autores
incluindo-o dentro dos dinossauros (HUENE, 1942; ROMER, 1956; COLBERT, 1970;
STEEL, 1970; BONAPARTE, 1971; GALTON & CLUVER, 1976; SUES, 1990,
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KISCHLAT, 2000), ou dentro dos crocodilotarsios (CHARIG, 1956; 1967; ROMER,
1972).

Decuriasuchus quartacolonia Franca et al. 2011
Horizonte Estratigrafico: Formacdo Santa Maria, Cenozona de Dinodontosaurus,
Mesotriassico (Ladiniano); Membro Alemoa. (SOARES ET AL., 2011).
Localidade: Afloramento do “Posto de Gasolina”, proximo ao municipio de Dona
Francisca;
Material: nove espécimes, representados por esqueletos incompletos (de MCN
PV10105a até PVV10105i), encontrados juntos, e um décimo espécime (MCN PV10004
representado apenas por pedacos do cranio), encontrado em um ponto diferente da
mesma localidade.

Seria um predador de médio porte (Figura 25), quando comparado a formas
maiores como Prestosuchus. Esta assembleia seria a primeria evidéncia de

comportamento gregario entre “rauissuquios”.

oo 2 L4

Figura 25. Foto (A) e ilustracdo (B) do cranio de Decuriasuchus quartacolonia (Escala: 5 cm) e
reconstrugdo do esqueleto (C). Escala: 30 cm. (Retirado de FRANCA et al. 2011).
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5. OBJETIVOS

5.1. Objetivo principal
Esta dissertacdo tem como objetivo principal a descricdo e determinacdo taxonémica

dos espécimes reunidos sob o numero de colecdo CPEZ-239b.

5.2. Objetivos secundarios

- Concluir a preparacdo do material, descrever os elementos cranianos e pds-crenianos,
efetuar mensuragoes, fotografar e ilustrar;

- Efetuar uma analise comparativa deste material com outros taxons descritos.

- Efetuar uma interpretacao filogenética, com base na matriz de Brusatte et al. (2010)
modificada por Mastrantonio (2010);

- Discutir os efeitos de variacbes ontogenéticas e eventual dimorfismo sexual no
material estudado e suas implicagcdes na taxonomia dos “rauissuquios” do Triassico

brasileiro.

6. MATERIAIS E METODOS

No final da década de oitenta, uma coleta foi realizada por paleontélogos da
Universidade Federal do Rio Grande do Sul, em conjunto com o Museu de
Paleontologia e Arqueologia Walter llha do Municipio de Sdo Pedro do Sul, no
afloramento da Formacdo Santa Maria conhecido como “Sanga da Arvore”, localizado
na regido de Xiniquéa (algumas vezes escrito como Chiniqua, mas aparentemente os dois
nomes sdo usados para 0 mesmo local), entre os municipios de Sdo Pedro do Sul e
Mata, na regido centro-oeste do Estado do Rio Grande do Sul.

O material encontrado nesta coleta corresponde a uma assembleia fossil
composta de restos de vertebrados que foi tombada no Museu Walter Ilha e que, no
momento da presente dissertacdo, encontra-se emprestada para o Laboratério de
Paleovertebrados da Universidade Federal do Rio Grande do Sul, para preparagéo e
estudo. Estes fosseis foram inicialmente determinados como pertencentes a
“rauissuquios” e, até entdo, nao haviam sido descritos formalmente. Recentemente,
Desojo et al. (2011) descreveram uma parte desta assembleia como pertencente a um

individuo de um novo taxon, denominado Archeopelta arborensis, um Doswellidae
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(Figura 26). A individualizacdo deste material foi feita baseada na diferenca de tamanho
entre 0s 0ssos e a presenca de alguns o0ssos duplicados, especificamente um Umero
direito e alguns algumas vértebras em posicao de articulacdo que diferem do restante da
assembléia (DESOJO et al. 2011). O foco do presente trabalho é realizar uma descri¢édo

do restante desta assembléia.

Figura 26. Elementos preservados de Archeopelta arborensis. Retirado de Desojo et al. (2011). Escala:
50 cm.

6.1. A assembleia CPEZ-239b

O material foi integralmente tombado sob a designacdo CPEZ-239b da cole¢éo
de paleontologia do Museu Walter Ilha e foi inicialmente considerado como pertencente
a um “rauissuquio” por Kischlat (ndo publicado), sendo que apenas um fémur foi
utilizado em estudos morfométricos comparativos. Desojo et al. (2011) seguiram esta
tendéncia, referindo-se ao restante do material associado a Archeopelta arborensis
como sendo “os restos cranianos e pos-cranianos de um “rauissuquideo” de médio
porte”. Esta ¢ a inica mencdo a este material até hoje constante em uma publicagdo
cientifica.

Né&o existem dados sobre a coleta que permitam reconstituir a posigao original
dos diversos elementos 6sseos na assembleia. Esta circunstancia, somada ao fato de que,
como o material estd incompleto, ndo permite discernir exatamente o numero exato de

espécimes que fazem parte da mesma.

6.2. Preparacdo do Material

A preparacdo destes fosseis pode ser dividida em duas etapas:
A primeira etapa da preparacao foi feita alguns anos antes da escolha deste material para
a elaboracdo desta dissertacdo, usando &cido cloridrico diluido, mas ndo se sabe as
conscentracbes usadas. Infelizmente, esta preparacdo com acido ndo foi feita

corretamente, visto que alguns 0ssos tiveram, a sua superficie externa corroida,
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dificultando a observacdo de alguns detalhes anatémicos. Adicionalmente, os fosseis
originalmente foram cobertos por uma grossa camada de goma laca que, devido a
preparacdo quimica, impregnando todo o material dando aos fdsseis tenha uma
coloracdo amarelada, se concentrando em algumas areas e cobrindo forames e suturas,
dificultando a observacao destas estruturas.

O segundo momento de preparacao deste material foi efetuado pelo autor, com o
auxilio da equipe do Laboratério de Paleovertebrados da UFRGS. Nesta etapa, foi
efetuada apenas uma preparacdo mecanica, onde os fosseis foram preparados usando
martelo pneumatico, instrumentos odontoldgicos, agulhas, martelos e cinzéis. Devido ao
fato de varias pecas ja estarem fragilizadas, algumas pegas ndo foram totalmente
preparadas.

Figura 27. Exemplo do dano devido ao &cido combinado com a presenca de muitas concregdes no
material, que ndo permitem a visualizacdo das caracteristicas dos 0ssos. No caso, o conjunto de vértebras

cervicas C6 até C8, em vista lateral esquerda. Escala: 5 cm.
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6.3. Desenhos

ApOs a preparagdo, os materiais foram fotografados e suas imagens foram
tradadas com os programas graficos Adobe Photoshop CS4 e Corel Photopaint X5. Os
desenhos anatdmicos foram feitos utilizando caneta nanquim Staedtler 0.2-0.3 e Rotring
0.35 em folhas de papel vegetal tamanho A4. As ilustragcdes foram depois trabalhadas
no Corel Photo-Paint X5 a fim de marcar as diferentes fraturas e concregdes com cores

diferentes.

6.4. Descricao Osteologica

Depois da elaboracdo dos desenhos, todos os elementos foram detalhadamente
descritos. Para facilitar a descricdo do material mais representativo (um cranio com
mandibula), a porcdo de rostro, em posicdo de articulacdo, recebeu a designagdo
“Conjunto A”, enquanto o “Conjunto B” corresponderia a por¢ao posterior do mesmo,
que apresenta vértebras e parte da mandibula associada. Os elementos de cranio
desarticulados ndo receberam uma designacao especifica e foram descritos em separado,
como o restante do material (Figura 28).

Na descricdo das vértebras cervicais, apenas o lado direito foi descrito, porque o
lado esquerdo estava muito danificado para permitir a visualizacdo de suas estruturas
com clareza.

Os ossos dos apéndices locomotores sdo apresentados conforme a regido do
apéndice ao qual pertencem, utilizando a nomenclatura usada em Kent & Carr (2000).
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Ossos Ossos Pds Cranianos
Cranianos

ConjuntoA - Um rostro Coluna Vertebral -Um axis mais oito vértebras, a maioria em
praticamente em posicdo de articulagdo, dividida em trés
posi¢do de articulagdo conjuntos com cobertura de osteodermas;
associado a por¢do -Vértebras com o centro vertebral ausente com
anterior de uma cobertura de osteodermas.
mandibula.

ConjuntoB - Uma porgdo Cinturas Escapular e Cintura -Um fragmento da escapula e coracdide direito
posterior de um Pélvica aoredor da cawdad? g!enmde;
cranio que estd -Um fragmento da lamina escapular;
praticamente em -Um fragmento do processo anterior esquerdo
posi¢do de deum 1llo; ) o
articulagdo, associado - A porgdo ventral incompleta de um isquio
a um por¢do posterior direito.
de uma mandibula Propddios -Um Umero direito completo;
direita. -Um fémur esquerdo completo;
-A porgao distal de um fémur direito.
Elementos  -Dois 0ssos maxilares
Desarticula desarticulados; Epipodios -A porgdo proximal de uma ulna direita;
dos -A por¢do anterior -Uma tibia esquerda incompleta.
incompleta ‘?e dois Autopédios -Um quinto metatarsal com um processo em
ramos mandibulares.

forma de gancho (hooked);
-3 falanges incompletas.

Figura 28. Tabela com todos os elementos presentes em CPEZ-239b.

Figura 29. Desenho composto com todos 0s 0ssos presentes em CPEZ-239b destacados em cinza.

6.5. Estudo morfoldgico comparativo e analise filogenética

No estudo comparativo, foram utilizados espécimes incluidos em Rauisuchoidea
(sensu Brusatte et al., 2010), com Arizonasaurus e Yarasuchus representando o0s

Poposauridea.

6.5.1. Espécimes da colecdo da Universidade Federal do Rio Grande do Sul —
UFRGS descritos para Rauisuchia:
- UFRGS-PV-0156-T: um grande cranio com mandibula adpressa, associado a algumas

vértebras cervicais e truncais (descrito por Barberena, 1978 e Azevedo, 1991).
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- UFRGS-PV-0629-T: espécime quase completo, apresentando um cranio completo e
desarticulado, com elementos pos-cranianos desarticulados (descrito por Mastrantonio,
2010).

6.5.2. Espécimes descritos na literatura

Os téxons utilizados para o estudo comparativo foram os seguintes:
Prestosuchus chiniquensis (Huene, 1942);

Rauisuchus tiradentes (Lautenschlager, 2008);

Postosuchus kirkpatricki (Long & Murray, 1995; Weinbaum, 2002, 2011);
Postosuchus alisonae (Peyer et al., 2008);

Batrachotomus kupferzellensis (Gower, 1999, 2002; Gower & Schoch, 2009);
Ticinosuchus ferox (Krebs, 1965; Lautenschlager & Desojo, 2011);
Stagonosuchus nyassicus (Gebauer, 2004; Lautenschlager & Desojo, 2011);
Arizonasaurus babbitti (Nesbitt, 2005);

Fasolasuchus tenax (Bonaparte, 1981; Desojo & Arcucci 2009);

Tikisuchus romeri (Chatterjee & Majumdar, 1987);

Polonosuchus silesiacus (Sulej, 2005; Brusatte et al. 2009);

Teratosaurus suevicus (Galton, 1985, Benton, 1986);

Yarasuchus deccanensis (Sen, 2005);

Arganasuchus dutuiti (Jalil & Peyer, 2007);

Saurosuchus galilei (Alcober, 2000; Trotteyn et al. 2011);

Decuriasuchus quartacolonia (Franca et al. 2011).

6.5.3. Analise filogenética

Apds o estudo comparativo, a Ultima etapa deste estudo foi a realizacdo de uma
andlise cladistica baseada nos dados coletados na etapa anterior, utilizando o programa
TNT verséo 1.1 (GOLOBOFF, FARRIS & NIXON, 2003). A matriz de dados utilizada foi
a de Brusatte et al. (2010) com as modificagdes feitas por Mastrantonio (2010), que seréo

discutidas mais adiante.

7. OSTEOLOGIA

7.1. Esqueleto Axial
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7.1.1. Conjunto A

Os dois pré-maxilares estdo em posicdo de articulagdo entre si e se encontram na
porcdo mais anterior do conjunto A. N&o estdo articulados com o resto dos componentes
do rostro e estdo deslocados para a direita, distorcendo a por¢do anterior deste conjunto,

como observado em vista dorsal (Figura 30).

fe.ant or vo

Figura 30. Foto (A) e ilustracdo (B) do conjunto A em vista dorsal. As areas em cinza claro sao
concrecdes e as em cinza escuro sdo fraturas. Legendas: (pmx) pré-maxilar; (mx) maxilar; (n) nasal; (vo)

vomer; (fe.ant.or) fenestra antero-orbital. Escala: 5 cm.

Em vista lateral direita, o pré-maxilar direito estd deslocado sobre a porcéo
anterior do maxilar direito. Sua forma é sub-retangular e est4d incompleto, com sua
borda anterior arredondada. O processo ascendente esta ausente, enquanto 0 processo
posterior é delgado e continuo, projetado dorso-posteriormente, mas com sua porgao
mais dorsal ausente. A borda postero-ventral do pré-maxilar é levemente curvada
anteriormente, até chegar a um espessamento que corresponderia a margem antero-
ventral da fenestra subnarinal. Em sua borda ventral, o pré-maxilar direito apresenta trés
dentes incompletos e um alvéolo aberto por fratura, mas com o dente ausente, o que

indicaria quatro dentes pré-maxilares.
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Figura 31: Detalhe da porcao anterior do rostro do Conjunto A (A) e ilustragdo do pré-maxilar direito

(B), em vista lateral. Legendas: (den) dentes, (pp) processo posterior do pré-maxilar. Escala: 2 cm.

O pré-maxilar esquerdo esta desarticulado e deslocado medialmente. O processo
posterior apresenta uma orientacdo similar ao de sua contraparte direita, mas sua por¢ao
mais apical esta incompleta. Um Unico dente incompleto esta preservado neste 0sso,
com alguns fragmentos, possivelmente de dentes e 0ssos localizados ventro-
posteriormente a borda ventral do pré-maxilar. Em vista dorsal (Figura 31), localizado
posteriormente a sutura de contato dos dois pré-maxilares, ha uma &rea levemente

cbncava que esta fraturada onde possivelmente havia o processo anterior destes 0ssos.
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Figura 32. Ossos do Conjunto A. Foto (A) e ilustracdo (B) da vista lateral direita e foto (C) e ilustracdo

(D) da vista lateral esquerda. As areas em cinza claro sdo concre¢des e as em cinza escuro sao fraturas.
Legenda: (cn) abertura do canal nasal, (d) dentario, (n) nasal, (mx) maxilar, (pmx) pré-maxilar(sp)

esplenial, (ru) &rea rugosa, (vo) vdmer. Escala: 5cm..

Dos ossos maxilares, o elemento direito do par é o que esta melhor preservado.
Apresenta uma forma retangular antero-posteriormente alongada. Seu processo
ascendente esta orientado dorso-posteriormente e se encontra com a sutura ventral do
nasal direito. A parte dorso-posterior deste processo esta ausente, com apenas uma
lamina Gssea irregular dorso-ventralmente expandida estando preservada, formando a
borda dorsal e antero-dorsal da fenestra antero-orbital. Esta parte do processo
ascendente esta localizada mais medialmente, delimitada anteriormente por uma fossa
bem marcada, na area anterior da fenestra antero-orbital (Figura 32).

A borda ventral da fenestra antero-orbital segue posteriormente, apresentando
uma pequena crista que precede um pequeno processo triangular orientado dorso-
posteriormente, localizado em sua extremidade posterior. ApoOs este processo, a borda
posterior do maxilar segue ventro-posteriomente até uma fratura irregular e obliqua,
localizada um pouco acima de sua borda ventral. A metade posterior, até proximo a area
desta fratura, a superficie lateral do maxilar € levemente achatada.

Na borda ventral do maxilar, posteriormente a borda ventral do pré-maxilar, ha
uma fratura que expde um alvéolo vazio. Apds esta fratura, a borda esta danificada,

mostrando, porém a porcdo proximal de um dente preservado, seguida por uma leve
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curvatura, até sua margem ventral ficar quase paralela a borda da fenestra antero-orbital,
permanecendo assim por todo seu comprimento ventral. Na area com a borda ventral
curvada, entre os dois primeiros dentes incompletos descritos para este 0sso, existem
trés forames.

O maxilar direito apresenta oito dentes incompletos. Do primeiro dente
preservado, apenas a ponta esta ausente. Os outros estdo mal preservados, mas as suas
formas sdo subtriangulares e alongadas, com suas faces anteriores levemente curvadas
posteriormente.

O maxilar esquerdo esta mais incompleto que sua contraparte direita (Figura 32).
Em vista lateral, a sua por¢do anterior esta fraturada, com a regido que corresponderia a
area de contato com o pré-maxilar esquerdo direcionada medialmente e com uma
superficie plana. O terco anterior de sua borda ventral estd danificado, apresentando
uma fratura sinuosa que expde pequenos fragmentos de dentes. Depois desta fratura,
esta borda segue retilinea até sua porcdo mais posterior, apresentando trés dentes
incompletos, até onde sua ponta posterior onde ha uma fratura vertical localizada logo
acima do final desta margem.

Em sua borda dorsal, o processo ascendente estd incompleto, estando preservado
apenas o inicio deste processo seguido de uma area fraturada que corresponderia ao
restante do mesmo. A lamina de 0sso que corresponderia a por¢cdo medial da fossa
antero-orbital é dorso-ventralmente expandida e estd incompleta, estando apenas
preservada a sua por¢cdo proxima a regido anterior da fenestra antero-orbital. A fossa
antero-orbital esquerda aparenta ser mais profunda do que a sua contraparte direita, mas
isto poderia ser devido a fatores diagenéticos, porque apesar da forma dos maxilares ser
semelhante, o maxilar esquerdo é mais lateralmente expandido que o direito.

Dos 0ssos nasais do Conjunto A (Figura 32), o nasal esquerdo esta incompleto,
com apenas a sua por¢do proxima ao contato com o nasal direito estando preservada. O
nasal direto, em vista lateral, estd em posicéo de articulagdo com o processo ascendente
do maxilar direito. O seu processo descendente estd medial ao processo ascendente
direito do pré-maxilar devido ao deslocamento deste.

O seu terco anterior do nasal é lateralmente comprimido. Esta area é quase
retilinea e projetada antero-dorsalmente, expondo parte do canal do nasal.
Posteriormente, 0 nasal se curva, formando uma lamina dssea de aspecto convexo. Logo
acima desta estrutura, a borda do nasal esta orientada dorso-posteriormente até ficar

paralela ao eixo sagital, onde segue posteriormente, com uma pequena depressdo na
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metade de sua extensdo. Em sua metade posterior, uma pequena crista esta projetada
lateralmente, percorrendo esta &rea até a parte ausente deste nasal. Uma parte da porcao
posterior do nasal é visivel posteriormente a parte latero-medialmente comprimida.

Associados a porcdo dorso-posterior do maxilar e posicionados medialmente
estdo dois vomeres incompletos (Figura 32). O vémer direito, em vista lateral, € uma
lamina Ossea de formato irregular, com seu processo anterior fraturado e deslocado
dorsalmente, com uma porgéo posterior apresentando uma pequena depresséo, limitada
ventro-anteriormente por duas pequenas cristas incompletas e lateralmente expandidas.
O fragmento de vomer esquerdo, em sua porcao ventral, apresenta um processo 0Sseo
de forma oval levemente achatada latero-medialmente, localizada ventralmente a sua
porcdo anterior. N&o é possivel observar se esta estrutura seria uma fenestra ou é apenas
uma porcao do 0sso que foi quebrada.

