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Anatomia craneana y postcraneana de Araripesuchus
buitreraensis Pol y Apesteguia, 2005 (Crocodyliformes:
Mesoeucrocodylia): sus implicancias en la historia filogenética

del género Araripesuchus Price, 1959

Resumen

El género Araripesuchus Price, 1959 es un taxon de Uruguaysuchidae
(Crocodyliformes, Mesoeucrocodylia) de cuerpo mediano (medio metro a un metro) que
habit¢ territorios gondwénicos durante el Cretadcico. Comprende seis especies (tres africanas
y tres sudamericanas). Entre las especies sudamericanas Araripesuchus buitreraensis Pol y
Apesteguia, 2005, se registra en rocas del Cretacico Superior de la Cuenca Neuquina. La
posicion filogenética del Araripesuchus es incierta y su monofilia controvertida. En este
trabajo de Tesis Doctoral se ha estudiado en detalle la anatomia craneana y postcraneana de
esqueletos correspondientes a especimenes asignados a distintos géneros y especies de
uruguaysuquidos. Los materiales que conformaron la muestra a analizar fueron estudiados
en mano o bien mediante fotografias correspondientes a bases de datos, facilitadas por
distintos especialistas y propias. Esta muestra comprendié materiales tipo de las especies
Anatosuchus minor, Araripesuchus wegeneri, A. rattoides, A. tsangatsangana, A. gomesii, A.
patagonicus, A. buitreraensis y Uruguaysuchus aznarezi, y otros materiales referidos a
algunas de estas especies, €¢ditos e inéditos. Entre estos ultimos se destacan trece nuevos
ejemplares, gran parte de los cuales fueron colectados en el marco de esta Tesis Doctoral en
el Area Paleontolégica de La Buitrera, y que fueron inicialmente referidos a Araripesuchus.
Para el estudio anatomico y de revision sistematica se volvid a revisar el material holotipo de
la especie A. buitreraensis, se realizaron estudios anatomicos en detalle de los nuevos
materiales y se analizd la variacion morfoldgica presente en el esqueleto de los especimenes
muestreados. Se pudo registrar la presencia de una variacidon ontogenética craneana en la
especie A. buitreraensis, en el contorno del hocico, el desarrollo y forma del diente
caniniforme y el contorno del foramen premaxilar-maxilar. Ademads, se identificaron

caracteres que varian seglin el tamafio corporal. Como parte de los resultados de este analisis,



se completd la descripcion original de la especie 4. buitreraensis y se identifico y describiod
una nueva especie, representada por dos de los nuevos especimenes recuperados en el Area
Paleontoldgica de La Buitrera. La nueva informacion anatomica obtenida fue utilizada para
revisar la matriz morfoldgica que fue la base de los anélisis cladisticos realizados en esta
tesis. Mediante estos analisis se puso a prueba la hipotesis de la nueva especie, aqui nominada
como Araripesuchus n. sp., y se testeé la monofilia de Araripesuchus y las relaciones
filogenéticas de los Uruguaysuchidae. A partir de los andlisis filogenéticos: 1- se valida la
nueva especie propuesta con base en cuatro autapomorfias (proporciones del rostro
oreinorostral angosta; bordes laterales del nasal a lo largo de la sutura con la maxila casi
paralelos; longitud y ancho relativo del proceso anterior -caras paralelas- de la sinfisis
dentaria alargada siendo aproximadamente dos veces mas larga que ancha y forma de los
espleniales en la sinfisis en vista dorsal en “V”); 2- se sostiene la monofilia de
Uruguaysuchidae, recuperdndose como clado hermano de Peirosauridae, y soportado por
cinco sinapomorfias; 3- se resuelven las relaciones internas de Uruguaysuquidae
recuperandose un clado sudamericano, aunque con bajo soporte; 4- se rechaza la monofilia
de Araripesuchus (en este sentido y siguiendo el Principio de prioridad se propone que
Araripesuchus deberia considerarse sindnimo junior de Uruguaysuchus y consecuentemente
renominarse todas las especies de Araripesuchus junto con Anatosuchus minor).

En cuanto a los estudios macroanatomicos, ademas de estudiarse el esqueleto, se
realizaron estudios de la anatomia blanda no preservada e inferida a partir de recesos, canales
y otras marcas 0seas. De esta manera se estudi6 la neuroanatomia de los Araripesuchus de
La Buitrera la cual fue comparada con la de otros notosuquios. La informacidn obtenida sobre
el encéfalo, bulbos olfatorios y oido fue utilizada para reconstruir el modo de vida de estos
cocodrilos. Para contrastar las hipotesis paleobiologicas se utilizd ademas evidencia
microanatémica. De esta manera, se realizaron estudios osteohistologicos que permitieron
reconstruir la dindmica de crecimiento y héabitos de vida de los especimenes estudiados. A
partir de estos estudios se describid por primera vez la microestructura Osea de
Araripesuchus, se identificaron distintos estadios ontogenéticos en la muestra y se propuso
una tasa de crecimiento lenta para esta especie, similar a la presente en reptiles actuales con
habitos terrestres (como por ejemplo lagartos). Finalmente, junto con estudios preliminares

de denticion y anatomia postcraneana, toda esta nueva informacién anatomica y



osteohistologica fue sumada a informacion previa para reconstruir la paleobiologia de
Araripesuchus. En relacion a esto se concluye que estos notosuquios habrian tenido un modo
de vida terrestre y habrian sido animales agiles, probablemente de habitos crepusculares y

con una dieta omnivora.



Cranial and postcranial anatomy of Araripesuchus buitreraensis
Pol and Apesteguia, 2005 (Crocodyliformes: Mesoeucrocodylia):
its implications in phylogenetic history of the genus

Araripesuchus Price, 1959

Abstract

The genus Araripesuchus Price, 1959 is a medium-bodied (half a meter to one meter)
Uruguaysuchidae (Crocodyliformes, Mesoeucrocodylia) taxon that inhabited Gondwanic
territories during the Cretaceous. It comprises six species (three Africans and three South
Americans). Among the South American species Araripesuchus buitreraensis Pol and
Apesteguia, 2005, it is recorded in the Upper Cretaceous rocks of the Neuquen Basin. The
phylogenetic position of Araripesuchus is uncertain and its monophyly controversial. In this
Doctoral Thesis work, the cranial and postcranial anatomy of skeletons corresponding to
specimens assigned to different genera and species of uruguaysuquids has been studied in
detail. The materials that made up the sample to be analyzed were studied by hand or by
photographs corresponding to databases provided by different specialists and own. This
sample included type materials of the species Anatosuchus minor, Araripesuchus wegeneri,
A. rattoides, A. tsangatsangana, A. gomesii, A. patagonicus, A. buitreraensis, and
Uruguaysuchus aznarezi, and other materials referred to some of these species known and
unpublished. Among the latter, thirteen new specimens stand out, a large part of which were
collected in the framework of this Doctoral Thesis in the Paleontological Area of La Buitrera,
and which were initially referred to Araripesuchus. For the anatomical study and systematic
review, the holotype material of the species A. buitreraensis was reviewed again, detailed
anatomical studies of the new materials were carried out and the morphological variation
present in the skeleton of the sampled specimens was analyzed. The presence of a cranial
ontogenetic variation in the A. buitreraensis species was recorded in the contour of the snout,
the development and shape of the caniniform tooth, and the contour of the premaxillary-
maxillary foramen. In addition, characters that vary according to body size were identified.

As part of the results of this analysis, the original description of the species A. buitreraensis



was completed and a new species was identified and described, represented by two of the
new specimens recovered in the Paleontological Area of La Buitrera. The new anatomical
information obtained was used to review the morphological matrix that was the basis of the
cladistic analyzes carried out in this thesis. Through these analyzes, the hypothesis of the new
species, here named Araripesuchus n. sp., the monophyly of Araripesuchus, and the
phylogenetic relationships of the Uruguaysuchidae were tested. From the phylogenetic
analyzes: 1- the newly proposed species is validated based on four autapomorphies
(proportions of the narrow oreinorostral face; lateral edges of the nasal along the suture with
the maxilla almost parallel; relative length and width of the anterior process -parallel faces-
of the elongated dental symphysis being approximately twice as long as it is wide and the
splenials are shaped in the symphysis in a “V” dorsal view); 2- the monophyly of
Uruguaysuchidae is sustained, recovering as a sister clade of Peirosauridae, and supported
by five synapomorphies; 3- the internal relations of Uruguaysuquidae are resolved,
recovering a South American clade, although with low support; 4- the monophyly of
Araripesuchus is rejected (in this sense and following the Principle of priority it is proposed
that Araripesuchus should be considered a junior synonym of Uruguaysuchus and

consequently all the species of Araripesuchus be renamed together with Anatosuchus minor).

Regarding macroanatomical studies, in addition to studying the skeleton, studies of
the soft anatomy not preserved and inferred from recesses, channels, and other bone marks
were carried out. In this way, the neuroanatomy of Araripesuchus of La Buitrera was studied,
which was compared with that of other notosuchians. The information obtained about the
brain, olfactory bulbs, and hearing was used to reconstruct the way of life of these crocodiles.
To contrast the paleobiological hypotheses, microanatomical evidence was also used. In this
way, osteohistological studies were carried out that made it possible to reconstruct the growth
dynamics and life habits of the studied specimens. From these studies, the bone
microstructure of Araripesuchus was described for the first time, different ontogenetic stages
were identified in the sample and a slow growth rate was proposed for this species, similar
to that present in current reptiles with terrestrial habits (such as lizards). Finally, together
with preliminary studies of dentition and postcranial anatomy, all this new anatomical and
osteohistological information was added to previous information to reconstruct the

paleobiology of Araripesuchus. Concerning this, it is concluded that these notosuchians



would have had a terrestrial way of life and would have been agile animals, probably with

twilight habits and an omnivorous diet.
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CAPITULO 1

CAPITULO 1

I-1. Introduccion

I-1.1. Antecedentes

Los Crocodyliformes son un grupo de arcosaurios que se registran desde el Triasico
tardio hasta la actualidad (ej., Crocodylia). Sus representantes, tanto actuales como fosiles,
se distribuyen en todos los continentes excepto la Antartida. Tradicionalmente se los dividio
en tres grupos principales: Protosuchia (Mook, 1934), Mesosuchia (Huxley, 1875) y
Eusuchia (Huxley, 1875), basandose en la posicion de las coanas sobre el paladar éseo
secundario y en la morfologia de los cuerpos vertebrales (Romer, 1966). De estos tres grupos,
Eusuchia (el cual incluye a las formas actuales) es el tinico monofilético y, por lo tanto,
considerado taxonomicamente valido (Clark, 1986; Benton y Clark, 1988; Clark, 1994). Tal
como fueron definidos los Mesosuchia son parafiléticos, es decir, no incluyen al ancestro
comun y todos sus descendientes; pero en el caso de incluir a los Eusuchia entonces forma el
grupo monofilético Mesoeucrocodylia, establecido por Whetstone y Whybrown en 1983
(Brochu, 2001).

Los Notosuchia estan incluidos dentro de los Mesoeucrocodylia (Whetstone y
Whybrow, 1983). Los representantes de este grupo presentan esqueletos con una anatomia
craneana y postcraneana propia de amniotas con un modo de vida terrestre (ej., posicion de
las narinas y las orbitas, proporciones del hocico, ubicacion del condilo articular, posicion de
los miembros, etc.). Su tamafio varia desde los 50cm a los 2m de largo total y tienen una gran
variedad morfologica en cuanto a su denticion heterodonta, lo cual ha llevado a especular
sobre diferentes dietas para los distintos taxones, en un abanico que incluye carnivoros (ej.,
sebecosuquios), omnivoros (ej., Mariliasuchus Carvalho y Bertini 1999, Uruguaysuchus
Rusconi 1933) y hasta herbivoros (ej., Simosuchus Buckley et al. 2000). El mayor nimero
de notosuquios se registré durante el Cretacico, llegando con pocos representantes
(Sebecidae) hasta el Mioceno, y se ha propuesto que, al tener grupos hermanos representados
desde el Jurasico Tardio, el linaje podria tener su origen en ese periodo (Pol, 1999). Al

principio se consideraba que sélo se distribuian en Gondwana (Bonaparte, 1986), pero el



CAPITULO1
hallazgo de Chimaerasuchus paradoxus del Cretacico inferior de China (Wu y Sues, 1996)
modificé las hipotesis respecto a su historia biogeografica (Turner, 2004; Turner y Sertich,
2010; Pol et al., 2014).

El primer notosuquio descrito fue Notosuchus terrestris (Fig. I-1.1), publicado por
Woodward (1896) en los Anales del Museo de La Plata. Esta especie fue encontrada por
Santiago Roth, a fines del siglo XIX y principios del XX en los “los estratos con dinosaurios”
de Neuquén, Argentina, donde luego se reconocié la Formacién Rio Colorado (Cruz et al.,
1989) de edad Cretacico Tardio (hoy Subgrupo Rio Colorado). Recién en 1907, Woodward
describe y relaciona a Notosuchus con formas jurasicas de Inglaterra y luego Dollo en 1924
los ubico dentro de la familia Notosuchidae.

Rusconi (1933) definié dos nuevas especies de cocodrilos fosiles provenientes de
Uruguay, a las que llam6 Uruguaysuchus aznarezi 'y Uruguaysuchus terrai (Fig. 1-1.2) y las
relacion6 a los notosuquios de Patagonia, debido a la presencia de una fosa preorbital y
vértebras anficélicas, entre otros caracteres, pero los consider6 una subfamilia
(Uruguaysuchinae) de los “tipicos notosuquios”.

Gasparini (1971) erigi6 el infraorden Notosuchia, donde incluydé a la familia
Notosuchidae (ya designada por Dollo), en la que se encontraba el género Notosuchus, y a la
nueva familia Uruguaysuchidae, propuesta por ella, al notar caracteres en comun entre los
géneros Uruguaysuchus y Araripesuchus Price 1959. Los Notosuchia fueron definidos por
Gasparini como: cocodrilos de craneo y rostro cortos, con fenestras preorbitarias, narinas
terminales de posicion horizontal o bien vertical, con o sin fenestra maxilo-palatal, orbitas
marcadamente laterales, serie dentaria corta y dientes hipertrofiados en los premaxilares o
maxilares. Asi mismo, defini a la familia Uruguaysuchidae como: cocodrilos con narinas
externas terminales dorsales, sin fenestra maxilo-palatal, escotadura entre premaxilar y
maxilar, mayor numero de dientes en los maxilares y dientes maxilares hipertrofiados
(Gasparini, 1971).

La primera definicion filogenética de la familia Uruguaysuchidae la dieron Carvalho
et al. (2004) como ‘el antecesor comun mas reciente de Uruguaysuchus y todos sus
descendientes” Carvalho et al. 2004: 993. Soto et al. (2011) consideraron que esta definicion
estaba incompleta y, aunque el clado estaba débilmente soportado, propusieron que tanto una

definicion basada en el nodo (usando para su definicion a Uruguaysuchus aznarezi y
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Araripesuchus gomesii Price, 1959 como una definicion basada en la rama (usando para su
definicion a Notosuchus terrestris) eran igualmente validas. En estudios recientes, los
uruguaysuquidos aparecen en diferentes posiciones formando un grupo parafilético, con
Uruguaysuchus mas cercano a Ziphosuchia (Montefeltro, 2013; Turner, 2015) o como un
grupo monofilético incluyendo a Anatosuchus Sereno et al., 2003 de Niger y siendo el taxén
hermano de los peirosauridos (Pol et al., 2014; Leardi et al., 2018; Martinelli et al., 2018).
Para este trabajo de tesis doctoral se considerard esta ultima propuesta, con el grupo
Uruguaysuchidae compuesto por tres géneros: Uruguaysuchus, Anatosuchus 'y
Araripesuchus. Cabe aclarar que dentro de Uruguaysuchidae la posicion filogenética de
Araripesuchus no esta resuelta.

El género Uruguaysuchus fue descrito por Carlos Rusconi en 1933 y, como ya se dijo
anteriormente, reconocio dos especies: U. aznareziy U. terrai. Los restos fueron encontrados
por el agronomo Jorge Aznarez en el pueblo de Guichon, provincia de Paysandu, Uruguay,
y pertenecen a la Formacion Guichén atribuida con dudas al Cretacico Medio. El holotipo de
Uruguaysuchus aznarezi (sin numero de coleccion) se encuentra en una coleccion privada y
los paratipos (se desconoce si poseen numeros) estan perdidos, por lo que no fue posible
estudiarlos en mano para el presente trabajo de Tesis Doctoral. Soto et al. (2011),
describieron el espécimen FC DPV 2320 encontrado en la coleccion de vertebrados fosiles
de la Facultad de Ciencias en Montevideo, Uruguay. Se trata de un craneo parcialmente
completo con su mandibula y tres vértebras cervicales asociadas. En este trabajo, Soto et al.,
llegan a la conclusion de que la especie U. terrai es sindbnimo junior de la especie U. aznarezi,
y que U. terrai seria un individuo juvenil de U. azmarezi. Rusconi (1933) considerd
diferenciar estas especies por la cantidad de dientes que presentaban en el maxilar, pero la
falta de preparacion en el holotipo de U. aznarezi no permite contar la totalidad de los dientes
postcaniniformes. Ademas, Soto (2005) considera que puede haber diferencias en el nimero
de dientes debido a variacidon intraespecifica, lo cual es comun entre los crocodiliformes.
Basado en esto ultimo, el género Uruguaysuchus seria monoespecifico. En cuanto a la
paleobiologia inferida para Uruguaysuchus, Soto et al. (2011) hipotetizaron que el hocico
con forma de pala les habria servido para excavar madrigueras, como fue sugerido para
Malawisuchus Gomani 1997 y Simosuchus (Gomani, 1997; Buckley et al., 2000). La

probable muerte de los individuos (encontrados en una superficie de pocos metros cuadrados
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en Guichon) debido al enterramiento por colapso de las paredes de la madriguera, apoyaria
la hipdtesis. Una caracteristica llamativa de esta especie, siendo una de sus autapomorfias,
es la morfologia dentaria, que se especula se asociaria a una dieta omnivora, con dientes
espatulados lateralmente, comprimidos lateromedialmente y de forma subcircular, con una
cuspide central puntiaguda y pequenos denticulos en una hilera simple a lo largo de los
margenes medial y distal, ver Fig. 1-1.2D. Uruguaysuchus tiene un basiesfenoides y un
basioccipital que no se encuentra expuesto en vista ventral debido a la proyeccion caudal de
los flancos pterigoideos. Ademas, la superficie dorsal de la sinfisis mandibular es fuertemente
concava y angosta, caracteristica que solo se ve en Araripesuchus gomesii y en el espécimen
de Araripesuchus de La Buitrera (MPCA PV 236, Soto et al., 2011).

El género monoespecifico Anatosuchus (Fig. 1-1.3) fue descrito por primera vez en
2003 por Sereno ef al., y esta representado por la especie A. minor. Fue encontrado en el sur
del Sahara, Republica de Niger, en un horizonte fosilifero llamado Gadoufaoua, del Cretacico
Medio (Aptiano-Albiano). En ese lugar, se hallaron otros crocodiliformes como Sarcosuchus
imperator Broin y Taquet 1966 (Sereno et al., 2001), A. wegeneri Buffetaut 1981 y
Stolokrosuchus lapparenti Larsson y Gado 2000. El holotipo de Anatosuchus minor, esta
compuesto por un craneo casi completo con la mandibula articulada. Se estim6 su tamaiio en
0,7m de largo total, con un hocico tan largo como ancho, generando la comparacion con el
pico de un pato (Anas es pato en latin). En la publicacién original, Sereno et al. (2003),
relacionaron esta especie con la especie de América del Sur Comahuesuchus brachybuccalis
Bonaparte 1991, pero en la publicacion de Sereno y Larsson (2009) se aclara que el holotipo
seria un individuo juvenil y que, con base en nuevos materiales y a estudios posteriores (ej.,
Martinelli, 2003), estos géneros no estarian relacionados. En cuanto a los habitos inferidos:
“Anatosuchus tiene una denticion carnivora con coronas en forma de gancho para atrapar
ranas o peces pequefios, un proceso mandibular medio para aplastar y un hocico con
elaboradas estructuras olfatorias y neurovasculares. Armado con unos miembros anteriores
particularmente grandes y falanges ungueales alargadas de punta plana, Anatosuchus pudo
haber excavado en aguas poco profundas o con vegetacion para buscar invertebrados blandos,
anfibios o peces pequefios” Sereno y Larsson, 2009: 97.

El género Araripesuchus esta representado por cocodrilos de talla mediana (medio

metro a un metro), con un total de seis especies distribuidas en Niger (4. wegeneri y A.
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rattoides Sereno y Larsson 2009), Madagascar (4. tsangatsangana Turner, 2006), Brasil (4.
gomesii) y Argentina (4. patagonicus Ortega et al. 2000 y A. buitreraensis Pol y Apesteguia
2005) Fig. I-1.4. A. Las dos especies argentinas provienen de la Cuenca Neuquina,
Formacién Candeleros (Cenomaniano Inferior, Garrido, 2010) del subgrupo Rio Limay
(Leanza et al., 2004), pero de diferentes localidades, A. patagonicus proviene de la provincia
de Neuquén y 4. buitreraensis de la provincia de Rio Negro (Fig. I-1.4B y C). Debido a su
distribucion, los Araripesuchus fueron foco de muchos estudios (Buffetaut, 1982; Kellner,
1994; Pol et al., 2002) siendo usados como evidencia para datar la edad de separacion de
Africa y Sudamérica (Buffetaut y Taquet, 1979). Basandose en la fauna de vertebrados
compartida entre estos dos continentes, algunos autores han propuesto que estuvieron
conectados durante el Aptiano (Buffetaut y Rage, 1993) y otros sugieren que esta unién fue
viable al menos hasta el Albiano-Cenomaniano (Calvo y Salgado, 1996; Gasparini et al.,
1998), aunque hay algunos autores que no estan de acuerdo en el uso de la distribucion de
este grupo para proponer el nexo terrestre entre los continentes gondwéanicos (Ortega ef al.,
2000). Los analisis filogenéticos propuestos por Pol y Apesteguia (2005) demuestran la
potencial relevancia de estudios biogeograficos de este clado, como se propuso
originalmente.

Araripesuchus gomesii es la especie tipo del género (Fig. I-1.5). Price (1959) al
describir por primera vez esta especie, encontro algunas similitudes con la especie argentina
Notosuchus terrestris 'y lo incluyd en Notosuchidae. Sin embargo, ahora, con un mayor
conocimiento de las formas afines, se entiende que la mayoria de los caracteres que utilizo
para ese agrupamiento eran comunes entre los crocodilomorfos y plesiomorficos para
Araripesuchus y para Notosuchus (Clark, 1986). A. gomesii fue encontrado en la Chapada do
Araripe, noroeste de Brasil, en una concrecion de la Formacion Santana, de edad Cretacico
inferior (Aptiano-Albiano). El holotipo DGM DNPM 423-R consiste en un craneo casi
completo, faltando parte de la region posterior, con la mandibula articulada, aunque
desplazada. Otro espécimen, AMNH 24450 con el postcraneo casi completo, fue encontrado
en el mismo lugar y descrito por Hecht en 1991. En su descripcion, Price (1959) comparo a
A. gomesii con las otras dos especies sudamericanas conocidas hasta ese momento:
Notosuchus terrestris 'y Uruguaysuchus aznarezi, dando una serie de diferencias entre ellos;

la posicion de la region nasal del rostro que es mas aplanada en sentido dorso-ventral en
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Araripesuchus ademas de tener las narinas externas divididas por extensiones de los huesos
nasales unidas a los premaxilares y denticion con dientes que decrecen en tamano
posteriormente, entre otros. Este autor considerd que 4. gomesii era similar a N. terrestris en
que el frontal estaba excluido de la fenestra supratemporal y en la presencia de dos pares de
huesos palpebrales. Con respecto a Uruguaysuchus, éste se asemejaba en la posicion de la
orbita, situada en la mitad posterior del craneo, en la pequeia proyeccion posterior de los
huesos cuadrados, y en una mayor longitud de la sinfisis mandibular con participacién de los
espleniales, entre otros caracteres.

Araripesuchus wegeneri (Fig. 1-1.6) fue encontrado en el mismo sitio donde se
encontré a Anatosuchus (ver mas arriba), en el horizonte fosilifero llamado Gadoufaoua,
Formacion Elrhaz de edad Aptiana (Cretacico Inferior). El holotipo GDF 700 fue descripto
por Buffetaut en 1981, se trata de la porcion anterior del rostro con parte de la mandibula
inferior articulada. Su asignacion al género fue discutida por Michard ef al., 1990, Kellner,
1994 y Ortega et al., 2000, es posible que la pobre preservacion del holotipo, haya llevado a
este tipo de interpretaciones segun Turner, 2006 y Sereno y Larsson, 2009. Otros autores
como Pol y Apesteguia, 2005; Turner, 2006; Turner y Buckley, 2008; Pol et al., 2012, entre
otros, ratificaban la posicion de A. wegeneri. Finalmente, en 2009, Sereno y Larsson
publicaron un crdneo de excelente preservacion hallado en el mismo lugar que el holotipo de
A. wegeneri, terminando con las dudas existentes acerca de la asignacion de esta especie al
género (Sereno y Larsson, 2009), aunque los problemas de la monofilia del género
continuaron. En el trabajo de Sereno y Larsson, los autores sostienen la hipdtesis
paleobioldgica de que A. wegeneri, habria sido agil y de patas largas en su etapa juvenil,
pasando a ser un adulto con miembros proporcionalmente mas cortos. Consideran ademas
que su dieta no habria sido puramente carnivora debido a la ausencia de dientes comprimidos
lateralmente y aserrados, pero descartan una dieta piscivora debido a que la dentadura
superior e inferior no se interdigita, llegando finalmente a la conclusion de que podrian haber
sido herbivoros u omnivoros, basandose en la forma, ornamentacion, y orientacion de las
coronas dentarias ademads de las facetas de desgaste.

Araripesuchus rattoides (Fig. 1-1.7) fue descrita por Sereno y Larsson (2009),
proviene del yacimiento Kem Kem, del Cretacico Superior (Cenomaniano), en el distrito de

Rachidia, Este de Marruecos. El holotipo CMN 41893 est4 representado por el dentario
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derecho con los alvéolos y el ejemplar referido UCRC PV3, preserva unicamente un dentario
izquierdo con los alvéolos. Ademas, posteriormente se describid otro destario izquierdo
(BSPG 2008 141, Ibrahim et al., 2020) Esta especie tendria un primer diente dentario que es
un 75% mayor al caniniforme (d4) el cual es el doble del resto de los dientes. Con respecto
a las hipotesis paleobioldgicas, la dieta hipotetizada para 4. rattoides seria la misma que para
A. wegeneri.

Araripesuchus tsangatsangana (Fig. 1-1.8) fue descrito por Turner (2006), el holotipo
esta compuesto por un craneo casi completo, faltando la porcidon posterior por detras de la
fenestra supratemporal aunque existe una gran cantidad de paratipos que incluyen parte de
postcraneo. Fue encontrado en rocas de la Formacion Maevarano de edad Cretacico Tardio
(Campaniano?-Maastrichtiano), en la cuenca Mahajanga, Noroeste de Madagascar. Difiere
de las otras especies de Araripesuchus por tener el décimo diente dentario hipertrofiado y los
nasales que no contactan el lagrimal, entre otros caracteres.