Da mandibula associada, o ramo mandibular direito se encontra incompleto e em
conjunto com o restante do rostro. Apenas o dentario esta visivel em vista lateral. E um
0sso alongado antero-posteriormente, de aspecto afilado, levemente curvado em sua
porcdo anterior, com uma pequena expansdo dorsoventral em sua extremidade anterior.
Estdo preservados a porcdo ventral de cinco dentes incompletos e ndo é possivel
observar os alvéolos. O ramo mandibular esquerdo, em vista lateral, encontra-se entre o
maxilar esquerdo e o direito. Nesta vista, apenas o dentério esta visivel, apresentando
uma fratura na sua extremidade anterior e com sua extremidade posterior mais completa
do que a do dentéario direito, cuja margem foi afetada por preparacdo quimica, o que nédo
permite a identificacdo da sutura ou se ha fragmentos de outros 0ssos em posicao de
articulacdo. Na porcdo medial da hemi-mandibula direita, em vista lateral esquerda, um
esplenial estd em posicdo de articulagdo com o dentério direito. A porcdo dorsal do
esplenial ndo é visivel devido a presenca do ramo mandibular esquerdo, mas a sua
forma exposta é de um osso de forma triangular, com uma ponta direcionada
anteriormente e a borda ventral seguindo obliquamente a margem ventral do dentério,
até préximo a sua borda posterior, seguindo dorsalmente por uma sutura sinuosa na area

de fratura (Figura 32).
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7.1.2. Conjunto B:

Em vista dorsal (Figura 33), as suturas dos 0ssos dérmicos foram erodidas o que
destacou melhor o contato entre 0s 0ssos. Entretanto, estas suturas aparentavam néo
estar totalmente fusionadas. A extremidade anterior do teto craniano é formada pelas
porcOes posteriores de dois frontais incompletos, sendo que o frontal direito estd melhor
preservado que o esquerdo ja que este apresenta uma fratura em grande parte de sua
porcdo lateral. O frontal tem forma de uma lamina dssea sub-retangular achatada
dorsoventralmente, que faz contato latero-posteriormente com a borda dorso-medial do
pos-frontal. Posteriormente, uma grande sutura (cuja largura foi afetada durante a
preservacao) delimita a articulacdo dos pds-frontais e frontais com a margem anterior
dos parietais. Os pos-frontais sdo pequenas estruturas de formato circular achatado
dorsoventralmente que formam, junto a margem lateral dos frontais e a margem anterior
dos pds-orbitais, as bordas dorso-posteriores das érbitas. Este detalhe estd mais bem
preservado no lado direito do cranio.

O pébs-orbital direito estd mais bem preservado. Em vista dorsal, esta articulado
ventro-lateralmente com o pos-frontal, seguindo lateralmente até formar um processo,
projetado ventralmente, que formaria parte da margem ventro-posterior da Orbita. Do
pos-orbital esquerdo restou apenas a por¢do proxima a articulagdo com 0s outros 0ssos
do teto craniano. Ndo é possivel discernir se existe um ou dois parietais porque a
superficie dorsal esta muito fraturada e uma sutura ndo estd clara. Devido a isso,
descrevemos o parietal como um Unico 0sso que esta localizado no tergco médio do teto
craniano. Em vista dorsal, apresenta seu ter¢co central com forma sub-retangular,
lateralmente expandido, enquanto a sua por¢do anterior se expande latero-anteriormente
até se articular com a margem posterior do frontal e do pds-orbital através de uma
grande sutura. De seu terco central, dois processos posteriores estdo projetados latero-
posteriormente, delimitando a margem posterior do cranio com a regido occipital e
formando a borda dorsal e dorso-posterior da fenestra supratemporal. Destes processos,
o direito esta mais completo.

A borda da fenestra supratemporal direita esta mais completa que a esquerda,
ndo havendo evidéncia de nenhuma crista ou rugosidade em nenhuma delas. Na borda
lateral do parietal, sagitalmente a fenestra supratemporal, aparenta existir uma pequena
crista que margeia a fenestra supratemporal, mas esta estrutura é devida a uma fratura

no parietal.
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Figura 33. Foto (A) e llustragdo (B) do Conjunto B em vista dorsal. Legenda: (an) apéfise neural, (ax)
Axis, (f) frontal, (mand) mandibula, (osteo) osteodermas, (pa) parietal, (po) pés-orbital, (pof) pds-frontal,

(sq) esquamosal, (so) supra-occipital, (q) quadrado, (gj) quadrado-jugal. Escala: 5 cm.

Em vista lateral direita (Figura 34), a borda dorso-posterior da 6rbita se curva
latero-ventralmente, na forma de um processo composto de parte do pés-frontal e de um
pos-orbital incompleto, delgado e alongado dorso-ventralmente, projetado ventralmente,
culminando em uma &rea arredondada.

A porcdo posterior do parietal apresenta uma sutil curvatura em sentido ventral.
Em vista lateral direita, € possivel visualizar que o corpo deste osso forma toda a parede
dorsolateral da porcdo dorsal do neurocranio. Nesta vista, a condicdo do material ndo
permite inferir a presenca de uma sutura entre o parietal com os 0ssos mais dorsais do
neurocranio.

O esquamosal direito € uma barra éssea, achatada latero-medialmente, que esta
posicionada ventralmente a partir de sua sutura com o parietal, culminando em uma area

arredondada, que delimitaria a borda dorso-posterior da fenestra infratemporal, com um
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deslocamento projetado anteriormente. Ndo ha evidéncia de um processo anterior
(“stepped” segundo BRUSATTE et al., 2010, seria uma proje¢do anterior do
esquamosal na fenestra infratemporal) na borda anterior do esquamosal.

Posteriormente ao esquamosal esta localizado um ramo incompleto do quadrado-
jugal direito. Este esta deslocado postero-lateralmente e se encontra mais medialmente
do que o esquamosal, proximo a uma area lateral da regido occipital. Uma porcéao
ventral do quadrado-jugal se encontra associada & borda dorsal do fragmento de
mandibula direita que esta associada a esta parte do cranio.

Em vista lateral direita, o prootico estd presente, mas sua forma exata e as
suturas com os outros elementos ndo estéo aparentes. Antero-ventralmente, sua margem
anterior faz contato com o lateroesfendide e forma a borda posterior do forame
trigeminal (passagem para o nervo trigeminal =V). A area ao redor deste forame no lado
direito estd expandida e fraturada. Ventro-posteriormente ao prodtico, um grande
fragmento de um o0sso indeterminado, de forma circular com a uma depresséo concava
em sua porcdo dorsolateral, cobre a face lateral direita do neurocréanio, junto com uma
concrecdo composta de fragmentos de rocha e pequenos fragmentos de o0sso. A
condicdo fraturada ja& mencionada impossibilitou um melhor preparo desta area para
estudo.

Ainda em vista lateral direita, estdo preservados duas partes incompletas do
quadrado direito. A primeira seria uma parte da porcdo dorsal, que se encontra
associada a porcdo lateral do quadrado-jugal. A outra corresponderia ao seu terco
ventral, que se encontra ainda em posi¢do de articulagdo com a porcdo posterior da
mandibula direita. Esta porcdo da mandibula esta deslocada posterodorsalmente e esta

posicionada dorsalmente sobre a parte posterior do cranio.
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Figura 34. Foto (A) e llustragdo (B) do Conjunto B em vista lateral direita. Legenda: (ar) articular, (ax)
axis, (C3) terceira vértebra cervical, (eo) exoccipital, (osteo) osteodermas, (pa) parietal, (par) pré-
articular, (po) pés-orbital, (p.d.q.) porcéo dorsal do quadrado, (p.v.q.) por¢do ventral do quadrado, (so)

supraoccipital, (sq) esquamosal. Escala: 5 cm.

A maioria dos o0ssos dérmicos do lado esquerdo do cranio se encontra
desarticulada ou ausente, expondo 0 neurocranio em vista lateral (Figura 35). A
auséncia de suturas parece indicar que o prootico esquerdo, incompleto, ocupa toda a
porcao dorsal do neurocranio, logo abaixo do parietal e separado deste por uma fratura.
Sua margem anterior é sinuosa e segue postero-ventralmente até uma fossa lateral, onde
esta o forame trigeminal, dorso-posteriormente a uma grande fratura. Esta area segue
mais profunda a partir da sua margem anterior até se curvar anteriormente formando
uma estrutura similar a um canal que seria o canal para a passagem dos tubos de
eustaquio. Toda esta parte sofreu uma torcao para a esquerda num angulo de pouco mais
que 45°.

Em sua face lateral, o prodtico esquerdo é margeado ventralmente por uma area
concrecionada localizada ventralmente. Dorsalmente a esta area hé a porgéo incompleta
da crista proética, destacada do resto da area lateral do prodtico por ser expandida
lateralmente e com uma cavidade ovalada localizada ventralmente. A forma desta area e
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a posicao do forame seriam similares ao encontrado do lado direito do cranio. Tirando o
forame trigeminal ndo h& outras evidéncias de forames neste 0sso.

Os basiesfenoides estdo desarticulados entre si e estdo deslocados no plano
sagital, com o esquerdo estando orientado mais dorsalmente enquanto que e o direito
estd localizado mais ventralmente. O basiesfendide esquerdo esta deslocado
lateralmente, acompanhando a deformagéo da porgéo anterior do neurocranio. A porcao
ventral do basiesfenoide direito € visivel nesta vista e sua forma é sub-retangular com
uma fossa ndo muito profunda em seu terco mais posterior. Ndo ha evidéncia do
basipterigdide.

Um fragmento da porc¢do dorsal do esquamosal esquerdo esta presente, mas esta
deslocado, localizado ventralmente a uma abertura formada a partir de um
prolongamento composto por uma parte de concrecdo e outra da porcdo posterior do
basiesfenoide deixando apenas a porcao postero-lateral do esquamosal esquerdo visivel.

O quadrado-jugal esté dividido em duas partes. O seu terco dorsal se encontra
associado a uma concrecdo e estd lateralmente deslocado, localizado ventro-
lateralmente ao forame magno. A outra parte do quadrado-jugal esta situada préximo a
porcdo posterior do Conjunto B, lateralmente as vértebras cervicais associadas. Sua
forma é de um osso trirradiado, que apresenta um processo anterior medialmente
direcionado, cuja extremidade anterior se encontra proximo da regido medial do
basiesfenoide esquerdo. Outro ramo esta orientado dorsalmente, localizado lateralmente
ao quadrado esquerdo, que acompanha posteriormente todo o corpo do quadrado-jugal
ao longo de um processo posterior do quadrado esquerdo que se estende um pouco antes
da cabeca de articulagdo ventral deste osso. Um fragmento da face medial do quadrado-
jugal, voltado mais medialmente, estd em posicdo de articulacdo com a superficie
articular do quadrado.

Ainda em vista lateral esquerda, o quadrado estd em posicéo de articulagdo junto
com o quadrado-jugal, mas esta orientado mais medialmente entre os processos dorsais
e posteriores deste 0sso e localizado proximo a face lateral esquerda das vértebras
cervicais. Sua forma é de um o0sso alongado anteroposteriormente, com um corpo
convexo ndo muito expandido latero-medialmente, que termina em uma éarea articular
levemente cOncava e latero-medialmente expandida.

Um pequeno fragmento, de orientacdo anterior, que esta em posicdo de
articulacdo com a borda medial do quadrado e latero-ventralmente a terceira vértebra

cervical, seria um fragmento da por¢do medial do articular da mandibula esquerda.
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Figura 35. Foto (A) e ilustracdo (B) do Conjunto B em vista latero-ventral esquerda. Legendas: (an)
angular, (ar) articular, (bs) basiesfendide, (pr) pro6tico, (gj) quadrado-jugal, (q) quadrado, (sa)

suprangular, (sq) esquamosal, (V) forame trigeminal. Escala: 5 cm.

A regido occipital estd incompleta, estando preservada apenas sua porcao dorsal.
Ha dois fragmentos do exoccipital que delimitam o forame magno e duas barras 6sseas
que seriam a porcdo dorso-posterior do basioccipital (Figura 36). Houve um
deslocamento anterior desta regido, resultando que a parte posterior do neurocranio esta
antero-ventralmente posicionada no cranio e outro deslocamento que alterou
horizontalmente esta area. Isto € inferido com base no arranjo incomum dos occipitais
relativo ao resto do cranio e a auséncia das porcOes laterais dos exoccipitais, dos
processos paraoccipitais dos opistoticos e o desnivelamento entre as suturas do
supraoccipital com 0s exoccipitais.

O supraoccipital é de formato subtriangular, fazendo contato dorsalmente com a
margem posterior do parietal e descendo ventralmente com expansdes laterais, até se
articular com os exoccipitais. A borda lateral esquerda e ventral deste 0sso sdo
distorcidas, possivelmente por compresséo, que resultou na por¢do esquerda deste 0sso
estar relativamente menor que a direita e a borda ventral estar torta. Uma crista dorsal
levemente distorcida estd presente neste 0sso. Lateralmente, hd uma fossa ndo muito

profunda de cada lado da crista.
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Os exooccipitais formam a borda latero-posterior do forme magno. Estes estdo
em posicdo de articulagdo com o occipital dorsalmente ao longo da margem ventral
deste osso. O exooccipital esquerdo apresenta seu processo posterior mais completo,
com um fragmento do condilo occipital do basioccipital ainda articulado.

Associado a este conjunto esté a porcdo posterior incompleta da hemi-mandibula
direita. Em vista lateral direita, ndo € possivel identificar as suturas do supra-angular,
angular e do articular. Esta porcdo de hemi-mandibula € alongada antero-
posteriormente, com sua borda ventral curvando antero-posteriormente até a margem
posterior do articular. Ventralmente a este contato ha uma crista bem marcada que segue
paralela a margem dorsal e vai reduzindo de altura até chegar a face postero-lateral do
articular (Figuras 34-35).

Em vista lateral esquerda, apenas a porcao posterior do pré-articular e a face
medial do supra-angular estdo preservadas. O pré-articular é expandido antero-
posteriormente, com a sua borda dorsal seguindo paralela a margem ventral até uma
mudanca de orientacdo em sentido dorso-posterior. O supra-angular é um osso plano,

com uma depressao em sua superficie medial (Figura 35).

Figura 36. Foto (A) e llustracdo (B) (apenas do cranio, com as vértebras cervicais e matriz removidos
para indicar os elementos preservados nesta regido) do Conjunto B em vista occipital. Legenda: (co)
fragmento do cdndilo occipital, (eo) exo-occipital, (fm) forame magno, (oc) occipital, (o) supra-occipital.

Escala: 1 cm.
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7.1.3. Elementos desarticulados do cranio

Um maxilar esquerdo (Figura 37) e direito (Figura 38) encontrados isolados na
assembleia, ndo apresentam grandes variacbes morfologicas em relacdo aqueles
presentes no Conjunto A. A variacdo mais distinta entre estes dois elementos seria que,
em vista lateral, o maxilar direito é mais alongado antero-posteriomente enquanto que o
maxilar esquerdo é comparativamente mais curto e apresenta o0 seu tergo anterior mais
dorsoventralmente expandido. Os fragmentos de dentes preservados nos maxilares sdo
similares aos encontrados no Conjunto A, mas ndo € possivel discernir 0 nimero de
alvéolos que estes 0ssos possuem. Em vista medial, ambos os maxialres apresentam
restos de placas dentéarias de formato levemente retangular, que estdo em posicdo de
articulacdo com estes 0ssos e com os dentes. Na face medial das placas preservadas em

ambos os maxilares ha alguns pequenos forames.

Figura 37. Foto (A-B) e llustragdo (C-D) do maxilar esquerdo desarticulado. Legenda: (fo) forame,
(mxp) processo palatal do maxilar, (mxa) processo ascendente do maxilar, (pd) placa dentaria. Escala: 5

cm.
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Figura 38. Foto (A-B) e llustracdo (C-D) do maxilar direito desarticulado. Legenda: (fo) forame, (mxp)
processo palatal do maxilar, (pd) placa dentéria. Escala: 5 cm.

Em vista dorsal (Figura 39), o maxilar desarticulado direito tem uma forma
alongada, comprimida latero-medialmente, com a sua por¢éo anterior apresentando uma
curvatura de orientacdo medial, formando o processo palatal (= processo antero-medial,
GALTON, 1985). Este processo se estende um pouco além da borda anterior do maxilar
(Figura 39). Em sua face anterior deste maxilar existe uma pequena abertura vertical
que serviria para a passagem do forme rostrolateral. Esta estrutura € mais bem
observada no maxilar esquerdo. No maxilar direito ha uma fratura que comeca em sua
margem anterior e segue posterio-lateralmente pela face lateral deste osso, que quando
comparado ao maxilar esquerdo, estaria na regido correspondente onde haveria o forame

rostrolateral, mas ndo € possivel discernir esta caracteristica com clareza.
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Figura 39. Foto (A-B) e llustracdo (C-D) dos maxilares direito e esquerdo isolados em vista dorsal.

Legenda: (mxp) processo palatal do maxilar. Escala: 2cm.

Os dois nasais desarticulados foram preservados juntos, mas ndo em posicédo de
articulacdo entre si (Figura 40). O nasal esquerdo tem sua por¢do anterior orientada
horizontalmente, com a sua por¢do posterior se projetando antero-posteriormente.
Anteriormente, no nasal esquerdo, observa-se uma parte do processo antero-dorsal
deste 0sso e parte da margem posterior da narina externa. Uma fratura ao longo da area
rugosa na face laterodorsal deste nasal gerou uma fratura que dividiu em duas partes a
sua porgdo posterior. O nasal direito aparentemente, sofreu uma compressao, estando
com formato concavo e com a borda lateral direcionada medialmente.

Em vista medial, existe uma lamina de 0sso, orientada sagitalmente, que poderia
ser uma lamina dssea que dividiria 0s septos nasais, mas 0 mais provavel é que seja uma
parte medial do nasal que estd deslocada ventralmente. O nasal esquerdo esta
comprimido lateralmente, sendo representado apenas pela por¢do que faria contato com
o nasal direito. Em vista lateral, a compressdo do nasal esquerdo é mais aparente.

A forma dos nasais é similar aos dos encontrados no Conjunto A. Apesar das
deformacdes sofridas, o nasal esquerdo apresenta uma depressdo em sua porgédo

posterior seria similar a encontrada no nasal direito do Conjunto A.
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ndir.

Figura 40. Fotos do nasal direito (n. dir) e esquerdo (n. esq) desarticulados em vista dorsal (A) e ventral
(B). Escala: 2 cm.

H& apenas um lacrimal e um pré-frontal esquerdos, em posicdo de articulacéo,
(Figura 41) nesta assembleia. Estes estdo associados a por¢édo ventral de uma sequéncia
de vértebras cervicais. Em vista lateral, o lacrimal tem uma forma retangular, com sua
extremidade posterior levemente expandida dorso-ventralmente e a porcdo anterior do
estd incompleta. Dorso-posteriormente ocorre um espessamento, formando uma crista
que se estende até o fim da margem dorsal e segue ventralmente pela borda posterior.
No final desta crista, localizado ventro-posteriormente, existe uma pequena estrutura
que seria a margem dorsal do canal lacrimal.

O pré-frontal associado ao lacrimal esquerdo apresenta uma porc¢do anterior de
aspecto triangular, com o vértice direcionado posteriormente (Figura 41). Este vértice



85

Seria um pequeno processo se projeta posteriormente cuja ponta esta fraturada. Sua area
de articulacdo com o lacrimal é uma superficie ampla, que ocupa toda a margem
anterior do corpo principal do pré-frontal.

Figura 41. Foto (A) em vista ventral de um conjunto de vértebras cervicais com o lacrimal e pré-frontal
esquerdo associado; (B) foto apenas do lacrimal e do pré-frontal; (C) ilustracdo de (B). Legenda: (1)

lacrimal, (prf) pré-frontal. Escala: 2 cm.