Araripesuchus patagonicus (Fig. 1-1.9) fue la primera especie de Patagonia en ser
descrita por Ortega et al. (2000). El holotipo (MUCPYV 269) preserva la mitad anterior del
craneo con la mandibula articulada, faltando la parte anterior del hocico, y ademads preserva
parte del postcraneo. Este espécimen fue encontrado articulado y en cercana asociacion con
otros materiales referidos (MUCPV 267, 268, 268b, 270, 283). Como ya se dijo, proviene de
la Formacion Candeleros (Cenomaniano) en la Provincia de Neuquén, Argentina. Las
diferencias que los autores encontraron con la otra especie sudamericana conocida hasta ese
momento eran: un lagrimal con una superficie dorsal més ancha que A. gomesii y que el
ancho transversal del parietal es un tercio del ancho de la tabla craneana posterior. Turner
(2006) reinterpreta la sutura prefrontal-lagrimal interpretada por Ortega et al.

El holotipo de Araripesuchus buitreraensis MPCA PV 235 fue encontrado en el area
Paleontologica de La Buitrera (Fig. I-1.10) y fue estudiado tnicamente en su descripcion
original junto con el espécimen incompleto MPCA PV 236, que podria representar un nuevo
taxon (Pol y Apesteguia, 2005). El holotipo de A. buitreraensis, estd compuesto por un craneo
aislado en articulacion con la mandibula, faltando la superficie externa de la region ventral
de la caja craneana. En su trabajo, Pol y Apesteguia (2005), mencionan siete caracteres que
diferencian a esta especie de 4. patagonicus, aunque no descartan que varias de estas

caracteristicas pudieran deberse a diferencias ontogenéticas, debido a que los especimenes
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conocidos de A. patagonicus son probablemente individuos juveniles. Los analisis cladisticos
ubican a A. buitreraensis cercanamente relacionado a las especies sudamericanas
previamente conocidas de Araripesuchus (A. gomesii 'y A. patagonicus). Aunque esta primera
publicacién de la especie fue un estudio extenso, se basé en materiales fragmentarios y mal
preservados. En los afios siguientes se han colectado mas ejemplares de la misma zona que
fueron preparados en el marco del presente trabajo de Tesis Doctoral, e incluyen esqueletos
casi completos, posibilitando una comprension total de la anatomia de esta especie en varios

estadios ontogenéticos que seran abordados en esta tesis.

I-1.2. Objetivos e hipotesis

El objetivo general de esta Tesis Doctoral es estudiar en detalle la anatomia craneana
y postcraneana de la especie Araripesuchus buitreraensis, para contrastar hipotesis
relacionadas con la historia natural del género Araripesuchus. Se pretende aportar
informacion al conocimiento de la paleobiologia y a las relaciones filogenéticas de este linaje

de Mesoeucrocodylia. Para ello se plantearon los siguientes objetivos especificos:

(1) Efectuar un estudio anatomico en detalle del holotipo de la especie Araripesuchus
buitreraensis (ver Capitulo II).

(2) Efectuar un estudio anatémico en detalle de nuevos ejemplares que muestran
potenciales distintos estadios ontogenéticos de A. buitreraensis, encontrados en el Area
Paleontologica “La Buitrera”, en rocas de la Formacion Candeleros (Cenomaniano-
Turoniano), Rio Negro, Argentina. Este objetivo implica estudiar las variaciones
morfolédgicas detectadas en el craneo y el postcraneo a lo largo de la ontogenia (ver Capitulos
IylIV).

(3) Estudiar la anatomia endocraneana de 4. buitreraensis a partir de los recesos 0seos
ocupados por el encéfalo y los principales 6érganos de los sentidos (ver Capitulo I y IV).

(4) Llevar a cabo un estudio morfologico comparado del género Araripesuchus (ver
Capitulos 1T y IV).

(5) Explorar las relaciones filogenéticas de Araripesuchus en el contexto de los
Mesoeucrocodylia y proponer las relaciones entre Araripesuchus buitreraensis y las restantes

especies del género (ver Capitulo III).
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(6) Realizar un estudio morfofuncional a partir de los elementos postcraneanos de A.
buitreraensis.

(7) Inferir aspectos paleobioldgicos del grupo en base a los estudios realizados (ver

Capitulo IV).

Para abordar los objetivos propuesto se pusieron a prueba las siguientes hipdtesis:

(1) Los ejemplares nuevos hallados en la localidad de “La Buitrera” corresponden en su

totalidad a un mismo taxon, Araripesuchus buitreraensis (objetivos 1 al 4).

(2) Existe variacion a lo largo de la ontogenia en el craneo y postcraneo de A.

buitreraensis (objetivo 4).
(3) Junto con Uruguaysuchus, Araripesuchus forma un grupo monofilético (objetivo 5).
(4) Uruguaysuchidae es el grupo hermano de los Neosuchia (objetivo 5).
(5) Araripesuchus buitreraensis era una especie agil (objetivos 6 y 7).

La presente Tesis Doctoral estd organizada en dos tomos. EI Tomo I, esta compuesto
5 capitulos. En el Capitulo I se abordara las cuestiones generales comprendidas en: 1-
Marco geografico y cronoestratigrafico, en donde se describe la sedimentologia del sitio
paleontoldgico y donde fueron recuperados los materiales aqui estudiados; 2- Materiales
y métodologias, donde se da una descripcion de la metodologia utilizada en relacion a los
distintos objetivos de este trabajo (ver mas adelante) y los materiales estudiados.
Posteriormente, y a través de los capitulos restantes, se abordaron los diferentes objetivos
en el marco de las hipotesis planteados para esta tesis. Las principales conclusiones
obtenidas en este trabajo, asi como aquellas nuevas preguntas que surgieron del desarrollo
de este estudio, se encuentran enumeradas en las secciones Conclusiones y Perspectivas
futuras, al final del Tomo I. El Tomo II contiene las figuras, tablas y toda aquella

informacion suplementaria en la que se apoya este trabajo de Tesis Doctoral.
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I-2. Marco geologico y estratigrafico

Todos los especimenes de Araripesuchus buitreraensis fueron hallados en tres
localidades paleontologicas: La Buitrera, Cerro Policia y El Pueblito, dentro del Area
Paleontologica de la Buitrera (APLB, Fig. I-2.1), siendo una vasta zona pedemontana de la
Planicie de Renteria, ubicada a 30km al noroeste del pueblo de Cerro Policia en la Provincia
de Rio Negro (Patagonia, Argentina). Las unidades aflorantes evidencian diversos ambientes
continentales y los especimenes se encontraban en rocas de la seccidon superior de la

Formacién Candeleros, la unidad basal del Grupo Neuquén (Stipanicic et al., 1968).

El Grupo Neuquén ha sido objeto de estudio geologico desde 1882 cuando, el
naturalista Adolfo Doering describi6 estos depositos sedimentarios en calidad de Agregado
a la Comision Cientifica de la Expedicion de la Conquista del Desierto (Doering, 1882). El
Grupo Neuquén estd compuesto por una sucesion de depdsitos continentales y conforma el
afloramiento mesozoico de mayor distribucion areal dentro de la Cuenca Neuquina (Cazau y
Uliana, 1973; Fig. 1-2.2). En la base de la sucesion se encuentra la discordancia Patagonidica
(Keidel, 1917, 1925; Leanza, 2009) y en el techo la discordancia Huantrdiquica (Méndez et
al., 1987; Leanza, 2009) de edad cenomaniana y campaniana media respectivamente
(Leanza, 2009; Tunik et al., 2010; Dingus et al., 2009) (Fig. 1-2.3). Su depositacion se da al
inicio de la fase de antepais de la Cuenca Neuquina que estd vinculada a la tectonica
compresional del margen andino a fines del Cretéacico Inferior (Tunik ez al., 2010). EI Grupo
Neuquén posee un espesor maximo de alrededor de 1200 m (Cazau y Uliana, 1973), de capas
rojas compuestas por areniscas, fangolitas y grauvacas con poca participacion de
conglomerados. Se interpretaron estos depdsitos como de origen fluvial con intercalaciones
de episodios edlicos y lacustres someros (Cazau y Uliana, 1973). Este Grupo estd compuesto
a su vez por tres subgrupos: Subgrupo Rio Limay (de Ferraris, 1968), Subgrupo Rio Neuquén
(de Ferraris, 1968) y Subgrupo Rio Colorado (Cazau y Uliana, 1973).

En este trabajo de Tesis se hara mencion tinicamente al primer Subgrupo que incluye

la Formacion Candeleros, de la cual proceden los fosiles estudiados.

El Subgrupo Rio Limay tiene un grado de litificacion alto comparado con los otros
subgrupos, lo cual produce bancos de areniscas de fuerte resistencia a la erosion; esto genera

superficies de exposicion planas o escalonadas en las cuales a veces hay una delgada cubierta

10
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sedimentaria moderna. Litologicamente se compone de areniscas cuarzoliticas de
granulometria variada con fangolitas y horizontes conglomeradicos, con un espesor que varia
entre 400 y 550 m (Garrido, 2011). Estd compuesta por dos Formaciones segun Garrido
(2011): La Formaciéon Candeleros (Keidel en Wichman, 1927) y la Formaciéon Huincul
(Keidel en Wichman, 1927).

La Formacion Candeleros tiene su localidad tipo en el sector de Los Candeleros un
grupo de cerros a 8 km al sureste de cerro Lotena (Neuquén). Suprayace en discordancia
angular y/o erosiva a unidades del Jurdsico y Cretacico Inferior y tienen una edad
cenomaniana temprana (Leanza et al., 2004; Garrido, 2010). Su espesor total es de alrededor
de 200 m. La litologia de esta Formacion estd conformada por areniscas cuarzoliticas,
areniscas grauvaquicas y grauvacas con matriz fangosa que le da el color morado a rojo
caracteristico. Se encuentra debajo de la Formacion Huincul la cual fue datada con 88 Ma
(Corbella et al. 2004), separada a través de una discontinuidad regional. Ambas unidades
tienen diferencias claras en color, litologia, paleoambiente, grado de diagénesis y direccion

de las paleocorrientes (Garrido, 2011).

Paleontologicamente, la Formacion Candeleros tiene una rica fauna de reptiles
fosiles, entre los que se encuentran dinosaurios saurépodos (ej., Andesaurus delgadoi Calvo
y Bonaparte, 1990), teropodos (ej., Giganotosaurus carolinii Coria y Salgado, 1995;
Buitreraptor gonzalezorum Makovicky et al., 2005), ornitdpodos iguanoddntidos, cocodrilos
como el estudiado en esta Tesis y la otra especie de Araripesuchus argentina (4.
patagonicus), serpientes (Apesteguia y Zaher, 2006), lepidosaurios (Simén y Kellner, 2003)
y tortugas (de la Fuente, 2007). Ademas de los reptiles, se han registrado peces dipnoos
(Apesteguia et al., 2007), anuros pipoideos (Béez et al., 2000). También se han nombrado
numerosas icnoespecies (Calvo, 1991) y trazas de invertebrados (Aramayo y Bocanegra

2001; Garrido, 2000).

Leanza et al., 2004 propusieron seis agrupaciones de tetrapodos para la Cuenca
Neuquina. La agrupacion que corresponde a la Formacion Candeleros fue denominada
Limayana y se trata de una asociacion similar a la “Albiano-Cenomaniano” de Bonaparte
(1998b). Fue caracterizada por la ocurrencia de linajes gondwénicos tempranos. Entre los

que se encuentran sauropodos con abundancia de titanosatridos y diplodocideos basales
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como los rebaquisatridos. Los teropodos incluyen formas de tamafios grandes a medios como
carcarodontosauridos, abelisauroideos y, pequefios teropodos maniraptores. Se hallan
presentes también, ornitoépodos euiguanodontios, cocodrilos uruguaysuquidos, esfenodontes,

serpientes basales, tortugas quélidas de agua dulce, anuros y mamiferos driolestoideos.

En cuanto al ambiente, hay una importante presencia de depositos eodlicos junto al
desarrollo de barreales salinos y paleosuelos ricos en carbonatos por lo cual el clima varia

entre calido, arido a semiarido con estacionalidad (Garrido, 2010).

I-2.1. Kokorkom, el desierto de los huesos

Durante el Cenomaniano, un desierto conocido ahora como Kokorkom (Apesteguia
et al. 2016) se desarroll6 en el area que llamamos La Buitrera. Este desierto probablemente
haya surgido debido a la aridizacion del interior continental de Gondwana (Asurmendi y
Sanchez, 2014; Sanchez y Asurmendi, 2015, 2016; Sanchez ef al., 2016; Candia Halupczok
et al., 2017). Se extendi6 a lo largo de un 4drea de mas de 800 km? en el sector centro Oeste
de las provincias de Rio Negro y Neuquén (Candia Halupczok et al., 2017). Kokorkom fue
un sistema de dunas edlicas de grandes dimensiones, lo que se conoce como paleoerg.
Durante la época en la cual se desarroll6 este desierto, el clima seria semi-arido con cierta
disponibilidad de agua que habilito el retrabajo fluvial. Se puede observar que en la sucesion
eodlica existen discontinuidades a escala regional que fueron interpretadas por Candia
Halupczok et al., 2017 como superficies limites compuestas por diferentes sistemas de
interaccion eodlico, fluvial y fluvio-edlico, representando el crecimiento discontinuo de un
gran mar de arena. En la base hay asociaciones de facies de arena que se relacionan con un
sistema fluvial efimero (Fig. 1-2.4). La formacion de las unidades se debi6 a episodios de
inundacion de baja frecuencia, indicando condiciones semi-aridas, pero con suficiente agua
para desarrollar una red fluvial incipiente (Tunbridge, 1981; Sneh, 1983; Kelly y Olsen,
1993; Marshall, 2000). Asociado con estos depositos de llanuras de inundacion, se pueden
encontrar sets de entrecruzados de areniscas de grano medio de claro origen eolico, lo que
sugiere una gradual invasion de las planicies de inundacién a través de la migracion
transversal de dunas, cuyos corredores de interdunas fueron sujetos a periddicas inundaciones

fluviales. La interaccion fluvio-edlico fue de pequena escala, caracterizada por inundaciones
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que afectaban solo los corredores de interdunas pero también sugiriendo una gradual

expansion de los campos de dunas (Candia Halupczok et al., 2017).

La Buitrera es una de las localidades del Cretacico Tardio de Gondwana con mayor
abundancia y calidad de fosiles de vertebrados terrestres articulados, tridimensionales y en
estadios ontogenéticos diversos. Este tipo de preservacion pudo haberse dado debido al
rapido enterramiento de los especimenes y se lo ha comparado con la preservacion
encontrada en la localidad Ukhaa Tolgod, Formacion Djadokhta en el desierto de Gobi
(Zaher et al., 2009). Existe un sesgo hacia especies de tamaino mediano a chico, mientras
que los especimenes de animales de mayor tamafio hallados tienen un estado de preservacion
muy fragmentado y es muy dificil su asignacion a nivel de género o especie. Algo similar
sucede en la ya mencionada localidad Ukhaa Tolgod en donde también se ha propuesto un
enterramiento in situ rapido de los individuos luego de tormentas de arena. Las
reconstrucciones ambientales de este sitio son similares a las propuestas para La Buitrera, de
un desierto arido a semi-arido con lagos que atraian a los vertebrados hallados (Dashzeveg
etal., 1995). Ademas de crocodiliformes, el Area Paleontologica de La Buitrera ha producido
una diversa fauna que incluye rincocéfalos o esfenodontes (Apesteguia y Novas, 2003),
lepidosaurios escamados (Apesteguia et al., 2005), serpientes con patas (Apesteguia y Zaher,
20006), dinosaurios teropodos dromeosauridos (Makovicky et al., 2005) y alvarezsauridos
(Makovicky et al., 2012), asi como saurdpodos fragmentarios, mamiferos driolestoideos
(Rougier et al., 2011) y dipnoos (Apesteguia et al., 2007). Durante més de 20 afios las
campafias a La Buitrera han brindado una variedad y calidad de fosiles que fueron y siguen
siendo objeto de estudio para los paleontdlogos involucrados, ayudando en la comprension
de la morfologia, paleobiologia y filogenia de numerosos grupos de vertebrados que vivieron
en ese lugar hace 90Ma. Todo esto ayuda a comprender coémo vivieron las asociaciones
faunisticas en los ecosistemas del Cretacico Superior y entender asi la evolucion de los

sistemas continentales en los primeros momentos del Grupo Neuquén.
I-3. Materiales y metodologias

La investigacion desarrollada en esta Tesis Doctoral estd basada en una serie de
materiales colectados a lo largo de campafias realizadas al Area Paleontoldgica de La Buitrera

bajo la supervision del Dr. Sebastian Apesteguia y con la colaboracion de numerosos
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estudiantes de la carrera de Licenciatura y doctorandos de la Facultad de Ciencias Exactas
de la UBA y la Facultad de Ciencias Naturales y Museo de la UNLP, incluida la tesista,
durante los afios 1999-2016. Todos los materiales seran listados a continuacion y también se
encuentran en la Tabla 1:

MPCA PV 235, holotipo de A. buitreraensis: craneo fragmentado con mandibula articulada.

MPCA PV 236, Araripesuchus sp.: mandibula fragmentada y parte de paladar muy destruido.

MPCA PV 242, Araripesuchus buitreraensis: craneo fragmentado con mandibula articulada

y restos de poscraneo.

MPCA PV 243, Araripesuchus buitreraensis: craneo casi completo con mandibula articulada

y poscraneo.

MPCA PV 259, Araripesuchus sp.: craneo fragmentado de individuo juvenil.

MPCA PV 376, Araripesuchus sp.: craneo y mandibula desarticulada.

MPCA PV 513, Araripesuchus buitreraensis: craneo fragmentado con mandibula articulada

y restos de poscraneo.

MPCA PV 515, Araripesuchus buitreraensis: craneo fragmentado con mandibula articulada.

MPCA PV 545, Araripesuchus sp.: craneo fragmentado con mandibula articulada.

MPCA PV 583, Araripesuchus buitreraensis: mandibula y cuadrado aislado.

MPCA PV 610, Araripesuchus buitreraensis: craneo con parte de mandibula desarticulada.

MPCA PV 614, Araripesuchus buitreraensis: craneo y mandibula articulada.

MPCA PV 516 Araripesuchus sp.: poscraneo casi completo y parte de la tabla craneana.
Estos materiales fueron preparados mecénicamente en la Fundacion de Historia

Natural Félix de Azara por los técnicos: Alejandro Navarro Falcon, Javier Leonardo Pazo y

Jonatan Kaluza, que contaron con la colaboracion de estudiantes, incluidos la tesista. Se

utilizaron martillos neumaticos y, para preparaciones donde era imposible el uso de percusion

debido a la fragilidad del material o para micropreparaciones, se usaron puntas de vidia.

Todos los materiales fueron colocados en cajas de plastico con espuma de polietileno (foam)

para su proteccion y transporte a MPCA, el museo donde se encuentran depositados. Los

ejemplares fueron pedidos a préstamo por la tesista y estudiados en la Fundacion de Historia

Natural Félix de Azara, Universidad Maimonides, Buenos Aires.

Por motivos comparativos, durante el desarrollo de esta Tesis Doctoral se han

estudiado materiales alojados en repositorios del pais y del exterior que han sido listados en

14



CAPITULO1
la Tabla 1. Los especimenes a los cuales no fue posible el acceso fueron revisados en las
diferentes publicaciones donde son citados, o a través de fotografias facilitadas por otros

investigadores.

Se realizaron medidas con calibre electronico Stanley que se encuentran presentadas
en la Tabla 2, en todos los casos se tomd la medida de lo preservado. Para las medidas
tomadas en las vértebras ver Fig. I-3.1. Las fotografias fueron tomadas con camara Nikon
D3200 y en algunos casos con smartphone (Iphone 7). Las fotografias fueron limpiadas con

Adobe Photoshop CC2019 y para la presentacion se utilizo Adobe Illustrator CC2019.

Se hicieron andlisis filogenéticos para evaluar las afinidades de la especie A.
buitreraensis y el otro morfotipo presentado, ademas de un analisis a nivel de especie de 4.
buitreraensis para testear la relacion de los especimenes. Para estos analisis se utilizd una
matriz morfoldgica publicada previamente por Martinelli et al., 2018, realizando cambios en
el escoreo de algunas especies luego de su revision, usando el programa Mesquite 3.10 (1997-
2015 de W. Madison y D. Madison, ver Apéndice 1). Los analisis filogenéticos fueron
realizados con el software TNT 1.5 (Goloboff, Farris y Nixon, 2008; Goloboff y Catalano,
2016) usando parsimonia de pesos implicados. La busqueda se llevo a cabo a través de
Nuevas Tecnologias, los arboles mas parsimoniosos fueron sujetos a una ronda de
intercambio de ramas de TBR antes de calcular el consenso estricto. Ademas, se calcularon
los soportes de Bremer y Jackknife como medida del soporte de los nodos (ver Capitulo III).

Los caracteres se presentan en castellano en el Tomo II (ver Apéndice 2).

Las estimaciones de tamafio corporal se realizaron siguiendo cuatro ecuaciones
basadas en tetrapodos actuales que son presentadas en el Capitulo IV y los resultados se

pueden visualizar en la Tabla 3.

Como parte del estudio ontogenético y para comprobar si las diferencias morfoldgicas
observadas se debian a plasticidad fenotipica o dimorfismo sexual se realizdé un estudio
paleohistologico. Este estudio estd basado en cortes delgados de secciones del estilopodio de
algunos individuos (fémur y himero). Se realizaron moldes de silicona y copias con resina
para preservar la informacion morfologica externa de estos materiales. Luego se hicieron

cortes localizados en la region del hueso donde hay una circunferencia diafisial minima.
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Todos los cortes fueron examinados usando un microscopio petrografico (Nikon Optiphot-
Pol 255884) y se tomaron fotografias con una camara digital (Smartphone Samsung S6 edge).
Los cortes fueron medidos usando ImageJ (Rasband, 2003, ver Capitulo IV). A partir de las
medidas tomadas de los LAGs estudiados se calcularon las tasas de crecimiento anuales de

cada individuo analizado presentando los resultados en la Tabla 4.

Para el estudio de paleoneurologia se reconstruyeron digitalmente los moldes
endocraneanos de los especimenes MPCA PV 242 y MPCA PV 243 de Araripesuchus
buitreraensis basados en tomografias computadas. Estas tomografias fueron realizadas en el
Hospital San Juan de Dios (La Plata, Buenos Aires) con un tomografo médico General
Electric. Se generaron 301 cortes en MPCA PV 242 y 241 cortes en MPCA PV 243 a
intervalos de 0,62mm cada uno, con una resolucién de 512 x 512 pixeles, 120kV y 311mA.
El software utilizado para las reconstrucciones es el Mimics version 10.01. Las diferentes
medidas tomadas para los moldes endocraneanos y el molde del oido interno se presentan en
la Fig. I-3.2 y las referencias en la Tabla 5 y fueron realizadas con la herramienta de medicion
del programa Mimics 10.01. La agudeza olfativa y visual se calcul6 en base a dos razones

presentadas en el Capitulo IV.

I-3.1. Nomenclatura utilizada

Para las descripciones y comparaciones osteoldgicas se utilizd la nomenclatura
anatomica propuesta por Romer (1956) y lordansky (1973). Para la musculatura craneana y
poscranena se utiliz6 la terminologia basada en Meers (2003) y Romer (1923). Para la
descripcion de senos timpanicos se siguié a Dufeau y Witmer (2015). La terminologia
utilizada para el andlisis histologico sigue a Francillon-Vieillot ef al. (1990). Para
descripciones de neuroanatomia se utilizo la nomenclatura seguida por Paulina Carabajal
(2015) y Liem et al. (2000). En esta Tesis Doctoral se considera que la posicion de los
miembros anteriores y posteriores de los Araripesuchus tienen posicion parasagital,
siguiendo las evidencias proporcionadas por Parrish, 1987; Whetstone y Whybrow, 1983;
Carrier, 1987. Por lo tanto, en las descripciones poscraneales se toma en cuenta esta postura

para referirse a la posicion anterior, posterior, medio y lateral.
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I-3.2. Abreviaturas institucionales
AMNH, American Museum of Natural History, New York, U.S.A.
CMN, Canadian Museum of Nature, Ottawa, Ontario, Canada
DGM, Departamento de Produgao Mineral, Rio de Janeiro, Brazil
FC, Facultad de Ciencias, Montevideo, Uruguay
FHN, Fundacion de Historia Natural Félix de Azara, Universidad Maimonides, CABA,
Buenos Aires, Argentina.
FMNH, Field Museum of Natural History, Chicago, U.S.A.
GDF, Museum National d'Histoire Naturelle, Paris
INREMI,; Instituto de Recursos Minerales, Facultad de Ciencias Naturales y Museo, La
Plata, Buenos Aires, Argentina.
MLP, Museo de Ciencias Naturales, La Plata, Buenos Aires, Argentina
MNN, Muséum National du Niger, Niamey, Niger
MPCA, Museo Paleontologico Carlos Ameghino, Cipolletti, Rio Negro, Argentina
MUCPYV, Museo de la Universidad Nacional del Comahue, Neuquén, Argentina
UA, University of Antananarivo, Madagascar
UCRC, Univertsity of Chicago Research Collection, Chicago, Illinois, USA

Las abreviaturas anatomicas se proveen en el texto o las figuras
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CAPITULO 11

CAPITULO II: Sistematica paleontolégica

Crocodyliformes Hay, 1930 (sensu Benton y Clark, 1988)
Mesoeucrocodylia Whetstone y Whybrow, 1983
Notosuchia Gasparini, 1971 (sensu Sereno et al., 2001)

I1-1. Uruguaysuchidae Gasparini, 1971

Diagnosis. Uruguaysuchidae esta soportado por cinco sinapomorfias no ambiguas: direccion
ventral del eje mayor del cuadrado; primer diente maxilar grande en el tercer alvéolo;
desarrollo incipiente del cuerpo distal del cuadrado ventral al contacto otoccipital-cuadrado;
presencia de crestas pares localizadas medialmente a la superficie ventral del basiesfenoides
y presencia de foramenes neurovasculares individuales grandes o pares en la superficie lateral

de la esquina posterolateral del premaxilar. Modificado de Soto et al., 2011.

Definicion filogenética. Se redefine a Uruguaysuchidae como un grupo basado en la rama,
mas relacionado a Uruguaysuchus que a Lomasuchus Gasparini et al., 1991, Kaprosuchus

Sereno y Larsson, 2009 y Notosuchus.

I1-2. Araripesuchus Price, 1959

Especie tipo. Araripesuchus gomesii (DGM-DNPM 432-R) del Cretacico Temprano
(Albiano) de la Formacion Santana, Brasil. Estd compuesto de un craneo casi completo con

la mandibula articulada, faltando parte de la tabla craneana y la region occipital (Fig. 11-2.1).

Diagnosis del género (modificada por Sereno y Larsson, 2009): cocodrilos de cuerpo
pequefio con autapomorfias que incluyen: hocico de contorno trapezoidal en seccion

transversal anterior a la drbita en la cual el lagrimal esta dividido entre una rama dorsal y una
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lateral; superficie externa del premaxilar lisa con ornamentacion limitada a la terminacion
distal de la rama ascendente; presencia de una o dos foramenes neurovasculares abriendo
anterolateralmente o anteroventralmente posteriores a la fosa nasal; dientes premaxilares 1-
4 alineados en hilera recta; margen alveolar maxilar poscaniniforme dorsalmente arqueado;
emarginacion bucal lisa en los margenes alveolares laterales de maxilares y dentarios
adyacentes a los dientes poscaniniformes; alveolos del maxilar confluentes para el
poscaniniforme y para los dientes poscaniniformes medios y posteriores del dentario; pared
medial alveolar del dentario ausente a lo largo de los dientes poscaniniformes medios y

posteriores, con raices cerradas medialmente por el esplenial.

I1-3. Araripesuchus buitreraensis Pol y Apesteguia, 2005

Especie Tipo. MPCA PV 235 (Fig. 1I-3.1 a 3), del Cenomaniano Inferior de la Formacion
Candeleros, Argentina. Craneo casi completo con parte del basicraneo, en articulacion con

la mandibula, representada por ambos dentarios, espleniales y surangulares.

Material referido. MPCA PV 242, craneo casi completo con mandibula articulada faltando
parte del techo craneano posterior, con elementos poscraneales: fémur y vértebras aisladas
(Fig. 1I-3.4 a 7); MPCA PV 243, craneo casi completo con mandibula articulada, con
elementos postcraneales: vértebras articuladas y aisladas, coracoides, himero, ulna, radio,
metacarpal y falanges, ilion, tibia, fibula, metatarsal, la cola con escudos dérmicos articulados
y escudos dérmicos aislados (Fig. 1I-3.8 a 11); MPCA PV 513, porcion posterior del craneo
y mandibula, faltando parte del techo craneano y la porcion izquierda de la mandibula, con
elementos poscraneales: vértebras aisladas, el coracoides izquierdo, el humero derecho y
algunos escudos dérmicos articulados a las vértebras (Fig. II-3.12 a 14); MPCA PV 515, una
porcion izquierda parcialmente completa del craneo con parte de la mandibula articulada,
faltando el basicraneo y parte del techo craneano (Fig. I1-3.15); MPCA PV 583, parte de la
mandibula (ambos dentarios con algunos dientes implantados y espleniales) y cuadrado
aislado (Fig. 11-3.16); MPCA PV 610, craneo parcialmente completo, faltando el basicraneo

con la mandibula desarticulada incluyendo el dentario derecho que posee dientes
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implantados, un fragmento del dentario izquierdo y parte del esplenial (Fig. 11-3.17 y 18);
MPCA PV 614, un craneo casi completo faltando parte del hocico derecho y el basicraneo

con la mandibula izquierda articulada (Fig. I1-3.19).

Localidad. Los especimenes descritos aqui provienen de los siguientes sitios dentro del Area
Paleontologica de La Buitrera: MPCA PV 235, 242, 610, 614, 243 (de la localidad de La
Buitrera), MPCA PV 513 y 515 (de la localidad de Cerro Policia) y 583 (de la localidad de
El Pueblito) (Fig. 1-2.1). Todos los materiales proceden de los niveles superiores de la
Formacion Candeleros (Keidel en Wichmann, 1927), la unidad basal del Grupo Neuquén de

edad Cenomaniano (Leanza et al., 2004).

Diagnosis enmendada. Este taxon esta diagnosticado por la siguiente combinacion de
caracteres (autapomorfias indicadas con un asterisco): maxilar con siete dientes; frontal con
cresta media marcada en la superficie dorsal; frontal extendiéndose en la fenestra
supratemporal; sutura parieto-postorbital ausente de la superficie dorsal del techo craneano
y de la fosa supratemporal; parietal con superficie dorsal angosta entre la fenestra
supratemporal; fenestra supratemporal con sus bordes elevados a lo largo de los margenes
medio y posterior; escamoso con superficie vertical de hueso para la articulacion de la solapa
carnosa que cierra lateralmente el oido externo (“ear flap”); supraoccipital con una cresta
media vertical; exposicion del supraoccipital en el techo craneano ausente; cuadrado con
orientacion ventrolateral del cuerpo distal al contacto otoccipital-cuadrado en vista posterior;
basioccipital con cresta sagital en la mitad ventral de la superficie posterior ausente o
pobremente desarrollada; superficie ventral del basiesfenoides ancha, similar al ancho del
basioccipital; pared lateral de la region temporal orientada oblicuamente (dorsomedial); gran
foramen subtimpanico, de cerca de un 1/6 del foramen 6tico; extension anterior del receso
otico restringido al escamoso; flancos pterigoideos neumaticos; fosa paracoanal profunda y
transversalmente alargada en los flancos pterigoideos*®; septo coanal en forma de “T” en
seccion transversal dividiendo completamente las aberturas coanales, cuya superficie ventral
es ancha anteriormente al igual que en su region media*; palpebral anterior subrectangular,
ancho en su sector anterior con un margen posterior sinusoidal*; dentario con una concavidad

lateral para la recepcion de un diente maxilar grande; superficie lateral de los dentarios bajo
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el margen alveolar, en las regiones medias y posteriores de la hilera dentaria plana orientada
lateralmente o laterodorsalmente pero dividida por una cresta del resto de la superficie lateral
de los dentarios®; proceso anterior de la sinfisis dentaria largo, siendo aproximadamente el
doble de largo que ancho; esplenial con su porcidon anterior en la vista ventral de la sinfisis
mandibular en forma de “U”; esplenial corto en vista ventral que forma un 20% del largo de
la sinfisis; proceso anterior (caras paralelas) de la sinfisis dentaria alargada en su longitud y
ancho relativo, siendo aproximadamente dos veces mas larga que ancha; repisa del esplenial
proyectada anteriormente en la superficie ventral de la sinfisis mandibular; surangular
formando una repisa dorsal ancha; margen dorsal de la fenestra mandibular externa con una
proyeccion ventral formada por una fina lamina del surangular*, angular con una cresta
oblicua marcada para la insercioén del M. pterygoideus ventralis en la madurez; porcion del
yugal en la barra postorbital anteriormente continua pero posteriormente incrustada;
vértebras anteriores a medias con depresion redondeada en la superficie dorsal del arco
neural, localizada entre la base de la espina neural y el proceso postzigapofiseal, y vértebras
cervicales con una quilla ventral en la superficie ventral ausente o débil no llegando al margen

posterior del centro. Enmendada de Pol y Apesteguia, 2005 y Fernandez Dumont et al., 2020.

Comentarios. La diagnosis original incluye un caracter (borde caudal de los nasales
separados por una proyeccion aguda sagital del frontal) que fue eliminado en esta diagnosis
debido a que los nuevos materiales muestran que esta caracteristica fue incorrectamente
determinada en el holotipo por Pol y Apesteguia (2005). En el holotipo, la superficie externa
del frontal en el contacto nasal-frontal no estd preservada, por lo que la proyeccion anterior
observada en este espécimen corresponde a una pieza de la superficie interna del frontal que
es cubierta por los nasales en la sutura nasal-frontal, que estd transversalmente orientada
como en otros uruguaysuquidos.

Ademas, con la inclusién de una nueva especie a los andlisis filogenéticos se generd
una nueva topologia y relaciones, por lo que algunas de las autapomorfias de 4. buitreraensis

consideradas previamente (Fernandez Dumont et al. 2020) variaron, ver Capitulo II1.
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I1-3.1. Descripcion

1I-3.1.1. Craneo

En vista dorsal el craneo tiene forma subtriangular, con un hocico redondeado en el
holotipo, MPCA PV 242 y 243 (Fig. II-3.5 y 9), pero mas puntiagudo en MPCA PV 515, 610
y 614 (Fig. 1I-3.15, 18 y 19). El maxilar tiene su porcion més ancha a la altura del mayor
diente maxilar, que se encuentra en el tercer alvéolo, y una constriccion a la altura de la
fenestra anteorbital (Fig. 11-3.5).

La fenestra supratemporal externa y su fosa esta parcialmente preservada en MPCA
PV 242 y 610 (Fig. 1I-3.5 y 18), casi completa en MPCA PV 243 (Fig. I1-3.9) y completa en
MPCA PV 515 (Fig. 1I-3.15). Esta fenestra es grande, subcircular y tan ancha como las
oOrbitas. Las paredes lateral, medial y posterior de la fosa son oblicuas respecto al plano sagital
del craneo y, ademas, estan expuestas en vista dorsal. En MPCA PV 242 y 243 el foramen
orbitotemporal se abre en la pared posterior de la fosa supratemporal en un receso que esta
techado por un puente formado por el parietal y el escamoso, pero sigue siendo visible en
vista dorsal (Fig. II-3.5 y 9). El borde posteromedial de la fenestra supratemporal externa
tiene un escalon marcado formado por el parietal (Fig. 1I-3.9). La parte posterior de la
superficie dorsal de la barra interfenestral es lateromedialmente concava. El ancho de la barra
interorbital es del doble de ancho de la barra interfenestral y su superficie dorsal es casi
horizontal con un borde liso a lo largo de los margenes mediales de las orbitas, formados por
el frontal y el prefrontal (Fig. 11-3.9).

Las orbitas estan lateralmente orientadas, son ovales, mas largas que anchas y
anteriormente angostas. Estan limitadas por el lagrimal anteriormente, prefrontal y frontal
dorsalmente, postorbital y yugal posteriormente y yugal ventralmente. En MPCA PV 242, en
la parte anterior del margen medial de la orbita izquierda, se observa una plataforma del
prefrontal para la articulacion del palpebral anterior (Fig. I1-3.5).

Las fenestras anteorbitales son subcirculares y tienen un tamafio menor a la mitad del
tamafio de las Orbitas; estan limitadas por el maxilar anteriormente y por el lagrimal dorsal y
posteriormente, abriéndose en la zona anterior de la ovalada fosa anteorbital (Fig. I1I-3.6 y
15A).

La region preorbital es cuadrangular en seccion transversal (condicion oreinorostral

segin Busbey, 1995) y mas ancha que alta (ej., MPCA PV 515). El hocico es
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aproximadamente tan largo como la region orbitotemporal. En vista lateral, el contorno
dorsal del craneo desciende de manera suave anteriormente (Fig. 11-3.10).

El condilo occipital estd posteroventralmente orientado y el foramen magnum es
subtriangular (Fig. I1-3.10).

En vista palatal, el paladar secundario esta formado por el premaxilar, el maxilar y
los palatinos (Fig. I1-3.4). Los vomeres estan expuestos dorsalmente solo en MPCA PV 242
a través de una fractura de los nasales. La fenestra suborbital, subtriangular, estd localizada
lateralmente a la coana y es mas alargada que ésta (Fig. II-3.4 y 8). La coana es ovalada,
angosta y anteroposteriormente alargada, con margenes laterales orientados de manera
levemente oblicua (anteromedial a posterolateral). La coana esta delimitada por los palatinos
anteriormente y los pterigoides lateral, medial y posteriormente. El septo intercoanal esta
formado por los pterigoides Uinicamente (Fig. 11-3.4).

La mandibula esta articulada en la mayoria de los especimenes aqui descritos y es el
unico elemento preservado en MPCA PV 583 (Fig. 1I-3.16). El area sinfisial es baja y la
sinfisis dentaria se extiende hasta el séptimo alvéolo. En vista dorsal los espleniales forman
menos de la mitad posterior de la sinfisis alcanzando el noveno alvéolo mandibular. La
superficie dorsal de la sinfisis (expuesta en MPCA PV 515 y 583, Fig. [I-3.15 y 16) es
levemente concava. Ambas ramas mandibulares forman un dngulo de aproximadamente 70°.
En vista lateral, el margen dorsal del dentario asciende abruptamente al nivel del séptimo
alvéolo aproximadamente. La fenestra mandibular externa es ovalada, baja y alargada siendo
su largo menos de un tercio del largo total de la mandibula. En vista lateral la fenestra
mandibular externa est4d delimitada por el dentario anterior y anterodorsalmente, el angular

ventralmente y el surangular posterior y posterodorsalmente (Fig. I1-3.6).

Premaxilar. Fragmentos de ambos premaxilares estan preservados en el holotipo, MPCA PV
242, 243, 515 y 610 (Fig. 1I-3.5, 9, 15 y 18). En vista dorsal, el proceso posterior del
premaxilar es triangular y se acufia entre el maxilar y el nasal. Este proceso se extiende mas
posteriormente que en otros uruguaysuquidos como Araripesuchus gomesii, A.
tsangatsangana, A. wegeneri, Uruguaysuchus y Anatosuchus (ver Fig. I1-3.6, 10 y 15A). Las
aberturas nasales externas se encuentran rotas en la mayoria de los especimenes excepto en

MPCA PV 515, en el cual la izquierda esta mejor preservada y tiene un contorno alargado y
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ovalado (Fig. I1I-3.15A). Las narinas estdn delimitadas por el premaxilar posterior y
ventralmente. Un fino proceso anterior, formado por el premaxilar, se curva dorsalmente en
el borde anterior del hocico y alcanza el nasal para formar el septo internarial, como también
ocurre en 4. wegeneri y en peirosauridos (Sereno y Larsson, 2009). Cinco dientes estan
preservados en el premaxilar derecho de MPCA PV 515 como en A. wegeneri y A.
tsangatsangana, y a diferencia de Uruguaysuchus y A. gomesii los cuales tienen cuatro
dientes premaxilares (Fig. 11-3.20A).

El premaxilar contacta el maxilar posteriormente y los nasales dorsomedial y
anteriormente en el septo internarial. El contacto palatal de este hueso no se observa porque
esta area esta dafiada en MPCA PV 243 y cubierta por la mandibula inferior en el resto de
los especimenes. La sutura premaxilar-maxilar estd orientada de manera oblicua
(anteroventral a posteromedial). Hay dos fordmenes en la superficie lateral del premaxilar
(Fig. II-3.15). El anterior es pequefio y localizado a la altura del cuarto alvéolo premaxilar y
el posterior estd localizado en la sutura premaxilar-maxilar. Este foramen es alargado,
ovalado (mas alto que ancho) en MPCA PV 515 y circular en MPCA PV 610, delimitado por
el premaxilar anteriormente y el maxilar posteriormente. De acuerdo a Sereno y Larsson
(2009), el foramen premaxilar-maxilar parece tener un diverticulo anterior que neumatiza al
premaxilar, una condicion similar podria suceder en A. buitreraensis. La superficie externa

del premaxilar tiene ornamentacion poco marcada en todos los especimenes.

Maxilar. Fragmentos del maxilar izquierdo y derecho estan preservados en el holotipo,
MPCA PV 242, 243, 515 y 610 (Fig. 11-3.2, 3, 5, 6, 9, 10, 15 y 18). El maxilar tiene tres
planos: uno lateral y subverticalmente orientado y los otros dos (dorsal y palatal)
horizontalmente orientados; como resultado, el hocico es trapezoidal en seccion transversal
(condicion oreinorostral seglin Busbey, 1995).

En vista dorsal el maxilar contacta al nasal medialmente a lo largo de una sutura que
es anteroposteriormente recta y al lagrimal posteriormente, a través de una sutura oblicua. El
borde lateral del maxilar es abultado al nivel del largo caniniforme y fuertemente concavo
cerca de la fosa anteorbital.

En vista lateral el maxilar forma los margenes anterior, ventral y dorsal de la fenestra

anteorbital y la fosa (Fig. I1-3.15). Contacta con el lagrimal posterodorsalmente y con el yugal
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posteroventralmente. Cerca del margen alveolar de la superficie lateral del maxilar, hay
varios pequefios fordmenes neurovasculares alineados.

En vista palatal ambos maxilares contactan en la linea media (Fig. 1I-3.4). El margen
posteromedial de la rama palatal del maxilar contacta el palatino a lo largo de una sutura en
forma de “U” y el margen posterolateral contacta con el ectopterigoides. Hay un surco en la
superficie palatal del maxilar que corre medial a la hilera de dientes, y es la zona donde encaja
la hilera de dientes inferiores. Ademas, hay dos fordmenes cerca del borde medial del alvéolo
del diente caniniforme. En la vista medial de MPCA PV 515, el maxilar contacta el lagrimal
dorsalmente, el yugal posterodorsalmente y el ectopterigoides posteroventralmente (Fig. II-
3.15).

Araripesuchus buitreraensis tiene siete dientes maxilares diferencidndose de todos
los otros uruguaystuquidos, que poseen 8 o mas dientes (Fig. 1I-3.17). La superficie externa
del maxilar estd ornamentada por pequefnios huecos distribuidos sobre la superficie, con una
alta concentracion cerca de la sutura maxilo-nasal y del margen alveolar. Esta ornamentacion
estd ausente alrededor de la fosa anteorbital y solo en los mayores especimenes (MPCA PV
242, 243 y 610; Fig. II-3.6 y 10) hay finos surcos dorsoventralmente orientados en esta

region.

Nasal. Los nasales estan bien preservados en MPCA PV 243 y 610 (Fig. II-3.9 y 18), y
parcialmente preservados en MPCA PV 235, 242 y 515 (Fig. 1I-3.2, 5 y 15). Son angostos y
largos, con margenes laterales paralelos y que se extienden a lo largo del hocico. Los nasales
contactan el frontal posteriormente a lo largo de una sutura transversalmente recta, los
prefrontales posterolateralmente, el maxilar lateralmente y el premaxilar anterolateral y
anteroventralmente en la unidn con el septo internasal. Los nasales no contactan los
lagrimales, a diferencia de Araripesuchus gomesii 'y A. patagonicus (Fig. 11-3.5). También,
como se ve en todas las especies de Araripesuchus, estan excluidos de la fenestra anteorbital.
La superficie dorsal de los nasales estd ornamentada con huecos bien espaciados y finos

surcos longitudinales en la sutura nasofrontal.

Lagrimal. Los lagrimales estan completamente preservados en MPCA PV 242, 515 (el
izquierdo; Fig. 1I-3.5, 6 y 15) y 610 (Fig. 1I-3.18). Estos elementos estan también
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parcialmente preservados del lado izquierdo de MPCA PV 243 y 614 (Fig. 11-3.10 y 19).
Contactan el maxilar anteriormente, los prefrontales posteriormente y el yugal ventralmente.
Los lagrimales tienen dos ramas, una dorsal orientada horizontalmente y la otra ventral que
esta orientada verticalmente. La rama dorsal de los lagrimales esta ornamentada con algunos
hoyos. Se extiende sobre la superficie posterolateral del hocico y se proyecta lateralmente,
formando un “techo”, sobre la fenestra y fosa anteorbital. Esta regiéon también lleva una
repisa para la articulacion del palpebral anterior (Fig. II-3.5). La rama ventral del lagrimal
tiene una superficie lisa; se extiende ventralmente como un pilar vertical que divide la
fenestra anteorbital de la orbita. Este pilar es triangular en seccion transversal, con el eje
mayor posteromedialmente orientado y una base ancha que contacta el yugal posteriormente
y el maxilar anteriormente a lo largo de una sutura recta. La superficie anterolateral de este
pilar forma la pared posterior de la fosa anteorbital ademés de un robusto borde que delimita
la orbita anteriormente. El foramen lagrimal (preservado en MPCA PV 242 y 515; Fig. II-
3.6) se abre en el margen dorsolateral de la superficie posterior de este pilar y es contenido
enteramente por el lagrimal.

Como en A. gomesii, A. patagonicus, A. wegeneri y a diferencia de A.
tsangatsangana, el lagrimal de A. buitreraensis tiene un borde posterior y lateral que es una
faceta de contacto para el palpebral anterior. También, a diferencia de todos los
uruguaysuquidos sudamericanos, el lagrimal, en vista dorsal, no sobrepasa la porcion anterior

del prefrontal.

Prefrontal. Los prefrontales estdn parcialmente preservados en MPCA PV 242, 243, 614 y
en el holotipo (Fig. 1I-3.2, 5, 9 y 19), pero estan completamente preservados en MPCA PV
610 (Fig. II-3.18). En vista dorsal, son alargados, contactando el lagrimal lateralmente y el
frontal medialmente. Se extienden a lo largo del margen anterolateral de la barra interorbital
y tienen un pilar dirigido ventralmente que contacta los pterigoides posteriormente y los
vomeres anteriormente. Los prefrontales llevan una repisa para la articulacion del palpebral
anterior (preservado en MPCA PV 242 y 243; Fig. 1I-3.5 y 9), este estante es mayor al
posterior. En MPCA PV 610 el palpebral izquierdo fue encontrado articulado en el estante

(Fig. I1-3.18). La superficie dorsal de los prefrontales estd ornamentada por pequefios hoyos.
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Como en otros uruguaysuquidos, excepto Araripesuchus gomesiii y A. patagonicus

(segun Turner, 2006) el prefrontal impide el contacto entre el nasal y el lagrimal.

Frontal. El frontal es impar, esta completamente preservado en MPCA PV 242, 243 y 610
(Fig. II-3. 5, 9 y 18) y parcialmente preservado en MPCA PV 614 y en el holotipo (Fig. II-
3.2 y 19). En vista dorsal, contacta a los prefrontales anterolateralmente a lo largo de una
sutura recta paralela al plano sagital, a los nasales anteriormente, al parietal
posteromedialmente por una sutura interdigitada y al postorbital posterolateralmente. La
barra interorbital es mas ancha que la barra interfenestral. En el sector posterior de las orbitas,
la superficie de la barra interobital es concava, en ese lugar, la superficie lateral del frontal
se eleva para formar un margen orbital posteromedial elevado. A este nivel, el frontal también
lleva una marcada cresta medial (ej., MPCA PV 243 y 610; Fig. II-3.9 y 18). Esta cresta esta
también presente en las especies africanas del clado (Araripesuchus wegeneri, A.
tsangatsangana 'y Anatosuchus minor) pero ausente en las especies sudamericanas
(Araripesuchus gomesii, A. patagonicus y Uruguaysuchus aznarezi). El frontal delimita el
margen anteromedial de la fenestra supratemporal externa y forma la esquina anteromedial
de la pared de la fosa supratemporal, de esta manera el contacto entre parietal y postorbital
se encuentra ausente (una caracteristica solo presente en Araripesuchus wegeneri).

En vista ventral (Fig. 1I-3.20B) la crista cranii frontalis esta marcada y curvada
medialmente formando las paredes laterales del surco para el tracto olfatorio. En la parte
anterior de este surco hay marcas conspicuas para el bulbo olfatorio (no visibles en el
espécimen mayor MPCA PV 242), separadas por una fina cresta medial; estas marcas de los
bulbos son ovaladas y casi tan largas como el tracto. La superficie dorsal del frontal esta
profundamente ornamentada, con abundantes surcos y pequeiios hoyos, mas concentrados en

el sector medial y posterior del hueso.

Yugal. El yugal estd completamente preservado en MPCA PV 242, 243 (del lado derecho,
Fig. 1I-3.6 y 10), 513, 515, 610, 614 (del lado izquierdo; Fig. 11-3.13, 15, 18 y 19) y en el
holotipo. El margen anterior del yugal excede levemente el margen anterior de la orbita y se
sobrepone al maxilar ventralmente y al lagrimal dorsalmente. Contacta el cuadradoyugal

posteriormente, anterior al borde posterior de la fenestra laterotemporal. Como en otros
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crocodiliformes, el yugal no forma parte de la fenestra anteorbital. Forma el borde ventral y
posteroventral de la orbita y el margen ventral y anteroventral de la fenestra infratemporal.
El proceso ascendente del yugal forma casi toda la barra postorbital, donde se sobrepone
lateralmente al proceso descendente del postorbital. La superficie lateral del yugal esta
ornamentada con finos surcos pequefios y bien espaciados hoyos. En vista medial el yugal
contacta la rama dorsal del ectopterigoides ventralmente, el maxilar anteroventralmente y el
lagrimal anterodorsalmente. En esta vista, la superficie anterior del yugal es lisa y concava,

con pequenos hoyos anteroposteriormente alineados en la superficie medial.

Parietal. El parietal estd completamente preservado en MPCA PV 243 (Fig. 1I-3. 9) y
parcialmente preservado en el holotipo, MPCA PV 242, 513 y 614 (Fig. II-3.5, 12B y 19B).
La superficie dorsal de este hueso tiene forma de “T”, con su porcion mas ancha
posteriormente localizada y ornamentado con pequefios hoyos. La sutura fronto-parietal en
el techo craneano es interdigitada, transversalmente orientada y situada en el sector anterior
de la barra interfenestral. Esta sutura se extiende a lo largo de la pared medial de la fosa
supratemporal, previniendo el contacto parietal-postorbital (Fig. 1I-3.9). Los margenes
laterales del parietal estdn levemente curvados y con una cresta angosta formando el margen
medial de la fenestra supratemporal. Hay una cresta medial longitudinal en la mitad posterior
de la superficie dorsal. Los parietales se extienden posteriormente y alcanzan el margen
posterior del techo craneano, el cual es casi transversalmente recto. El parietal contacta el
escamoso posterolateralmente a lo largo de una sutura anteroposteriormente orientada y al
lateroesfenoides ventralmente. En Araripesuchus buitreraensis, el parietal, al nivel de la
barra interfenestral, es mas angosto que los parietales de 4. patagonicus, A. gomesii, A.

tsangatsangana, Anatosuchus 'y Uruguaysuchus, siendo similar al parietal de 4. wegeneri.

Postorbital. Estos elementos estan practicamente completos en MPCA PV 243
(especialmente el derecho; Fig. 11-3.9), 610, 614 (el izquierdo en ambos; Fig. [1-3.18A y 19B)
y esta parcialmente preservado en MPCA PV 242 (el izquierdo; Fig. II-3.5) y en el holotipo.
En el espécimen MPCA PV 515 una pequeiia porcion de la barra postorbital izquierda esta
preservada. Forma el margen anterolateral y la pared de la fenestra y fosa supratemporal. El

proceso descendente del postorbital forma un tercio de la barra postorbital y contacta el
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proceso ascendente del yugal a lo largo de una sutura oblicua (Fig. 1I-3.20C). El postorbital
contacta al frontal medialmente, al escamoso posteriormente y al yugal ventralmente. La
sutura postorbital-escamoso est4 localizada en el medio de la fenestra supratemporal. En el
margen posterolateral de las oOrbitas, el postorbital tiene una proyeccion triangular
anterolateral que sirve de apoyo para el palpebral posterior (preservado casi completo en el
lado izquierdo de MPCA PV 242 y parcialmente en el lado izquierdo de MPCA PV 243 y
614). En MPCA PV 610 el palpebral posterior se encuentra en articulacion con este estante

(Fig. II-3.18A). La superficie dorsal del postorbital estd ornamentada por pequeiios hoyos.

Escamoso. Ambos escamosos estan severamente dafiados en el holotipo, pero se encuentran
casi completamente preservados en MPCA PV 242, 243, 513 y 614 (solo el izquierdo; Fig.
I1-3.5, 6,9, 10, 12, 13 y 19). Este hueso tiene una porcion triangular horizontal que forma la
region posterolateral de la tabla craneana y se proyecta lateralmente como un techo para el
receso otico. El proceso posterolateral esta dirigido de forma levemente ventral. La porcion
vertical occipital del escamoso es fuertemente concava y contacta ventralmente con el
proceso paraoccipital del otoccipital. En vista lateral, el escamoso tiene una superficie de
hueso orientada verticalmente para la articulacion del “ear flap”, esta superficie es
dorsoventralmente mas fina que en otras especies del clado (Fig. I1-3.13). La superficie dorsal

del escamoso estd ornamentada por pequeiios hoyos.