De elementos mandibulares isolados h& dois ramos mandibulares parciais, um
direito (Figura 42) e um esquerdo (Figura 43), ambos muito danificados, foram
encontrados na assembleia. O direito se encontra em melhores condi¢bes que o
esquerdo. O ramo mandibular esquerdo estd mais latero-medialmente expandido, que
ocasionou a fragmentacéo e a distor¢cdo de sua forma, bem como a orientacdo de sua
margem dorsal portadora da denticdo. Desse modo, a primeira vista, este fragmento
acabou ficando muito parecido uma hemi-mandibula direita, mas fica claro que é um
pedaco do ramo esquerdo devido a presenga de fragmentos do esplenial em sua face
medial.
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A hemi-mandibula direita (Figura 42), em vista dorsal, € alongada e comprimida
latero-medialmente, sofrendo uma tor¢do em sentido medial mais acentuada em seu
terco anterior e posterior. Devido a sua condicdo de preservagdo, é possivel que esta
torcdo tenha sido aumentada por acdo diagenética, principalmente no seu terco
posterior. Apesar da evidéncia de alvéolos e dentes, estes estdo muito danificados ou se
encontram com concre¢des, 0 que impede estabelecer o nimero exato de alvéolos por
dentéario. Porém, € possivel observar que ha cinco dentes incompletos, cuja porcao
preservada € latero-medialmente comprimidos, em sua extremidade dorso-posterior.

Em vista medial, a area de articulacdo da sinfise mandibular da hemi-mandibula
direita estd fraturada. E possivel observar uma série de dentes incompletos e a parte
superior da margem dorsal das placas dentérias, proximas ao terco posterior do dentério.
Nesta mesma vista, o esplenial esta presente. E um osso alongado, cuja extremidade
anterior se encontra com a margem posterior da area que aproximada do contato da
sinfise mandibular através de um longo processo anterior que depois segue dorsalmente
até préximo a borda dos dentes. Apesar de sua margem dorsal estar fraturada e ndo ser
possivel seguir sua trajetoria apos o terco posterior da hemi-mandibula, a sua margem

ventral segue toda a extensao ventro-medial deste ramo.

Figura 42. Foto (A e C) e ilustracdo (B e D) do ramo mandibular direito incompleto. Legenda: (d)

dentério; (sp) esplenial. Escala: 5 cm.
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A hemi-mandibula esquerda (Figura 43) € 0 ramo que Se encontra em pior
condicdo de preservagdo. Uma fratura perto de sua metade posterior mostra a estrutura
interna da mandibula, mostrando uma lacuna mesialmente localizada que seria o canal
de Meckel. Em vista medial, por esta fratura, o dentario estd localizado mais

lateralmente enquanto a borda do esplenial se encontra medialmente.

Figura 43. Fotos (A e C) e ilustracdo (B e D) do ramo mandibular esquerdo incompleto. Legenda: (d)
dentario; (sp) esplenial. Escala: 5 cm.

Nos ramos mandibulares desarticulados, o direito apresenta uma série de
fragmentos de dentes, sendo que existem pelo menos oito dentes incompletos. Nao é
possivel determinar a quantidade de alvéolos. N&o ha evidéncias de placas dentérias. No
ramo mandibular esquerdo, ha seis fragmentos de dentes preservados, sendo que destes,
0 que se encontra dentro na fratura seria possivelmente um dente ndo eclodido (Figura
44). Dorso-anteriormente a este dente ndo eclodido ha um dente bem preservado, que
apesar de sua ponta esta ausente, € o melhor da assembleia CPE2-239b. Este dente é
latero-medialmente comprimido, curvado antero-posteriormente com algumas pequenas
serrilhas na borda anterior. Neste, podemos identificar pequenas serrilhas na sua borda

anterior.
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Figura 44. Hemi-mandibula esquerda desarticulada (A) e (B) detalhe da area com o dente ndo eclodido

com o dente contornado em vermelho e indicado por uma flecha. Escala: 5 cm.

Um fragmento da porcdo posterior de uma hemi-mandibula esquerda esta
preservado e desarticulado (Figura 45). Em vista lateral, a parte anterior deste fragmento
é formado pela porcdo posterior de um supraangular incompleto, localizado antero-
dorsalmente com a face lateral do ramo anterior do pré-articular localizado
ventralmente. O articular esta preservado, com apenas algumas fraturas, e ocupa toda a
area posterior deste fragmento. Sua forma é levemente triangular com o seu vértice, que
seria sua area de articulacdo, direcionado posteriormente, de aspecto arredondado. Na
borda dorsal do articular, logo ap6s uma fratura localizada na sua borda dorso-anterior,
existe uma crista projetada lateralmente, levemente perpendicular cuja altura vai
diminuindo até proximo a porcao posterior do articular.

Em vista medial, uma grande concre¢do ocupa toda a porcdo medial deste
fragmento. A face medial do supraoccipital ocupa a porcdo dorso-anterior enquanto que
fragmentos incompletos do pré-articular ocupam a regido ventral do fragmento de
posterior de mandibula esquerda. Na porcéo posterior, localizado apds uma area de
fratura e uma concre¢do ha o processo medial da regido retro-articular do articular. Este
processo forma uma base ventral para uma fossa localizada dorso-posteriormente na

face medial do articular.
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Figura 45. Fotos (A e C) e ilustracdo (B e D) da porcdo posterior incompleta da uma mandibula
esquerda. Legenda: (sa) suprangular, (an) angular, (pra) pré-articular, (m) processo medial da regido

retro-articular. Escala: 5 cm.

7.1.4. Coluna vertebral:

Da coluna vertebral, estdo preservadas sete vértebras cervicais, separadas em
trés conjuntos (Figura 46) e trés vértebras incompletas, representadas apenas por partes
dos arcos neurais, ndo sendo possivel inferir quais as suas posi¢des na série vertebral
(Figura 49). Das vértebras cervicais, com excecao do axis e da terceira vértebra cervical,
apenas o lado direito estd preservado a ponto de poder identificar suas estruturas,
enquanto que o lado esquerdo foi totalmente danificado pelo &cido durante a
preparacdo. Adicionalmente ha quatro costelas cervicais incompletas, com as mais bem
preservadas em posi¢édo de articulacdo com as veértebras C5, C7 e C8 e apenas a por¢ao

dorsal da costela preservada na C6.
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Conjunto B

Figura 46. VVértebras e costelas cervicais presentes em CPEZ-239b, separadas em 3 conjuntos diferentes.
O padrédo de fratura entre os conjuntos de vértebras mais com as vértebras do Conjunto B indica um
padrdo de articulacdo entre os mesmos, 0 que indicaria que estas vértebras pertenceriam aoc mesmo
animal.

Os trés conjuntos de vértebras cervicais sdo compostos por: uma parte formada
pelo axis e a terceira vértebra cervical (C3) que estdo associados a porcao posterior do
cranio descrito como conjunto B; uma parte composta pela por¢do dorsal da apdfise
neural e os osteodermes da terceira vértebra, somados a quarta e quinta vértebras (C4 e
C5) e uma ultima porcdo formada pelas sexta, sétima e oitava vértebra cervicais (C6, C7
e C8) (Figura 46). Ndo ha evidéncia do atlas porque todos os elementos ventrais
préximos do forame magno foram perdidos.

Na extremidade mais anterior da primeira sequéncia cervical, em vista lateral
direita uma grande concrecédo carbonatica cobre toda a porcao anterior do axis, deixando
apenas sua apofise espinhal e a metade posterior de seu centro vertebral expostos. No
axis ha uma pequena fossa, localizada lateralmente, préxima a uma fratura que esta na
porcdo anterior da vértebra. Sua pos-zigapdfise direita foi fraturada junto com a pré-
zigapdfise direita da vértebra C3, devido a uma tor¢do que deslocou esta Gltima vértebra
mais dorsalmente. No axis ha também um espessamento na margem posterior do centro
vertebral. A apofise neural do axis, em vista lateral, € uma Iamina 0ssea achatada latero-
medialmente de forma subtriangular que esta projetada posterodorsalmente, com uma
margem dorsal apresentando uma forma convexa e uma borda irregular, culminando

dorsalmente com alguns pequenos fragmentos de osteodermes em sua borda posterior.
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A C3 é a Unica vértebra onde é possivel observar, em vista posterior, a abertura
do canal neural em forma de “gota”, com uma ponta direcionada dorsalmente. Isto se
deve a uma fratura que exp6s a parte posterior do arco neural. O canal se encontra
preenchido por sedimento e a abertura estd coberta por uma grossa camada de laca, o
que impediu sua devida preparacdo, pelo com o receio de danificar ainda mais esta

estrutura.

Figura 47. Foto (A e C) e ilustracdo (B e D) dos dois conjuntos contendo apenas vértebras cervicais
(respectivamente, da quarta [C4] até a oitava [C8] cervical) em vista lateral direitas. Legenda: (apn)
apofise neural; (prz) pré-zigapdfise; (poz) pos-zigapofise; (fossa) fossa localizada na porcéo latero-ventral
do centro vertebral; (di) diap6fise; (podl) Iamina pds-zigopofiseal; (cpol) 1amina centropészigapofiseal,;

(c) costela; (osteo) osteodermes. Escala: 5 cm.

O segundo conjunto de vértebras (Figura 46-47), formado pelas vértebras C4 e
C5, em vista lateral, apresenta em sua borda anterior uma projecdo arredondada que
corresponderia a porcdo preservada da apofise neural da veértebra C3 presente no
conjunto descrito anteriormente, mas uma concre¢ao nesta area impende confirmagéo
desta hipotese. A fileira de osteodermes deste conjunto estd mais lateral do que do
conjunto seguinte, principalmente em seu terco mais anterior. A apéfise neural da C4
esta coberta por uma camada de concrec¢do, enquanto que apenas a por¢ao posterior da
C5 esta visivel. A margem dorsal da vértebra C5 esta bem destacada, principalmente de

sua metade até as poOs-zigapofises. Uma area concrecionada ocupa toda a regido ventral
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desta vértebra, do contato com a C4 até a sua borda posterior. Uma costela esta em
posicdo de articulagdo com a vértebra C5, mas a concrecdo impede que sua forma de
articulacdo esteja visivel. Desta costela, a sua por¢do preservada é area de articulacéo
com a vértebra e sua porcdo anterior tem forma antero-posteriomente alongada, com o
processo anterior da costela de forma subtriangular se afinando anteriormente enquanto
que sua porgéo posterior se encontra fraturada.

O terceiro conjunto de vértebras cervicais (Figura 46-47) estd mais bem
preservado gque os anteriores. Neste, a forma cuboide dos centros vertebrais, em vista
lateral, pode ser mais bem verificada. A vértebra C6 apresenta uma fossa em sua porcao
ventral e € a Unica que apresenta a superficie ventral do centro da vertebra preservado.
Em vista ventral, existe ali uma pequena depressdo que € paralela ao eixo sagital. Esta
depressdo aparenta estar margeada por duas pequenas cristas que percorrem da borda
interna de uma superficie articular do centro até a outra. As outras duas vértebras
apresentam sua porcdo ventral muito concrecionada, deixando poucas areas expostas na
C7 e na C8. A apofise neural destas vértebras também esta visivel. Em vista lateral, a
sua forma é de uma lamina antero-posteriomente ampla e ndo muito alta (Figura 49).

Como em todas as vértebras cervicais, as diapdfises sdo conectadas com as
zigapofises por uma série de laminas prézigapofisiais e pdszigapofisiais, mais aparentes
na C8 enquanto que a lamina centroposzigapofisial, que conecta o centro da vértebra
com as zigapofises estd mais bem preservado na C5 do que na C8, ja que nesta ele

ultima esta lamina foi erodida.
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Figura 48. Fotos (A e C) e ilustracdes (B e D) apenas da vértebra C6 em vista anterior (A-B) e apenas a
vértebra C8 em vista posterior (C-D). Legenda: (apn) apdfise neural da vértebra C7; (prz) pré-zigapofise;

(poz) pds-zigapdfise; (di) diapofise; (pp) parapdfise; (c) costela; (osteo) osteodermes. Escala: 5 cm.

A parapofise estd mais bem preservada na C8 e esta posicionada antero-
ventralmente no centro vertebral, com uma diapofise presente em um curto processo
transverso. O processo transverso e sua forma de articulagdo com o tubérculo de um
fragmento proximal de uma costela estdo mais bem preservados na C7. A forma das
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costelas preservadas é similar a da presente em C5, mas a sua borda anterior € mais
arredondada.

Depois da série cervical, existem outras trés vértebras incompletas que nédo
apresentam o centro vertebral (Figura 49). Estes estdo mais incompletos que as
cervicais, 0 que ndo permite a visualizacdo de todas suas caracteristicas, afora as
apofises neurais e a presenca de processos laterais. Estes arcos neurais também
apresentam duas fileiras paralelas de osteodermes em posicdo de articulagdo com as
apofises neurais em duas vértebras. A forma destes osteodermes € similar aos dos
encontrados na sequencia cervical descrita acima, mas os osteodermes estdo danificados
e nenhuma estrutura pode ser identificada na sua face dorsal. Devido a condigdo que
estas se encontram, ndo é possivel estabelecer a qual parte da coluna vertebral elas

pertenceriam.

I
Figura 49. Outras vértebras incompletas da assembleia CPEZ-239b em vista lateral esquerda (A), dorsal

(B) e anterior (C). Legenda igual a dos desenhos anteriores. Escala: 2 cm.

N&o existe nenhum osteoderme isolado para CEPZ-239b, todos estdo em posicao
de articulacdo com as apofises neurais das vértebras (Figuras 47 e 49). No caso das
vértebras cervicais, 0s osteodermes estdo dispostos num arranjo de duas fileiras
paralelas. Apenas nesta sequéncia é possivel observar as estruturas dos osteodermas, ja
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que os das vértebras de posicionamento incerto estdo com sua superficie dorsal muito
danificada. Nas vértebras C4 e C6, nenhum osteoderme apresenta sua borda anterior
preservada enguanto que as bordas posteriores apresentam uma concavidade no terco
central que. Em vista dorsal, observa-se ali uma pequena crista de orientacdo antero-
posterior que divide o osteoderme em depressdes rasas.

H& ainda duas costelas cervicais esquerdas nesta assembléia (Figura 50). Estas
estdo posicdo de articulacdo entre si, mas as suas areas de articulagdo com as vértebras
foram perdidas. Em vista lateral, sua forma é alongada, delgada com uma leve curvatura
posterior. Na porcdo proximal da segunda costela, posteriormente a uma expansdo
bifurcada onde estariam o capitulo e o tubérculo ha uma pequena lamina posterior que
se estende posteriormente e segue ventral pela borda posterior da costela, reduzindo
gradativamente de altura até desaparecer proximo a metade da costela. A por¢do mais

ventral de ambas as vértebras esta ausente.

Figura 50. Duas costelas cervicais esquerdas isoladas em vista lateral. Escala: 2 cm.

7.2. Esqueleto Apendicular

7.2.1. Cinturas

Da cintura escapular, esta preservada apenas a regido préxima a fossa glendide
de um conjunto escapula+coracoide direito e um fragmento da lamina escapular, mas
ndo e possivel discernir de qual lado (Figura 51).

Em vista lateral, o fragmento de escdpula+coracéide apresenta sua porcdo
anterior com uma forma sub-retangular. Sua margem dorsal é continua, seguindo
posteriormente até uma fratura semi-circular que esta no terco central do corpo do 0sso.

ApoOs esta fratura, a margem dorsal segue posteriormente em um nivel mais ventral do
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que a sua contraparte anterior. A borda ventral do coracdide segue retilinea antero-
posteriormente até atingir a borda espessa da fossa glenoide. Esta, por sua vez, é
concava, de forma semilunar, e ocupa grande parte da porc¢éo ventral do 0sso. A porgéo
preservada da borda posterior do coracoide é relativamente reta dorso-ventralmente
(Figura 51).

Em vista medial, o coracoide ndo apresenta nenhuma estrutura notavel, havendo
apenas um espessamento lateral em seu terco posterior. A borda ventral da fossa
glendide apresenta uma orientacdo lateral direcionada ventro-posteriormente, com toda
a sua margem anterior proxima a um espessamento localizado anteriormente a fossa
glendide. Anteriormente a cavidade glendide ha uma fratura com margem arredondada
que corresponderia a abertura do forame do coracdide.

O fragmento de escapula esquerdo, em vista lateral (Figura 51), € um 0sso
expandido antero-medialmente com todas as suas bordas danificadas. A borda anterior €
sinuosa e segue dorsalmente até curvar-se postero-dorsalmente formando uma area
convexa levemente arredondada posteriormente, que ocupa grande parte de sua porgéo
dorsal. Apds isto, a borda segue ventralmente até uma area de fratura levemente
arredondada localizada na sua porcao ventral. Em vista anterior e posterior, o fragmento
de escépula apresenta-se como uma lamina, comprimida latero-medialmente, que

apresenta uma curvatura em sentido medial.



97

cor

Figura 51. Fragmento de um coracéide+escapula, estando preservado toda a area da fossa glendide (A) e
um fragmento de lamina escépular (B) em vista lateral. Legenda: (cor) coracoide; (es) escapula; (cf?)

possivel abertura do forame coracoide; (gf) fossa glendide. Escala: 2 cm.

7.2.2. Elementos da cintura pélvica

Os Unicos elementos de cintura pélvica presentes em CPEZ-239b sdo uma
porcao ventral incompleta de um isquio esquerdo e um fragmento do processo anterior
do ilio direito (Figura 52).
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Figura 52. Uma porcéo ventral de um isquio esquerdo em vistas dorsal (A) e ventral (B) e o fragmento de

um processo anterior do ilio direito em vista lateral (C). Escala: 5 cm.

O isquio esquerdo esta muito danificado. Em vistas dorsal e ventral, sua forma é
sub-retangular levemente alongada. A sua margem lateral é arredondada de onde se
expande medialmente uma lamina 0ssea.

O fragmento do processo anterior do ilio, em vista lateral, apresenta uma forma
sub-retangular, com sua borda dorsal irregular e levemente arredondada. Em vista
anterior e posterior, a porcdo ventral deste fragmento se expande medialmente até

formar uma superficie plana que ocupa toda a area dorsal deste 0sso.

7.2.3. Elementos dos propodios:

Apenas o0 Umero direito estd presente e completo (Figura 53). Em vista anterior,
a borda anterior da porgdo proximal do umero é irregular, apresentando uma crista
deltopeitoral bem destacada. A margem proximal é convexa e irregular, com uma
grande area espessa postero-medialmente localizada e uma tuberosidade medial bem
destacada. Entre estas duas estruturas hd uma depressdo em toda a face anterior desta
porcdo do umero. Distalmente, o imero se afina latero-medialmente em uma diafise
muito fragmentada e se expande novamente em sua porcdo distal, formando uma
margem distal levemente convexa onde ha os condilos ulnar e o radial.
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Em vista posterior, a tor¢do entre a epifise proximal com a distal é mais visivel
Toda a borda proximal da epifise proximal é irregular e levemente achatada
transversalmente.

A epifise proximal, em vista lateral, apresenta a margem lateral com uma
atenuada curvatura anterior, destacando a crista deltopeitoral. No terco distal, ha uma
pequena crista supinatoéria, localizada préxima do condilo radial.

Devido ao fato da superficie do imero ter sido muito atacada pelo acido durante
a preparacdo quimica, ndo é possivel averiguar se as epifises poderiam indicar um
padrdo ndo ossificado, o que poderia ser evidéncia de um animal ainda em crescimento.
Entretanto, isto por si s6 ndo seria uma evidencia de tratar-se de uma forma juvenil,

devido ao fato de “répteis” (ROMER 1966) apresentarem crescimento por toda a vida.
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Figura 53. Fotos e ilustracdo do Umero direito em vista posterior (A-B), anterior (C-D) e lateral (E-F).
Legendas: (mt) tuberosidade medial; (dpc) crista deltopeitoral; (ect) ectopicéndilo; (ent) entepicndilo;

(rc) céndilo radial; (uc) céndilo ulnar; (sc) crista supinatéria. Escala: 5 cm.