Supraoccipital. Este hueso esta completo y expuesto en vista occipital en MPCA PV 242 y
243 (Fig. II-3. 6 y 10) pero solo la porcion izquierda se preserva en MPCA PV 513 (Fig. II-
3.13). Tiene forma triangular, més ancho que alto y tiene una cresta vertical medial (Fig. 1I-
3.10 y 20D). Estd dorsalmente cubierto por el parietal y contacta los otoccipitales
ventralmente. No forma el margen dorsal del foramen magnum. Las aberturas postemporales
no se observan en ningun espécimen y puede que estén obliteradas. En una vista
anteromedial, MPCA PV 513 muestra tres recesos del sistema neumatico paratimpanico
expuestos por fractura (Fig. II-3.20E). Araripesuchus buitreraensis es la inica especie de los

Uruguaysuchidae en la cual el supraoccipital no estd expuesto en el techo craneano.
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Otoccipital. Estos huesos estan completos y expuestos en vista occipital en MPCA PV 243
(Fig. II-3. 8) y parcialmente preservados en el holotipo, MPCA PV 242 y 513 (solo el lado
izquierdo; Fig. 1I-3.1, 4 y 12). La superficie posterior del otoccipital lleva una cresta
subhorizontal que divide este hueso en dos planos, uno vertical y otro dirigido
posteroventralmente. La superficie vertical del otoccipital contacta el escamoso
dorsolateralmente a lo largo del proceso paraoccipital y el supraoccipital medialmente.
Debajo del proceso paraoccipital el otoccipital forma el margen dorsomedial del pasaje
craneocuadrado. El plano posteroventral se proyecta anteroventralmente y contacta el
basioccipital medialmente, el cuadrado lateralmente y el basiesfenoides anteroventralmente.
Los otoccipitales se encuentran dorsales al foramen magnun formando los margenes dorsales
y laterales, ademas de la porcion lateral del cuello del condilo occipital (Fig. I1-3.12). Lateral
al condilo occipital hay 3 fordmenes, 2 dorsales de tamafio similar y horizontalmente
alineados (uno medial y el otro lateral) y uno ventral y mayor (Fig. II-3.4, 8 y 12). El foramen
ventral es el foramen carotideo para el pasaje de la rama cerebral de la arteria carétida interna
(Porter et al., 2016). El foramen medio dorsal corresponde a la salida de las ramas anterior y
posterior del nervio craneal XII y el lateral dorsal es el foramen metdtico (para los pasajes de
los nervios IX al XI). La punta anteroventral del otoccipital forma el borde posterior de la
abertura del tubo de Eustaquio lateral, el cual es también encerrado por el basioccipital
medialmente y el basiesfenoides lateral y anteriormente. El otoccipital no forma la crista
tuberalis. El otoccipital y el basiesfenoides separan el cuadrado del basioccipital como en
Araripesuchus patagonicus pero a diferencia de A. tsangatsangana en el cual el cuadrado

contacta el basioccipital (Turner, 2006).

Basioccipital. El basioccipital estd preservado completo en MPCA PV 242, 243, 513 (Fig.
1I-3.4, 8, 12) y parcialmente en el holotipo (Fig. 1I-3.1). Este hueso tiene una orientacion
oblicua (posterodorsal a anteroventral) con una forma hexagonal, mas largo que ancho.
Contacta lateralmente los otoccipitales y anteroventralmente el basiesfenoides. Forma la
porcion ventral del cuello del condilo occipital y el cuerpo del coéndilo enteramente, el cual
estd orientado ventralmente. Anterior al condilo occipital el basioccipital es marcadamente
concavo formando un receso condilar (Fig. II-3.20F). Por delante de este receso, el

basioccipital forma una cresta media marcada la cual alcanza el borde posterior del tubo de
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Eustaquio medio. A este nivel la superficie externa del basioccipital es levemente convexa
por la presencia de un desarrollado receso basioccipital con forma de “U”, expuesto
dorsalmente por fractura en MPCA PV 513 (Fig. 1I-3.12B). El basioccipital cierra los tubos
de Eustaquio laterales (pares) y medial (impar) y posteroventralmente respectivamente. Las

tubera basioccipitales no estan desarrolladas.

Basiesfenoides. Estd completo en MPCA PV 242, 243 y 513 (Fig. 1I-3.4, 8 y 12A). El
basiesfenoides estd expuesto en vista ventral y contacta los pterigoides anterior y
anterolateralmente, el cuadrado posterolateralmente, el otoccipital posteriormente y el
basioccipital posteromedialmente. Forma los bordes medio y lateral de los tubos de
Eustaquio. La superficie ventral del basiesfenoides es fuertemente concava formando un
surco ovoide delimitado lateralmente por crestas marcadas. Estas crestas también estan
presentes en Araripesuchus gomesii, A. patagonicus y A. tsangatsangana, y estan formadas
por el basiesfenoides (medialmente) y el pterigoides (lateralmente). Un receso del sistema
neumatico paratimpanico (Dufeau y Witmer, 2015) abulta el basiesfenoides en el sector
posterior de estas crestas. Este receso esta expuesto por fractura en MPCA PV 513 (Fig. II-
3.20E). Dorsal y anteriormente, el basiesfenoides forma un proceso cultriforme fino y
alargado (rostro basiesfenoidal), bien preservado en MPCA PV 243, que se proyecta entre
las o6rbitas y tiene un foramen posterior, probablemente para el pasaje del nervio craneal VI

(Fig. 1I-3.21A).

Lateroesfenoides. Esta expuesto en MPCA PV 243 (Fig. 1I-3.21B) y parcialmente en MPCA
PV 242. Forma la pared anterolateral de la caja craneana y contacta el frontal y el parietal
dorsalmente, el postorbital dorsolateralmente, el cuadrado posterolateralmente, los
pterigoides anteroventralmente, los epipterigoides posteroventralmente y el basiesfenoides
medioventralmente. Ambos lateroesfenoides se acercan entre si en la linea media
anteriormente pero no contactan (como en 4. gomesii y A. tasangatsangana). El proceso

capitado (“capitate process”) estéd lateralmente orientado y contacta el postorbital.

Epipterigoides. El epipterigoides esta preservado en la pared lateral de la caja craneana de

MPCA PV 243 (Fig. 1I-3.21B). Es un hueso pequefo, cuadrangular y laminar que contacta
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el lateroesfenoides dorsalmente, el cuadrado posteroventralmente y el pterigoides
anteroventralmente. Juntos con el lateroesfenoides delimitan la salida para las ramas V> y V3

del nervio craneano trigémino.

Cuadrado. Esta expuesto casi completo en MPCA PV 242, 243, 513 (solo el izquierdo; Fig.
11-3.4, 6, 8, 10 y 12) y parcialmente completo en el holotipo (Fig. II-3.1 y 3); asociado a
MPCA PV 583 se encontrd un cuadrado izquierdo aislado (Fig. I1-3.16D). Es un hueso corto
y robusto que esta firmemente suturado a la caja craneana y al paladar. Su porcion lateral
contacta ventral y anteriormente con el cuadradoyugal formando una sutura oblicua, dorsal
y posteriormente con el escamoso y anteriormente con el postorbital (solo visto en el lado
izquierdo de MPCA PV 243). Su porcion medial contacta el laterosfenoides anteriormente,
los pterigoides anteroventralmente, el basisfenoides y el otoccipital posteroventralmente, el
prootico medialmente y el parietal dorsalmente en la pared de la fosa supratemporal. Este
hueso forma el piso del receso otico y el borde ventral y anterior del foramen 6tico, el cual
es ovalado con el eje mayor orientado de dorsolateral y anterior a ventrolateral y posterior
(Fig. II-3.16D). El foramen 6tico en Araripesuchus patagonicus es menor y mas redondeado.
En el borde posteroventral del foramen 6tico hay una incisura para la apertura 6tica del pasaje
craneocuadrado (Montefeltro ef al., 2016); la ultima estd excavada en el cuadrado cerca del
contacto medial con el otoccipital (Fig. II-3.6). Anterior al foramen 6tico hay un foramen
neumatico grande y suboval, el foramen subtimpanico (sensu Dufeau, 2011; Dufeau y
Witmer, 2015; Montefeltro et al., 2016; =foramen sifoneal, Pol et al., 2014); este foramen es
1/6 del foramen otico (Fig. I1-3.16D). El foramen subtimpanico esta presente en la mayoria
de los crocodiliformes actuales (ej., Osteolaemus Cope, 1861; Caiman Spix, 1825) y fosiles
(ej., notosuquios como Caipirasuchus lori y Carvalho, 2011). En Uruguaysuchus aznarezi,
Araripesuchus wegeneri 'y Anatosuchus, este foramen es mdas pequefio que en A.
buitreraensis y, en Uruguaysuchus esta localizado anterodorsalmente al foramen 6tico. En
Notosuchus terrestris hay varios foramenes oticos anteriores y ventrales al foramen 6tico
(Barrios et al., 2018). Al nivel del piso del receso otico hay una zona deprimida (fosa
periotica sensu Montefeltro ef al., 2016) con un margen ventral bilobulado que es el lugar
donde se apoya la membrana timpénica (Fig. II-3.16D). En vista occipital, el cuadrado forma

el borde lateral de la abertura craneocuadrado. La rama articular del cuadrado esta
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ventralmente orientada. Los condilos del cuadrado (dos) estdn ventralmente proyectados
hasta el nivel de la hilera dentaria superior. El condilo medial es menos de la mitad del
condilo lateral y esta proyectado més ventralmente. Ambos condilos estan separados por un
surco intercondilar y articulan con la fosa glenoidea formada por el articular y el surangular.
El condilo lateral contacta con el articular y el surangular y el medial solo con el articular.
En la superficie dorsal del condilo medial se encuentra el foramen aérum de ubicacion medial
a la cresta oblicua marcada, la cual corre dorsolateralmente a ventromedialmente (Fig. 11-3.4,
6, 8, 10, 13 y 21C). En vista ventral, el cuadrado contacta medial y anteriormente al
basiesfenoides, medial y posteriormente al otoccipital y anterior y lateralmente al pterigoides.
En la superficie anteroventral del cuadrado hay dos crestas mas desarrolladas en el espécimen
mayor (MPCA PV 242; Fig. 1I-3.4). La mdas anterior y marcada corresponde
topograficamente con la cresta “A” de lordansky (1964). Esta cresta se extiende lateralmente
a la sutura pterigoides-basiesfenoides en el sector medio de la superficie ventral del cuadrado
y es casi paralela a la otra cresta la cual corresponde topograficamente con la cresta “B” de
Iordansky (1964). Esta cresta “B” (o crista pseudotuberalis sensu Barrios et al., 2018) se
extiende desde el condilo medial del cuadrado al pterigoides y forma los margenes laterales
del occipucio. Una fractura natural en MPCA PV 513 y 583, permite observar que el

cuadrado esta muy neumatizado por varias celdas (Fig. [I-3.12B y 16D).

Cuadradoyugal. Esta completamente preservado en MPCA PV 513 (el izquierdo; Fig. II-
3.13) y parcialmente preservado en MPCA PV 242, 243 y en el holotipo (Fig. II-3.3, 6 y 10).
Dorsalmente contacta el cuadrado a lo largo de una sutura oblicua (con direccion anterodorsal
a posteroventral) sin tomar parte del condilo articular lateral del cuadrado, pero alcanzando
los lobulos laterales de este hueso como sucede en peirosauridos, sebécidos (Pol ez al., 2014),
Araripesuchus patagonicus, A. tsangatsangana, A. wegeneri y Anatosuchus, pero diferente
a A. gomesii en el cual el cuadradoyugal forma parte del condilo articular lateral. Anterior y
anteroventralmente contacta el yugal a través de una sutura casi horizontal. Forma el margen
posterodorsal y posterior de la fenestra laterotemporal. El contacto con el postorbital no esta
bien definido en ningun espécimen, pero probablemente contacta el postorbital en la esquina
dorsal de la fenestra laterotemporal. La superficie externa de este hueso es lisa, sin ningiin

tipo de ornamentacion.
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Vomer. En MPCA PV 242 la parte posterior de estos huesos estan expuestos por fractura.
Son laminares, estrechos lateromedialmente y forman el piso medial de la cavidad nasal,
extendiéndose anteroposteriormente sobre los palatinos, los cuales impiden la exposicion de
los vomeres en vista palatal. Ambos vomeres forman un surco medial para el soporte del
septo cartilaginoso internasal (sulcus septalis). Contactan posteriormente los pilares de los

prefrontales.

Palatino. Los palatinos estan completamente preservados en MPCA PV 242 y 243 (Fig. II-
3.4 y 8) y parcialmente en MPCA PV 515, 610, 614 y en el holotipo (Fig. II-3.1, 15B, 17A
y 19A). Se extienden anteriormente entre el maxilar contactando a través de una sutura en
forma de “U”. Los palatinos varian entre los diferentes especimenes siendo cortos y anchos
en los mayores (MPCA PV 242 y 610). En MPCA PV 243 son largos, estrechos
lateromedialmente y se extienden posteriormente formando la mitad anterior del margen
medial de la fenestra suborbital siendo la coana, en este espécimen, anteroposteriormente
mas corta que en MPCA PV 242 y 610 (ver mas adelante en Capitulo IV, Fig. IV-1.1.7). Los
palatinos no forman parte del septo intercoanal y delimitan la coana anteriormente.
Internamente, los palatinos estan neumatizados por los senos palatinos, expuestos por
fractura en MPCA PV 515 (Fig. 1I-3.15B). Los palatinos en los especimenes MPCA PV 242
y 610 tienen su terminacion anterior mas cuadrangular y similar a los de Araripesuchus
patagonicus 'y A. gomesii, pero en el holotipo y en MPCA PV 243 estdn mas redondeados

anteriormente similar a los de 4. wegeneri y Uruguaysuchus (ver discusion mas adelante).

Pterigoides. Esta preservado casi completo en MPCA PV 242, 243, 614 y el holotipo (Fig.
1I-3.1, 4, 8 y 19A), y fragmentario en MPCA PV 513 y 515 (Fig. 1I-3.12A). Contacta los
palatinos  anteriormente, los ectopterigoides lateralmente, el basisfenoides
posteromedialmente, el cuadrado posterolateralmente 'y el laterosfenoides
posterodorsalmente. Ambos pterigoides estan fusionados a lo largo de la linea media excepto
en la porcion posterior al contacto con el basiesfenoides donde ambos pterigoides se unen
por una corta sutura entre el proceso medio posterior de los pterigoides (Fig. 1I-3.4). Esta

condicion, también vista en Notosuchus y en otras especies de Araripesuchus (A.

34



CAPITULO 11

patagonicus) difiere de la de Crocodylia en los cuales la sutura interpterigoidea persiste
anterior a la coana (lordansky, 1973; Barrios et al., 2018). Los pterigoides forman
completamente el septo coanal. Este septo se ensancha anteriormente en su region media a
diferencia de otros uruguaysuquidos que tienen una punta anterior aguda. Como en
Simosuchus, A. gomesii y A. patagonicus (Pol y Apesteguia, 2005) el septo coanal tiene
forma de “T” en seccion transversal con un surco medio; este surco también estd presente en
Uruguaysuchus.

Los pterigoides delimitan la coana en gran medida (excepto en su margen anterior) y
la fenestra suborbital medial y posteriormente. Los margenes posteriores de las coanas no
alcanzan los flancos pterigoideos. Posterior a la coana, los pterigoides tienen un par de
depresiones marcadas separadas por una cresta medial, la fosa paracoanal (Fig. 1I-3.21D).
Los flancos pterigoides son laminares y anchos lateromedialmente, levemente inclinados de
anterodorsal a posteroventral y estan abultados por los recesos neuméaticos del seno
pterigoideo. La parte anterior (3/4) del margen lateral de los flancos pterigoideos esta
suturada a los ectopterigoides. El apice posteroventral libre de estos flacos tiene una
superficie porosa relacionada al contacto con el cartilago tramsiliens para el agarre del
musculo aductor (M. pseudotemporalis y/o M. intramandibularis; Schumacher, 1973;
Holliday y Witmer, 2007). El margen posteromedial de pterigoides se proyecta
posteroventralmente en dos procesos conspicuos separados por una muesca marcada. La
sutura con el basiesfenoides y el cuadrado es interdigitada. Los pterigoides estan expuestos
en vista dorsal por fractura en MPCA PV 242 y 243. Se extienden dorsomedialmente y
convergen en la linea media formando una cresta longitudinal que se sobrepone al
basiesfenoides, contacta los pilares prefrontales y los vomeres. En vista dorsal los pterigoides
alcanzan posteriormente el lateroesfenoides y el epipterigoides (Fig. I11-3.21B). En el area
posterior y medial de la superficie dorsal de los flancos pterigoideos hay una superficie

concava probablemente para el agarre del musculo aductor (M. pterygoideus ventralis).

Ectopterigoides. Ambos ectopterigoides estan preservados casi completos en MPCA PV 242,
243, 614 y el holotipo (Fig. 11-3.1, 4, 8 y 19A), y solo el izquierdo en MPCA PV 513 y 515
(Fig. II-3.12A). Tienen dos ramas: una ventral que se extiende como una espina lateral a los

pterigoides y una dorsal que contacta al yugal y el maxilar lateralmente. La rama dorsal se
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expande anteriormente, alcanzando el maxilar y formando la mayor parte del borde lateral
de la fenestra suborbital. Esta rama est4 también proyectada posteriormente como una corta

espina.

Huesos palpebrales. Ambos huesos palpebrales izquierdos estan preservados articulados en
MPCA PV 610 (Fig. II-3.18A), y el palpebral anterior estd fragmentariamente preservado y
asociado a la parte interna de la 6rbita en MPCA PV 513 (el izquierdo; Fig. 11-3.12B) y en el
holotipo (el derecho; Fig. 1I-3.2). El palpebral posterior es subrectangular y
aproximadamente 1/6 del anterior, estd soportado por una proyeccion triangular del
postorbital. El palpebral anterior es subtrapezoidal, ancho anteriormente y con un margen
posterior sinusoidal (Fig. I1-3.18A). Este palpebral esta sostenido por una repisa formada por
el prefrontal y el lagrimal. En Araripesuchus tsangatsangana el palpebral anterior no
contacta el lagrimal. El contorno del palpebral anterior difiere al de los otros
uruguaysuquidos que preservan este hueso en los cuales el palpebral tiene diferentes tamaios,

es mas alargado y con un contorno curvado.

Dentario. Esta preservado casi completo en MPCA PV 242,243,513, 583 (el izquierdo; Fig.
11-3.4,6, 8,10, 12A, 13A y 16), 515, 610 (el derecho; Fig. 1I-3.15A y 17B), 614 y el holotipo
(Fig. 1I-3.1, 3 y 19. En todos los especimenes excepto MPCA PV 583 y 610 la mandibula
estd en oclusion. En el espécimen MPCA PV 583 es posible observar que el noveno alveolo
esta bien definido y separado, posterior a este alvéolo, hay un surco alveolar para cuatro
dientes mas (Fig. 11-3.16). La superficie dorsal del dentario en su region sinfisial es plana,
similar a Araripesuchus tsangatsangana pero diferente a la de A. gomesii y Uruguaysuchus.
Esta superficie tiene una serie de forimenes anteroposteriormente alineados a lo largo del
margen medial del alvéolo. La sinfisis dentaria alcanza el noveno diente y forma 2/3 de la
sinfisis mandibular (Fig. 1I-3.16). Ambos dentarios contactan el esplenial
posteromedialmente por una sutura en “U” (Fig. 11-3.16).

En vista lateral el dentario es anteriormente bajo. Su borde dorsal desciende del cuarto
al séptimo alveolo, elevandose oblicuamente desde el octavo al onceavo y volviéndose
posteriormente recto (Fig. II-3.16). La superficie lateral del dentario estd ornamenta con

huecos mas concentrados en el sector anterior del hueso. En la parte posterior del dentario,
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su superficie lateral tiene huecos pobremente marcados en los especimenes mas pequefios
(MPCA PV 515; Fig. 1I-3.15) y profundas y finas lineas, sin hoyos en el espécimen mayor
(MPCA PV 242; Fig. 1I-3.6). En vista lateral y paralelos al borde dorsal del dentario, hay
una hilera de fordmenes neurovasculares. El dentario delimita la fenestra mandibular externa
anteriormente y, ademas, posteriormente contacta el surangular dorsalmente (Fig. 1I-3.6 y
15A). A diferencia de lo que ocurre en los cocodrilos actuales y similar a lo que ocurre en
mesoeucocodrilos basales, el contacto dentario-surangular esta localizado en el medio del
borde dorsal de la fenestra mandibular externa (Turner, 2006). La fenestra mandibular
externa es ovalada y estd bien preservada en MPCA PV 242, 513 y 614 (Fig. 1I-3.6, 13A y
19A). Su margen posterodorsal es dorsoventralmente mas ancho que en Uruguaysuchus. La
pared lateral ventral a la fenestra mandibular externa es extremadamente baja por lo que el
canal Meckeliano estd expuesto en vista lateral. En vista ventral la sinfisis dentaria es
interdigitada ocupando 4/5 de la sinfisis mandibular (Fig. [I-3.16). En esta vista, ambos
dentarios contactan el esplenial por una sutura en “U”, como en Uruguaysuchus y diferente
de otras especies de Araripesuchus que tienen una sutura en “V” (Fig. II-3.16). La superficie

ventral de estos huesos estd ornamentada por pequefios hoyos.

Esplenial. Esta preservado en MPCA PV 242,243, 515, 583, 610, 614 y el holotipo (Fig. II-
3.1, 4, 8, 16, 17, 18 y 19A). En vista dorsal los espleniales forman 1/3 de la sinfisis
mandibular y contactan al dentario por una sutura en “U”. Los espleniales se extienden
posteriormente formando la pared medial de la rama mandibular bordeando el surco alveolar
medialmente. Contactan al angular posteroventralmente con una sutura oblicua la cual
alcanza la esquina anteroventral de la fenestra mandibular interna (ver MPCA PV 515; Fig.
II-3.15A). No es posible observar el contacto esplenial-surangular en ninguno de estos
especimenes. En vista ventral los espleniales forman 1/5 de la sinfisis mandibular y contactan
anteriormente con el dentario a través de una sutura en “U” (Fig. II-3.16B). La superficie
medial de los espleniales es lisa. Posterior a la sinfisis esplenial hay un tnico foramen
relativamente grande, el foramen intermandibularis oralis para el pasaje de ramas del nervio
craneano V3 (Fig. II-3.15 y 16). En la superficie ventral de la sinfisis mandibular hay una

pequefia protuberancia (“peg”) también vista en Notosuchus y Uruguaysuchus, pero en
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Araripesuchus buitreraensis esta protuberancia se proyecta anteriormente en la superficie

ventral de la sinfisis mandibular.

Surangular. El surangular esté preservado casi completo en MPCA PV 242 (el derecho; Fig.
I1-3.6), 513 y 614 (en ambos el izquierdo; Fig. II-3.13A y 19C) y parcialmente en 243, 515,
610 (el derecho) y el holotipo (Fig. 1I-3.3, 10, 15). El surangular tiene dos planos: un plano
lateral anteroposterior levemente concavo en su superficie ventral, techando la fenestra
mandibular y delimitandola externamente (dorsal y posteriormente) y un plano horizontal
como una repisa que es unico entre los uruguaysuquidos (Fig. I1-3.6, 10 y 13A). Estos dos
planos estan separados entre si por una cresta marcada. El plano lateral es practicamente liso
con algunas lineas finas y hoyos aislados, formando una ldmina fina de hueso ventralmente
proyectada en el margen dorsal de la fenestra mandibular externa. El surangular contacta al
dentario anteriormente y al angular ventralmente a través de suturas oblicuas. Forma parte
del borde lateral del proceso retroarticular y la porcion lateral de la cavidad glenoidea, donde

articula con el condilo lateral del cuadrado.

Angular. El angular est4 preservado en MPCA PV 242,243,513 y 614 (Fig. I1I-3.6, 10, 13A
y 19C). Forma el borde ventral de la fenestra mandibular externa y el piso de la fosa
Meckeliana, la cual estd expuesta en vista lateral. En el borde ventral de la fenestra
mandibular externa, el angular forma un flanco delgado con un profundo surco el cual esta
lateralmente delimitado por una cresta conspicua (observada en MPCA PV 242 y 614; Fig.
I1-3.6 y 19C) que se extiende posterior y anteriormente en la fenestra (Fig. I1I-3.21E). La
presencia de un flanco lateral con una cresta en el borde ventral de la fenestra mandibular
externa y la exposicion lateral de la fosa Meckeliana ha sido mencionada en notosuquios
derivados, pero no en uruguaysuquidos (Pol ef al., 2014). Posterior y ventral a esta cresta hay
una depresion en el area de agarre del M. pterygoideus ventralis. El angular contacta al
surangular posterior y dorsalmente por una sutura oblicua y dirigida posteroventralmente.
Forma parte de la porcion ventrolateral del proceso retroarticular.

En vista lateral, posterior a la fenestra mandibular externa, el margen ventral del
angular es recto y subhorizontal por lo que el 4ngulo ventroposterior de la mandibula inferior

es de alrededor de 170°. La ornamentacion es similar a la observada en el surangular.
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Articular. Esta preservado casi completo en MPCA PV 242,243, 513 y 614 (Fig. 11-3.6, 10,
13Ay 19C). El articular contacta al angular ventralmente y al surangular lateralmente. Forma
mas de la mitad de la fosa glenoidea donde articula con el cuadrado. La fosa glenoidea tiene
forma de rifidén en vista dorsal, con dos facetas separadas por una cresta longitudinal. La
faceta medial es mas pequefia que la lateral y articula con el céndilo medial del cuadrado. El
articular forma el proceso retroarticular, de forma subrectangular posteriormente (Fig. 11-3.6,
10 y 13). Otros taxones cercanamente emparentados como Uruguaysuchus, tiene un proceso
que es corto anteroposteriormente mientras que A. patagomicus tiene este proceso
dorsomedialmente angosto y 4. gomesii tiene el proceso plano y cuadrangular. En vista dorsal
el proceso retroarticular es lateromedialmente convexo dividido diagonalmente en dos
planos: uno lateral y subhorizontal y el otro medial y fuertemente oblicuo (orientado
dorsomedialmente). Esta superficie dorsal del proceso retroarticular es también
anteroposteriormente concava, con un area fuertemente deprimida en su sector anterolateral.

Al nivel del borde posterior de la fosa glenoidea en la superficie media del articular
hay un foramen aérum (Fig. 11-3.21C). Este foramen abre en una marcada protuberancia y
contacta un fino surco medial y anterior (probablemente una marca vascular). En vista ventral
el articular tiene un area fuertemente concava delimitada por dos crestas laterales y mediales.
En vista medial el proceso articular anterior es triangular, corto y robusto. El articular esta
fuertemente neumatizado por celdas, observadas por fractura en MPCA PV 513 (Fig. II-
3.13).

Denticion. Aunque la mandibula se encuentra en oclusién en todos los especimenes excepto
en MPCA PV 583 y 610 (Fig. I1-3.16, 17 y 18), la denticion superior es observada en MPCA
PV 243,515, 610, 614 y el holotipo (Fig. 1I-3.3, 10, 15, 17, 19). Como en otros notosuquios
(ej., Notosuchus terrestris, Barrios et al, 2018; Araripesuchus wegeneri y A.
tsangatsangana) pero diferente a Uruguaysuchus y A. gomesii, hay 5 alvéolos premaxilares
(observados en MPCA PV 515; Fig. 11-3.20A). Los dientes premaxilares estan preservados
implantados en MPCA PV 243 (dos dientes en el lado izquierdo y uno en el derecho) y en
MPCA PV 515 (dos dientes en el lado izquierdo y cuatro en el derecho). Los dientes

premaxilares tienen coronas conicas y puntiagudas de orientacion vertical; los tres primeros

39



CAPITULO 11

son pequeiios, el cuarto es el mayor y el quinto es el mas pequefio. Estos dientes ocluyen
alternativamente con los de la mandibula inferior. Todos tienen esmalte liso sin
ornamentacion o denticulos en los margenes medial y distal.

Hay siete dientes maxilares (ver MPCA PV 610; Fig. II-3.17A) y esta es una
caracteristica unica en esta especie dado que los otros uruguaysuquidos tienen mayor
cantidad de dientes. Los primeros cuatro dientes maxilares tienen coronas coOnicas y
puntiagudas que también estan verticalmente orientadas. Los primeros dos son mas pequefios
que el cuarto (siendo el primero el mas pequeno); el tercer diente, el caniniforme, es el mas
grande de toda la serie dental, siendo tres veces mayor que los otros y sobrepasando la
mandibula inferior ventralmente por casi la mitad de su longitud en algunos especimenes
(MPCA PV 515; Fig. 1I-3.15). Este diente tiene la raiz mas grande, la cual abulta el maxilar.
Posterior al cuarto diente hay tres dientes con una ligera compresion lateral, coronas
redondeadas y sin denticulos. Los restantes dientes ocluyen mas medialmente por lo que no
es posible observarlos en vista lateral. Los dientes maxilares tienen una ornamentacion dada
por lineas verticales rectas. La mayoria de los alvéolos tienen septos completos, aunque
algunos de ellos (por ejemplo, el cuarto alvéolo del lado derecho en MPCA PV 610; (Fig. II-
3.17A) presentan septos semicompletos.

La denticion del dentario esta mejor observada en MPCA PV 583 y 610 (Fig. 11-3.16,
17 y 18). Los primeros 9 dientes dentarios estan implantados en alvéolos completos y
posterior a estos (posiblemente 4) estdn implantados en un surco del dentario delimitado
medialmente por el esplenial. Los primeros dos alvéolos estan anterolateralmente dirigidos
y luego se orientan dorsalmente de manera gradual desde el segundo al sexto diente. Los
primeros nueve alveolos son subcuadrangulares, casi del mismo tamafio excepto por el cuarto
el cual es el mayor. MPCA PV 583 tiene nueve dientes implantados en el lado izquierdo del
dentario (tres de ellos han perdido su corona) y tres implantados en el lado derecho (uno de
ellos sin su corona; Fig. I1-3.16). MPCA PV 610 tiene cuatro dientes implantados (Fig. II-
3.18). Solo uno de los dientes de la region sinfisial de MPCA PV 583 esta completo, tiene
una corona conica y puntiaguda, levemente comprimida lateralmente con una orientacion
algo posterior y la misma ornamentacion vista en los dientes maxilares. Desde el décimo

hasta el treceavo, los dientes son tan grandes como el cuarto, pero con coronas redondeadas,
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separadas de su raiz por una marcada constriccion, sin denticulos, con esmalte liso y una

ligera compresion lateral. Las raices de estos dientes son mds anchas que las coronas.

Aparato hiobranquial. E1 Cornu branchiale I derecho (sensu Schumacher, 1973) esta
preservado y asociado al paladar de MPCA PV 614 (Fig. 1I-3.19A). Tiene forma de
boomerang, con la terminacion distal mas ancha que la proximal. Su superficie ventral es lisa
sin crestas y todo su largo es casi igual al largo anteroposterior de la fenestra suborbital (casi

el doble del largo de la coana).

Senos neumdticos. El craneo de Araripesuchus buitreraensis esta altamente neumatizado,
como se observa por fractura en MPCA PV 513, 515 y 583 (Fig. 1I-3.12B, 15B y 16D).
Recesos de los sistemas medio faringeo y faringotimpanico estdn expuestos en MPCA PV
513 e incluyen: los recesos parietal y escamoso de los senos faringotimpénicos y el
diverticulo parietal del diverticulo intertimpanico; el receso basioccipital del diverticulo
basioccipital, el receso basiesfenoides del diverticulo basiesfenoides y el receso pterigoideo
del diverticulo pterigoideo (sensu Dufeau y Witmer, 2015). Todos estos recesos son grandes
y complejos, con subdivisiones que forman varias celdas. Estos sistemas neumaticos siguen
presentes (e]., receso pterigoideo) en los especimenes mayores.

El sistema faringotimpanico neumatiza el cuadrado en cierto grado, como se ve por
fractura en MPCA PV 583 que muestra el diverticulo del cuadrado formado por varias celdas
interconectadas (Fig. I1-3.16D).

Parte del receso de la cavidad nasal y del sistema de senos paranasales son expuestos
por fractura en MPCA PV 515. En vista medial, los senos maxilares (anterior y ventral) y
palatinos (posterior y ventral) y la cavidad nasal (ducto nasofaringeo, dorsal) estdn expuestos.
Los senos maxilar y palatinos son similares en tamafo. El seno maxilar solo neumatiza el

maxilar, pero el palatino neumatiza maxilar y palatinos (Fig. II-3.15B).

11-3.1.2. Postcraneo

El postcraneo en Araripesuchus buitreraensis se encontrd asociado a su craneo en

tres especimenes: MPCA PV 242 (Fig. I1-3.7), 243 (Fig. [1-3.11) y 513 (Fig. 11-3.14).
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Vértebras. MPCA PV 243 conserva la mitad izquierda del arco neural del atlas (Fig. II-3.
22). Es muy probable que los dos elementos del arco neural contacten dorsalmente entre si,
pero sin establecer una sutura media, como sucede en todos los Crocodyliformes (Pol, 1999),
por lo que el encargado de cerrar el canal neural seria el proatlas, ubicado dorsalmente. El
pedicelo tiene una escotadura anterior y una posterior, algo similar a las escotaduras que en
Crocodylia permiten el paso de los nervios espinales I y II respectivamente (Hoffstetter y Gasc,
1973). La escotadura anterior estd limitada dorsalmente por un pequefio proceso anterior y
ventralmente por la faceta articular para el condilo occipital. La muesca posterior se encuentra
bordeada dorsalmente por la postzigapofisis, y su limite ventral es recto y abierto. A diferencia
de lo observado en Notosuchus terrestris, con las postzigapofisis orientadas posterodorsalmente,
en Araripesuchus buitreraensis, su orientacion es medial con una faceta articular ovalada.

Se encuentran preservadas las vértebras cervicales posteriores de MPCA PV 243 (Fig.
1I-3.23A y B) y algunas cervicales de posicion incierta de MPCA PV 513 (Fig. 3.23C y D).
La sutura neurocentral se encuentra presente y visible en algunas de las vértebras. Tienen las
espinas neurales altas y cortas anteroposteriormente, con un contorno subrectangular y los
margenes anterior y posterior rectos. En la superficie lateral de las espinas neurales se
desarrolla una cresta longitudinal. Todas las espinas se encuentran ubicadas en la mitad
posterior la base del arco neural. Las prezigapofisis tienen una orientacion medial. Las
diapofisis se encuentran orientadas ventralmente con respecto al cuerpo vertebral. Ademas,
la forma de las diapofisis en seccion transversal es dorsoventralmente aplanada. La
parapofisis tiene una orientacion mas lateral que la diapofisis y en seccion transversal es
subcircular y mas robusta que la diapofisis. Los cuerpos vertebrales son de contorno
subrectangular. El largo anteroposterior del cuerpo vertebral es un poco mas de la mitad del
alto dorsoventral. El margen ventral de las vértebras es cdncavo, esta concavidad esta
acentuada por el desarrollo de la cresta media ventral y la hipapofisis. La hipapofisis se
preserva, aunque incompleta, en una vértebra y se encuentra inclinada anteroventralmente.
Las postzigap6fisis se encuentran dirigidas posterolateralmente. En vista ventral el cuerpo
tiene forma de reloj de arena. Se observa una vértebra articulada con su respectiva costilla
cervical.

Se encuentran vértebras dorsales aisladas y algunas articuladas en MPCA PV 242,

once vértebras articuladas en MPCA PV 243 y aisladas en MPCA PV 513 (Fig. 11-3.24). En
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vista ventral, el cuerpo vertebral de las primeras tres vértebras dorsales preservadas presenta
una cresta media ventral que posee en la mitad anterior la hipapofisis. Posterior a estos
cuerpos, los restantes se hacen levemente mas largos y mas angostos transversalmente (forma
de reloj de arena) hacia atras. En vista dorsal, se observan relativamente completos los arcos
neurales. Las espinas neurales estan preservadas casi completas en algunas de estas vértebras
y se encuentran ubicadas en el medio del arco neural. Estas espinas tienen una orientacion de
anterodorsal a posteroventral. Las zigap6fisis de las vértebras dorsales presentan un tamafo
relativamente constante y sus superficies articulares se orientan casi horizontalmente. Las
postzigapo6fisis se encuentran fuertemente proyectadas posterolateralmente y separadas con
una marcada escotadura de la apofisis lateral. Se observa el proceso transverso izquierdo casi
completo de una vértebra dorsal (probablemente de la mitad posterior de la serie) en MPCA
PV 242. Este proceso se encuentra perpendicular al eje anteroposterior del cuerpo y
levemente inclinado anteriormente. En la base, este proceso es levemente menos ancho en
sentido anteroposterior que el ancho del cuerpo vertebral. En vista ventral, se observa una
cresta anterior.

Se encuentran dos vértebras sacras en MPCA PV 242 y 243 (Fig. 1I-3.25)
parcialmente preservadas. Ambas vértebras poseen el arco neural de contorno
subrectangular. Este arco neural es mas ancho anteriormente y se angosta hacia atréas en la
primera vértebra sacra. En la primera vértebra sacra, las facetas articulares de las
prezigapofisis se encuentran orientadas dorsomedialmente y en la segunda casi
anteriormente. La postzigapofisis de la primera vértebra sacra se encuentra orientada casi
verticalmente y esta en contacto con la prezigapoéfisis de la segunda sacra del lado derecho
en MPCA PV 242, la postzigapofisis de esta vértebra tiene una orientacion mas ventral. Solo
se observa la base de la espina neural de ambas vértebras. La primera es mas ancha
transversalmente que la segunda. Las apoéfisis laterales de la primera vértebra sacra estan
parcialmente preservadas. En vista dorsal en el margen lateral, entre la postzigapofisis y la

apofisis lateral de la primera vértebra sacra describe una escotadura amplia.

Coracoides. Se encuentra preservada la porcion proximal del coracoides izquierdo de MPCA
PV 513 asi como dos porciones proximales y una distal (con la cavidad glenoidea) separadas

de MPCA PV 243 (Fig. 11-3.26). Es un elemento gracil, con una porcion proximal mas
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expandida que la ventral, lo que lo diferencia de Notosuchus terrestris, en el cual estas
porciones estan poco desarrolladas (Pol, 2005). El foramen coracoideo se encuentra muy
cercano a la region glenoidea, como sucede en otras especies del grupo (4. gomesii, A.
patagonicus, A. tsangatsangana). La superficie de la faceta glenoidea se encuentra
comprimida y en parte dafiada, pero se puede observar que no es muy expandida y tiene una
orientacion posterodorsal. Ventral a la fosa glenoidea no se observa el receso profundo
descrito para A. tsangatsangana (Turner, 2006). El extremo distal se encuentra expandido en
su mitad anterior con un borde casi recto, levemente diferente a lo observado en A. gomesii,
el cual parece tener el borde mas curvado y a A. tsangatsangana donde posee una curva
anterior, siendo mas corto en comparacion y teniendo una leve expansion posterior no
observada en A. buitreraensis. En vista lateral hay leves estriaciones para el area de insercion

del M. coracobrachialis.

Humero. Se encontraron ambos humeros de MPCA PV 243 faltando parte de la porcion
proximal del derecho y partes de la diafisis del humero izquierdo (Fig. I[I-3.11G y 27A al C).
En MPCA PV 513 al htimero derecho le falta parte de su borde proximal y distal (Fig. II-
3.14D y 27D y E). Se observa que la epifisis proximal es mas ancha que la distal. En vista
lateral la epifisis proximal estd posteriormente inclinada en un angulo de 140° respecto de la
diafisis. En vista posterior lleva una depresion media triangular, interpretada como el area de
insercion del M. scapulohumeralis caudalis (Fig. 11-3.27E). La cresta deltopectoral es
prominente, anterolateralmente proyectada, fina y con una superficie lisa. En vista lateral esta
cresta tiene forma triangular para la insercion del M. deltoideus clavicularis. Entre la
depresion para la insercion del M. scapulohumeralis caudalis y la zona concava para la
insercion de ambos M. deltoideus, hay una cresta redondeada para el origen del M. triceps
brevis cranialis; esta cresta continia sobrepasando levemente el eje medio. La diafisis es
recta, angosta y casi cilindrica como en otras especies del género, como Araripesuchus
patagonicus, A. gomesii, A. wegeneri y A. tsangatsangana. La epifisis distal estd completa
en MPCA PV 243 con sus dos condilos articulares para el zeugopodio. Estos condilos tienen
diferente desarrollo, siendo el lateral mas ancho que el medial. Estan separados por una
moderadamente profunda troclea. Hay una serie de estrias cerca de la epifisis distal. En la

superficie anterior hay dos crestas poco desarrolladas delimitando una superficie concava
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triangular y lisa para la articulacion del olecranon (Fig. I1-3.27C). La superficie articular esta
posteriormente desviada como en A. tsangatsangana, sugiriendo una postura mas vertical de
los miembros anteriores.

En la superficie posterior de la parte distal de la diafisis (metafisis) hay dos crestas
supracondilares (sensu Turner, 2006). Estas crestas delimitan una pequefia depresion de la
metafisis, la fosa olecraneana (Fig. [1-3.27C). En la superficie lateral de los condilos laterales
hay un érea rugosa para la fijacion de los musculos extensores, flexores, aductores y
supinadores y en la superficie medial del condilo medial hay un area para la fijacion de los

musculos flexores y pronadores (Fig. II-3.27E).

Ulna. Se preserva la porcion proximal de la ulna izquierda de MPCA PV 243 (Fig. 11-3.28).
En vista dorsal se observan anteriormente dos procesos: uno medial y uno lateral (para la
articulacion con el radio) que presenta una saliencia en forma de punta, y posterior a estos
procesos se ubica el olecranon. Los dos procesos anteriores se encuentran separados entre si
por una suave concavidad y ambos se separan del olecranon por un surco. El proceso medial
es casi similar al lateral en tamafio. El condilo lateral se encuentra ubicado mas
proximalmente y el condilo medial estd curvado levemente hacia atrds. La parte mas

proximal de la diafisis lleva un surco en vista lateral y medial a la altura del olecranon.

Radio. MPCA PV 243 conserva la porcion proximal y parte de la diafisis con la porcion
distal del radio izquierdo (Fig. I1-3.29). Tiene seccion circular en la mitad de la diafisis y casi
eliptica en los extremos. En vista dorsal, la porcion proximal es rectangular con una
concavidad central para articular con el condilo del himero. Esa porcidon presenta dos
procesos: uno mayor, proyectado medialmente y redondeado, y uno lateral que se curva
dorsalmente. En vista lateral medial se observa una leve saliencia que puede corresponder al
sitio de insercion del M. humeroradialis. La porcion distal tiene dos condilos articulares

siendo el posterior de mayor tamafio al anterior.

Metacarpal y falanges. Se preserva un metacarpal completo, una porciéon proximal de una
falange indeterminada y una falange ungueal de MPCA PV 243 (Fig. 11-3.30). No es posible

la asignacién de estos elementos a un dedo especifico. El metacarpal es més robusto en su
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porcidn proximal y se va angostando en seccion hacia su porcion distal donde termina en una
articulacion con forma de troclea. En vista dorsal de su porcion proximal se observa que tiene
forma triangular y lleva una leve concavidad. La falange ungueal es levemente curvada con

una cresta lateral a lo largo de toda su extension.

Ilion. Se encuentra mal preservada una porcidon dorsal y posterior del ilion izquierdo de
MPCA PV 243 (Fig. I1-3.31). Se observa el borde lateral de la hoja iliaca, el cual es grueso
y presenta rugosidades. El proceso posterior (postacetabular) lleva una proyeccion posterior

menor que se curva ventrolateralmente.

Fémur. En MPCA PV 242 se encontrd, asociado al craneo, el fémur derecho parcialmente
preservado, faltando la epifisis distal y proximal al igual que la cabeza articular (Fig. 11-3.32).
El fémur tiene forma sigmoidal como la mayoria de los crocodiliformes (ej., Crocodylia,
Araripesuchus wegeneri, A. patagonicus) y difiriendo de A4. tsangatsangana, en el cual es
mas recto. En vista anterior, el borde distal de la diafisis se expande lateromedialmente y se
hace comprimido anteroposteriormente. En la region proximal, cerca de la metafisis se
observa una cresta prominente delimitando el borde anterior del cuarto trocanter. Esta cresta
podria estar relacionada a la insercion del M. puboisquiofemoralis internus 1. El cuarto
trocanter es prominente y esta situado en el sector proximal de la superficie medial de la
diéfisis. Tiene una superficie subcircular y rugosa, levemente concava en su porcidn anterior
para insercion del M. caudofemoralis longus; esta superficie también se observa en otros
uruguaysuquidos como A. gomesii, A. patagonicus, A. tsangatsangana y Uruguaysuchus
aznarezi. En vista posterior el cuarto trocanter tiene una depresion longitudinal para la
fijacion del M. caudofemoralis brevis.

En vista posterior y posterolateral, la region proximal presenta una prominencia
bulbosa interpretada como el sitio de insercion del M. puboisquiofemoralis externus 3 (sensu
Suzuki et. al., 2011; Fig. 1I-3.32C). En vista posterior de la diafisis, se observa una linea
continua desde la superficie distal del cuarto trocénter a la superficie proximal del condilo
lateral, esta linea podria ser interpretada como el sitio de insercion del M. adductor femoris

1 (Fig. 11-3.32D).
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Tibia. Se encuentra preservada la porcion de la diafisis y la epifisis distal de la tibia izquierda
de MPCA PV 243 (Fig. 11-3.33). La diéfisis se encuentra pobremente preservada, aunque se
observa una leve curvatura lateral similar a lo observado en otros Araripesuchus (A.
tsangatsangana, A. wegeneri, A. gomesii), aunque diferente de los cocodrilos actuales en los
cuales es recta. La epifisis distal lleva una concavidad bien marcada para la articulacion con
el astragalo con un céndilo medial redondeado que se extiende mas distalmente que la parte

lateral.

Fibula. Solo se preserva la epifisis proximal de la fibula izquierda de MPCA PV 243 (Fig.
11-3.34), la cual est4d pobremente preservada. Esta mediolateralmente comprimida y curvada

porteriormente, llevando un trocanter fibular lateral.

Metatarsal. Se encontraron cuatro metatarsales de MPCA PV 243, uno completo,
probablemente el metatarsal I, dos con parte de la diafisis y la epifisis proximal (metatarsales
II y IIT) y uno con la epifisis proximal tinicamente probablemente el metatarsal IV (Fig. II-
3.35). El metatarsal completo es de menor grosor que los otros, con una leve curvatura en su
diafisis llegando al extremo distal. La epifisis proximal en el metatarsal I tiene dos procesos
redondeados, aunque uno se encuentra roto. En los metatarsales II y III esta epifisis es algo
mas robusta, con un proceso mas proximal y con una concavidad lateral. En el metatarsal [V
hay una concavidad proximal y una medial. La epifisis distal, tiene una articulacion en forma

de troclea.

Osteodermos. Los osteodermos fueron encontrados en MPCA PV 243 (junto con las
vértebras cervicales, algunas dorsales y en la cola, ademas de varios aislados), 513 (algunos
juntos con las vértebras cervicales) y 583 (uno aislado, Fig. 1I-3.36). Estos osteodermos
tienen forma rectangular, con el largo lateromedial del doble que el largo anteroposterior.
Los que se encuentran cercanos o en contacto con las vértebras cervicales presentan una
quilla media. La ornamentaciéon estd compuesta por surcos y pequenos hoyos. Los
osteodermos caudales estdn compuestos por al menos dos hileras, y llevan quilla medial

menos desarrollada que la observada en los cervicales.
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11-3.2. Comentarios

Como resultado del estudio de revision sistematica realizada en este Capitulo, se
considera a Araripesuchus buitreraensis como una especie valida, soportada por la
combinacion de caracteres enumerados en la diagnosis enmendada. Esta especie fue descrita
por Pol y Apesteguia en 2005 a partir de un craneo aislado (MPCA PV 235) hallado en el
sitio La Buitrera del Area Paleontologica de La Buitrera (ver Capitulo I). Durante los
siguientes afios se colectdé una mayor cantidad de materiales craneanos y postcraneanos
provenientes de varias localidades de la misma Area (Fig. I-2.1). Luego de su preparacion,
estos materiales fueron aqui estudiados y determinados. De esta manera se refirieron a A.
buitreraensis siete nuevos ejemplares que ampliaron el conocimiento de la anatomia de esta
especie y permitieron mejorar su diagnosis. Se incorporaron nuevos caracteres craneanos,
algunos autapomorficos y otros compartidos con otras especies de uruguaysuquidos (ver
diagnosis enmendada). En relacion a los nuevos caracteres, se observo que el supraoccipital
de A. buitreraensis tiene una cresta marcada, también presente, aunque en menor medida, en
A. tsangatsangana. Contrario a otras especies sudamericanas, 4. buitreraensis tiene una
cresta media en el frontal, que se encuentra presente, aunque mas baja, en las especies
africanas. En A. buitreraensis el prefrontal estd anteroposteriormente expandido y, como en
otros uruguaysuquidos (excepto por A. gomesii), impide el contacto entre nasal y lagrimal.
El proceso retroarticular tiene una forma equidimensional; esta caracteristica es diferente en
otros uruguaysuquidos en los cuales el proceso retroarticular es més largo que ancho.

Algunos caracteres autapomorficos para esta especie estan relacionados con la
mandibula. La morfologia Gnica de la mandibula incluye la presencia de una lamina delgada
de hueso del surangular, que se proyecta sobre la fenestra mandibular externa, asi como
también una cresta marcada en la region posterior del angular y el surangular. En la region
anterior de la mandibula, la pequefia protuberancia del esplenial contintia ventralmente sobre
la sinfisis, condicion que diferencia esta especie de otros uruguaysuquidos. Otra
caracteristica Unica entre los uruguaysuquidos de A. buitreraensis es el nimero bajo de
dientes maxilares, caracteristica compartia con Notosuchus (Barrios, 2018) y la presencia de
dientes implantados en alvéolos completos en el sector anterior del dentario, pero en un surco

alveolar en el sector posterior.
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Otros de los caracteres morfologicos de esta especie estan concentrados en la region
posterior del craneo, como la presencia de un reborde en los margenes de la fenestra
supratemporal, una superficie vertical de hueso para la articulacion del “ear flap” en el
escamoso y una pared lateral dorsomedialmente inclinada en la region temporal
(particularmente el yugal y el cuadradoyugal). La forma del palpebral anterior de A.
buitreraensis es Unica entre los uruguaystquidos y similar a la observada en peirosaduridos
(ej., Lomasuchus Gasparini et al. 1991, Montealtosuchus Carvalho et al. 2007) y otros
notosuquios (ej., Simosuchus).

En cuanto a la variedad de tamafios encontrados entre los craneos, se puede afirmar
que reflejan diferentes estadios ontogenéticos. Entre estos especimenes hay notables cambios
en la ornamentacion de los huesos craneales, mayormente en la profundidad de los hoyos y
surcos. En cocodrilos actuales, las dimensiones de los hoyos aumentan durante la ontogenia
y esto parece ser proporcional al tamafio del animal (de Buffrénil, 1982: 157). El contorno
del hocico también varia entre los diferentes especimenes siendo mas lateromedialmente
expandido y convexo en especimenes mayores. Esto es evidente cuando se compara a MPCA
PV 242 con el hocico puntiagudo de MPCA PV 515. La expansion de la region anterior del
hocico en los especimenes mayores estaria relacionada al desarrollo de un 4rea abultada en
los margenes laterales del maxilar al nivel del diente caniniforme (el cual parece incrementar
su desarrollo durante la ontogenia). Este diente esta preservado en algunos especimenes,
como en MPCA PV 515 y 610, donde es puntiagudo, casi recto y excediendo el margen
ventral del dentario en oclusion. En MPCA PV 610 es algo mas corto y posteriormente
curvado.

Otra caracteristica que varia entre los diferentes tamafios de los especimenes es el
desarrollo de las crestas para la insercion de los musculos, como la cresta de la superficie
ventral del cuadrado (cresta “A” y “B” o crista pseudotuberalis) y la cresta mandibular para
la insercion del M. pterygoideus ventralis el cual es mas marcado en el espécimen mayor
(MPCA PV 242). lordansky (1973) habla del desarrollo ontogenético y variacion de las
crestas del cuadrado en cocodrilos actuales, siendo mas desarrollada en especimenes mas

viejos y lisa o ausente en juveniles y especimenes pequefios.
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El foramen maxilar-premaxilar es alargado con un margen anterior recto en juveniles
como MPCA PV 515, pero es circular en especimenes mayores, como en MPCA PV 610
(una condicion también encontrada en otros uruguaystquidos).

Algunas caracteristicas muestran variabilidad intraespecifica (individual) que no esta

relacionada al tamafio u ontogenia y que seran abordadas en el Capitulo IV.

11-4. Araripesuchus n. esp.

Especie Tipo. MPCA PV 376 (Fig. II-4.1 a 3), craneo parcialmente completo con porcion

de la mandibula desarticulada.

Material referido. MPCA PV 545 (Fig. 1I-4.4 a 7), craneo con mandibula articulada

parcialmente completa y fragmento proximal de humero derecho.

Localidad. Los especimenes descritos aqui provienen de la localidad de La Buitrera dentro
del Area Paleontoldgica de La Buitrera (Fig. I-2.1). Ambos materiales proceden de los
niveles superiores de la Formacion Candeleros (Keidel en Wichmann, 1927), la unidad basal

del Grupo Neuquén de edad Cenomaniano.

Diagnosis. Este taxon estd diagnosticado por la siguiente combinacion de caracteres
(autapomorfias indicadas con un asterisco): rostro angosto, de proporcion oreinorostral;
maxilar con once dientes; bordes laterales del nasal a lo largo de la sutura con el maxilar casi
paralelos*; superficie dorsal del frontal plana; frontal no se extienden en el interior de la fosa
supratemporal de manera tal que la sutura parieto-postorbital se extiende en el interior de la
fosa supratemporal; superficie dorsal del parietal angosta a nivel de la barra intertemporal;
fenestra supratemporal sin bordes elevados a lo largo de sus margenes medio y posterior;
flancos pterigoideos sin recesos neumaticos; septo intercoanal sin surco medio y con
superficie ventral que mantiene su ancho a lo largo de toda su extension*; longitud y ancho
relativo del proceso anterior (caras paralelas) de la sinfisis dentaria alargada siendo

aproximadamente dos veces mas larga que ancha*; dentario sin una concavidad lateral para
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la recepcion de un diente maxilar grande; proceso anterior de la sinfisis dentaria largo, siendo
aproximadamente el doble de largo que ancho; porcion anterior del esplenial en la sinfisis
mandibular en forma de “V”, en vista ventral; contacto entre dentario y esplenial formando
una sutura en forma de “W”, en vista dorsal; esplenial corto en vista ventral formando un
20% del largo de la sinfisis; superficie dorsal de la sinfisis mandibular fuertemente concava;
lagrimales impiden el contacto entre maxilar y prefrontal y barra del postorbital que no se

encuentra al mismo nivel que la superficie lateral del yugal.