Nesta assembleia, existe um fémur esquerdo completo e bem preservado (Figura
54), além de um fragmento distal de um fémur direito (Figura 55). O fémur melhor
preservado apresenta uma leve torcdo na sua metade proximal. E um osso alongado,

com uma epifise distal robusta e uma proximal comprimida anteroposteriormente. Os
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trocanteres ndo sdo bem marcados, diferentes dos observados em outros exemplares
(HUENE, 1938b; MASTRANTONIO, 2010).

C

Figura 54. Fotos e ilustracdes do fémur esquerdo em vista proximal (A), distal (B), posterior (C) e
anterior (D) e ilustracdo destas duas Ultimas vistas (E-F) respectivamente. Legendas: (gt) trocanter maior;
(4t) quarto trocanter; (fc) condilo fibular (lateral); (tc) condilo tibial (medial); (mp) local de insercdo do

musculo pubioischiofemoralis extermus. Escala: 5 cm.

A érea articular proximal do fémur mais completo apresenta uma torcdo, que a
projeta medialmente. Esta area se destaca por meio de uma bem marcada inclinagéo
medial, enquanto que o trocanter maior apresenta uma margem lateral lisa. Em vista
dorsal, a superficie articular é estreitada em sentido antero-posterior e ndao apresenta
nenhum tipo de estrutura como rugosidades ou depressdes. Em vista posterior, na regiao
proximal existe uma elevagdo ndo muito alta denominada elevagéo longitudinal central
(central ridge sensu GOWER & SCHOCH, 2009) com uma superficie rugosa, que se
estende até a face articular, que em vista dorsal apresenta uma forma triangular com o
vértice arredondado (Figura 54). Ventralmente a esta elevacdo esta o quarto trocanter,
cuja estrutura € um pouco projetada lateralmente ao corpo do fémur, alongada
dorsoventralmente e posicionada obliguamente em relacdo ao eixo do mesmo. Sua
estrutura, em vista medial, apresenta uma margem proximal mais alargada, que se afina

levemente em sentido distal.
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Uma area rugosa na superficie antero-lateral da extremidade proximal, perto da
margem anterior do grande trocanter, percorre cerca de um quarto do comprimento total
do fémur. Esta &rea seria o local de inser¢do do musculo pubioischiofemoralis externus.
A regido articular distal é dividido em um condilo fibular, de posicdo lateral, e um
condilo tibial, de posicdo medial, separados por um raso sulco longitudinal intercondilar
(Figura 54).

O fragmento preservado de um fémur direito (Figura 55) é uma epifise distal
antero-posteriormente comprimida e muito danificada que ndo apresenta nenhuma
caracteristica morfoldgica preservada. Entretanto, € possivel identificar que este
pertenceria a um fémur direito baseado na expansdo dorso-ventral deste quando

comparado ao do fémur mais completo desta assembleia.

Figura 55. Fragmento distal de um fémur direito em vista anterior (A) e posterior (B). Escala: 2 cm.

7.2.4. Elementos dos epipddios

Dentre os elementos do membro anterior, apenas um fragmento proximal de
uma ulna direita esta presente na assembleia (Figura 56). Em vista medial, sua por¢éo
distal é alongada, com as duas margens seguindo paralelas até perto da por¢éo proximal,
onde a margem anterior se expande até formar um processo do olécrano, em vista
lateral, ndo muito pronunciado, cdncavo e posicionado na regido proximal a superficie

flexora (dorsal sensu Gower 2003).
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Figura 56. Porcéo proximal incompleta de uma ulna direita em vista lateral (A) e medial (B). Legendas:

(ol proc) processo olécrano. Escala: 1 cm

Uma tibia esquerda esta também presente neste material (Figura 57). Em vista
posterior, sua extremidade proximal é latero-medialmente expandida, afinando-se
proximo a diafise e mantendo o didmetro similar até a sua porcdo distal, cuja
extremidade esta ausente. Em seccdo transversal, a forma da diafise é ovalada, enquanto

que, em vista anterior, nota-se uma curvatura latero-medial acentuada.
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Figura 57. Fotos e ilustragGes da tibia esquerda em vista posterior (A), anterior (B) e ilustrac6es das
respectivas vistas (C-D). Legendas: (pit) escavacdo antero-medial para insercdo do Puboischiotibialis.
Escala:

Na extremidade distal do terco proximal, logo apds a sua porcdo proximal
expandida, existe uma escavagdo antero-medial. Esta escavacdo poderia ser o local de
insercdo do musculo Puboischiotibialis (MASTRANTONIO 2010).

7.2.5. Elementos dos autopodios
Algumas falanges incompletas foram preservadas (Figura 58 e 59) associadas a

face lateral do ramo mandibular direito incompleto descrito anteriormente. Ndo é

possivel interpretar a qual autopddio estas falanges pertenceriam.
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Figura 58. Ramo mandibular desarticulado direito com falanges associadas, antes da etapa de preparacéo

mecéanica. Escala: 2 cm.

Figura 59. Falanges depois de preparadas, em vista ventral. Escala: 2 cm.

De um dos autopddios posteriores direitos, foi preservado um quinto metatarsal

direito (Figura 60). Este apresenta a forma caracteristica de gancho (=hooked shaped).
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Figura 60. Quinto metatarsal direito em vista dorsal. Escala: 2 cm.

7.2.6. Elementos nao identificados:

O restante da assembléia CPEZ-239b é composta por mais de 20 fragmentos que
variam de comprimento entre 10mm até 2 cm. Estes sdo materiais fragmentarios que,
devido a sua condicdo de preservacdo, ndo apresentaram caracteristicas diagnosticas
discerniveis que puderam ser indentificados e descritos. Devido a isso, apesar de

fazerem parte de CPE2-239b, eles ndo puderam ser descritos.

8. RESULTADOS

8.1. Analise taxondmica

Preliminarmente, foi considerado que CPEZ-239b seria composto por pelo
menos dois individuos da mesma espécie porque nesta assembleia ha dois pares de
0ss0s maxilares e dois pares de ramos mandibulares do mesmo tamanho e com
caracteristicas morfologicas semelhantes. Entretanto, ndo é possivel descartar a
possibilidade de haver mais de dois individuos nesta assembleia ja que, fora as
sequencias de vértebras cervicais e o Conjunto B, ndo é possiveis atribuir os demais
0ss0s pos-cranianos em nivel de individuo.

A identificagdo de CPEZ-239b como sendo de “rauissliquio” se deve porque a
denticdo deste material € composta de dentes latero-medialmente comprimidos indicaria
um habito alimentar carnivoro, porém diferente de outras formas triassicas como 0s
fitossauros que apresentam uma denticdo mais codnica, que seria uma adaptacdo a

piscivoria em arcossauros. A morfologia dos dentes, do rostro e a forma dos
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osteodermes descartam a possibilidade de pertencer aos aetossauros engquanto que a
presenca de osteodermes descartaria a possibilidade de pertencerem a formas
dinossaurianas (CARROLL, 1998; BENTON, 2006).

As caracteristicas morfologicas principais que permitiram uma atribuicéo
taxonémica seria uma fenestra acessoria na porcao rostral do dermatocranio, que apesar
de ndo ser uma caracteristica exclusiva de “rauissuquios”, como foi discutida antes, a
evidéncia desta combinada com a presenca de duas fileiras paralelas de osteodermes que
apresentam uma crista medial serviu como base para considerarmos como uma hipotese
preliminar que CPEZ-239b pertenceria ao “rauissuquios”. Com base nesta premissa, um
estudo morfolégico comparativo dos elementos presentes em CPEZ-239b foi feito
seguindo a metodologia descrita anteriormente.

8.2. Estudo Morfologico Comparativo

Considerando que dados da cintura pélvica sdo importantes para estudos
taxonbmicos, a auséncia de elementos desta cintura ou o0ssos melhor preservados
dificultou esta etapa. Entretanto, os elementos do esqueleto axial e apendicular
apresentavam caracteristicas suficientes que puderam ser utilizadas como comparagao

com outros taxons de “rauisstiquios”, como sera discutido a seguir.

8.2.1. Esqueleto Axial:

Os pré-maxilares de CPEZ-239b apresentam processos posteriores que, apesar
de estarem incompletos, sdo delgados, similares aos de Prestosuchus chiniquensis
(AZEVEDO; 1993; MASTRANTONIO, 2010), mas mais afinados que os de
Fasolasuchus tenax (BONAPARTE, 1981) e Saurosuchus galilei (ALCOBER, 2000).
Porém, ndo sdo tdo delgados quanto os de Decuriasuchus quartacolonia (FRANCA et
al. 2011) mas ndo ha informac6es suficientes sobre 0s processos neste ultimo taxon
porque ndo foi descrito totalmente. A forma destes processos em CPEZ-239b é
continua, ndo ocorrendo um afinamento progressivo até sua extremidade dorso-posterior
e ndo apresentando um engrossamento na sua por¢do anterior com um afinamento
antero-posteriormente, como encontrado em Rauisuchus tiradentes
(LAUTENSCHLAGER, 2008) (Figura 61).
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Figura 61. Figura comparando diferentes pré-maxilares de alguns tixons de “rauissiiquios”. A) Pré-
maxilar direito de Prestosuchus chiniquensis em vista lateral (HUENE, 1942); B) Pré-maxilar direito de
Rauisuchus tiradentes em vista lateral (LAUTENSCHLAGER, 2008); C) Pré-maxilar esquerdo de
Fasolasuchus tenax (BONAPARTE, 1981) em vista lateral e medial; D) Pré-maxilar direito de
Polonosuchus silesiacus (SULEJ, 2005) em vista medial e lateral; E) Pré-maxilar esquerdo de
Postosuchus kirkpatricki (WEINBAUM, 2011) em vista lateral e medial; F) Pré-maxilar direito de CPEZ-
239b em vista lateral; G) Pré-maxilar de Prestosuchus chiniquensis (MASTRANTONIO, 2010) em vista

medial e lateral.

Como foi citado antes, o0 espessamento na margem ventro-posterior do pré-

maxilar direto seria a Unica evidéncia de uma fenestra sub-narinal em CPEZ-239b
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(Figura 61) enquanto que ndo é possivel verificar esta area no pré-maxilar esquerdo
devido & preservacdo deste. Este espessamento estd claro no pré-maxilar direito e é
similar ao presente em Saurosuchus galillei (ALCOBER, 2000), Decuriasuchus
quartacolonia (FRANCA et al., 2011) e em menor grau, Postosuchus kirkpatricki
(WEINBAUM, 2011). A abertura seria maior do que a descrita para Prestosuchus
chiniquensis (MASTRANTONIO, 2010) (Figura 63) e a forma levemente convexa da
borda posterior do pré-maxilar é mais similar ao encontrado no pré-maxilar de
Rauisuchus tiradentes (LAUTENSCHLAGER, 2008), enquanto que esta regido em
Prestosuchus chiniquensis (MASTRANTONIO, 2010) é mais verticalizada e néo
apresenta um espessamento de sua borda postero-ventral. O pré-maxilar que se
assemelharia ao de CPEZ-239b seria o de P. chiniquensis, o que significaria que as
diferencas encontradas seriam devido a alguma forma de variacdo, o que dado o
tamanho dos espécimes desta assembléia com 0s espécimes descritos com estes 0Ss0s
preservados poderia indicar uma variacdo ontogenética, mas isso sera discutido em
detalhes mais adiante.

O padrdao de quatro dentes no pré-maxilar é descrita como uma caracteristica
diagndstica dentro do grupo dos “rauissuquios” e ¢ descrito para os taxons Saurosuchus
galilei (REIG, 1959; SILL, 1975 e ALCOBER, 2000), Fasolasuchus tenax
(BONAPARTE, 1981) Batrachotomus kupferzellensis (GOWER, 1999) Postosuchus
kirkpatricki (LONG & MURRAY, 1995; WEINBAUM, 2002) Polonosuchus (SULEJ,
2005), Rauisuchus tiradentes (LAUTENSCHLAGER, 2008), Prestosuchus
chiniquensis (MASTRANTONIO, 2010) e Decuriasuchus quartacolonia (FRANCA et
al. 2011) e este é o padréo encontrado em CPEZ-239b.
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Figura 62. llustracdo apresentando a reconstrucdo hipotética dos processos do nasal, do pré-maxilar
direito e indicando a possivel posicdo original do pré-maxilar direito em relagdo ao maxilar direito. A area
indicada pelas linhas vermelhas representa o espago onde poderia existir uma abertura na sutura entre

estes dois 0ssos e ndo necessariamente a forma desta abertura.

Figura 63. Foto do pré-maxilar e maxilar esquerdos de Prestosuchus chiniquensis UFRGS-PV-0629-T
em vista lateral indicando a fenestra sub-narinal (fsn) presente entre a articulacdo destes dois 0ssos.

Retirado de Mastrantonio (2010). Escala: 5cm.

A forma dos ossos maxilares articulados e desarticulados de CPEZ-239b

apresentam algumas variagdes. Enquanto os dois que estdo no Conjunto A apresentam
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forma e dimensdes similares, os dois maxilares desarticulados diferem entre si. O
maxilar direito é mais alongado antero-posteriormente e ndo muito largo dorso-
ventralmente enquanto que a porgdo anterior do maxilar esquerdo é expandido dorso-
ventralmente com a sua borda ventral seguindo dorso-posteriormente até sua borda
posterior, dando ao 0sso um aspecto levemente triangular com seu vértice direcionado
posteriormente. Devido a condicdo de preservacdo destes 0ssos, € muito provavel que
estas variacGes se devem exclusivamente a efeitos diageneticos.

Apesar das diferencas acima citadas, caracteristicas morfoldgicas como a
posicdo do processo palatal do maxilar em ambos, que apesar de estar incompleto no
maxilar direito, apresenta uma posic¢ao relativa com o0 mesmo processo no esquerdo e
permite estabelecer que pertencessem ao mesmo taxon, se ndo ao mesmo individuo.

A forma da borda antero-dorsal dos maxilares e sua proximidade com a fenestra
antero-orbital & muito similar ao encontrado em Prestosuchus, Teratosaurus,
Polonosuchus e Bratachotomus, que sdo comparativamente mais encurtadas, enquanto
que esta mesma regido nos maxilares de Fasolasuchus e em menor grau, Saurosuchus
tendem a ser mais anteriormente alongadas. Nota-se também que o aspecto do processo
ascendente do maxilar e a fossa localizada anteriormente a fenestra antero-orbital é
similar ao da presente no espécime UFRGS-PV-0156-T, mas esta caracteristica pode ser
alterada diageneticamente, como visto pelos espécimes descritos na literatura (Figura
64).

A presenca de um unico forame rostrolateral foi descrito para Teratosaurus
suevicus (GALTON, 1985), Polonosuchus silesiacus (SULEJ, 2005) e em Prestosuchus
chiniquensis (MASTRANTONIO, 2010). Esta ultima autora argumenta que a presenca
de forames nesta area dos 0ssos maxilares poderia servir para corroborar a presenca de
um “espago vazio” entre as articulagbes do maxilar e pré-maxila onde estaria localizado
a fenestra sub-narinal. Em CPE2-239b, ambos os maxilares desarticulados apresentam
uma abertura na regido onde este forame ocorre em outros taxons, mas devido a
alteracdo diagenética previamente citada, a posicdo de ambos varia. Ademais, uma
abertura esta distinta no maxilar direito enquanto que no esquerdo nao é possivel
discernir com clareza devido a uma fratura na borda antero-lateral da porgéo anterior

deste 0sso.
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Figura 64. Figura comparando 0ssos maxilares de diferentes taxons de “rauisstiquios”. A) Maxilar direito
e esquerdo de Prestosuchus chiniquensis (MASTRANTONIO, 2010) em vista lateral; B) Pré-maxilar e o
maxilar direito e o maxilar esquerdo de CPEZ-239b em vista lateral. C) Maxilar direito de Teratosaurus
suevicus (GALTON, 1985) em vista lateral e medial; D) Maxilar esquerdo de Polonosuchus silesiacus
(SULEJ, 2005) em vistas lateral e medial; E) Maxilar direito de Yarasuchus deccaensis (SEN, 2005) em
vista lateral e medial; F) Maxilar esquerdo de Batrachotomus kupferzellensis (GOWER, 1999) em vistas
lateral e medial; G) Maxilar esquerdo de Postosuchus kirkpatricki (WEINBAUM, 2011); H) Maxilar
esquerdo de Ticinosuchus ferox (KREBS, 1965) em vista lateral; 1) Maxilar direito de Decuriasuchus
quartacolonia (Franga et al., 2011) em vista medial; J) Maxilar esquerdo de Fasolasuchus tenax
(BONAPARTE, 1981) em vista lateral e medial; K) Maxilar direito de Luperosuchus fracuts (DESOJO &
ARCCUCI, 2009) em vista lateral e medial.

Os nasais sdo morfologicamente similares aos de Saurosuchus galilei
(ALCOBER, 2000) e de Prestosuchus chiniquensis (BARBERENA, 1978;
MASTRANTONIO, 2010) (Figura 65).

A presencga de uma area rugosa ao longo da margem dorso-ventral deste 0sso é
descrito Bartachotomus e Postosuchus, enquanto que uma mais reduzida é descrita para
Prestosuchus e Rauisuchus. Ademais, uma depressdo na face dorsal do cranio, descrita
para Prestosuchus (MASTRANTONIO, 2010) é similar a presente nos nasais de CPE2-
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239b. Os nasais presentes no Conjunto A apresentam uma curvatura em sua porgao
anterior similar a um “nariz romano” (roman nose) descrito para outros taxons. Porém,
estes dois ossos foram comprimidos lateralmente, o que gerou uma expansdo dorso-
ventral de ambos que poderia formar uma curvatura analoga a um “nariz-romano”.
Devido a isso, a presenca desta estrutura nos nasais de CPEZ-239b ndo pode ser

verificada com exatidao.
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Figura 65. Figura apresentando diferentes 0ssos nasais de alguns tdxons de “rauissiiquios”. A) Nasal
direito de Batrachotomus kupferzellensis (GOWER, 1999) em vista lateral, medial e dorsal; B) Nasal
esquerdo de Postosuchus alisonae (PEYER et al., 2008) em vista dorsal, ventral, medial e dorso-lateral;
C) Nasal esquerdo de Postosuchus kirkpatricki (WEINBAUM, 2011) em vista lateral e medial; D) Nasal
esquerdo de Rauisuchus tiradentes (LAUTENSCHLAGER, 2008) em vistas lateral, medial e dorsal; E)
Nasal direito de Fasolasuchus tenax (BONAPARTE, 1981) em vista dorsal; F) Nasal esquerdo de
Prestosuchus chiniquensis (MASTRANTONIO, 2010) em vista medial e lateral.

O corpo do lacrimal de CPEZ-239b ¢ similar aos de um “L” invertido de
Prestosuchus, Saurosuchus e Batrachotomus. Nestes dois ultimos taxons existe uma
variacdo da curvatura total do osso, dando a ele um aspecto mais curvilineo do que
retilineo enquanto que os descritos para Prestosuchus se encaixam mais nesta ultima

forma. Entretanto, é provavel que esta ndo seja uma variagao na caracteristica em si mas
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sim uma alteracdo diagenética neste 0sso em Saurosuchus e Batrachotomus. O aspecto
do lacrimal e do pré-frontal, em posicdo de articulacdo, de CPE2-239b é mais proximos

aos descrito para Prestosuchus do que os outros taxons comparados (Figura 66).

>

Figura 66. Figura comparando diferentes lacrimais e pré-frontais de alguns taxons de “rauissuquios”: A)
Lacrimal esquerdo de Prestosuchus chiniquensis (MASTRANTONIO, 2010) em vista lateral; B)
Lacrimal e pré-frontal de CPEZ-239b em vista lateral; C) Lacrimal é pré-frontal de Batrachotomus
kupferzellensis (GOWER, 1999); D) Lacrimal direito de Polonosuchus silesiacus (SULEJ, 2005) em
vistas medial e lateral; E) Pré-frontal direito de Prestosuchus chiniquensis ( MASTRANTONIO, 2010)
em vista lateral; F) Lacrimal e pré-frontal esquerdo de Postosuchus kirkpatricki (WEINBAUM, 2011) em

vista lateral e medial; G) Possivel lacrimal direito de Arizonasaurus babbitti (NESBITT, 2005).