I1-4.1. Descripcion

11-4.1.1. Craneo

En vista dorsal el craneo tiene contorno subtriangular, con una gradual expansion
lateral craneana desde el rostro hacia la region orbitaria y el ancho del puente interorbitario
es similar en relacion al ancho de la tabla craneana (Fig. 11-4.2). En seccion transversal, el
hocico es levemente mas ancho que alto (condicion oreinorostral segiin Busbey, 1995). El
contorno en vista lateral tiene una suave concavidad en la seccion anterior a las orbitas y se
vuelve plano en la zona de los nasales.

Las fenestras supratemporales se encuentran parcialmente preservadas en MPCA PV
545 (Fig. 1I-4.5). Poseen un contorno subcircular, siendo aproximadamente de la mitad del
tamafio de las orbitas. Las paredes de la fosa son oblicuas respecto al plano sagital del craneo
y estan expuestas en vista dorsal. Debido al estado de preservacion, se observa en MPCA PV
545 una porcion de la fenestra infratemporal, de pequefio tamafio y contorno triangular,
delimitadas por el cuadradoyugal posteriormente y por el postorbital en la esquina dorsal.

Las orbitas estan lateralmente orientadas, su contorno es amplio y circular (Fig. II-
4.3). Estan rodeadas por el lagrimal anteriormente, prefrontal y frontal dorsalmente,
postorbital y yugal posteriormente y yugal ventralmente. Se observa un palpebral, desplazado
dentro de la orbita derecha en ambos ejemplares (Fig. [1-4.3 y 5). Este elemento, de pequefio
tamafio. tiene forma subtriangular, y ornamentacién dada por pequefios hoyos. Del lado
izquierdo y a nivel del prefrontal se ubica la repisa donde articulaba este hueso.

La fenestra anteorbital tiene forma subcircular en MPCA PV 376 (Fig. 11-4.3) y
subtriangular en MPCA PV 545 (Fig. [1-4.6). Con un didmetro menor a nivel de la mitad del
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diametro de la orbita. Se encuentra rodeada por el maxilar, anterior y ventralmente, y el
lagrimal en el margen dorsal y posterior. Por delante de la fenestra anteorbital, la fosa
anterobital tiene forma ovalada y es anteroposteriormente alargada, de un tamafo menor al
de la fenestra.

En vista palatal, el paladar secundario se encuentra formado por el premaxilar, el
maxilar y los palatinos (Fig. II-4.1 y 4). Las fenestras suborbitales son subtriangulares y se
encuentran por delante de las coanas, extendiéndose a los laterales de ésta, similar a lo
observado en Araripesuchus buitreraensis. Estas fenestras estan delimitadas por los palatinos
anterior y medialmente, por los maxilares lateroanteriormente, por los ectopterigoides
lateroposteriormente y por los pterigoides posteriormente. Las coanas son alargadas
anteroposteriormente, ensanchandose gradual y levemente hacia la zona posterior. Estan
delimitadas por los palatinos anteriormente y los pterigoides lateral, medial y posteriormente.
El septo intercoanal es angosto, formado Unicamente por los pterigoides. EI vomer no se
encuentra expuesto en vista palatal.

La mandibula esta desarticulada en MPCA PV 376, con el area sinfisial practicamente
completa (Fig. 11-4.3). Esta 4rea es baja y la sinfisis esta formada por el dentario (un poco
mas de la mitad anterior) y el esplenial (menos de la mitad posterior). La superficie dorsal de
la sinfisis es fuertemente concava. Dorsalmente, las ramas mandibulares se separan entre si
con un angulo muy leve detras de la sinfisis mandibular. En vista lateral, el margen dorsal
del dentario asciende al nivel del octavo alvéolo, a diferencia de lo observado en
Araripesuchus buitreraensis, en el cual asciende a nivel del séptimo alvéolo y de forma mas
abrupta. En MPCA PV 545, del lado izquierdo, se preserva la fenestra mandibular ubicada
por detrds de la hilera dentaria, de contorno ovalado, con su mayor longitud en direccion
anteroposterior (Fig. I1I-4.6). Se encuentra delimitada por el dentario anteriormente, el

surangular dorsal y posteriormente y el angular ventral y posteriormente.

Maxilar. El maxilar se encuentra preservado, con los dientes implantados, en ambos
materiales, aunque fragmentario (Fig. II-4.1 a 6). Los maxilares se orientan en tres planos, el
plano palatal, el plano vertical lateral y el plano dorsal que forma parte del techo del hocico

y contacta con los nasales.
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Al igual que en Araripesuchus patagonicus, en vista dorsal, el maxilar contacta con
el nasal, a través de una sutura recta anteroposteriormente, y con el lagrimal posteriormente,
separandolo del prefrontal; el contacto con el lagrimal se extiende en el interior de la fenestra
anterorbitaria (rasgo observado en el lado izquierdo de MPCA PV 545; Fig. 11-4.6), siendo
este recto y orientado de anterodorsal a posteroventral. También al igual que en A4.
patagonicus, pero a diferencia de A. buitreraensis, no se observa un abultamiento tan
marcado a nivel del diente caniniforme.

En vista lateral, el maxilar forma el margen anterior, ventral y dorsal de la fenestra
anteorbitaria (Fig. 1I-4.3). Contacta con el lagrimal posterodorsalmente y con el yugal
posteroventralmente, mediante una proyeccion aguda. A nivel del margen alveolar, se
observa una hilera de pequenos fordmenes neurovasculares alineados anteroposteriormente.

En vista palatal, ambos maxilares contactan en la linea media (Fig. 1I-4.1 y 4).
Posteromedialmente contactan con los palatinos en una sutura en forma de “U” y
posterolateralmente contactan con los ectopterigoides. La superficie lateral proxima al
margen alveolar presenta una fuerte concavidad a modo de surco longitudinal paralelo a la
hilera dentaria, esta superficie se encuentra texturizada por finas lineas oblicuas con direccion
anterolateral a posteromedial; esta es la zona donde encaja la hilera dentaria inferior. El
maxilar delimita todos los alvéolos dentarios. En MPCA PV 376, el maxilar derecho preserva
toda la hilera dentaria, pero todos los dientes perdieron la corona, excepto por el Gltimo, el
cual se ubica a la altura de la mitad de la fenestra suborbitaria (ver denticion; Fig. 11-4.1). El
maxilar izquierdo también preserva toda la hilera dentaria. A diferencia de A. buitreraensis
el ejemplar presenta once dientes maxilares, similar a lo estimado y/o observado en el resto
de las especies de la familia.

La superficie laterodorsal del maxilar estd ornamentada por pequefios hoyos,
mayormente concentrados a lo largo de la sutura maxilar-nasal y finos surcos orientados

anteroposteriormente, con hoyos ubicados en la cara mas lateral del hueso.
Nasal. S6lo se conserva el molde interno de los nasales en ambos especimenes, observado

mas claramente en MPCA PV 376 (Fig. 1I-4.2). Son angostos y largos con margenes laterales

paralelos entre si que se extienden a lo largo de todo el hocico. Se puede observar la sutura
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que separa ambos nasales entre si, ademas de la sutura con el frontal y con los maxilares.
Dorsalmente se observa la sutura maxilo-nasal, recta anteroposteriormente.

La sutura naso-frontal es recta transversalmente (Fig. II-4.2). No se pueden observar
claramente las suturas con los prefrontales, pero si se observa el contacto con los lagrimales,
los cuales separan los maxilares de los prefrontales. Esta condicion es igual a la presente en
Araripesuchus gomesii y A. patagonicus pero difiere de 4. buitreraensis. Como en todas las
especies de Araripesuchus los nasales estan excluidos de los margenes de la fenestra

anteorbitaria.

Lagrimal. Ambos lagrimales se encuentran parcialmente preservados en MPCA PV 376
(Fig. 11-4.2) y solo un pequefio fragmento del lagrimal izquierdo en MPCA PV 545 (Fig. 1I-
4.5y 6). No es posible observar su contacto con el prefrontal, ni se puede precisar si presenta
algln contacto para el palpebral anterior.

En vista lateral, en el espécimen MPCA PV 376, del lado derecho se puede observar
que presenta un contorno de “L” invertida, con una rama dorsal orientada horizontalmente
que es mas amplia que la ventral la cual se encuentra orientada verticalmente (Fig. 11-4.3).

El lagrimal forma el margen dorsal y posterior de la fenestra anteorbitaria, formando
ademas la pared dorsal y posterior de la fosa anteorbitaria (Fig. 11-4.3). A nivel del margen
posterior forma un reborde bien marcado, esto también se observa en Araripesuchus
patagonicus, A. buitreraensis y A. gomesii. Dorsal a la fenestra anteorbitaria, del lado
derecho del espécimen MPCA PV 376, se encuentra la sutura maxilo-lagrimal la cual es
oblicua con direccion anterodorsal a posteroventral y levemente curvada.

La rama ventral del lagrimal delimita la Orbita anteriormente, separdndola de la
fenestra anteorbitaria. Contacta anteroventralmente con el maxilar y posteroventralmente con
el yugal. En el lado izquierdo de la o6rbita de MPCA PV 376, internamente se observa el
foramen lagrimal. En MPCA PV 545 del lado izquierdo, el lagrimal forma parte de la pared
anterior de la orbita, donde abre el foramen. A través de este foramen, se observa una lamina

del lagrimal formando parte de la pared dorsal y medial del conducto lagrimal.

Prefrontal. Ambos prefrontales se encuentran preservados parcialmente en MPCA PV 376

y en MPCA PV 545 (Fig. 1I-4.2 y 5). En vista dorsal son anteroposteriormente alargados y

54



CAPITULO 11

se orientan paralelos al plano sagital. Contactan medialmente con el frontal mediante una
sutura recta anteroposteriormente. El contacto con el lagrimal y el nasal no se encuentra
preservado. Forman la mitad anterior del margen dorsal de la 6rbita. En ambos especimenes,
en el sector anterior del prefrontal izquierdo, se observa parte de la repisa donde articula el
palpebral anterior. Presentan una ornamentacion determinada por pequefios hoyos, similar a

la presente en el frontal, aunque més espaciados.

Frontal. Se encuentra preservado casi completo en ambos especimenes (Fig. 11-4.2 y 5).
Como en otros cocodrilos, el frontal es un hueso impar. En vista dorsal, la sutura con ambos
prefrontales es paralela al plano sagital y recta anteroposteriormente. En el molde
endocraneano de MPCA PV 376, se observa el contacto mas interno con los nasales a través
una sutura recta y transversa (Fig. 11-4.2). Posteriormente se observa parte del contacto con
los postorbitales (lateral) y con el parietal (posterior) a través de una sutura interdigitada.
Posterolateralmente contacta el margen anteromedial de la fenestra supratemporal externa
(abertura dorsal de la fosa supratemporal) extendendiendose levemente hacia la fosa, al igual
que A. patagonicus y el resto de los uruguaysuquidos sudamericanos. Esta caracteristica lo
diferencia de Araripesuchus buitreraensis y A. wegeneri, en los cuales el frontal impide
completamente el contacto entre parietal y postorbital. Otra diferencia con 4. buitreraensis
es que el frontal no forma un reborde marcado en el margen de la fenestra supratemporal. A
nivel del techo craneano la superficie del frontal es plana (Fig. I1-4.2), al igual que en el resto
de las especies sudamericanas (Uruguaysuchus aznarezi, A. gomesii y A. patagonicus), sin
una cresta medial, como la que se observa en A. buitreraensis, en los uruguaysuquidos
africanos (4. wegeneri, A. tsangatsangana y Anatosuchus minor) y en la mayoria de los
notosuquios.

En vista lateral, forma la porcion posterior del margen medial y el angulo medial
posterior de las orbitas (Fig. 11-4.3).

En una vista ventral del ejemplar MPCA PV 376, el frontal forma la pared medial de
la orbita lateralmente, a este nivel se observa la sutura con los prefrontales la cual es recta
anteroposteriormente (Fig. II-4.1B). En el sector medio se observa la crista cranii frontalis
que forma las paredes laterales del surco para tracto olfatorio. Anterior a este surco, se

encuentra la marca de los bulbos olfatorios separados por una cresta medial poco profunda.
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Estas marcas son depresiones con forma ovalada y casi tan largas anteroposteriormente como
el surco del tracto olfatorio (Fig. II-4.1B).

La superficie dorsal del frontal estd ornamentada por surcos longitudinales, mas
abundantes en la porcidn anterior, que se hacen cada vez mas profundos posteriormente, y

pequeiios hoyos abundantes y muy proximos entre si en la superficie media.

Yugal. Se preserva el yugal derecho en MPCA PV 376 y el izquierdo en MPCA PV 545 (Fig.
I1-4.2, 3 y 6). En vista lateral, su margen anterior sobrepasa levemente la orbita y se
sobrepone al maxilar y al lagrimal, con los que contacta anteroventral y anterodorsalmente,
respectivamente. El yugal no delimita a la fenestra anteorbitaria, y forma el borde ventral de
la orbita. El contacto con el postorbital y el cuadradoyugal no se preserva. La altura
dorsoventral del yugal en la region anteorbitaria es levemente mayor respecto a la altura del
hueso a nivel de la 6rbita. En MPCA PV 376 se conserva la base del proceso ascendente de
la barra postorbitaria, proyectado dorsoposteriormente (Fig. 11-4.3). En Araripesuchus
patagonicus, esta barra se encuentra al nivel de la superficie lateral del yugal y es una de las
sinapomorfias de la especie. Esto no ocurre en MPCA PV 376, en el cual se observa un
escalon leve que hace que la barra se encuentre mas medialmente que la superficie lateral del
yugal.

En vista dorsal el yugal presenta un arqueamiento lateral a nivel de las drbitas en
MPCA PV 376, aunque en MPCA PV 545 es menos marcado (Fig. 11-4.3).

En vista ventral el yugal se acufia entre el maxilar (anterior y medial) y el
ectopterigoides (anterior), levemente por detras del ltimo diente maxilar (Fig. 11-4.1).

La superficie lateral se encuentra levemente ornamentada por finos surcos y algunos

hoyos pequefios muy espaciados.

Parietal. Se encuentra preservado de manera fragmentaria en ambos ejemplares (Fig. 11-4.2
y 5). Anteriormente contacta con el frontal a través de una sutura interdigitada y transversa
al plano sagital. El parietal forma la pared lateral de la fosa supratemporal. Dentro de la fosa
se observa la continuacion de la sutura fronto-parietal, la cual desciende oblicua
anteroventralmente sobre la pared anteromedial, pero no impide el contacto del parietal con

el postorbital. Del lado izquierdo en el espécimen MPCA PV 376 se observa este contacto
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parietal-postorbital a nivel de la fosa supratemporal (Fig. 11-4.2). Los bordes laterales de la
superficie dorsal del parietal son fuertemente concavos, formando una barra interfenestral.
Su ancho anterior es aproximadamente la mitad del ancho del frontal, el ancho posterior no
puede ser determinado debido a que no se encuentra preservada esta parte del hueso (ver
discusion mas adelante).

Presenta una ornamentacion en la superficie dorsal, dada por hoyos profundos que

continuan con la ornamentacién del frontal.

Postorbital. Ambos postorbitales son muy fragmentarios en los dos ejemplares (Fig. [1-4.2 y
5). En MPCA PV 545 es posible observar su contacto con el frontal en el lado izquierdo y
del lado derecho, hay una pequena porcioén que contacta con el cuadradoyugal y el cuadrado.
Contacta con el frontal anteromedialmente y con el cuadradoyugal posterolateralmente.
Forma el borde y la pared anterolateral de la fenestra y la fosa supratemporal
respectivamente. En MPCA PV 376, dentro de la fosa, el parietal y el postorbital contactan
a través de una sutura oblicua. Esto es diferente a lo observado en 4. buitreraensis y A.
wegeneri en los cuales el frontal impide el contacto entre parietal y postorbital. El postorbital
forma la esquina dorsal de la fenestra infratemporal y delimita el borde posterior de la orbita.
El proceso descendente del postorbital no se preserva. En vista dorsal, el margen anterior
presenta un proceso a modo de repisa proyectado levemente hacia la orbita para el apoyo del
palpebral posterior. El postorbital forma la porcion anterior del receso 6tico externo.
Presenta una ornamentacion dada por pequefios hoyos, similar a la observada en el

frontal, que se va haciendo lisa hacia los laterales.

Basioccipital, otoccipital y basiesfenoides. Estos huesos se encuentran preservados
unicamente en MPCA PV 376 (Fig. II-4.1). Se preserva gran parte de la mitad izquierda del
basioccipital, la cual se encuentra orientada en un plano oblicuo (posterodorsal a
anteroventral). Se observa el contorno de la base del condilo occipital, formado tnicamente
por este hueso. El extremo ventral presenta una muesca bien marcada, la cual delimita el
margen posterior del foramen de Eustaquio medio. En la superficie lateral izquierda hay una
cresta (cresta sagital, impar) que se extiende ventralmente hasta casi contactar el margen

posterior del foramen de Eustaquio medio en el contacto con el basiesfenoides. Las tubera
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basioccipitales no estan desarrolladas. Lateral al basioccipital, se encuentra parte de la sutura
con los otoccipitales. Aproximadamente a la altura del condilo occipital, y sobre el otoccipital
izquierdo, se observan tres fordmenes, dos dorsales posteriores y uno ventral anterior. El
ventral anterior corresponde al foramen carotideo, para el pasaje de la rama cerebral de la
arteria carotida interna (Porter et al., 2016). Dorsal y posteriormente, el foramen medial,
corresponde a la salida de las ramas anterior y posterior del nervio craneal XII, y el foramen
lateral corresponde al foramen metodtico (para los pasajes de los nervios IX al XI). Esta
disposicion es igual a la observada en Araripesuchus buitreraensis, A. tsangatsangana y A.
wegeneri.

Ventral y anterior al basioccipital se observa una pequefia porcion izquierda del
basiesfenoides el cual presenta dos crestas paralelas entre si, que delimitan un surco bien

marcado.

Cuadrado. En MPCA PV 545, se preserva parte de ambos cuadrados (Fig. 1I-4.4, 5y 6). Es
un hueso robusto y ancho. En vista occipital presenta una cresta bien marcada que lo divide
en una superficie dorsal y una superficie ventral y posterior. La superficie dorsal forma parte
del piso del receso 6tico, donde se observa una marca en forma de medialuna para el apoyo
de la membrana timpanica, y delimita la abertura otica al menos ventralmente. A este nivel
y del lado izquierdo, la abertura 6tica no se preserva, pero si se observa una pequefia fenestra,
probablemente neumatica, de posicion anterior y cercana a la sutura con el postorbital, con
el que contacta anterior y dorsalmente. La superficie ventral del cuadrado esté inclinada en
direccion anteromedial a posterolateral. La rama articular del cuadrado estd ventralmente
orientada, presentando dos céndilos, uno medial, mas redondeado y conspicuo y uno lateral,
de contorno mas aplanado (Fig. 1I-4.4). Esto es similar a lo observado en Araripesuchus
buitreraensis, a diferencia de A. gomesii y A. tsangatsangana donde el condilo medial no se
encuentra tan redondeado. En 4. patagonicus no se observa un surco intercondilar marcado
como pasa en A. buitreraensis y en MPCA PV 545, y en A. wegeneri el condilo medial tiene
un tamafio levemente mayor al lateral. Ventromedialmente se observa el contacto con el

otoccipital.
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Palatino. Se preservan casi completos ambos palatinos en los dos ejemplares (Fig. [I-4.1 y
4). Contactan lateral y anteriormente con los maxilares a través de una sutura en forma de
“U” y medialmente entre si mediante una sutura recta anteroposteriormente. Son huesos
cortos y anchos que delimitan anterior y medialmente la fenestra suborbitaria, y forman el
margen anterior de las coanas. El borde anterior de los palatinos se ubica por delante de la

fenestra suborbitaria. Los palatinos no forman parte del septo intercoanal.

Pterigoides. Ambos pterigoides se encuentran preservados parcialmente en MPCA PV 376
(Fig. 1I-4.1); y en MPCA PV 545 se preserva el ala pterigoidea izquierda, levemente
desplazada hacia la zona media, y una pequefia porcion de la derecha (Fig. 11-4.4). El septo
intercoanal se encuentra totalmente formado por los pterigoides. Este septo es delgado y
mantiene su espesor a lo largo de su extension, a diferencia de otros uruguaysuquidos en
donde el septo se angosto anteriormente (4. patagonicus, A. gomesii, A. wegeneri, A.
tsangatsangana y Uruguaysuchus) y de Araripesuchus buitreraensis en el cual se ensancha
en su region media, asimismo no presenta un surco medio como el que se observa en A.
buitreraensis 'y Uruguaysuchus. Los pterigoides forman el borde medial y posterior de las
coanas. El ala pterigoidea es concava, corta anteroposteriormente, ancha lateromedialmente
e inclinada en direccion anterodorsal a posteroventral. Su superficie ventral presenta una
suave cresta transversal oblicua, aunque no presenta el abultamiento observado en A.
buitreraensis, relacionado a los recesos neumaticos del seno pterigoideo.

El pterigoides forma el margen posterior de la fenestra suborbitaria. En MPCA PV
545 cada pterigoides se proyecta en un proceso medial que contacta con el basiesfenoides
(Fig. 1I-4.4). Del lado izquierdo, se observa el contacto con el ectopterigoides, el cual se
encuentra solapado sobre los dos tercios anteriores del ala pterigoidea. En la superficie dorsal
del borde lateral posterior del pterigoides se observa una superficie porosa en forma de
medialuna, probablemente relacionada con el contacto con el cartilago fransiliens, asociado

a la musculatura aductora (Schumacher, 1973; Holliday y Witmer, 2007).

Ectopterigoides. El ectopterigoides derecho se encuentra parcialmente preservado en MPCA
PV 376 (Fig. 1I-4.1), mientras que en MPCA PV 545 se preservan la porcion ventral del

ectopterigoides izquierdo y la porcion anterior del ectopterigoides derecho (Fig. 11-4.4). En
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vista ventral, el ectopterigoides se divide en tres ramas: una ventral, una dorsal anterior y una
dorsal posterior. La rama ventral es delgada y se solapa sobre dos tercios de la superficie
lateral anterior del ala pterigoidea. La rama dorsal anterior, forma parte del borde lateral
posterior de la fenestra suborbitaria. El sector dorsal posterior del ectopterigoides se apoya

sobre el yugal.

Huesos palpebrales. En ambos especimenes se preserva un unico palpebral, el cual se
encuentra desarticulado y dentro de la 6rbita derecha (Fig. I1-4.3 y 5). Este hueso tiene forma
triangular y es de pequeiio tamafio (por lo que podria corresponderse al palpebral posterior).
Si correspondiera al palpebral posterior, como se supone, no tendria diferencias importantes
con los palpebrales posteriores de otros uruguaysuquidos. Del lado izquierdo en MPCA PV
376, a nivel del prefrontal, se ubica una proyeccion en forma de repisa para la articulacion

del palpebral anterior.

Dentario. En MPCA PV 376 se encuentran preservados ambos dentarios, aunque en forma
fragmentaria (Fig. 11-4.3), y en MPCA PV 545 estan completos (Fig. 1I-4.4 y 6). En vista
dorsal se preserva la hilera dentaria, con algunos dientes implantados (ver denticion; Fig. II-
4.3B). La superficie dorsal del dentario en la region sinfisial es fuertemente concava con
margenes laterales convergentes; esta condicion es similar a la observada en Araripesuchus
gomesii, Uruguaysuchus, y en el espécimen MPCA PV 236, aqui referido a Araripesuchus
cf. Araripesuchus n. sp. (ver descripcion mas adelante), pero es diferente a A. buitreraensis
y A. tsangatsangana y no es observable en A. patagonicus, ya que los ejemplares presentan
la mandibula en oclusion. El contacto con los espleniales es en forma de "W (Fig. 11-4.3B),
esto difiere del contacto en “U” observado en A. buitreraensis y Uruguaysuchus.

En vista lateral el margen dorsal (margen alveolar) se eleva hasta la altura del octavo
diente, marcando una curvatura anterior y posteriormente este margen se hace recto. Hasta
el cuarto diente conservado del lado izquierdo y el sexto del lado derecho, medial a la hilera
dentaria, se observa una hilera de cinco pequefios foramenes. El dentario delimita la fenestra
mandibular externa anteriormente, aunque el contacto con el surangular y el angular no se

observa con claridad. Esta fenestra tiene un contorno ovalado.
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En vista ventral se preservan la porcion medial de ambos dentarios, cuya superficie
presenta una ornamentacion dada por pequefios hoyos muy escasos y finos surcos
longitudinales y espaciados. Posteriormente contacta con los espleniales, mediante una sutura
en forma de “V” (Fig. 1I-4.3C y 4), formando mas de la mitad anterior de la sinfisis
mandibular. Esta caracteristica lo diferencia de las especies A. buitreraensis 'y
Uruguaysuchus, donde este contacto se da a través de una sutura en “U”, pero es similar al
resto de las especies del género.

La superficie lateral presenta una ornamentacion dada por pequefios hoyos muy

€SCasos.

Esplenial. Se encuentran preservados casi completos ambos espleniales en los dos
especimenes (Fig. 1I-4.3 y 4). Forman menos de la mitad de la sinfisis mandibular. En vista
dorsal la sutura con el dentario es en forma de “W”, forman la pared lateral lingual de la rama
mandibular y el borde medial del surco alveolar, donde se implantan los dientes (Fig. II-
4.3B). Posterior a la sinfisis se encuentra el foramen intermandibularis oralis, para el pasaje
de la rama mandibular del nervio craneano trigémino (V3). No presenta la pequefia
protuberancia (“peg”) observada en otras especies como A. buitreraensis, Notosuchus y
Uruguaysuchus aznarezi, lo que es igual al resto de las especies del género.

En vista ventral, los espleniales contactan entre si mediante una sutura recta
anteroposteriormente, y con el dentario, a través de una sutura en forma de “V” (Fig. [1-4.3C
y 4). Posteriormente participa del margen anterior de la fosa mandibular y contacta

ventralmente con el angular. Estos huesos no presentan ornamentacion.

Surangular. En MPCA PV 545 se preserva el surangular izquierdo y la porcidn posterior del
derecho (Fig. 1I-4.6). En vista lateral, rodea la fenestra mandibular externa, dorsal y
posteriormente. Debido al estado de preservacion, la sutura con el articular es dificil de
observar. Ventralmente contacta con el angular, mediante una sutura que se curva
ventroposteriormente hacia el extremo posterior del proceso retroarticular. El borde dorsal
de la mitad anterior es recto y, posterior a la fenestra mandibular externa, este borde se curva
ventralmente. A este nivel, el surangular forma la porcion lateral y dorsal del proceso

retroarticular y probablemente parte de la superficie lateral de la cavidad glenoidea. Posee
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una ornamentacion dada por hoyos y surcos menos abundantes que la observada en el

dentario.

Angular. En MPCA PV 545 se preserva el angular izquierdo fragmentario (Fig. 11-4.6).
Forma el borde ventral de la fenestra mandibular externa. Por detras de esta fenestra contacta
dorsalmente con el surangular, curvandose posteriormente hacia la zona posterior del proceso
retroarticular. Forma parte de la porcion ventrolateral de este proceso. Ventroposteriormente
contacta con el articular. En el plano lateral presenta una ornamentacion con hoyos poco

profundos y surcos, volviéndose lisa en la cara mas ventral del hueso.

Articular. En MPCA PV 545 se preservan el articular izquierdo y el derecho fragmentados
(Fig. 1I-4.6). Ambos procesos retroarticulares se encuentran rotos en su extremo mas
posterior. El contacto con el cuadrado de ambos lados (superficie articular) esta desplazado
por efecto del aplastamiento que sufri6 el craneo durante su fosilizacion. Del lado derecho la
superficie media de la cavidad glenoidea se encuentra expuesta, aunque incompleta
posteriormente; su superficie articular es levemente concava y el margen medial posee una

curvatura medialmente convexa. En vista medial presenta un contorno triangular.

Denticion. En MPCA PV 376, se pueden observar alrededor de once dientes maxilares
implantados del lado izquierdo y cinco del derecho, esto lo diferencia de los siete encontrados
en Araripesuchus buitreraensis y es similar a lo observado en las otras especies de la familia
(Fig. I1-4.1). Hasta el sexto alvéolo se encuentran separados por septos completos, luego la
implantacion se da en un surco alveolar. Esta caracteristica también difiere a la observada en
A. buitreraensis, en el cual todos los dientes se encuentran en alvéolos separados por septos
completos y en algunos casos semicompletos.

Si bien la mayoria de los dientes maxilares perdieron su corona, algunas fueron
recuperadas del sedimento asociado (Fig. 1I-4.2C). La base de los dientes tiene seccioén
circular. La corona de la mayoria de los dientes es redondeada, sin denticulos, de
ornamentacion lisa, con compresion lateral muy leve y el eje dorsoventral recto. Algunas de
las raices de los dientes quedaron expuestas por lo que es posible observar que son el doble

de largas que las coronas. El tercer diente maxilar es el de mayor tamafio; si bien se preserva
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implantado en ambos lados, su corona esta perdida en MPCA PV 376. Sin embargo, en
MPCA PV 545 es posible observar la corona de este diente del lado izquierdo y su raiz del
lado derecho; esta raiz es recta de un largo mayor al largo de la corona (Fig. 11-4.6). La corona
es conica, curvada levemente hacia atras. Conserva la capa externa de esmalte, la cual es lisa,
sin ornamentacion evidente ni denticulos; solo presenta unas lineas muy finas y poco
profundas, longitudinales al eje del diente, que convergen hacia el 4pice.

Se pueden observar, en MPCA PV 376, hasta trece dientes implantados en el lado
derecho del dentario y ocho dientes en el lado izquierdo (Fig. I11-4.3B). En la porcidn sinfisial
la implantacion se da en alvéolos divididos por septos (probablemente hasta el décimo diente)
y luego se ubican en un surco alveolar (al menos cuatro). Los primeros dos alvéolos estan
anterolateralmente dirigidos y luego se orientan dorsalmente. Todos los dientes de la porcion
sinfisial (hasta el noveno preservado) tienen corona conica, ahusada con eje dorsoventral
recto, luego pasan a ser redondeados como los descritos para el maxilar. Todos los dientes
carecen de ornamentacion y poseen una compresion lateral muy leve. Es posible ver la raiz
completa del octavo diente izquierdo, la cual es casi tres veces mas larga que su corona.
También se observa la raiz del decimotercer diente conservado derecho que es similar en

largo que su corona.

Molde endocraneano. En el molde endocraneano o endocast se pueden observar algunas
suturas como la internasal y la frontonasal (Fig. 1I-4.2B). Ademas, se preserva el molde
interno de la caja craneana: hemisferios cerebrales, tracto y bulbos olfatorios. Por delante de
las orbitas se observan los senos prefrontales pequefios y laterales a los bulbos olfatorios y el
molde de la cavidad nasal y senos anterorbitarios y postvestibulares, los cuales no se
distinguen entre si. Lateralmente a estos senos prefrontales destacan dos protuberancias
mayores y de contorno ovalado. Se estima que estas dos protuberancias sean también parte
del molde de las cavidades neumaticas del sistema paranasal. Dado que estan rodeadas por
lagrimales anteriormente, frontal y prefrontales posteriormente, y se ubican dorsales a las
fenestras anterorbitarias, es probable que estas protuberancias correspondan a un diverticulo
del mismo seno prefrontal o a los senos lagrimales (Witmer y Ridgely, 2008). No se

observaron marcas de vasos sanguineos, por lo que es poco probable que se trate del molde
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de una glandula, como las presentes en esta region en otros reptiles (ej., glandulas de sal de

cocodrilos marinos, o de saurios actuales herbivoros o de clima seco).

11-4.1.2. Postcraneo

Humero. En MPCA PV 545 se encontrd un fragmento del humero derecho asociado al craneo
(Fig. 11-4.7). En vista lateral la epifisis proximal estd posteriormente inclinada en un angulo
de 140° respecto de la diafisis. En vista posterior lleva una depresion media triangular,
interpretada como el area de fijacion del M. scapulohumeralis caudalis (Fig. 11-4.7B). La
cresta deltopectoral es prominente, anterolateralmente proyectada y fina, con una superficie
lisa. En vista lateral, la cresta es de forma triangular con la insercion del M. deltoideus
clavicularis y lleva una pequefa zona concava cerca de la superficie posterior de la cabeza

del htimero para la insercion del M. deltoideus scapularis (Fig. 11-4.7B).

11-4.2. Comentarios

Los dos especimenes descritos aqui fueron encontrados en la misma localidad que los
referidos a Araripesuchus buitreraensis. Ambos especimenes poseen craneos de tamarfios
diferentes, pero con una ornamentacion caracteristica de individuos adultos o subadultos. A
partir del analisis paleohistologico del himero de MPCA PV 545 realizado en esta Tesis
Doctoral, se observo que este espécimen habria alcanzado la madurez sexual, y habria tenido
al menos 15 afios al momento de su muerte (ver Capitulo IV).

Ambos especimenes son referidos a Araripesuchus n. sp., con diferencias
morfologicas respecto de las otras dos especies registradas en los mismos niveles de la
Formacién Candeleros en Patagonia (A. patagonicus y A. buitreraensis). Algunas de estas
diferencias podrian deberse a cuestiones ontogenéticas, como: el tamafio de las fenestras
supratemporales, que en el caso de estos especimenes son la mitad del tamano de las orbitas
y en A. buitreraensis son tan anchas como las oOrbitas, y el contorno circular de las orbitas
que difiere del contorno més ovalado presente en A. buitreraensis. Sin embargo, parte de la

variacion en morfologia no seria debida a ontogenia: la cantidad de dientes maxilares, que en
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esta especie es once y en A. buitreraensis es siete; el frontal que no se extiende en la fosa
supratemporal, por lo cual, existe un contacto entre el parietal y el postorbital, lo que no
sucede en las especies A. buitreraensis y A. tsangatsangana; la ausencia de un reborde
marcado del frontal en la fenestra supratemporal, presente en A. buitreraensis. Al igual que
en las especies sudamericanas de Araripesuchus, excepto A. buitreraensis y las especies
africanas, el frontal es plano, es decir no tiene una cresta medial marcada. En cuanto a la
mandibula, la superficie dorsal de la sinfisis es fuertemente concava, condicién también
observada en Uruguaysuchus aznarezi pero que difiere de A. buitreraensis y A.
tsangatsangana. El contacto dorsal del dentario con el esplenial es a través de una sutura en
forma de “W”, mientras en A. buitreraensis esta sutura tiene forma de “U”; el contacto ventral
entre estos huesos tiene forma de “V” igual a otras especies del género y distinto de 4.
buitreraensis.

A. patagonicus es una especie diagnosticada sobre la base de especimenes juveniles
y con los siguientes caracteres diagnosticos: sutura entre nasal y prefrontal corta; lagrimal
con una superficie dorsal expandida, mas ancha que en A. gomesii y con un gran contacto
con el nasal; barra del postorbital en el mismo nivel que la superficie lateral del yugal, al
menos en su borde anterior; ancho transversal del parietal es un tercio del ancho de la tabla
craneana posterior. La sutura nasal-prefrontal y el ancho del parietal no pueden observarse
en MPCA PV 376 y 545. El caracter que involucra al lagrimal fue reinterpretado por Turner
(2006), quien explica que la superficie dorsal no seria tan expandida; esta reinterpretacion es
similar a la presente en especimenes de Araripesuchus n. sp. aqui descritos. La barra
postorbital es el Gnico caracter distintivo y comparable con 4. patagonicus, ya que no se
encuentra al mismo nivel que la superficie lateral del yugal en Araripesuchus n. sp. (ver Fig.
11-4.3A).

La condicion aqui identificada como autapomorfica para Araripesuchus n. sp., no
presente en las otras especies de Uruguaysuchidae, estd relacionada con la morfologia del
septo intercoanal. En ambos especimenes el septo mantiene su ancho en toda su extension,
aunque es mejor observado en MPCA PV 545 por estar completo (Fig. 11-4.4). En otros
uruguaysuquidos el extremo anterior del septo se vuelve agudo y en A. buitreraensis se
ensancha en su sector medio. Ademads, a diferencia de otros uruguaysuquidos, en

Araripesuchus n. sp., este septo carece del surco medial.

65



CAPITULO 11

En consecuencia, por todo lo expuesto se propone considerar una nueva especie para
el area Paleontologica de La Buitrera representada por los especimenes MPCA PV 376 y

545.

I1-5. Araripesuchus cf. Araripesuchus n. sp.

Material referido. MPCA PV 236: porcion anterior del craneo representada por
premaxilares, maxilares, nasales y palatinos fragmentarios. Mitad anterior de la mandibula

representada por ambos dentarios, con dientes implantados y espleniales (Fig. II-5.1).

Localidad. El espécimen MPCA PV 236 proviene de la Localidad de La Buitrera dentro del
Area Paleontoldgica de La Buitrera (Fig. I-2.1). Procede de los niveles superiores de la
Formacion Candeleros (Keidel en Wichmann, 1927), la unidad basal del Grupo Neuquén de

edad Cenomaniano.

I1-5.1. Descripcion

II-5.1.1. Craneo

La superficie ventral del maxilar es plana, y contacta posteriormente con los palatinos
a través de una sutura en forma de “U”. Se observa un diente maxilar hipertrofiado mal
conservado. En vista dorsal se observan restos fragmentarios de los nasales unidos en su linea
media a través de una sutura recta anteroposteriormente. Estos nasales estan ornamentados

con surcos poco profundos.

Dentario. Esta preservado casi completo. Los alvéolos no se encuentran bien definidos
debido al estado de preservacion del material, pero posteriormente se observa un surco
alveolar donde se implantan los Ultimos cuatro dientes del dentario. Al igual que
Araripesuchus n. sp., la superficie dorsal del dentario en su region sinfisial es fuertemente
concava, condicion similar a Araripesuchus gomesii y Uruguaysuchus pero diferente a A.

buitreraensis y A. tsangatsangana. Esta superficie tiene anteriormente unos pocos foramenes
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visibles del lado izquierdo. La sinfisis dentaria alcanza el noveno diente y forma 2/3 de la
sinfisis mandibular. Ambos dentarios contactan el esplenial posteromedialmente por una
sutura en “W”, similar a la observada en MPCA PV 376 y diferente a A. buitreraensis.

En vista lateral el dentario es anteriormente bajo. Su borde dorsal desciende desde el
sexto al noveno diente, para luego volverse posteriormente recto. La superficie lateral del
dentario se encuentra muy danada, pero estd ornamentada con huecos més concentrados en
el sector anterior y ventral del hueso y algunos surcos. Paralelos al borde dorsal del dentario,
hay una hilera de foramenes neurovasculares. La fenestra mandibular no se encuentra
preservada. En vista ventral la sinfisis dentaria es interdigitada ocupando 4/5 de la sinfisis
mandibular. En esta vista, ambos dentarios contactan el esplenial por una sutura en “V”,
como en casi todas las especies de Araripesuchus, excepto A. buitreraensis 'y

Uruguaysuchus, que tienen una sutura en “U”.

Esplenial. Esta preservado en forma fragmentaria. En vista dorsal los espleniales forman 1/3
de la sinfisis mandibular y contactan al dentario por una sutura en “W”. Los espleniales se
extienden posteriormente formando la pared medial de la rama mandibular y bordeando el
surco alveolar medialmente. En vista ventral los espleniales también forman 1/3 de la sinfisis
mandibular y contactan anteriormente con el dentario a través de una sutura en “V”. La
superficie media de los espleniales es lisa. Posterior a la sinfisis esplenial se encuentra el
foramen intermandibularis oralis para el pasaje de la rama mandibular nervio craneano
trigémino (V3). No se encuentra la pequefia protuberancia (“peg”) observada en A.

buitreraensis.

Denticion. Aunque se observa un diente de mayor tamafio en el maxilar, no es posible
identificar su forma o si se trata del tercero, debido al estado de conservacion del material.
El dentario posee entre 13 y 15 dientes. Los tltimos cuatro se encuentran en un surco
alveolar, formado lateralmente por el dentario y medialmente por el esplenial. Del resto, no
es posible definir si sus alvéolos son completos o no. Los primeros dos alvéolos estan
anteriormente dirigidos y luego se orientan dorsalmente de manera gradual desde el tercero
hasta el ultimo preservado. De los dientes implantados por delante del surco alveolar, los dos

ultimos son los de mayor tamafio. El primero de estos dos posee una corona cénica y
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puntiaguda, levemente comprimida lateralmente con una orientacion vertical. Posteriormente
a éste las coronas se vuelven redondeadas, separadas de su raiz por una marcada constriccion,
sin denticulos, con esmalte liso y sin la leve compresion lateral observada en especimenes de

A. buitreraensis. Las raices de estos dientes son mas anchas que las coronas.

11-5.2. Comentarios

MPCA PV 236 fue descrito por Pol y Apesteguia (2005) junto con el holotipo de
Araripesuchus buitreraensis. Ya en esa publicacion, los autores consideraron que no se
trataba de la misma especie, pero que no era posible asignarlo a una nueva debido a la poca
cantidad de material encontrado. A partir del estudio comparativo aqui realizado y debido a
las caracteristicas observadas en la mandibula, tales como: la superficie dorsal de la sinfisis
fuertemente concava, la sutura dentario-esplenial en vista dorsal y ventral y la falta del
escalon del esplenial, se considera que podria tratarse de un ejemplar de Araripesuchus n. sp.
Sin embargo, debido a la naturaleza fragmentaria del material el septo intercoanal no se
conserva, por lo que no es posible realizar una asignacion especifica justificada. Por
consiguiente, se recomienda considerar a este espécimen como Araripesuchus cf.

Araripesuchus n. sp.

I1-6. Araripesuchus indet.

Material referido. MPCA PV 516: porcion occipital del craneo; columna vertebral,
representada por la region cervical (completa excepto el atlas y el axis que estan
incompletos), dorsal, sacra y caudal (esta ultima incompleta) cintura pélvica, parte del
miembro posterior (representado por el sector proximal del fémur izquierdo, parte distal de
tibia izquierda y parte del autopodio) algunas costillas. También se preservan algunos

osteodermos (Fig. I1-6.1).

Localidad. El espécimen MPCA PV 516 proviene de la Localidad de Cerro Policia dentro

del Area Paleontoldgica de La Buitrera (Fig. I-2.1). Procede de los niveles superiores de la
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Formaciéon Candeleros (Keidel en Wichmann 1927), la unidad basal del Grupo Neuquén de

edad Cenomaniano.

I1-6.1. Descripcion

11-6.1.1. Craneo

Se preserva la caja craneana (Fig. 11-6.2 y 3). Excepto en algunos casos (otoccipital,
parte del escamoso, cuadrado), la mayoria de la superficie externa de los huesos no se
preserva, por lo tanto, se encuentran expuesto los recesos y las cavidades intracraneanas
correspondientes a los diverticulos del basiesfenoides (en verde), basioccipital (en azul),
escamoso (en rojo) y encéfalo (en amarillo) (Fig. 1I-6.2) las cuales estan rellenas de
sedimento, dejando en evidencia, en muchos casos el molde interno. En vista dorsal, debido
a la preservacion del material sdlo se observa parte de las paredes mediales y posteriores de
ambas fosas supratemporales y parte de la pared lateral de la fosa supratemporal izquierda.
Del lado izquierdo la fenestra supratemporal interna es subcircular y las paredes posteriores
de la fosa son oblicuas respecto al plano sagital del craneo. Del lado izquierdo se observa el
foramen orbitotemporal que se abre en la pared posterior de la fosa supratemporal. En vista
posterior, el condilo occipital esta posteroventralmente orientado y el foramen magnun es

subcircular.

Frontal. En vista dorsal, solo se preserva la porcion mas interna de la sutura fronto-parietal,
la cual es fuertemente concava posteriormente y el relleno de la cavidad cerebral (sector
anterior del prosencéfalo, Fig. 1I-6.2A en amarillo). En vista lateral se observa el contacto

entre el frontal y el lateroesfenoides.

Parietal. Como fue mencionado anteriormente el techo craneano no se preserva, por lo que
del parietal s6lo se preserva la sutura con el frontal anteriormente y con el escamoso
posterolateralmente, ademas del relleno de la cavidad cerebral a la altura del frontal (Fig. II-
6.2A en amarillo) y el molde del diverticulo parietal (Fig. II-6.2A en celeste). Los margenes

laterales del parietal forman el margen medial de fenestra supratemporal.
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Postorbital. En vista dorsal, se preserva el molde del sector posterior del postorbital izquierdo
contactando el escamoso posteriormente. La sutura con el escamoso se observa posterior a la
mencionada para A. buitreraensis, pero esto puede deberse a que se trata de la superficie

interna de este hueso.

Escamoso. En vista dorsal, la mayor parte de la superficie externa de este hueso no se
encuentra preservada por lo que queda expuesto el receso del escamoso (Fig. I1-6.2A, en
rojo). Tiene una porcidon subtriangular horizontal que forma la region posterolateral de la
tabla craneana y se proyecta lateralmente como un techo para el receso oOtico. El proceso
posterolateral se encuentra inclinado lateroventralmente. En vista occipital el escamoso
contacta ventralmente con el otoccipital. En vista lateral, el escamoso tiene una superficie de

hueso orientada verticalmente para la articulacion del “ear flap”.

Supraoccipital. En vista occipital se observa parte del supraoccipital. Tiene forma
subtriangular, mas ancho que alto y contacta los otoccipitales ventralmente. En vista dorsal
se observa la sutura que contacta con el parietal unicamente preservada. No forma el margen

dorsal del foramen magnum. Las aberturas postemporales no se observan.

Otoccipital. Estos huesos estan muy fragmentados. La superficie posterior del otoccipital
lleva una cresta curvada que divide este hueso en dos planos, uno vertical (aunque con una
cierta inclinacion) y el otro que se ve posteroventralmente. La superficie vertical del
otoccipital contacta el escamoso dorsolateralmente y con el supraoccipital medialmente. El
plano posteroventral se proyecta anteroventralmente y contacta el basioccipital medialmente,
el cuadrado lateralmente y el basiesfenoides anteroventralmente. Los otoccipitales se
encuentran dorsales al foramen magnun formando los margenes dorsales y laterales, ademas
de la porcion lateral del cuello del condilo occipital. Lateral al condilo occipital hay al menos
dos foramenes visibles del lado derecho, uno dorsal (probablemente para la salida de los
nervios craneales y una ventral, probablemente el foramen carotideo ambas de tamafio
similar. Se observan solo la pared posterior de los senos del sistema de Eustaquio que se unen
al basioccipital medialmente y al basiesfenoides, lateral y anteriormente. El otoccipital y el

basiesfenoides separan al cuadrado del basioccipital como en Araripesuchus buitreraensis y
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A. patagonicus pero diferente de 4. tsangatsangana en el cual el cuadrado contacta el

basioccipital (Turner, 2006).

Basioccipital. En vista ventral la superficie de los huesos no se preserva quedando expuesto
el molde del receso del diverticulo del basioccipital (Fig. 11-6.2B en azul), ademéas de las
suturas con los huesos que contacta y alrededor del condilo occipital. Contacta lateralmente
los otoccipitales y anteroventralmente el basiesfenoides. Forma la porcion ventral del cuello
del condilo occipital y el cuerpo del condilo enteramente. El basioccipital cierra los Tubos
de Eustaquio laterales (pares) y medio (impar), medial y posteroventralmente

respectivamente.

Basiesfenoides. En vista ventral se observa el receso del diverticulo del basiesfenoides (Fig.
I1-6.2B en verde). Contacta el cuadrado posterolateralmente, el otoccipital posteriormente y
el basioccipital posteromedialmente. Forma los bordes medial y lateral de los Tubos de

Eustaquio.

Cuadrado. Se encuentra preservado parcialmente. Su porcidon lateral contacta con el
cuadradoyugal ventral y anteriormente a través de una sutura oblicua, y con el escamoso
dorsal y posteriormente. Su porciéon medial contacta el basisfenoides y el otoccipital
posteroventralmente. Este hueso forma el piso del receso 6tico y el borde ventral y anterior
del foramen otico, el cual es ovalado con el eje mayor orientado de dorsolateral y anterior a
ventrolateral y posterior. Anterior al foramen Otico hay un foramen neumatico grande y
suboval, el foramen subtimpanico (sensu Dufeau, 2011; Dufeau y Witmer, 2015; Montefeltro
et al., 2016; =foramen sifoneal, Pol ef al., 2014) que se encuentra posicionado mas ventral al
observado en Araripesuchus buitreraensis. Al nivel del piso del receso 6tico hay una zona
deprimida (fosa periotica sensu Montefeltro et al., 2016) con el margen ventral bilobulado
que es el lugar donde se apoyaba la membrana timpanica. En vista occipital, el cuadrado
forma el borde lateral de la abertura craneocuadrado. La rama articular del cuadrado esta
ventralmente orientada. Los condilos del cuadrado (dos) estdn ventralmente proyectados, el

condilo medial es mayor al condilo lateral, al revés de lo que sucede en 4. buitreraensis.
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Ambos condilos estdn separados por un surco intercondilar. En vista ventral, el cuadrado

contacta medial y anteriormente al basiesfenoides, medial y posteriormente al otoccipital.

Cuadradoyugal. Estd parcialmente preservado de ambos lados. Dorsalmente contacta el
cuadrado a lo largo de una sutura oblicua (con direccién anterodorsal a posteroventral) sin
tomar parte del condilo articular lateral del cuadrado La superficie externa de este hueso es

lisa, sin ningun tipo de ornamentacion.

11-6.1.2. Postcraneo

Vértebras. Se preservan ocho vértebras cervicales, trece dorsales, dos sacras y cinco caudales
(Fig. II-6.4 a 6). El axis y las siguientes siete vértebras cervicales se encuentran articuladas
entre si, aunque separadas del resto de la columna vertebral. La sutura neurocentral es visible
en las vértebras III a la VIIL. Debido a que las vértebras se encuentran articuladas, no se puede
conocer el angulo de inclinacidn de la carilla de articulacion de las pre y postzigapofisis de
todas las vértebras, excepto en la octava vértebra cervical preservada. La carilla de
articulacion de las postzigapofisis de la octava vértebra cervical estdn inclinadas
ventrolateralmente y forman un dngulo con respecto al plano horizontal de aproximadamente
30°. Esto difiere de lo observado en otros crocodiliformes como en Notosuchus, que presenta
carillas articulares con un angulo de inclinacion de 40° (Pol, 2005) y en cocodrilos actuales
que presentan angulos de 20° aproximadamente (ej., Alligator missisipiensis, Frey, 1988).
No es posible observar las caras articulares del cuerpo vertebral debido a que se encuentran
articuladas, pero observando la primera y tltima es posible decir que son anficélicas. Se han
preservado fragmentos de costillas cervicales desarticuladas y desplazadas de su posicion
original, que pueden observarse del lado izquierdo en vista dorsal: una dirigida
anteroposteriormente, apoyada sobre la quinta, sexta y séptima vértebra, que probablemente
sea la del atlas (Fig. 11-6.4) y otras correspondientes a la porcion distal de dos costillas
cervicales indeterminadas. Todas son aplanadas dorsoventralmente.

El atlas estd representado por pequeios fragmentos de los elementos derecho e
izquierdo del arco neural, unidos en la linea media dorsal, y parte de la postzigapofisis

derecha, la cual se encuentra articulada con la prezigapofisis del axis (Fig. 11-6.4). El atlas
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desarrolla una leve cresta neural de contorno triangular en vista lateral. Este fragmento se
encuentra desplazado hacia atrds y “montado” sobre la prezigapoéfisis del axis.

El axis preserva el arco neural, representado por los pedicelos derecho e izquierdo, la
espina neural, las prezigapofisis, la postzigapofisis derecha (la izquierda se encuentra
cubierta por hueso) y un fragmento del sector dorsal del cuerpo vertebral. En vista lateral
derecha (Fig. 1I-6.4B), la espina neural tiene un contorno trapezoidal, con el margen dorsal
mas largo anteroposteriormente, que el margen ventral. Los margenes anterior y posterior se
encuentran levemente inclinados y son concavos. El margen dorsal es convexo y el extremo
anterior forma una punta roma. Si bien el margen anterior de la espina neural se encuentra en
parte cubierto por sedimento, se puede inferir que la espina neural es mas larga
anteroposteriormente que en Notosuchus (Pol, 2005). El borde dorsal de la espina neural se
extiende mas anteroposteriormente que el pedicelo. La superficie lateral de la espina neural
es convexa a lo largo del eje longitudinal medio, al igual que la superficie lateral del pedicelo,
formando una cresta anteroposteriormente amplia. El pedicelo ocupa mas de la mitad del
largo anteroposterior del arco neural. El largo anteroposterior de la base del arco neural,
desde el extremo anterior de la prezigap6fisis al extremo mas posterior de la postzigapofisis,
es similar al de la base del arco neural de la tercera y cuarta vértebras cervicales. El largo
anteroposterior de la base del pedicelo del axis es similar al de la base del pedicelo de la
tercera vértebra cervical y €stos a su vez son levemente mas largos que el de la cuarta. El
proceso de las prezigapofisis es robusto, alto dorsoventralmente y sobrepasa levemente el
extremo anterior del arco neural. La porcion ventral del cuerpo vertebral del axis no se
preserva, pero considerando la porcion dorsal preservada, el cuerpo tendria forma
rectangular, en vista lateral, con un largo anteroposterior aproximado de 0,6cm. Si bien en
vista dorsal esta porcion del cuello se encuentra parcialmente cubierta por sedimento, se
puede observar que el contorno del arco neural del axis es subrectangular con los margenes
laterales levemente divergentes de manera tal que el ancho anterior del arco, medido a nivel
de las prezigapofisis es de 1,1cm y el ancho posterior es de Icm (Tabla 2).