Dos elementos da porcdo posterior do cranio, o parietal esta mais bem
preservado que os outros elementos dérmicos do teto craniano. Neste 0sso ndo existe
uma crista sagital, o que seria uma caracteristica similar aos de Prestosuchus
chiniguensis (MASTRANTONIO, 2010), Saurosuchus galilei (ALCOBER, 2000) e no
popossaurideo Arizonasaurus babbitti (NESBITT, 2005). Ademais, a superficie
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posterior deste 0sso ndo apresenta nenhuma crista ou pequenos tubérculos como o0s
descritos em Batrachotomus.

Os quadrado-jugais presentes em CPEZ-239b estdo em posicdo de articulagéo
com o processo posterior do jugais ao longo de sua borda laterodorsal, similar ao
encontrado em Prestosuchus, Batrachotomus e Arizonasaurus. O arranjo do quadrado-
jugal e o jugal em CPEZ-239b s&o muito similar ao do grande cranio UFRGS-PV-0156-
T, onde o quadrado-jugal, em vista lateral, esta mais exposto enquanto apenas uma parte
do quadrado aparece nesta mesma vista. O condilo articular latero-medialmente
expandido do jugal presente no material estudo também é similar ao de UFRGS-PV-
0156-T.

O supraoccipital de aspecto triangular invertido com uma base latero-
medialmente expandida é similar aos descritos para Batracothomus, Arizonasaurus,
Prestosuchus e Saurosuchus onde ha uma dorsalmente uma crista margeada por duas
fossas (facetas profundas sensu Gower, 2002).

Fora os 0ssos acima discutidos, o restante dos elementos presentes no Conjunto
B, tanto dérmicos quanto os do neurocranio, ndo puderam ser usados para este estudo
devido a sua preservacao.

O aspecto da porgéo anterior dos ramos mandibulares presentes em CPEZ-239b
séo similares, estando levemente curvadas dorsalmente a partir de seu tergo central e
ndo apresentando uma expansdo dorso-ventral como a descrita para Prestosuchus
(UFRGS-PV-0629-T) e Batrachotomus. Entretanto, seu aspecto se assemelha a
condicdo descrita para a mandibula atribuida P. chiniquensis por Huene (1942) e a
espécie argentina Saurosuchus (Figura 67).

Em relacdo a sinfise mandibular, o padréo da sinfise em CPEZ-239b ndo pode
ser definido porque os ramos mandibulares do Conjunto A estdo com matriz nesta area
enquanto que nos ramos mandibulares desarticulados, a pogdo antero-medial se
encontra danificada.

Outra caracteristica importante na mandibula de CPEZ-239b seria no fragmento
da porcéo posterior da hemi-mandibula direita que estd associada ao Conjunto B onde,
no supra-angular, h4d uma destacada crista de projecdo lateral na sua margem dorsal que
é similar a encontrada em P. chiniquensis, enquanto que esta estrutura ndo esta presente
em outros taxons ou ndo é descrita. A porcao posterior desarticulado de uma mandibula
esquerda (Figura 45) também apresenta esta crista, mas apenas a parte mais préxima ao

articular desta esta preservada, com porg¢éo anterior crista perdida.
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Figura 67. Figura comparando algumas hemi-mandibulas de diferentes tdxons de “rauisstquios”. A)
Hemi-mandibula esquerda de Prestosuchus chiniquensis (MASTRANTONIO, 2010) em vista lateral e
medial; B) Porcdo anterior da hemi-mandibula esquerda de Prestosuchus chiniquensis (HUENE, 1942)
em vista lateral; C) Porgdo anterior da hemi-mandibula esquerdo de Arganosuchus dutuiti (JALIL &
PEYER, 2007) em vista medial; D) Hemi-mandibula de Batrachotomus kupferzellensis (GOWER, 1999);
E) Hemi-mandibula direita de CPEZ-239b em vista lateral; F) Porcdo anterior do ramo mandibular

esquerdo de Saurosuchus galilei (ALCOBER, 2000); G) Porc¢éo anterior do ramo mandibular direito de
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Polonosuchus silesiacus (SULEJ, 2005) em vista medial e lateral; H) Dentério esquerdo de Postosuchus
kirkpatricki (WEINBAUM, 2011) em vista medial e lateral; 1) Dentario esquerdo de Arizonasaurus
babbitti (NESBITT, 2005) em vista lateral e medial; J) Dentario esquerdo de Fasolasuchus tenax
(BONAPARTE, 1981) em vistas lateral.

As vértebras cervicais apresentam uma forma similar a de outros taxons de
“rauissuquideos”, de centro vertebral encurtado, como previamente descrito. O padrédo
das vértebras € levemente anficélico, com duas superficies de articulagdo e uma apdfise
neural alargada antero-posteriormente e ndo muito alta quando comparada ao centro
vertebral, parecido com o padrdo encontrado em P. chiniquensis e Stagnosuchus mas

diferente da encontrada em Batrachotomus, Fasolasuchus e Rauisuchus (Figura 68).

Figura 68. Figura comparando vértebras cervicais de alguns tixons de “rauissuquios”. A) Vértebras
cervicais de CPEZ-239b escala: 5cm; B) Sequéncia vertebral de Saurosuchus galilei (Troytten et al.,
2011); C) Axis e a quarta vértebra cervical de Yarasuchus deccanensis (SEN, 2005) em vistas anterior
lateral e ventral; D) Atlas, axis e terceira vértebra cervical de Polonosuchus silesiacus (SULEJ, 2005) em
vista lateral esquerda; E) Vértebras cervicais de Postosuchus kirkpatricki (WEINBAUM, 2002) em vista
lateral esquerda; F) Oitava vértebra cervical de Prestosuchus chiniquensis (MASTRANTONIO, 2010) em
vistas anterior, posterior, lateral esquerda e ventral; G) Sequencia vertebral de Stagonosuchus nyassicus

(Gebauer, 2004); 1) Axis e a terceira até a oitava vértebra cervical de Postosuchus alisonae (PEYER et
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al., 2008); J) Axis e as vértebras cervicais mais anterior e a posterior de Fasolasuchus tenax
(BONAPARTE, 1981); K) Axis e duas vértebras cervicais de Batrachotomus kupferzellensis (GOWER &
SCHOCH, 2009); L) Intercentro, axis e algumas vértebras cervicais de Rauisuchus tiradentes
(LAUTENSCHLAGER, 2008); M) Centro do atlas, axis e a terceira ou quarta vértebra cervical de
Arizonasaurus babbitti (NESBITT, 2005).

Os osteodermes presentes na sequencia cervical aumentam gradativamente de
tamanho do axis, sendo representados apenas por pequenos discos com uma fossa
central até osteodermes levemente circulares com uma borda posterior sinuosa e uma
crista dorsal na vértebra C8. Nenhuma das por¢Oes anteriores destes osteodermes esta
preservada, entdo apenas a sua borda posterior e face dorsal esta visivel. A Unica
caracteristica marcante na face dorsal dos osteodermes seria uma crista dorsal que ocupa
grande parte desta face onde desaparece um pouco antes da borda posterior. Este padrdo
de osteodermes é descrito para Prestosuchus, Ticinosuchus, Rauisuchus, Teratosuchus e
Yarasuchus (Figura 69).
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Figura 69. Figura comparando os osteodermes de diferentes “rauissiiquios”. A) Fileira de osteodermes de
CPEZ-239b; B) Osteoderme de Prestosuchus chiniquensis (AZEVEDO, 1993); C) Dois osteodermes de
Yarasuchus deccanensis (SEN, 2005). D) Alguns osteodermes de Rauisuchus tiradentes
(LAUTENSCHLAGER, 2008); E) Duas fileiras de osteodermes de Saurosuchus galilei (TROTTEYN et
al, 2011). Legenda: cv) crista dorsal.

8.2.2. Esqueleto Apendicular

Dos 0ssos do propodio, 0 Umero descrito para “rauisstiquios” mais proximo do
presente em CPEZ-239b seria o de P. chiniquensis (MASTRANTONIO, 2010) e
Ticinosuchus (Figura 70). Entretanto, devemos ressaltar que como grande parte dos
Umeros descritos para este grupo sdo morfologicamente semelhantes e muitas vezes
alteracOes diagenéticas ndo sdo discutidas nas descrigdes, se torna dificil identificar a
semelhanca entre os tmeros de diferentes taxons.
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Figura 70. Figura comparando os Umeros de algumas espécies de “rauissiiquios”: A) Umero direito de
CPEZ-239b; B) Umero esquerdo de Postosuchus alisonae (Peyer et al, 2008); C) Umero direito de
Postosuchus kirkpatricki (WEINBAUM, 2002); D)Umero direito de Batrachotomus kupferzellensis
(GOWER & SCHOCH, 2009); E) Umero esquerdo de Ticinosuchus ferox (KREBS, 1965); F) Umero
direito de Prestosuchus chiniquensis (MASTRANTONIO, 2010); G)Umero de Stagnosuchus nyassicus
(GEBAUER, 2004); H) Umero de Yarasuchus deccanensis (SEN, 2005).

Dos fémures estudados (Figura 71), os de CPEZ-239b se assemelham mais com
os de Prestosuchus chiniquensis, principalmente pela evidéncia de uma area rugosa na
sua superficie antero-lateral que € descrita para este taxon (MASTRANTONIO, 2010).
Entretanto, o fémur de CPEZ-239b é mais gracil que os de UFRGS-PV-0629-T e a
torcdo sigmoidal ndo é tdo pronunciada. Esta torcdo foi considerada uma caracteristica
diagndstica para P. chiniquensis por Kischlat e Barberena (1999), mas no espécime
descrito por Mastrantonio (2010) os dois fémures de um mesmo espécime apresentavam
diferentes graus de torcdo, possivelmente derivados do processo de fossilizagdo. Logo,

ndo utilizamos esta caracteristica no estudo comparativo.
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Figura 71. Figura comparando os fémures de algumas espécies de “rauisstiquios”: A) Fémur esquerdo de
CPEZ-239b em vista posterior e anterior; B) Fémures esquerdo e direito de Prestosuchus chiniquensis
(MASTRANTONIO, 2010) em vista posterior e anterior, respectivamente; C)Fémur esquerdo de
Batrachotomus kupferzelensis (GOWER & SCHOCH, 2009) em vista posterior (dorsal para GOWER &
SCHOCH, 2009)e anterior (ventral para GOWER & SCHOCH, 2009); D) Fémur direito de
Arganasuchus dutuiti (JALIL & PEYER, 2007) em vista anterior e posterior, respectivamente; E) Fémur
esquerdo de Prestosuchus chiniquensis (HUENE, 1942) em vista posterior e anterior, respectivamente; F)
Fémur direito de Fasolasuchus tenax (BONAPARTE, 1981) em vistas anterior e posterior,
respectivamente; G) Fémur direito de Postosuchus kirkpatricki (WEINBAUM, 2002) em vistas anterior e

posterior, respectivamente; H) Fémur esquerdo de Ticinosuchus ferox (KREBS, 1965) em vista posterior.

Dos epipddios, a porcdo proximal de ulna direita apresenta um processo
olecraniano ndo muito pronunciado, céncavo e posicionado na regido proximal a
superficie flexora (dorsal sensu GOWER, 2003) similar ao de Ticinosuchus ferox
(KREBS, 1965), diferente de outras formas que apresentam este processo mais
pronunciado, como em Postosuchus kirkpatricki (WEINBAUM, 2002), Postosuchus
alisonae (PEYER et. al., 2008), Fasolasuchus tenax (BONAPARTE, 1981) e
Prestosuchus chiniquensis (MASTRANTONIO, 2010).

A forma colunar e o aspecto da porcdo proximal da tibia de CPEZ-239b é
similar ao de Prestosuchus chiniquensis (HUENE, 1942; MASTRANTONIO, 2010) e
Ticinosuchus ferox (KREBS, 1965), inclusive com a presenca de uma abertura (pit) em

sua porgdo posterior (Figura 72). Entretanto, como observado no fémur, a tibia de
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CPEZ-239b é mais gracil que as descritas na literatura e também apresenta uma
curvatura que ndo esta presente nos outros taxons, mas que possivelmente é derivado do

processo de fossilizagdo deste 0sso.

Figura 72. Figura comparando as tibias e fibulas de alguns taxons de “rauissuquios”: A) Tibia esquerda
de CPEZ-239b em vista anterior e posterior, respectivamente; B) Tibia e fibulas esquerdas de
Postosuchus kirkpatricki (WEINBAUM, 2002) em vista anterior; C) Tibia esquerda de Prestosuchus
chiniquensis (HUENE, 1942) em vistas posterior, medial e anterior, respectivamente; D) Tibia esquerda
de Batrachotomus kupferzelensis (GOWER & SCHOCH, 2009) em vistas anterior e posterior (dorsal e



123

ventral para GOWER & SCHOCH, 2009); F) Tibia esquerda de Prestosuchus chiniquensis
(MASTRANTONIO, 2010) em vistas anterior e posterior, respectivamente; G) Tibia e fibula esquerdas
de Ticinosuchus ferox (KREBS, 1965).

O resultado da analise morfoldgica comparativa indicou que a maioria dos
elementos presentes em CPEZ-239b apresenta caracteristicas mais proximas com as de
Prestosuchus chiniquensis do que qualquer outro taxon de “rauissuquideo” descrito até
0 momento. Entretanto, existem algumas variacfes presentes nos espécimes estudados
que diferem dos descritos na literatura. Estes a estas variacGes vado ser discutidas mais

adiante.

8.3. Anélise Filogenética:

Com a intencdo de testar o resultado da analise morfoldgica onde CPEZ-239b
seria mais proximo da espécie Prestosuchus chiniquensis, foi utilizado a metodologia
filogenética cladistica. Para esta andlise foi utilizado a versdo modificada por
Mastrantonio (2010) da matriz apresentada em Brusatte et al. (2010), onde a autora
modificou 17 caracteres ( 11, 15,25, 28, 43, 62, 72, 79, 80, 81, 82, 83, 84, 88, 100, 107,
108) e retirou dois (26 e 47) devido a problemas em sua definicéo.

No6s optamos por manter CPEZ-239b como uma OTU (Operacional Taxonimic
Unit) separada de Prestosuchus chiniquensis, que na matriz original de Brusatte et al.
(2010) esta representado pelos materiais descritos por Huene (1935-42) e pelo espécime
UFRGS-PV-0156-T descrito por Barberena (1978) e Azevedo (1991). Ademais,
mantemos na matriz o espécime mais completo deste taxon descrito por Mastrantonio
(2010) com o seu namero de tombamento como designacdo UFRGS-PV-0629-T ja que
a descricdo deste material apresenta diferencas em relacdo aos outros acima citados e €
0 espécime mais completo descrito para este tdxon até 0 momento.

Finalmente, concordamos com as criticas levantadas por esta pesquisadora em
relacdo ao artigo de Brusatte et al. (2010) que foram abordados na discussdo sobre o
estado da arte desta dissertacdo e ndo vemos necessidade de apresentar estas
informagdes novamente.

A nova matriz apresenta 57 OTUs com 185 caracteres. Na andlise foi utilizado o

programa TNT verséo 1.1, usando 10mil replicagdes com um hold=100.
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8.3.1. Resultado da Anélise filogenética:

A andlise filogenética apresentou 2795 &rvores mais parcimoniosas com 732
passos cada, um indice de consisténcia (Cl) igual a 0,30 e um indice de retencéo (RI) de
0,67 (Figura 73).
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Figura 73. Arvore de consenso de regra da maioria obtida da analise filogenética de CPEZ-239b.
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A arvore de consenso apresentou uma politomia composta por Prestosuchus,
UFRGS-PV-0629-T e CPEZ-239b. Com este resultado, a analise filogenética
corroboraria com o0 resultado da analise morfoldgica comparativa onde CPEZ-239b
estaria mais proximo de Prestosuchus chiniquensis do que de qualquer outro
“rauissuquio” descrito. A diferenca dos individuos da assembleia CPEZ 239b e os

outros dois OTUs seriam os caracteres 40 e 138 como autapomorfias. Estes seriam:

- Character 40: Parietal, uma crista sagital ao longo da por¢do central em vista

dorsal: ausente (0), presente (1).

Como foi discutido no estudo morfoldgico, o parietal ndo apresenta nenhuma
estrutura em sua face dorsal, portanto este caractere foi considerado (0) para CPEZ-
239h. Este caractere difere dos grupos proximos onde a superficie dorsal do parietal ndo
apresenta nenhuma estrutura, apesar do fato de que este 0sso se encontra fraturado, néo
existe evidéncia de alguma elevacdo como foi apresentado no capitulo de descri¢do

desta dissertacéo.

- Character 138: Fémur, margem medial em vista proximal, tubérculos para os
ligamentos da cabeca do fémur: dois tubérculos mediais bem definidos (0); um
unico tubérculo medial bem definido (1); tubérculos ausentes, a margem medial

do fémur é levemente convexa (2).

O fémur de CPEZ-239b apresentou o estado (1). Entretanto, caracteristicas do fémur
podem variar devido a efeitos diagenéticos, logo consideramos este caracter
problematico porque a forma de um tubérculo melhor definido em CPEZ-239b se deve
principalmente a uma melhor condicdo de preservacdo do fémur em comparagédo ao de
UFRGS-PV-0629-T, onde devido a fossilizacdo, o tubérculo aparentemente se encontra

menos definido por estar mais achatado.
9. DISCUSSAO
Mesmo com a condi¢do incompleta dos espécimes estudados, as caracteristicas

disponiveis foram suficientes a ponto de podermos atribuir os individuos presentes na

assembléia CPEZ-239b a espécie Prestosuchus chiniquensis, com base nos resultados
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da andlise filogenética e do estudo morfoldgico comparativo. Entretanto, como foi
discutido, existem algumas diferencas entre os espécimes de CPEZ-239b e outros
exemplares fosseis descritos para este tdxon. Estas variacdes, que serdo discutidas a
seguir, ndo representaram alteracdes significativas no estabelecimento taxonémico,
portanto, se os individuos pertencem a P. chiniquensis, estas variagdes deveriam ser
intraespecificas.

A diferenga mais marcante dos exemplares estudados com outros descritos na
literatura seria a diferenca das dimensfes dos 0ssos. Esta caracteristica, no estudo de P.
chiniquensis, foi utilizado como um fator ontogenético por Azevedo (1991), que propés
que o cranio UFRGS-PV-0156-T seria uma forma adulta devido a suas dimensoes
(aproximadamente 1m de comprimento) enquanto que Mastrantonio (2010), em sua
descricdo do espécime UFRGS-PV-0629-T, argumentou que este seria uma forma sub-
adulta, com base no tamanho menor, quando comparado ao descrito por Azevedo (aput.
cit.). Reforcando estas hipoteses, estes autores também citam fatores osteol6gicos como
evidéncias: UFRGS-PV-0156-T apresentaria suas suturas em uma condi¢do de sinostose
(AZEVEDO, 1991) e a condicdo de desarticulacdo do esqueleto do espécime UFRGS-
PV-0629-T, mais a evidéncia de que as epifises deste ndo estariam ossificadas seriam
fatores que indicariam um individuo ndo totalmente adulto (MASTRANTONIO, 2010).
Esta autora também discute que os espécimes descritos por Huene (1938b)
apresentariam 0s 0ssos apendiculares em condi¢des semelhantes, o que poderia indicar
que pertenceria a mesma fase ontogenética.

As dimensbes de CPEZ-239b seriam menores (Apéndice 1) do que as dos
espécimes acima citados (HUENE, 1938b; AZEVEDO, 1991; MASTRANTONIO,
2010). Devido a isso, usando a hipbtese de que a varia¢do de tamanho seria um fator
ontogenético, os individuos de CPEZ-239b pertenceriam a um estagio anterior a adulto
e sub-adulto, indicando se tratar de possiveis formas juvenis.

Entretanto, devemos ressaltar alguns problemas com a indicagdo de ontogenia
em P. chiniquensis. Este taxon apresenta poucos espécimes descritos e estes estdo
incompletos. Apesar das evidencias osteoldgicas usadas na literatura serem validas, a
fim de estabelecer variagdes ontogenéticas em taxons fosseis, muitas vezes ndo existe a
possibilidade de estudar tais caracteristicas comparativamente, pois taxons fosseis que
apresentam espécimes suficientes para um estudo comparativo séo raros.

Outra questdo seria que os “rauissuquideos”, assim como outros “répteis”,

possivelmente seguiam crescendo ao longo de toda vida. Deste modo, desconsiderando
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variacOes sexuais, toda a variacdo de escala presente em uma espécie com um
crescimento indeterminado pode ser considerada uma variacdo ontogenética, j& que
individuos totalmente crescidos ndo existiriam. Ademais, a existéncia de 0ssos isolados
similares aos de Prestosuchus, mas de dimensdes muito maiores, que ainda ndo foram
descritos, seria uma evidéncia para este padrdo de crescimento.

Atualmente, ndo existe nenhum estudo especifico sobre a variacdo ontogenética em
“rauissuquideos”. Em um estudo de levantamento de dados, Delfino e Sanchez-Villagra
(2009) fizeram uma abordagem sobre todos os estudos paleontoldgicos realizados sobre
ontogenia. Apresentaram uma analise de mais de 850 artigos lidando com ontogenia em
formas fosseis, onde trés quintos dos estudos filogenéticos seria com dinossauros
avianos e ndo-avianos, enquanto que estudos combinados de tartarugas e
crocodilomorfos representam apenas 5% do todo. O Unico material de “rauissuquideo”
mencionado seria de Saurosuchus galilei (ALCOBER, 2000), constando apenas no
banco de dados online (DELFINO & SANCHEZ-VILLAGRA, acesso 2011) e ndo no
artigo publicado (DELFINO & SANCHEZ-VILLAGRA, 2010) Entretanto, este Ginico
exemplo de estudo com “rauissuquideo” apresenta problemas. O cranio de Saurosuchus
foi considerado como pertencendo a um juvenil devido ao pouco grau de ossificacdo
entre suas suturas, entretanto o seu grande tamanho poderia indicar o contrério,
possivelmente ndo sendo um juvenil e sim uma forma sub-adulta.

O banco de dados também se encontra desatualizado, uma vez que outras descri¢des
ja foram publicadas, que foram atribuidas a formas juvenis, (e.g. Luperosuchus fractus,
DESOJO & ARCCUCI, 2009). Outros “rauissuquideos” juvenis foram descritos por
Chatterjee e Majumbar (1987), que apresentam Tikisuchus romeri como um individuo
juvenil por apresentar um cranio proporcionalmente maior que o comprimento pré-
sacral do corpo, com suturas evidentes e alguns elementos do cranio e 0s arcos neurais
estarem desarticulados.

Gower e Schoch (2009) descreveram o pés-cranio de Batracothomus kupferzellensis
com base em pelo menos quatro individuos de pequeno porte e um individuo de grande
porte. Estes autores ndo consideraram a existéncia de dimorfismo sexual ou variagdo
individual entre os espécimes descritos, mas afirmaram que as formas menores
apresentavam diferencas na cintura pélvica e dos o0ssos dos apéndices locomotores em
relacdo ao especime maior (especificamente um ilio mais delgado, com estrias menos
desenvolvidas na lamina dorsal e ossos dos apéndices mais delgados com trocanters

menos desenvolvidos). A espécie Arizonasaurus babbitti (NESBITT, 2005) foi descrita
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com base em varios espécimes, mas o autor ndo discutiu alguma evidéncia de variagdo
ontogenética. Franca et al. (2011) descreveram preliminarmente Decuriasuchus
quartacolonia a partir de 10 individuos incompletos, mas de dimensdes aproximadas, e
concluiram que com base na condicdo das sinostose das suturas, estas formas seriam
adultas de médio porte.

Em estudos de ontogenia na linhagem pro-crocodiliana como um todo, o foco
geralmente € sobre os crocodilianos viventes como um possivel reflexo da ontogenia
dos tdxons pseudossuquios extintos, (e.g. BROCHU, 1995, 1996). Apesar de este topico
ser estudado desde o século XIX (PARKER, 1885), duvidas ainda existem sobre os
processos ontogenéticos destes animais e qual seriam os fatores osteologicos
relacionados. Reippel (1993), por exemplo, identificou um padréo de fechamento das
suturas dos centros neurais das vértebras ocorrendo em sentido cranio-caudal, enquanto
que Brochu (1996) identificou o processo ocorrendo no sentido oposto. No caso de
arcossauros basais, trabalhos especificos de ontogenia, ou que abordam este tdpico
como parte da discussao foram feitos para os fitossauros (IRMIS, 2007; LUCAS et al.,
2009) e de aetossauros (PARKER et al., 2008; MARTZ, 2002).

Uma das metodologias para identificar estes tipos de variacGes seriam analises
alométricas, especificamente de alometria estatica, baseadas em varios espécimes de um
mesmo taxon. Nesta metodologia, quando individuos assumidos como pertencendo a
mesma espécie sdo estudados, é necessario distinguir entre variacdes ontogenéticas e
variacGes de alometria estatica (GOULD, 1971; CHEVAUD, 1982, MARTZ, 2002).
Consideramos uma regressao alométrica estatica a que aborda apenas animais do
mesmo estagio ontogenético (como adultos que sdo totalmente crescidos) enquanto que
a alometria estatica intraespecifica é usada para estudar animais da mesma espécie, para
estabelecer variacGes sexuais na espécie ou diferencas entre diferentes populacdes.
Entretanto, em um mesmo animal, uma regressao alométrica intraespecifica pode acabar
seguindo por um caminho alométrico diferente ao longo de seu desenvolvimento, o que
é conhecido como alometria ontogenética. Infelizmente, no presente estudo, os raros
espécimes mais completos de “rauissuquideos” descritos at¢é o momento tornam uma
analise como esta impossivel.

Outras evidéncias para a ontogenia seria 0 padrdo de desarticulagdo do cranio,
cujas suturas abertas indicariam néo estar totalmente ossificadas (MASTRANTONIO,
2010). Em CPEZ-239b, os o0ssos dérmicos do teto craniano apresentam suas suturas

abertas, enquanto que a condicdo deslocada do neurocranio indicaria uma condicéo
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fraca de ossificacdo entre as suturas. Apesar destas caracteristicas serem validas,
devemos ressaltar que a condicéo dos espécimes e a forma como foram preparados pode
ter afetado estas caracteristicas, tornando as tendenciosas.

As trés vértebras incompletas (Figura 49), presentes na assembléia, estdo com o
centro vertebral ausente e suturas ndo sdo bem marcadas. Estas caracteristicas
indicariam que ndo havia uma ossificacdo muito forte entre as suturas destas vértebras e
podem indicar uma caracteristica ontogenética valida. A ossificagdo das suturas dos
arcos neurais com o centro vertebral apresenta variacdo ao longo da vida em
crocodilianos modernos e as formas mais jovens apresentariam suturas mais fracas
(BROCHU, 1996; IRMIS, 2007). Entretanto, as veértebras cervicais (Figuras 47-49)
presentes em um dos espécimes estudados ndo estdo desarticuladas. A condicdo
concrecionada das vértebras cervicais pode ter facilitado a preservacdo integral destas
vertebras.

As vértebras incompletas possuem arcos neurais mais robustos que o0s presentes
nas vértebras cervicais, indicando que deveriam pertencer a uma por¢do mais posterior
da coluna vertebral. Como observado por Rieppel (1993), as vértebras cervicais sdo as
que se ossificam antes na ontogenia dos crocodilianos. Considerando que todas as
vértebras deste material pertenceriam ao mesmo individuo, este aspecto é observado nos
espécimes de CPEZ-239b, diferente do padrdo de ossificacdo no sentido cauda-cranio
descrito por Brochu (1996).

O conjunto destas evidéncias indicaria que os individuos de CPEZ-239b seriam
uma forma menos que sub-adulta, j& que sdo muito menores que 0 espécime assim
considerado por (MASTRANTONIO, 2010). Entretanto, o reconhecimento preciso da
idade, neste caso, ndo é possivel. Ademais, variacdes intraespecificas de tamanho
podem também ser determinadas por dimorfismo sexual, sendo que esta é outra

caracteristica cuja identificacdo é problematica.

10. CONCLUSAO

Os espécimes da assembleia CPEZ-239b foram identificados como exemplares
juvenis de Prestosuchus chiniquensis com base nos resultados da analise morfoldgica
comparativa e da filogenética cladistica. Apesar dos elementos estudados apresentarem

algumas diferencas em relagcdo aos outros espécimes descritos para este taxon, estas ndo
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foram consideradas significativas ou inquestionaveis. A diferenca principal entre os
espécimes comparados refere-se apenas ao tamanho. Os materiais aqui descritos sao
significativamente menores que as outras formas j& descritas para P.chiniquensis e
apresentam variagdes que sdo devidas a fatores ontogénicos. Entretanto, este estudo
padece das mesmas dificuldades de outros estudos do grupo dos Rauisuchia - e outros
grupos fosseis - onde muitas espécies estdo representadas apenas por espécimes
incompletos ou fragmentados e os dados sdo restritos apenas as poucas evidéncias
disponiveis no material. Para resolver esta questdo, novos materiais mais completos dos
diversos taxons de “rauissuquios” sdo necessarios para o esclarecimento do padrao de

variacdo neste grupo e um melhor entendimento de seu processo ontogenético.
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Lista de medidas de CPEZ-239b

Tabela 1:

Numero Medida (em
Mensuracao milimetros)
1 Comprimento do maxilar direito 186
2 Comprimento do nasal direito 125
3 Altura do processo ascendente do maxilar passando pela borda anterior da|75
fenestra antero-orbital
4 Altura do maxilar direito 38
5 Comprimento do pré-maxilar direito 44
6 Altura do pré-maxilar direito 26
7 Comprimento do ramo mandibular direito 204
8 Altura do pré-maxilar esquerdo 26
9 Comprimento do nasal esquerdo 92
10 Altura do processo ascendente do maxilar esquerdo 71
11 Comprimento do maxilar esquerdo 167
12 Comprimento do ramo mandibular esquerdo 201
13 Comprimento do lacrimal e pré-frontal esquerdo 123
14 Altura do lacrimal esquerdo 23
15 Comprimento do lacrimal 95
16 Comprimento da borda preservada dos frontais até a borda posterior do parietal 110
direito
17 Largura da borda anterior do Conjunto B 45
18 Largura entre o pds-orbital direito e o esquerdo 101
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19 Largura da porcdo central do parietal 26
20 Comprimento da fenestra supratemporal direita 36
21 Comprimento da apdfise neural do axis 79
22 Largura da costela cervical direta da vértebra C8 63
23 Largura da vértebra C8 até abaixo dos osteodermes 99
24 Comprimento da fileira de osteodermes 113
25 Largura do centro vertebral da vértebra C6 47
26 Comprimento da fileira de osteodermas 152
27 Largura do centro vertebral da vértebra C4 40
28a Largura anterior do pré-maxilar direito 40
28b Largura anterior do pré-maxilar esquerdo 50
29a Largura posterior do pré-maxilar direito 27
29b Largura posterior do pré-maxilar esquerdo 32
30a Comprimento do pré-maxilar direto 173
30b Comprimento do pré-maxilar esquerdo 140
3la Largura do ramo mandibular direito 41
31b Largura do ramo mandibular esquerdo 33
32a Comprimento do ramo mandibular direito 193
32b Comprimento do ramo mandibular esquerdo 194
33 Comprimento do fragmento da porcdo posterior de um ramo mandibular| 122
esquerdo
34 Largura do fragmento da porgéo posterior de um ramo mandibular esquerdo 37




Tabela 2:
Medidas (em
NUmero | Mensuracéo milimetros)
1 Altura do centro vertebral da vértebra C8 40
2 Altura total da vértebra C7 116
3 Altura total da vértebra C6 185
4 Altura do centro vertebral da C6 38
5 Comprimento do Umero 195
6 Largura da epifise proximal do imero 84
7 Largura da epifise distal do tmero 59
8 Comprimento do fémur 325
9 Largura proximal do fémur 81
10 Largura distal do fémur 71
11 Comprimento da tibia 223
12 Largura proximal da Tibia 72
13 Largura distal da Tibia 39
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ANEXO 1

Lista de caracteres original de Brusatte et al. (2011)
(os numeros logo depois dos anos se referem ao nimero deo caracter na referéncia
citada)

1. Skull, length: less than (0) or greater than (1) 50%
length of presacral column. (Sereno 1991a: 33; Novas
1996: 33; Benton 1999: 1; Benton 2004: 1; Irmis er
al. 2007a: 1)

2. Antorbital fenestra, shape: elliptical or circular (0);
triangular, with elongate and narrow anterior point
(1). (Benton & Clark 1988; Benton & Walker 2002:
38; Benton 2004: 6; Weinbaum & Hungerbiihler 2007:
4)

3. Orbit, anteroposterior length: less (0) or greater (1)
than 25% skull length. New character, originally
described by Nesbitt (2007).

4. Orbit, shape: circular or elliptical (0); tall and narrow,
with maximum height more than 1.5 times maximum
width (1). (Benton & Clark 1988; Benton & Walker
2002: 39)

5. External naris, length of longest dimension: less (0)
or greater (1) than longest dimension of antorbital
fenestra. (Benton & Walker 2002: 37)

6. External nares, elements separating opposing nares on
dorsal midline: premaxilla only (0); premaxilla and
nasal (1); nasal only (2). (Benton & Walker 2002: 36)

7. Infratemporal fenestra, size: greater or equal (0) or
smaller (1) than supratemporal fenestra. (Benton &
Clark 1988; Juul 1994: 31; Benton 1999: 7; Benton &
Walker 2002: 41; Benton 2004: 11)

8. Infratemporal fenestra, shape: elliptical (0); triangu-
lar, with dorsal margin much shorter than ventral
margin (1). (Benton & Clark 1988; Benton & Walker
2002: 42; Weinbaum & Hungerbiihler 2007: 9; Irmis
et al. 2007a: 15)

9. Supratemporal fenestra, orientation: exposed primar-
ily dorsally (0); exposed primarily dorsally but with a
small sliver visible in lateral view (1); exposed widely
laterally (2). New character, see Appendix SI and
Fig. 3.

10. Supratemporal fenestra, extent of surrounding fossa:
limited (0); extensive, present on squamosal, postor-
bital, parietal, and sometimes the frontal (1). (Wein-
baum & Hungerbiihler 2007: 10)

11. Skull, slit-like fenestra between premaxilla and
maxilla (greatest dimension greater than three times
lesser dimension): absent (0); present (1). (Benton &
Clark 1988; Parrish 1993: 23; Juul 1994: 37; Benton
1999: 2; Benton & Walker 2002: 34; Nesbitt 2003: 4;
Benton 2004: 2; Weinbaum & Hungerbiihler 2007: 1;
Irmis et al. 2007a: 3)

12. Premaxilla, inclination of anterior border: vertical
(0); slopes posterodorsally (1). New character, see
Appendix S1 and Fig. 3.

13. Premaxilla, length of ventral margin compared to
ventral margin of maxilla: shorter (0); longer, premax-
illa forms elongate snout and maxilla unreduced (1);
longer, maxilla reduced in size (2). New character, see
Appendix S1 and Fig. 3.

14. Premaxilla, subnarial process articulating with
maxilla, form: absent or very short (0); elongate and
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26.

27.

. Premaxilla,

finger-like (1); shortand triangular (2). New character,
see Appendix S1 and Fig. 3.

subnarial process articulating with
maxilla, extent: terminates ventral to (0) or posterior
to (1) external naris. (Langer & Benton 2006: 5; Irmis
etal. 2007a: 4).

Premaxilla, dorsal process articulating with nasal to
form internarial bar, length: shorter (0) or longer (1)
than ventral margin of premaxilla body. (Nesbitt &
Norell 2006: 75; Nesbitt 2007: 75)

. Premaxilla, dentition: present, bearing teeth (0);

absent, edentulous (1). (Nesbitt & Norell, 2006: 73;
Nesbitt, 2007: 73)

Premaxilla, articulation with maxilla, form of ventral
border: at same level as maxilla ventral border (0);
angled relative to maxilla ventral border, forming an
arch between the elements (1). New character, see
Appendix S1.

Maxilla, anterior ramus extending anterior to ascend-
ing ramus: absent, anterior surface of maxilla
smoothly convex (0); present, distinct step separat-
ing anterior portion of maxilla and ascending ramus
(1). (Irmis et al. 2007a: 5)

Maxilla, anteroposterior length at the base of the
ascending ramus: greater (0) or less (1) than one half
dorsoventral depth of maxillary main body at the level
of the anterior edge of antorbital fenestra. New char-
acter, see Appendix S1 and Fig. 3.

Maxilla, form of antorbital fossa on lateral surface:
shallowly excavated and not set apart by strong ridge
(0): deeply excavated and demarcated by a strong ridge
(1). (Weinbaum & Hungerbiihler 2007: 2)

Maxilla, length of portion of bone anterior to anterior
margin of antorbital fenestra: longer (0) or shorter (1)
than portion posterior to anterior margin of antorbital
fenestra. (Olsen et al. 2000: 2; Benton & Walker 2002:
2)

Maxilla, articulation with opposing maxilla on palate
to form secondary bony palate: absent (0); present (1).
(Gauthier 1986; Benton & Clark 1988; Parrish 1993:
40; Olsen et al. 2000: 3; Benton and Walker 2002: 3)
Maxilla, dentition: present, bearing teeth (0): absent,
edentulous (1). (Nesbitt & Norell 2006: 74; Nesbitt
2007: 74)

Nasal, position of anterior portion in lateral view:
below or at same level as skull roof (0); elevated
above skull roof, giving the skull a ‘Roman nose’
appearance (1). New character, originally described
by Gower (1999).

Nasal, rugose lateral ridge: absent (0); present (1).
(Weinbaum & Hungerbiihler 2007: 3)

Nasal, midline depression in dorsal view: absent (0);
present (1). New character, originally described by
Gower (1999).
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Lacrimal, exposure on the skull roof: absent (0);
present (1). (Weinbaum & Hungerbiihler 2007: 5)
Skull roof (nasal and frontals), sculpturing: present,
consisting of marked grooves and ridges (0); absent,
skull roof smooth (1). New character, originally
described by Nesbitt (2007).

Prefrontal, contact with nasal, extent: broad (0);
reduced to a point or excluded by frontal-lacrimal
contact (1). (Sereno 1991a: 16)

Prefrontal, descending process forming anterodorsal
rim of orbit, size: elongate, extends approximately
1/3—1/2 length of preorbital bar (0); shortened, only
slightly contributes to preorbital bar (1). (Olsen et al.
2000: 5; Benton & Walker 2002: 5)

Prefrontal, posterior process underlying frontal dorsal
to orbit: absent (0); present (1). (Olsen et al. 2000: 7;
Benton & Walker 2002: 7)

Frontal, contribution to dorsal orbital rim: present (0);
absent, excluded by a novel ossification (often erro-
neously regarded as an ‘enlarged prefrontal’) contact-
ing the postfrontal/postorbital lateral to frontal (1).
New character, see Appendix S1.

Frontal, sagittal crest along midline in dorsal view:
absent (0); present (1). New character, see Appendix
S1.

Frontal, dorsal surface, participation in supratemporal
fossa: absent (0); present (1). (Novas 1993: 8; Novas
1996: 20; Sereno 1999: 2; Irmis ef al. 2007a: 16)

. Postfrontal: present (0); present but reduced and does

not articulate with parietal (1); absent (2). (Gauthier
1986; Benton & Clark 1988; Sereno & Arcucci
1990:2; Novas 1993: 10; Juul 1994: 16; Bennett 1996:
33; Novas 1996: 16; Benton 1999: 5; Sereno 1999: 1;
Olsen et al.2000: 8; Benton & Walker 2002: 8; Benton
2004: 9; Weinbaum & Hungerbiihler 2007: 6; Irmis et
al. 2007a: 14). Ordered.

Parietals, midline suture between opposing elements:
present, butt joint (0); partially obliterated (1); absent,
parietals fused on midline (2). (Benton & Clark 1988;
Olsen et al. 2000: 15; Benton & Walker 2002: 15).
Ordered.

Parietals, posteroventral edge., width: less (0) or
greater (1) than half width of occiput. (Benton & Clark
1988; Olsen et al. 2000: 16; Benton & Walker 2002:
16)

Parietals, shape of posterior margin in dorsal view: v-
shaped (0); straight (1). (Olsen ez al. 2000: 18; Benton
& Walker 2002: 18)

Parietal. sagittal crest along midline in dorsal view:
absent (0); present (1). (Olsen e7 al. 2000: 17; Benton
& Walker 2002: 17)

Jugal, shape: triradiate (0); elongate and rod-
like (1). New character, see Appendix SI and
Fig. 3.
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47.
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52.

Jugal, participation in posterior edge of antorbital
fenestra: present (0); absent, excluded by maxilla-
lacrimal contact (1). (Benton & Clark 1988; Olsen
et al. 2000: 4; Benton & Walker 2002: 4; Irmis et al.
2007a: 12)

Jugal, lateral surface, form: smooth or marked by a
shallow rim delimiting the antorbital fossa (0); orna-
mented by a deep and rugose ridge delimiting the
antorbital fossa, which is continuous with a similar
ridge on the maxilla (1). (Nesbitt 2003: 20).
Postorbital-Jugal postorbital bar, form: straight or
curved (0); stepped, with distinct anterior projection
on postorbital (1). (Benton & Clark 1988; Juul 1994:
38; Benton 1999: 6; Benton & Walker 2002: 40:
Benton 2004: 10)

. Postorbital and squamosal, position of dorsal bar: at

same level as ventral processes of bones (0); distinctly
offset from ventral processes, forming overhanging
brow over lateral temporal fenestra (1). (Weinbaum &
Hungerbthler 2007: 12; et al. 2007a: 18)

Squamosal, ridge along dorsal surface along edge of
supratemporal fossa: absent (0); present (1). (Olsen et
al. 2000: 12; Benton & Walker 2002: 12)
Squamosal, position of posterior process: at same
level or dorsal to anterior process (0); below anterior
process and set off by distinct step (1). New character,
see Appendix S1 and Fig. 3.

Squamosal, ventral process: present, forms
posterodorsal border of lateral temporal fenes-
tra (0); present, does not participate widely in lateral
temporal fenestra (1); absent (2). (Gauthier 1986;
Benton & Clark 1988; Sereno 1991a: A; Parrish
1993: 24; Olsen et al. 2000: 11; Benton & Walker
2002: 11). Ordered.

Squamosal, ridge trending posteroventrally on lateral
surface of ventral ramus: absent (0); present (1). New
character, originally described by Gower (1999).
Squamosal, deep pit on the posterodorsal corner of the
lateral surface: absent (0); present (1). New character,
see Appendix S1 and Fig. 3.

Squamosal ventral process and quadratojugal dorsal
process, orientation: subvertical or broadly convex
anteriorly (0); distinct process on squamosal ventral
process projecting into infratemporal fenestra (1);
slopes anteriorly to form a triangular projection into
the infratemporal fenestra comprised of both elements
(2): triangular projection completely divides infratem-
poral fenestra into two openings (3). (Parrish 1993: 25;
Olsen ef al. 2000: 13; Benton & Walker 2002: 13, 43,
45; Weinbaum & Hungerbiihler 2007: 11)

Quadrate and quadratojugal, orientation: roughly
vertical, do not reach upper margin of infratempo-
ral fenestra (0): sloping anterodorsally at approxi-
mately 45 degrees, reach upper margin of infratempo-
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ral fenestra (1); sloping strongly posterodorsally (2).
(Benton & Clark 1988; Benton & Walker 2002; 44;
Weinbaum & Hungerbiihler 2007: 8)

Quadrate, quadrate foramen: present (0); absent (1).
(Benton & Walker 2002: 47)

Quadrate, distal articular surface, form of condyles:
two convex condyles separated by a groove (0);
one convex condyle (1). New character, originally
described by Nesbitt (2007).

Quadrate, distal articular surface, shape: oval, with
mediolateral long axis (0); square (1). New character,
originally described by Nesbitt (2007).
Ectopterygoid, position relative to transverse flange
of pterygoid: ventral (0); dorsal (1). (Novas 1993: 13;
Novas 1996: 19; Benton 1999: 10; Sereno 1999: 3;
Irmis ef al. 2007a: 20)

Ectopterygoid, lateral process for articulation with
jugal, length: anteroposteriorly shorter (0) or longer or
equal to (1) medial process. New character, originally
described by Nesbitt (2007).

Ectopterygoid, form of articulation with jugal: single-
headed (0); double-headed (1). (Hungerbiihler &
Weinbaum 2007: 7)

Braincase, size of posttemporal fenestra between pari-
etal, supraoccipital, and exoccipital-opisthotic: large
(0); reduced to small fissure or entirely closed (1).
(Novas 1993: 11; Bennett 1996: 15; Novas 1996: 17;
Sereno 1999: 5; Benton 2004: 11; Langer & Benton
2006: 17; Irmis er al. 2007a: 21)

Braincase, occipital condyle, shape: spherical or
slightly dorsoventrally compressed (0); extremely
dorsoventrally compressed, transverse width greater
than twice dorsoventral height, resulting in a crescent
shape (1). New character, see Appendix S1.
Braincase, basal tubera, orientation (with cultriform
process held horizontally for reference): vertical,
located ventral to occipital condyle (0); horizontal,
located at same level as occipital condyle and flooring
endocranial cavity (1). New character, see Appendix
SIL.

Parabasisphenoid, dorsoventral depth: short and rod-
like (0); deep and wedge-shaped, with trough-like
median pharyngeal recess (1). (Parrish 1993: 28, 29;
Juul 1994: 70; Benton 1999: 12; Gower 2002: 17;
Benton 2004: 17; Weinbaum & Hungerbiihler 2007:
13)

Parabasisphenoid, position of foramina for cerebral
branches of internal carotid artery: posterior surface
(0); posterolateral surface (1); anterolateral surface
(2). (Parrish 1993: 7;: Gower 2002: 1; Benton 2004:
21)

Parabasisphenoid,  position  of  basipterygoid
processes: ventral to basal tubera (0); at same level
of basal tubera ( = ‘horizontal parabasisphenoid’)
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(1). (Benton 2004: 19; originally uninformative for
crown group in Gower & Sennikov 1996: 7)
Parabasisphenoid, depth of recess: shallow (0); deep
(1). (Nesbitt & Norell 2006: 76; Nesbitt 2007: 76)
Exoccipital-opisthotic, form of lateral surface:
smooth (0); marked by subvertical crest, with
hypoglossal foramina anterior to crest (1); marked by
subvertical crest, with hypoglossal foramina posterior
to crest (2). (Gower 2002: 2; Weinbaum & Hunger-
buhler 2007: 14)

Exoccipitals, contact of opposing elements along floor
of endocranial cavity: present (0); absent (1). (Gower
2002: 5; originally uninformative for crown group in
Gower & Sennikov 1996: 17)

Opisthotic, form of border of perilymphatic foramen:
incompletely ossified (0); entirely ossified such that
the ventral ramus of the opisthotic forms a perilym-
phatic loop (1). (Gower 2002: 21)

Opisthotic, position and orientation of perilymphatic
foramen: medial position, perilymphatic duct trans-
mitted posteromedially or posteriorly (0); lateral posi-
tion, duct transmitted posterolaterally or laterally (1).
(Gower 2002: 22)

Prootic, form of openings for trigeminal nerve and
middle cerebral vein: combined into single foramen
(0): partially or completely subdivided into separate
foramina by a process of the prootic (1). (Gower 2002:
23)

Dentary, teeth: present up to anterior tip (0): absent
at anterior tip but present posteriorly (1); completely
absent (2). New character, see Appendix SI and Fig.
3.

Dentary, expansion of anterior region relative to main
body: absent (0); present (1). New character, see
Appendix S1 and Fig. 3.

Dentary, length of symphysis: anteroposteriorly short
(0): anteroposteriorly expanded and deep (1). (Bennett
1996: 47; Irmis et al. 2007a: 28)

Surangular, lateral ridge: present (0); absent (1). New
character, originally described by Nesbitt (2007).
Surangular, posterior surangular foramen: absent or
extremely small foramen (0); present as a large open-
ing or fenestra (1). New character, originally described
by Nesbitt (2007).

Articular, medial process: present (0); absent (1). New
character, originally described by Gower (1999).
Cervical vertebrae, anterior centrum length/height
ratio: less (0) or greater (1) than 2.0. (Nesbitt 2003:
17; Weinbaum & Hungerbiihler 2007: 17)

Cervical vertebrae, length of anterior centra: less (0)
or greater (1) than length of middorsal centra. (Sereno
& Arcucci 1990: 6; Sereno 1991a: 21; Juul 1994: 65;
Bennett 1996: 100; Benton 1999: 16; Benton 2004:
32; Irmis ef al. 2007a: 34)
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Cervical vertebrae, level of anterior articular face: at
same level as posterior face or slightly offset across
entire column (0); anterior centra dorsally offset from
posterior face, resulting in a parallelogram shape of
individual anterior cervicals (1); all centra dorsally
offset from posterior face, resulting in a strong S-
shaped neck overall (2). (Gauthier 1986; Benton &
Clark 1988; Sereno 1991la: AA:; Novas 1993: 1;
Bennett 1996: 101; Novas 1996: 6; Benton 1999: 15;
Benton 2004: 31; Irmis et al. 2007a: 33)

Cervical vertebrae, form of ventral margin in lateral
view: straight or slightly concave, constriction less
than 35% of centrum height at midpoint (0); strongly
concave, resulting in a highly waisted centrum,
constriction greater than 35% height of centrum at
midpoint (1). New character, see Appendix S1I.
Cervical vertebrae, epipophyses in postaxial anterior
elements: absent (0); present (1). (Novas 1993: 9;
Novas 1996: 21; Langer & Benton 2006: 33)
Cervical vertebrae, form of parapophyses: single
structure (0); divided into separate dorsal and ventral
articular surfaces (1). (Weinbaum & Hungerbiihler
2007: 18)

Cervical vertebrae, deep fossae (true pleurocoels or
similar depressions) on the lateral surface: absent (0);
present (1). (Nesbitt & Norell 2006: 79; Nesbitt 2007:
79)

Dorsal vertebrae. height of neural spines: less (0) or
greater (1) than four times centrum height. (Nesbitt
2003: 6.)

Dorsal vertebrae, spine tables (expanded apex) on
neural spines: absent (0); present (1). (Juul 1994: 20;
Bennett 1996: 57; Benton 2004: 35)

Dorsal vertebrae, deep fossa beneath region where
posterior centroparapophyseal and paradiapophyseal
laminae (or similar series of laminae) meet: absent
(0); present (1). New character, originally described
by Nesbitt (2007).

Dorsal vertebrae, hyposphene-hypantrum accessory
articulations: absent (0); present (1). (Juul 1994: 66;
Benton 1999: 18; Benton 2004: 36; Weinbaum &
Hungerbiihler 2007: 20; Irmis et al. 2007a: 38)
Sacral vertebrae, number: two (0); three (1); four or
more (2). (Gauthier 1986; Benton & Clark 1988;
Novas 1992: 14; Juul 1994: 46; Bennett 1996: 56;
Novas 1996: 24; Sereno 1999: 6; Benton 1999: 19;
Nesbitt 2003: 8; Langer & Benton 2006: 42; Nesbitt
& Norell 2006: 19; Nesbitt 2007: 19; Weinbaum
& Hungerbtihler 2007: 22; Irmis et al. 2007a: 39).
Ordered.

Sacral vertebrae, extent of fusion: absent or limited to
centra (0); extensive, zygapophyses completely fused
(1). New character, originally described by Nesbitt
(2007).
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Sacral vertebrae, form of centrum rims: prominent,
individual sacrals well demarcated (0); reduced, indi-
vidual sacrals poorly demarcated and entire structure
cylindrical (1). New character, originally described by
Nesbitt (2007).

Caudal vertebrae, midcaudal elements, accessory
anterior projection on neural spine: absent (0); present
(1). (Benton & Clark 1988; Juul 1994: 34; Benton
1999: 20; Benton & Walker 2002: 48; Benton 2004:
37: Weinbaum & Hungerbiihler 2007: 21)

Cervical ribs, length and shape: long and slender (0);
short and stout (1). (Gauthier 1986; Benton & Clark
1988; Juul 1994: 26; Benton 1999: 17; Benton 2004:
33;: Irmis et al. 2007a: 37)

Sacral ribs, anteroposterior length: long. forming
broad plate that expands laterally in dorsal view (0);
short, forming a waisted projection in dorsal view (1).
(Nesbitt 2003: 7; Weinbaum & Hungerbiihler 2007:
24)

Sacral ribs, first rib, location of articulation on ilium:
midsection of iliac blade (0); anterior end of preac-
etabular process ( = ‘anterior crest’) (1). (Nesbitt
2003: 15)

. Sacral ribs, form and articulation of first rib with

ilium: plate-like, contacts ilium in straight parasagittal
articulation (0); distal end slightly dorsally expanded
relative to shaft (1); entire rib dorsoventrally expanded
and contacts ilium in C-shaped articulation (2).
(Langer & Benton 20006: 44; Irmis ef al. 2007a: 40)
Dorsal osteoderms: present, with a single osteoderm
or osteoderm pair per vertebra (0); present, with multi-
ple osteoderms per vertebra (1); absent (2). (Gauthier
1986; Sereno & Arcucci 1990: 7, 8; Sereno 1991a: 12,
22: Parrish 1993: 5; Juul 1994: 14, 15; Bennett 1996:
60, 61; Benton 1999: 72; Nesbitt 2003: 1; Irmis et al.
2007a: 120; Weinbaum & Hungerbiihler 2007: 33)
Dorsal osteroderms, texture: smooth (0); sculptured
(1). (Parrish 1993: 16; Benton 1999: 73; Benton &
Walker 2002: 56; Benton 2004: 95; only character in
Benton (1999) not used by Nesbitt & Norell (2006)
and Nesbitt (2007)).

Forelimb. length relative to hindlimb: greater than (0)
or less than (1) 60%. (Gauthier 1986; Sereno 1991a:
BB; Juul 1994: 45; Bennett 1996: 107; Novas 1996:
37: Benton 1999: 24; Benton 2004: 43; Irmis ef al.
2007a: 45)

Scapula, depth of distal expansion: less (0) or greater
(1) than 2.5 times narrowest region of shaft. New char-
acter, see Appendix S and Figure 4.
Scapula-coracoid, notch on dorsal margin between
scapula and coracoid: absent or small (0); present and
large (1). (Parrish 1993: 14; Benton 1999: 23; Benton
2004: 42; Irmis ef al. 2007a: 43)

101.

102.

103.

104.

106.

107.

108.

109.

110.

111

112.

150

Coracoid, position of contribution to glenoid: at same
level (0) or ventral (1) to scapular glenoid. New char-
acter, see Appendix S1 and Fig. 4.

Coracoid, postglenoid process: absent (0); present and
small (1); present and hypertrophied (2). (Irmis et al.
2007a: 44). Ordered.

Interclavicle: present (0); absent (1). (Gauthier 1986;
Benton & Clark 1988; Sereno & Arcucci 1990: 9;
Sereno 1991a: 23; Juul 1994: 44; Bennett 1996: 59;
Benton 1999: 22: Benton 2004: 39; Irmis ef a/. 2007a:
42)

Clavicle: present (0); rudimentary or absent (1).
(Gauthier 1986; Sereno & Arcucci 1990: 10; Sereno
1991a: 24; Bennett 1996: 104; Benton 1999: 21;:
Benton & Walker 2002: 49; Benton 2004: 38; Irmis
et al. 2007a: 41)

5. Humerus, width of proximal end: greater (0)orless (1)

than twice midshaft width. New character, originally
described by Nesbitt (2007).

Humerus, form of medial margin under inner tuberos-
ity: confluent with shaft (0); strongly arched and
angled approximately 45 degrees to shaft (1). (Sereno
& Arcucci 1990: 11; Sereno 1991a: 4; Bennett 1996:
65)

Humerus, extent of deltopectoral crest: less than (0)
or greater than (1) 35% of the length of the bone.
(Gauthier 1986; Novas 1993: 2; Juul 1994: 59; Novas
1996: 22; Benton 1999: 26; Sereno 1999: 8; Benton
2004: 45; Ezcurra 2006: 169; Langer & Benton 2006:
49; Irmis et al. 2007a: 47)

Humerus, form of deltopectoral crest: rounded (0);
subrectangular, with angular corners (1). (Sereno &
Arcucci 1990: 12; Sereno 1991a: 25; Novas 1992: 1:
Juul 1994: 51; Bennett 1996: 108; Benton 1999: 25:
Benton 2004: 44; Irmis ef al. 2007a: 46).

Manual digits IV and V: elongated, 34+ and 3
phalanges, respectively (0); reduced, [V shorter than
metacarpal IIT and with three or fewer phalanges and
V with two or fewer phalanges (1). (Gauthier 1986;
Novas 1992: 8; Novas 1993: 15; Novas 1996: 23:
Benton 1999: 30; Sereno 1999: 9; Benton 2004: 49;
Irmis et al. 2007a: 58)

Acetabulum, antritrochanter for articulation with the
femur: absent or restricted to ischium (0); present on
both ilium and ischium, with an overall kidney shape
(1). (Benton 1999: 35; Benton 2004: 54; Irmis ef al.
2007a: 66; originally noted by Sereno et al. 1993)
[lium, ratio of blade length to depth above acetabulum:
less than (0) or greater than (1) 4.5 (Benton & Clark
1988; Weinbaum & Hungerbuhler 2007: 26).

lium, form of dorsal margin: straight or convex (0);
concave and saddle-shaped (1). New character, see
Appendix S1 and Figure 4.
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[lium, form of the ventral margin of the acetab-
ular contribution: convex, acetabulum closed (0);
straight or concave, acetabulum slightly perforate (1);
straight or concave, acetabulum completely open (2).
(Gauthier 1986: Benton & Clark 1988; Novas 1992:
9: Novas 1993: 16; Juul 1994: 60; Bennett 1996: 111;
Novas 1996: 25; Benton 1999: 34; Benton & Walker
2002: 52: Nesbitt 2003: 13; Benton 2004: 53; Langer
& Benton 2006: 69; Ezcurra 2006: 197; Weinbaum
& Hungerbuihler 2007: 29: Irmis et al. 2007a: 65).
Ordered.

Ilium, ridge extending from the dorsal margin of
the acetabulum: absent (0); present and extending
dorsally (1); present, extending anteriorly onto the
preacetabular process (2). (Parrish 1993: 32: Juul
1994: 39; Benton 1999: 31; Nesbitt 2003: 12, 14;
Irmis et al. 2007a: 62: Weinbaum & Hungerbiihler
2007: 28:)

Ilium, ridge extending from the dorsal margin of
the acetabulum, orientation at its dorsal termination:
oriented anteriorly only (0); oriented anteriorly and
posteriorly (1). New character, see Appendix S1.
Ilium, length of preacetabular process: shorter (0)
or equal or longer (1) than postacetabular process.
(Nesbitt 2007: 83)

[lium, form of preacetabular process: large and deep
(0); small, shallow, and finger-like (1). New character.
see Appendix S1 and Fig. 4.

[lium, preacetabular process, extent of anterior
margin: terminates posterior (0) or anterior (1) to ante-
rior margin of pubic peduncle. (Irmis et a/. 2007a: 61;
Weinbaum & Hungerbiihler 2007: 27)

Ilium, deep fossa on preacetabular process: absent
(0); present (1). New character, originally described
by Nesbitt (2007: p. 48).

[lium, form of the ventral margin of the postacetabular
process: unsculptured or excavated by a small furrow
(0); excavated by a deep cavity (1): excavated by a
brevis fossa (sensu Novas 1992, 1996) (2). (Gauthier
1986; Novas 1992: 15; Novas 1993: 17; Juul 1994:
47: Novas 1996: 26; Benton 1999: 32; Sereno 1999:
10; Benton 2004: 51; Ezcurra 2006: 206; Irmis ef al.
2007a: 63; Nesbitt 2007: 32)

[lium, lamina of bone connecting preacetabular and
postacetabular processes and rising dorsally above
each: absent (0); present (1). New character, origi-
nally described by Nesbitt (2007).

Pubis, form: plate-like (0); rod-like and curved poste-
riorly (1); rod-like and straight (2). (Ezcurra 2006:
217)

3. Pubis, length: shorter than ischium (0); longer than

ischium but shorter than three times acetabulum diam-
eter (1); longer than three times acetabulum diameter
(2). (Gauthier 1986; Benton & Clark 1988; Sereno
1991a: 13; Novas 1992: 6; Novas 1993: 6; Juul 1994:
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32, 35; Bennett 1996: 76; Novas 1996: 13; Benton
1999: 36, 37; Benton & Walker 2002: 53, 54; Nesbitt
2003: 18; Benton 2004: 55; Ezcurra 20006: 212; Irmis
et al. 2007a: 68; Weinbaum & Hungerbiihler 2007:
31). Ordered.

Pubis, form of posterior portion of acetabular margin:
continuous with anterior margin and forms articular
surface for femur (0); recessed from anterior margin
and forms nonarticular surface (1). (Sereno & Arcucci
1990: 13; Sereno 1991a: 14; Bennett 1996: 77; Benton
1999: 38; Benton & Walker 2002: 55; Benton 2004:
56; Irmis et al. 2007a: 70)

Pubis, ridge on the lateral surface: absent (0); present
(1). New character, originally described by Nesbitt
(2007).

Pubis, extent of medioventral lamina (obturator
flange): extensive, measuring approximately entire
length of bone (0); reduced, measuring approximately
50-70% length of bone (1); very reduced, measuring
less than 50% length of bone (2). New character, see
Appendix S1 and Fig. 4. Ordered.

Pubis, form of distal end: unexpanded or slightly
expanded (0); expanded into small pubic boot (1);
expanded into large pubic boot with a posterior projec-
tion (2): expanded into large pubic boot that is greater
than 1/3 length of the shaft (3). (Juul 1994: 68; Benton
1999: 39; Nesbitt 2003: 10; Irmis ef al. 2007a: 72;
Weinbaum & Hungerbiihler 2007: 32)

Ischium, anteroposterior length of shaft: greater or
equal (0) or less than (1) length of pubis. New char-
acter, see Appendix S1.

Ischium, form of medioventral lamina (obturator
process): well-developed, plate-like, and dorsoven-
trally deep (0); reduced, restricted to proximal third
of'bone, and dorsoventrally shallow (1). (Novas 1992:
10; Novas 1993: 18; Bennett 1996: 74 in part; Novas
1996: 27; Ezcurra 2006: 224; Irmis ef al. 2007a:
74)

Ischium, form of distal end: plate-like (0); rod-like
with no distal expansion (1); expanded into ischial
boot (2): expanded into large ischial boot with promi-
nent posterior projection (3). (modified from Nesbitt
2003: 9)

Femur, shape of head in lateral view: rounded (0);
hook-shaped (1). (Irmis ef a/. 2007a: 80)

Femur, form of head: confluent with shatt (0); slightly
offset from shaft by a ventral notch (1); distinctly
offset from shaft, with an angular mesiodistal corner
(2). (Benton & Clark 1988; Novas 1992: 11; Novas
1993: 19; Juul 1994: 61; Benton 1999: 41; Benton
2004: 60; Irmis et al. 2007a: 81; Weinbaum &
Hungerbithler 2007: 34)

3. Femur, angle of head relative to shaft: less than 45

degrees (0); greater than 45 degrees (1). (Ezcurra
2006: 231)
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. Femur, emargination on the anterolateral side of the

femoral head: absent (0): present (1). (Irmis ef al.
2007a: 82)

. Femur, shape of proximal articular surface: oval or

wedge-shaped (0); subtriangular, due to straight ante-
rior and posterior faces and tapering lateral corner (1).
(Ezcurra 2006: 232; Irmis ef al. 2007a: 79)

. Femur, extent of smooth articular surface for acetab-

ulum: restricted to the proximal portion of the head
(0); extends ventrally under head (1). (Benton 1999:
42; Benton 2004: 61; Irmis et al. 2007a: 86; originally
described by Sereno & Arcucci 1994)

Femur, transverse groove on proximal articular
surface: absent (0); present and shallow (1); present
and deep (2). (Ezcurra 2006: 233)

. Femur, medial margin in proximal view, tubera for

femoral head ligaments: two well-defined medial
tubera (0); single well-defined medial tuber (1); tubera
absent, medial margin of femur gently convex (2).
(Novas 1993: 20; Novas 1996: 28; Sereno 1999: 12;
Ezcurra 2006: 234). Ordered.

. Femur, form of anteromedial tuber on medial margin

in proximal view: small and conical (0); large and
hook-like (1). New character, originally described by
Nesbitt (2007).

Femur, tuber on lateral margin in proximal view:
present (0); absent (1). (Irmis e al. 2007a: 85)
Femur, fossa trochanterica (groove inset on postero-
lateral corner of proximal surface): absent or shallow
(0); present and distinct (1). (Novas 1993: 3; Novas
1996: 7: Benton 1999: 43; Benton 2004: 63; Ezcurra
20006: 235; Irmis et al. 2007a: 83)

Femur, cranial ( = lesser) trochanter: absent (0);
present (1). (Gauthier 1986; Benton & Clark 1988;
Novas 1992: 3; Juul 1994: 42: Bennett 1996: 80;
Novas 1996: 8, 29: Benton 1999: 45; Benton 2004:
64: Ezcurra 2006: 238)

Femur, trochanteric shelf: absent (0); present (1).
(Novas 1992: 2; Novas 1993: 33; Novas 1996: 9;
Ezcurra 2006: 239)

Femur, greater trochanter, form of dorsal margin:
rounded (0); angular, approaching 90 degrees (1).
(Sereno 1999: 11; Ezcurra 2006: 2371; originally
described by Sereno et al. 1993)

Femur, fourth trochanter: present (0); absent (1).
(Sereno 1991a: 35; Juul 1994: 4; Bennett 1996: 81;
Novas 1996: 35; Benton 1999: 44; Irmis ef al. 2007a:
88)

Femur, fibular condyle, size compared to tibial
condyle: smaller (0); larger (1). (Irmis et al. 2007a:
91)

Femur, groove between lateral condyle and fibular
condyle: absent (0); present (1). New character, orig-
inally described by Nesbitt (2007).
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Tibia, length: less than or equal (0) or greater (1)
than length of femur. (Gauthier 1986; Benton & Clark
1988; Sereno & Arcucci 1990: 16; Sereno 1991a:
27: Juul 1994: 48; Bennett 1996: 113; Benton 1999:
40; Benton 2004: 59; Ezcurra 2006: 230; Irmis et al.
2007a: 78)

Tibia, cnemial crest: absent or very low (0); present
and projecting anteriorly (1); present and project-
ing anterolaterally (2). (Gauthier 1986; Benton

& Clark 1988; Novas 1992: 4; Novas 1993:
4: Juul 1994: 43; Bennett 1996: 82: Novas
1996: 10; Benton 1999: 46; Sereno 1999: 13;

Benton 2004: 65; Ezcurra 2006: 246: Irmis et al.
2007a: 93)

Tibia, fibular crest: absent (0); present (1). New char-
acter, originally described by Nesbitt (2007).

Tibia, form of lateral surface of the distal end: flat
(0); excavated by a groove (1). (Novas 1992: 5; Novas
1993: 5; Novas 1996: 12)

Tibia, median crest on posterior surface of distal end:
absent (0); present (1). (Irmis et al. 2007a: 95)

Tibia, extent of posterior process for articulation with
astragalus: at same level as distal anterior surface (0);
projecting ventrally (1). (Novas 1989: 8; Novas 1992:
12; Juul 1994: 62; Novas 1996: 30; Benton 1999:
48: Benton 2004: 67; Ezcurra 2006: 252; Irmis et al.
2007a: 96)

Tibia, form of distal end: unexpanded and rounded
(0); transversely expanded and subrectangular (1).
(Gauthier 1986; Benton 1999: 47; Benton 2004: 66;
Irmis et al. 2007a: 94)

Tibia, form of posteromedial corner in distal view:
smoothly rounded (0); squared off, forming a right or
obtuse angle, due to presence of posterolateral flange
(1). (Novas 1993: 21; Novas 1996: 11)

Fibula, width of distal end compared to proximal end:
slightly narrower (0): equal to or greater (1); much
narrower, fibula tapering distally, with distal end width
less than 50% proximal end width (2). (Gauthier 1986;
Benton & Clark 1988; Sereno & Arcucci 1990: 18;
Sereno 1991a: 6: Juul 1994: 49; Bennett 1996: 84,
114; Benton 1999: 49; Benton 2004: 69; Irmis et al.
2007a: 99)

Fibula, form of anterior trochanter: absent or low crest
(0); large rugosity (1). (Sereno & Arcucci 1990: 17;
Sereno 1991a: 5; Bennett 1996: 83; Benton 2004: 68)
Astragalus and calcaneum, fusion: absent (0); coossi-
fied together with other crurotarsal elements (1); coos-
sified and other crurotarsal elements free (2). (Irmis
et al. 2007a: 104)

Astragalus and calcaneum, form of articulation: flat
(0); concavoconvex, with concavity on calcaneum
(1): concavoconvex, with concavity on astragalus (2).
(Sereno & Arcucci 1990: 22; Sereno 1991a: 19;



160.

161.

162.

163.

164.

165.

166.

167.

168.

169.

170.

Parrish 1993: 13; Juul 1994: 13; Bennett 1996: 88;
Nesbitt 2003: 21)

Astragalus, anterolateral process, orientation of
contact with calcaneum: ventral, astragalus overlaps
calcaneum (0); lateral, astragalus abuts calcaneum (1).
(Sereno 1999: 15; originally described by Sereno er
al. 1993)

Astragalus, size of ventral astragalocalcaneal articular
facet: smaller (0) or equal or greater (1) than dorsal
facet. (Sereno & Arcucci 1990: 23; Sereno 1991a: 11;
Bennett 1996: 89; Benton 1999; 50; Benton 2004; 70)
Astragalus, anterior ascending process: absent (0):
present but small and anterolaterally located (1);
present and pyramid-shaped, anteriorly located, and
articulating with a flat descending process of the
tibia (2). (Gauthier 1986; Benton & Clark 1988;
Novas 1989: 3, 9; Novas 1992: 7; Novas 1993: 7,
22; Bennett 1996: 117; Novas 1996: 14; Benton
1999: 52: Sereno 1999: 14; Benton 2004: 73:
Ezcurra 2006: 265, 268; Irmis ef al. 2007a: 102).
Ordered.

Astragalus, posterior ascending process: absent (0);
present (1). (Irmis ef al. 2007a: 103)

Astragalus, form of articular facet for tibia: simple
concave structure (0); flexed (1). (Sereno & Arcucci
1990: 20; Sereno 1991a: 7; Parrish 1993: 26; Juul
1994: 28; Bennett 1996: 85; Benton 1999: 51; Benton
2004: 72; Irmis ef al. 2007a: 100)

Astragalus, extent of articular facet for fibula: occu-
pies more (0) or less (1) than 20% of the transverse
width of the bone. (Langer & Benton 2006: 94)
Astragalus, form of anteromedial corner: squared off
or rounded (0); prominent and offset, forms acute
angle (1). (Novas 1989: 2; Juul 1994: 55; Novas 1996:
1; Benton 1999: 54; Benton 2004: 75; Irmis et al.
2007a: 105)

Astragalus, form of posterior margin: excavated, with
concave non-articular surface (0): straight or slightly
convex (1). New character, originally described by
Langer & Benton (20006).

Astragalus, groove on posterior surface: present (0);
absent (1). (Sereno & Arcucci 1990: 21: Sereno
1991a: 28; Bennett 1996: 119; Benton 1999: 53;
Benton 2004: 74)

Calcaneum, transverse width of distal articular
surface: greater than (0) or less than (1) 35% that
of astragalus. (Gauthier 1986; Novas 1989: 4; Juul
1994: 56; Bennett 1996: 116; Novas 1996: 2; Benton
1999: 56; Benton 2004: 77; Irmis ef al. 2007a: 1006)
Calcaneum, form of fibular facet: gently convex
(0); hemicylindrical “pulley” (1); concave or flat
(2). (Novas 1989: 10; Sereno & Arcucci 1990: 25;
Sereno 1991a: 8; Novas 1992: 12; Parrish 1993:
3: Juul 1994: 27, 63; Bennett 1996: 91; Novas
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1996: 31; Benton 1999: 55, 63: Benton 2004:
76, 84: Ezcurra 2006: 273; Irmis et al. 2007a:
113)

Calcaneum, tuber: present and large (0); rudimentary
or absent (1). (Gauthier 1986; Novas 1989: 7; Sereno
& Arcucci 1990: 27: Sereno 1991a: 29; Juul 1994: 52;
Bennett 1996: 120; Benton 1999: 57; Benton 2004:
78; Irmis et al. 2007a: 107)

Calcaneum, tuber, proportions: deeper than wide (0);
wider than deep (1). (Sereno & Arcucci 1990: 30;
Sereno 1991a: 9; Parrish 1993: 4; Juul 1994: 29;
Benton 1999: 59; Benton 2004: 80; Irmis et al. 2007a:
109)

3. Calcaneum, tuber, form of distal end: unexpanded (0);

flared (1). (Sereno & Arcucci 1990: 28; Sereno 1991a:
10; Parrish 1993: 10; Juul 1994: 30; Benton 1999: 60;
Benton 2004: 81: Irmis et al. 2007a: 110)
Calcaneum, tuber, dorsoventrally aligned median
depression on distal end: absent (0); present
(1). (Parrish 1993: 21; Juul 1994: 72; Benton
1999: 61; Benton 2004: 82; Irmis er al. 2007a:
111)

Distal tarsal 4, transverse width: greater (0) or sube-
qual (1) to width of distal tarsal 3. (Sereno 1991a: 30;
Juul 1994: 53; Bennett 1996: 121; Benton 1999: 64;
Benton 2004: 88:; Irmis et al. 2007a: 114)

Distal tarsal 4, form in proximal view: ornamented by
raised ridge (0); flat or convex (1). (Novas 1993: 23;
Novas 1996: 32; Ezcurra 2006: 276)

Distal tarsal 4, size of articular surface for metatarsal
V: occupies nearly entire lateral surface (0); limited
to half or less lateral surface (1). (Sereno 1991a: EE:
Novas 1996: 3; Benton 1999: 65; Benton 2004: 89;
Irmis et al. 2007a: 115)

Metatarsus, form: broad weight-bearing structure,
with metatarsals II-IV less than four times as long
as broad (0); elongated, with metatarsals [I-1V greater
than four times as broad (1). (Gauthier 1986)
Metatarsus, configuration: metatarsals divergent from
ankle, shafts of individual elements not in close
contact (0); compact, with metatarsals 1-IV tightly
bunched (1). (Gauthier 1986; Benton & Clark 1988
Sereno & Arcucci 1990: 32; Sereno 1991a: 31; Juul
1994: 50; Bennett 1996: 124; Benton 1999: 66;
Benton 2004: 90: Irmis ef al. 2007a: 117)

Metatarsal 1, length: less than (0) or greater than
(1) 85% length of metatarsal III. (Sereno 1991a: 36;
Novas 1996: 36; Benton 1999: 68; Benton 2004: 92;
Irmis et al. 2007a: 119)

Metatarsal I, midshaft diameter: equal to or greater (0)
or less than (1) midshaft diameters of metatarsals I1-
IV. (Sereno 1991a: GG; Juul 1994: 58; Novas 1996: 5;
Benton 1999: 67; Benton 2004: 91; Irmis et al. 2007a:
117)



154

182. Metatarsal Il. length: shorter (0) or equal to
or longer (1) than metatarsal IV. New character,
originally described by Langer & Benton (2006:
p. 317).

183. Metatarsal 111, length: less than (0) or greater than (1)
40% length of tibia. (Gauthier 1986; Benton & Clark
1988; Sereno & Arcucci 1990: 33; Sereno 1991a: 32;
Juul 1994: 54; Bennett 1996: 125: Benton 1999: 69;
Benton 2004: 93; Irmis ef al. 2007a: 120)

184. Metatarsal IV, form of distal end: sigmoidally curved
lateral to shaft (0); straight and in line with shaft (1).
(Novas 1996: 15; Sereno 1999: 18; Ezcurra 20006: 282;
originally described by Sereno et al. 1993)

185. Metatarsal V, midshaft diameter: equal to or greater
(0) or less (1) than midshaft diameter of metatarsals 11-
IV. (Sereno 1991a: GG; Parrish 1993: 35; Juul 1994:
58; Novas 1996: 5; Benton 1999: 67; Benton 2004:
91; Irmis et al. 2007a: 118)

186. Metatarsal V. form of articular surface for distal
tarsal 4: angled relative to shaft, resulting in a
laterally divergent metatarsal V with a hooked
proximal end (0); parallel to shaft, resulting in
an unhooked metatarsal V that is parallel to or
deflected behind the remaining metatarsals (1).
(Sereno 1991a: FF; Juul 1994: 57; Novas 1996: 4;
Benton 1999: 70; Benton 2004: 94; Irmis et al. 2007a:
123)

187. Pedal unguals, shape: mediolaterally compressed (0);
dorsoventrally compressed (1). New character, origi-
nally noted by Nesbitt (2007).

ANEXO 2

Matriz modificada por Mastrantonio (2011) de Brusatte et al. (2011), com a incluséo de
do material CPEZ-239b.

Qianosuchus:

?7??0077701??00170700101107??0?00?00000

Arizonasaurus:

Batrachotomus:
000111010100020?7001111?001110000010101010101101010?000007?1000200100010
100000000000011110007012?1?1111?00100?010011000000211021002000000100000

Bromsgroveia:
L L o L o L o o ol
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Effigia
0010010100012201101011010001100000020110100000000072111010?110211?1??02
0111110100010011211??11?2?10011?0107??100120101111121123112121010101100

Lotosaurus:
00011100100121011000117100001000010?0101000000700020000???1000??017?7721

Postosuchus:
000101011110011000011000111017010000001001110110130?00001000120010??001
00700000000001100011001??01011??010000100110000002210220020000001000000
0001000100001001010011000010111??00000710000

Prestosuchus:
?101110111000110000111?00111000000010101011110001010000???100170??07??01
0000??0000001110001?00111?01110001?0?01002?0000002??0210020000001000000
00000000000011010100100000101100000000010000

Rauisuchus:

Saurosuchus:
0100010111100110000011100001000100000101000110001010000000000020010000

700700?1700?11010100100000101110000000100000

Shuvosaurus:
00100101000121?1100710110001110000020110100000000022111010111021111??02
011111100001077?211??1112??0001??1000?100120101111121123112121010101100
001010011000070010100110000101107000101110101
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Sillosuchus:

00000101000??001??????07?010070100170000002010210037??777?777?7777?77707?77
29927222722272227222727227722772277

00000010007?1177?7?1000?000000000710007000000107020072000070??777???000?000?
707711010?001000?0101110?00000110700

Tikisuchus:

UFRGS-PV-0629-T:
010171011110011000011110011100000007010101171700101000000710012007???10
1000001000000111000710011170011070111?001021000000211021002000000100000
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