La vértebra cervical III preserva el arco neural, representado por los pedicelos, la espina
neural, las prezigapo6fisis, las postzigapofisis y el cuerpo vertebral. En vista lateral derecha
se observa que la espina neural es mas larga anteroposteriormente que las espinas neurales

de las siguientes vértebras cervicales. Su contorno es similar al de la espina neural del axis,
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es decir, trapezoidal con el margen dorsal mas largo anteroposteriormente que el margen
ventral. El margen anterior es mas coéncavo que el margen posterior. El margen dorsal es
recto y no convexo como se observa en el axis. Al igual que en el axis, la superficie lateral
de la espina neural es convexa a lo largo de todo el eje longitudinal, pero a diferencia de éste,
determina una cresta mas angosta, levemente desplazada hacia la mitad posterior de la
superficie lateral de la espina. Esta cresta vertical se contintia a lo alto de la superficie lateral
del pedicelo. La espina neural de esta vértebra se ubica en la mitad posterior de la base del
arco neural, al igual que la tercera vértebra de otros Crocodyliformes y diferente a
Notosuchus terrestris, en el cual se encuentra ubicada en la mitad de la longitud
anteroposterior del arco neural. La prezigoapofisis se dirige anteriormente sobrepasando
levemente el extremo anterior del cuerpo vertebral. El nacimiento de las postzigapofisis se
situa a nivel de la mitad anterior de la espina neural. En vista lateral, el largo anteroposterior
de la base del arco neural, desde el extremo anterior de la prezigapofisis al extremo mas
posterior de la postzigapofisis, es mayor al largo anteroposterior del cuerpo vertebral (medido
en la parte media del cuerpo vertebral). El cuerpo vertebral se encuentra inclinado levemente
de dorsoanterior a ventroposterior. El largo anteroposterior del cuerpo vertebral es de 0,7cm.
El alto, medido en la linea media desde el borde ventral del cuerpo vertebral hasta la base del
arco neural, es de 0,7cm. La diapofisis en vista lateral derecha se encuentra rota, pero se
observa en la vista izquierda con una superficie articular ovoide y orientada
anteroventralmente. El largo anteroposterior de la diapdfisis ocupa mas de la mitad del largo
anteroposterior de la vértebra. En vista ventral, el cuerpo vertebral es corto
anteroposteriormente, con forma de reloj de arena con margenes laterales fuertemente
concavos. El margen anterior es convexo y el posterior es concavo. En la superficie ventral
del cuerpo vertebral, se observa una cresta anterior triangular extendida aproximadamente
sobre cuatro tercios de la longitud anteroposterior del cuerpo y con el 4pice ubicado
posteriormente. En el margen derecho del extremo posterior de esta cresta abre un pequefio
foramen vascular que podria ser par. La cresta ventral a nivel del foramen izquierdo se
encuentra rota, de manera tal que se observa que estd ocupada por un receso probablemente
vascular. Este receso queda expuesto ventralmente en varias vértebras posteriores: cuarta,
quinta y sexta en donde la hipapoéfisis esta rota. En la octava se observa que ambos foramenes

vasculares confluyen en la linea media (ver mas adelante). Sobre esta cresta se ubica la
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hipapofisis, la cual se encuentra perdida. La base de la hipapoéfisis ocupa mas de la mitad
anterior del largo anteroposterior del cuerpo vertebral (Fig. 1I-6.4D). Las parapo6fisis estan
bien desarrolladas y orientadas anterolateralmente; la superficie para la articulacion del
capitulo de la costilla es concava.

En relacion a las vértebras cervicales IV-VIII debido al modo de preservacion del
material, las espinas neurales del arco neural se observan en vista lateral derecha (IV-V) y en
vista lateral izquierda (IV a VIII) (Fig. 1I-6.4B y C). Estas espinas son mas altas y cortas
anteroposteriormente que las espinas de las vértebras anteriores, y presentan un contorno
subrectangular con los margenes anterior y posterior rectos (VIy VIII) o convexos (VII). Al
igual que las vértebras anteriores en la superficie lateral de las espinas neurales se desarrolla
una cresta longitudinal, cuya direccion y desarrollo varia segln las vértebras. En la vértebra
IV, esta cresta estd bien marcada, inclinada en direccion contraria a la inclinacion de la espina
neural (anterodorsal a posteroventral; Fig. 1I-6.4B). En las vértebras VII y VIII, esta cresta
es mas ancha, mas suave y ubicada en la parte media de la superficie lateral, paralela a la
direccion de inclinacion de la espina neural (Fig. 11-6.4C). Todas las espinas se encuentran
ubicadas en la mitad posterior la base del arco neural, al igual que en la vértebra III. Cabe
destacar que en otros Crocodyliformes existe una transicion gradual en la posicion de la
espina neural, la cual es bien posterior en la vértebra IV, y se va ubicando hacia el centro de
la vértebra hacia la vértebra IX (Pol, 2001). La base de las espinas neurales de las vértebras
IV es levemente mas corta anteroposteriormente que la base de la tercera vértebra, de la V a
VIII este largo va aumentando hasta alcanzar el mismo largo que la vértebra III. Las
zigap6fisis aumentan de tamafio a partir del contacto de las vértebras IV y V, siendo mas
robustas y ampliando las superficies articulares. Las prezigapofisis estan inclinadas
levemente mas anteriormente respecto de la inclinacion del cuerpo vertebral, en la vértebra
IV y V y apartir de la vértebra VI presentan una inclinacion similar a la del cuerpo vertebral.
En la superficie lateral de las vértebras IV a VI entre la prezigapoéfisis y la diapofisis, hay una
depresion que esta muy marcada en la vértebra VI. El extremo mas distal de las diapofisis,
excepto la VII y VIII, se encuentra roto (Fig. I[I-6.4C). Estan orientadas ventroposteriormente
con respecto al cuerpo vertebral en las vértebras IV y V y cambian la orientacion a
lateroposterior a partir de la vértebra VI. La posicion de las diapofisis con respecto al cuerpo

vertebral va variando, de anterior a posterior y de dorsal a ventral. Se ubican mas cerca del
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margen anterior en la vértebra Il y IV y mas hacia la mitad en la vértebra V a la VIIL, y
ocupando una posicion mas ventral (mitad inferior del cuerpo vertebral) en las vértebras III,
IV y V, aproximadamente a la mitad del cuerpo vertebral en la VI y més dorsalmente (mitad
superior del cuerpo vertebral) en la VII y VIII. Ademas, la forma de las diapodfisis en seccion
transversal varia de anterior a posterior pasando de ser dorsoventralmente aplanadas (IV, V
y VI) a subcirculares y mas robustas (VII y VIII). En vista lateral izquierda se puede observar
que el cambio de posicidn de las parapofisis acompaiia el cambio de posicion de las diapofisis
(se van dorsalizando posteriormente), también la seccion transversal de las parapofisis varia
siendo dorsoventralmente aplanadas (IV y V) a subcircular (VI, VII y VIII). Los cuerpos
vertebrales se encuentran inclinados de dorsoanterior a ventroposterior y son de contorno
subrectangular. El largo anteroposterior del cuerpo vertebral es un poco mas de la mitad del
alto dorsoventral. En vista lateral, al igual que la vértebra III, el margen ventral de las
vértebras IV a VIII es concavo, esta concavidad esta acentuada por el desarrollo de la cresta
media ventral y la hipapo6fisis. La hipapofisis se preserva, aunque incompleta, en las vértebras
VII y VIII; es mas robusta en la vértebra VII y en ambas estd fuertemente inclinadas
ventroanteriormente. En vista dorsal se pueden observar arco neural, postzigapofisis y espina
de la vértebra cervical IV y VIII. La vértebra VIII presenta las postzigapofisis dirigidas
posterolateralmente, y el borde posterior y lateral de la parte distal se aplanan a modo de
reborde para formar la carilla articular. En vista ventral los cuerpos tienen forma de reloj de
arena, aunque son menos angostos (margenes laterales menos concavos) en su parte media
que lo observado en la vértebra III (Fig. 1I-6.4D). El largo anteroposterior del cuerpo
vertebral es casi similar en las vértebras descritas, aunque levemente mas largo en la vértebra
VIII (Tabla 2). En vista ventral, se observa que la orientacion de las parapofisis varia de
lateral a lateroposterior. En las vértebras VII y VIII del lado derecho se encuentra articulado
parte de las respectivas costillas cervicales. Al igual que en la vértebra cervical IIl en la linea
media se observa una cresta (preservada en las vértebras V, VI, VII y VIII) sobre la que se
ubica la base de la hipapofisis. Esta cresta es mas corta y menos desarrollada en las vértebras
posteriores (VII y VIII) circunscripta a la base de la hipapo6fisis. Posterior a la hipapofisis en
las vértebras VII y VIII se observa un pequeio foramen, similar en ubicacion al foramen
descrito para la vértebra III. La vértebra cervical VIII es la Ultima vértebra preservada

completa del cuello. Esta vértebra se encuentra articulando posteriormente con un fragmento
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de prezigapofisis de una vértebra posterior que podria ser tanto la ultima cervical como la
primera dorsal. De esta manera el conteo de vértebras cervicales es al menos ocho, aunque
no se descarta la posibilidad de nueve. Este fragmento cervical se encuentra asociado, pero
no articulado, con un bloque de sedimento que contiene el sector de vértebras dorsales,
costillas, osteodermos, vértebras sacras y primeras vértebras caudales (junto con elementos
de la cintura pélvica y miembro posterior). Debido al modo de preservacion, todos estos
elementos del esqueleto axial y apendicular pueden observarse sélo en vista dorsal y ventral
(Fig. 11-6.5).

Con respecto a las vértebras dorsales, se reconocen al menos 15 vértebras articuladas,
de las cuales las tres primeras so6lo se observan en vista ventral. En esta vista, el cuerpo
vertebral de la primera vértebra dorsal es subcuadrangular, mas ancho (transversalmente) que
largo (anteroposteriormente), la segunda tiene un cuerpo vertebral relativamente mas angosto
que la primera y ya presenta un contorno de reloj de arena, el cuerpo de la tercera vértebra
no se observa con claridad (Tabla 2). De lado izquierdo se encuentra articulada con la
segunda vértebra, una costilla con forma de “Y” con tubérculo y capitulo bien marcados y
una cresta lateral. Lateral y anterior se preservan el sector proximal de las apofisis laterales
de la primera vértebra dorsal preservada, probablemente las parapofisis. Estas apofisis
laterales son mas largas en la base, ocupando mas de la mitad del cuerpo vertebral, con una
concavidad en la cara ventral. El segundo cuerpo vertebral es similar al primero, preserva
una cresta media ventral. En la mitad anterior de esta cresta se observa la marca de la base
de la hipapofisis. A partir de la vértebra dorsal IV a la XI los cuerpos vertebrales se hacen
relativa y levemente mas largos hacia atrds. De la vértebra dorsal VII a la XI los cuerpos
vertebrales se hacen mas angostos transversalmente con una marcada forma de reloj de arena.
Los cuerpos vertebrales desde la vértebra dorsal XII hasta las vértebras sacras no se observan
en vista ventral ya que se encuentran tapados por elementos de la cintura pélvica y la
gastralia. La cresta ventral estd levemente desarrollada de la IV a la VII vértebra dorsal,
extendida a lo largo de la linea media del cuerpo vertebral y con un surco medio marcado.
Al igual que en otros cocodrilos, lateralmente al cuerpo vertebral y a lo largo de este, se
observa una ldmina 6sea horizontal (proceso lateral) que retine la base de las prezigapo6fisis,
apofisis laterales (con di y parap6fisis) y poszigapofisis. Este proceso lateral se observa del

lado izquierdo de las vértebras dorsales V a XII. En vista ventral de las vértebras VI, VII, IX,
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XI y XII se observa la parte proximal de la apofisis lateral, ubicada en la parte media de la
lamina 6sea horizontal y separada por escotaduras bien marcadas de la pre y poszigapofisis.
En la superficie ventral de estos procesos se observa un surco bien marcado en las vértebras
VyVL

En vista dorsal, debido al estado de preservacion del material se observan
relativamente completos los arcos neurales de las tltimas ocho vértebras dorsales, ya que las
mas anteriores se encuentran cubiertas por sedimento o por osteodermos (Fig. 11-6.5). Las
espinas neurales de estas vértebras no estdn preservadas en su totalidad y se encuentran
ubicadas en la mitad anterior del arco neural. Estas espinas tienen una orientacion
anterodorsal a posteroventral, esto se observa especialmente en las vértebras VIII a XII. Las
zigapofisis de las vértebras dorsales presentan un tamafio relativamente constante y sus
superficies articulares se orientan casi horizontalmente. Como en Malawisuchus (Gomani,
1997) y Notosuchus (Pol, 2005), las prezigapofisis se proyectan anteriormente sobrepasando
el limite anterior del arco neural. En otros Crocodyliformes esto no ocurre dado que el
proceso que las soporta es muy breve. En comparacion con las prezigapofisis, las
postzigapo6fisis se encuentran fuertemente proyectadas posterolateralmente y separadas con
una marcada escotadura del proceso lateral. Dorsal a las postzigap6fisis se encuentra una
cresta vertical a modo de lamina dsea que conecta la espina neural con el extremo mas lateral
de la poszigapofisis. Junto con la postzigapofisis el plano de esta cresta vertical se dirige
posterolateralmente formando un dngulo con respecto al plano sagital que varia de casi recto
a agudo. Esta cresta vertical se hace mas baja y suave en las ultimas tres vértebras dorsales.
Por delante de esta cresta, entre el sector proximal del proceso horizontal y la espina neural
queda determinada una fosa visible y marcada en las vértebras VIII, IX, X y XI, la superficie
de hueso que forma esta fosa en algunas vértebras esta colapsada dejando visibles pequefas
cavidades o recesos neumaticos.

Las vértebras sacras son dos y solo pueden observarse en vista dorsal. Se encuentran
parcialmente preservadas. Ambas vértebras poseen el arco neural de contorno
subrectangular, siendo mas corto anteroposteriormente que transversalmente en la primera
vértebra sacra y mas largo anteroposteriormente que transversalmente en la segunda. Este
arco neural es mas ancho anteriormente y se angosta hacia atras en la primera vértebra sacra,

a diferencia de lo que sucede en la segunda en donde es mas corto anteriormente y se
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ensancha hacia atras dandole un aspecto mas robusto. La primera vértebra sacra presenta
escotaduras laterales bien marcadas entre el proceso lateral y la postzigapoéfisis. En cambio,
en la segunda vértebra esta escotadura se encuentra, aunque menos marcada, entre la
prezigapofisis y el proceso lateral. En la primera vértebra sacra, las carillas articulares de las
prezigapofisis se encuentran inclinadas de dorsolateral a ventromedial y articuladas con las
postzigapo6fisis de la ultima vértebra dorsal. Las prezigapo6fisis de la segunda vértebra sacra
se encuentran preservadas. La postzigapofisis de la segunda vértebra sacra se encuentra
orientada casi horizontalmente y esta articulando con la prezigapofisis de la primera caudal.
Solo se observa la base de la espina neural de ambas vértebras. Las apofisis laterales de ambas
vértebras sacras estan preservadas del lado izquierdo, la parte proximal de la apofisis lateral
de la primera sacra es mas corta anteroposteriormente que la segunda sacra. A diferencia de
los cocodrilos actuales (Caiman yacare), el margen lateral en vista dorsal, entre la
postzigapo6fisis y el proceso lateral de la primera vértebra sacra describe una escotadura
amplia (esto es de un angulo mayor a 90°), de manera tal que la “fenestra” delimitada por
ambas vértebras sacras y la hoja iliaca es de contorno ovalado, mas largo que ancho con el
eje mayor paralelo al eje sagital (a diferencia de cocodrilos actuales donde esta fenestra es
subcircular). La apofisis lateral de la segunda vértebra sacra esta mas completa, es amplia y
de contorno trapezoidal en vista dorsal, y contacta con la hoja iliaca a lo largo de la mitad
posterior de su cara medial) a diferencia de cocodrilos actuales, en donde la apofisis lateral
de la segunda vértebra sacra contacta con mas de la mitad posterior del margen medial de la
hoja iliaca.

Se han conservado al menos cinco vértebras caudales, de las cuales las primeras cinco
se encuentran articulando con el resto de la columna y las restantes, cuyos cuerpos vertebrales
son extremadamente angostos, corresponden probablemente a las mas posteriores (Fig. II-
6.6). En vista dorsal se pueden observar tres (I, [V y V), las otras (I, Il y III) se observan en
vista ventral. En la primera vértebra caudal, el arco neural tiene forma subcuadrangular, casi
tan largo anteroposteriormente como ancho transversalmente. Esta vértebra conserva la base
de la espina neural que es alargada anteroposteriormente y extendida a lo largo de todo el
arco neural. Las postzigapofisis de esta primera vértebra son mds robustas que las
prezigapofisis. La prezigapofisis se orientan lateral y levemente anteriormente y las

postzigapofisis posterolateralmente. Entre las zigapo6fisis y dorsal al proceso lateral hay una
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fosa en forma de “U”, similar a la observada en las vértebras dorsales, que se hace mas
marcada en las vértebras posteriores (III y IV) debido al gran desarrollo de la cresta que se
forma en el borde de la postzigapofisis y que se extiende en el extremo mas distal de esta
apofisis hacia la base de la espina neural. Las ap6fisis y los cuerpos vertebrales de las cinco
vértebras caudales subsiguientes son poco visibles. Los procesos laterales estan poco
conservados, son cortos anteroposteriormente, finos y se encuentran dirigidos
posterolateralmente casi paralelos a la orientacion de la poszigapoéfisis. La mayoria de estas
vértebras se encuentran rotas dejando expuestos cavidades o recesos neumaticos. En vista
ventral es posible observar los cuerpos de las vértebras caudales I, II y III. Estos centros son
de contorno rectangular, menos comprimidos lateralmente y méas cortos anteroposteriormente
que los cuerpos de las dorsales. En la primera vértebra caudal no se evidencia una zona de
articulacion para el arco hemal y en la segunda hay una leve cresta. Como fue mencionado
anteriormente, las Ultimas vértebras caudales son delgadas, mas largas que anchas, con un
contorno en carretel y en la linea media ventral presentan un surco para la articulacioén del

arco hemal.

Ilion. Se encuentran preservados casi completos ambos iliones (Fig. I1-6.7A y B). En vista
dorsal, la hoja iliaca es anteroposteriormente alargada, ancha en su porcion media y
angostandose posteriormente. Esta hoja est4 orientada en un plano oblicuo de dorsolateral a
ventromedial. Presenta un proceso posterior (postacetabular) bien desarrollado, pero el
proceso anterior (preacetabular) estd reducido. Esta condicion se observa en otros miembros
del género (ej., A. tsangatsangana, A. gomesii, A. patagonicus) y otros mesoeucocodrilos
(ej., Chimaerasuchus paradoxus, Wu y Sues, 1996b; Notosuchus terrestris, Pol, 2005;
Mahajangasuchus insignis Buckley y Brochu, 1999; Uruguaysuchus aznarezi). El borde
lateral de la hoja iliaca es grueso y rugosos con estriaciones. El acetabulo es circular y
profundo. Se encuentra cubierto por una gran cresta supracetabular sugiriendo una postura
erguida. El proceso anterior (preacetabular) se encuentra roto. El proceso posterior
(postacetabular) es alargado, dorsoventralmente ancho con una proyeccion posterior menos
pronunciada y que se curva ventralmente. En vista lateral, posterior a la cresta
supraacetabular hay una concavidad ovalada que podria estar relacionada a la insercion del

M. iliofibularis (Romer, 1923). El proceso posterior presenta una zona rugosa que seria el
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area de insercion del flexor tibialis internus. El origen del M. caudofemoralis brevis estaria

localizado en la superficie ventral del proceso posterior (Romer, 1923).

Isquion. Al igual que en otros cocodrilos presenta una region proximal que articula con el
ilion y forma la parte ventral del acetabulo, un proceso anterior o preacetabular que articula
con el pubis excluyéndolo del acetdbulo y un cuerpo a modo de hoja (en este caso parece
robusto) el cual se curva medial y posteriormente para contactar con su simétrico en la linea

media ventral (;sinfisis isquiadica cartilaginosa?) (Fig. 1I-6.7A y B).

Pubis. Se encuentran preservados ambos pubis, el izquierdo desplazado de su posicion (Fig.
I1-6.7. A y C). En vista ventral ambos pubis presentan un contorno espatulado con el margen
anterior expandido y los mérgenes laterales suavemente concavos que divergen gradualmente
anteriormente (a diferencia de cocodrilos actuales donde el ensanchamiento del margen
anterior del pubis es mas abrupto marcando una gran diferencia con el resto del pubis que es
mas angosto). Se encuentra excluido del acetabulo y articulando con el proceso anterior del
isquion. A nivel del margen anterior del pubis izquierdo se observa un 4rea que acompafia
todo el contorno anterior del pubis, pero es mas ancha en el sector medial (de contorno mas
triangular. Fig. 1I-6.7C), probablemente para insercion muscular. Por delante del margen
anterior del pubis derecho se observa la impresion del cartilago prepubico, el cual se
encuentra bien expandido con margen anterior redondeado, al igual que lo observado en
formas actuales. Sobre el lado izquierdo se preservan restos de la gastralia, entre las cuales

la mas posterior articula con el margen lateral del pubis, es la mas robusta y bien curvada.

Fémur. Se encontrd, articulado a la cintura pélvica, la parte proximal del fémur izquierdo
(Fig. I1I-6.7B). No se observa una marcada constriccion entre la cabeza del fémur y el cuarto
trocanter como la observada en A. tsangatsangana (Turner, 2006). La cabeza articular esta
expandida anteroposteriormente y levemente curvada anteromedialmente. El cuarto trocanter
estd poco preservado, se ve parte de la rugosidad donde se inserta el M. caudofemoralis
longus. En vista lateral la zona proximal tiene una marcada rugosidad. Distal a la cabeza
femoral, se encuentra una cresta que bordea lateralmente una leve depresion. La diéfisis tiene

seccion circular.

81



CAPITULO 11

Zeugopodio y autopodio. Se preserva la parte distal de la tibia izquierda con una seccion casi
circular. El autopodio esta representado por parte del tuber del calcaneo. El metapodio tiene
los cuatro metatarsales (el IV se encuentra roto) y algunos dedos con falanges. Se observa la
falange del dedo I ademés de una falange ungueal, una falange del dedo III y una falange
suelta posiblemente del dedo IV. Los cuatro metatarsales poseen seccion circular, siendo el

mas largo de todos ellos el tercero (Fig. 11-6.8).

Escudos dérmicos. Este espécimen se ha encontrado con la serie casi completa de escudos
dorsales en calco. Se realizdé un molde de estos escudos para poder removerlos y visualizar
las vértebras debajo (Fig. 1I-6.1F). Los escudos se encuentran dispuestos en dos hileras
paralelas sobre el eje axial. Ambas hileras se contactan medialmente sin superposiciones. En
cambio, en la misma hilera el osteodermo anterior se sobrepone al posterior en un cuarto de
su largo anteroposterior. Los osteodermos tienen forma rectangular, el largo lateromedial es
el doble que el largo anteroposterior. Los osteodermos dorsales no presentan una quilla
media. La ornamentacion de estos osteodermos no quedod preservada.

Los osteodermos caudales estan compuestos por al menos dos hileras, dispuestas de
manera similar a los dorsales. En estos osteodermos puede observarse una quilla media bien

marcada y muy poca ornamentacion.

11-6.2. Comentarios

La morfologia craneana de la region occipital, la ornamentacién en los escudos
dérmico, la morfologia de los huesos postcraneanos y el tamafio corporal indican que este
espécimen perteneceria al género Araripesuchus. Queda por definir si podria tratarse de
alguna de las dos especies registradas para Patagonia (4. buitreraensis o A. patagonicus) o
la nueva especie presentada mas arriba. Debido a la falta de material craneano es dificil su
asignacion y un estudio mas detallado del postcraneo deberia ser realizado para intentar llegar
a una aproximaciéon de la especie. En el caso de la especie nueva presentada,

lamentablemente el estado de preservacion de la region occipital (que es lo que se conserva
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en MPCA PV 516) es casi nulo y es imposible definir si podria pertenecer a este taxon. Sin
embargo, la posicion del foramen subtimpanico y la mayor inclinacion (de anterodorsal a
posteroventral) de los exoccipitales son dos diferencias que podrian ser consideradas para
decir que este espécimen no pertenece a la especie 4. buitreraensis. También es importante
aclarar que el foramen 6tico es de mayor tamafio al observado en 4. patagonicus. De todas
formas, la excelente preservacion del material permitira estudios mas detallados de la forma

en que estos animales se desplazaban.

I1-7. Araripesuchus indet.

Material referido. MPCA PV 259 representado por un craneo parcialmente completo de un
individuo juvenil (Fig. II-7). Se encuentra compuesto por parte de la pared lateral izquierda
(premaxilar, maxilar, yugal), parte de la pared lateral derecha (premaxilar, maxilar, lagrimal),
parte de los nasales, el frontal, un palpebral derecho y parte del prefrontal izquierdo. En el
paladar se ven parte de los palatinos y de los pterigoides. Posee la mandibula articulada con
dentario izquierdo casi completo y parte del derecho, un fragmento del surangular y el

esplenial casi completo.

Localidad. El espécimen MPCA PV 259 proviene de la Localidad de La Buitrera dentro del
Area Paleontoldgica de La Buitrera (Fig. 1-2.1). Procede de los niveles superiores de la
Formacion Candeleros (Keidel en Wichmann 1927), la unidad basal del Grupo Neuquén de

edad Cenomaniano.

I1-7.1. Descripcion

II-7.1.1. Craneo

La porcion conservada del craneo presenta una longitud anteroposterior de 4,84 cm
aproximadamente, por lo que se trata de un ejemplar juvenil, probablemente de estadios muy
tempranos de la ontogenia posteclosional. En vista dorsal el craneo tiene contorno triangular.

El maxilar no posee un ensanchamiento a la altura del diente caniniforme ni la constriccion
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a la altura de la fenestra anteorbital observada en los especimenes de mayor tamafio
encontrados en la localidad.

Las orbitas estan lateralmente orientadas, y se encuentran limitadas anteriormente por
el lagrimal, dorsalmente por el prefrontal y el frontal y ventralmente por el yugal. Debido al
estado de preservacion del material, no puede estimarse el contorno completo de las orbitas,
pero parecen ser circulares y de gran tamafo en comparacion a la region preorbitaria. La
fenestra anteorbital se encuentra bien preservada del lado derecho siendo de contorno
circular. Esta rodeada por el maxilar anteriormente y por el lagrimal dorsal y posteriormente.
La fenestra anteorbital interna abre en la zona anterior de la fosa que también es circular. La
region preorbital es cuadrangular en seccidn transversal (condicion oreinorostral) y mas
ancha que alta. En vista lateral el contorno dorsal del craneo desciende anteriormente de
forma suave.

En vista palatal, el paladar secundario se encuentra formado por maxilares y palatinos
(los premaxilares no se hallan visibles debido a que la mandibula esta articulada). La fenestra
suborbital se encuentra preservada en el lado izquierdo, tiene un contorno subovalado con la
seccion anterior mas angosta que la posterior y su sector anterior se encuentra ubicado antes
del sector anterior de la coana. Esta fenestra estd delimitada por maxilares y palatinos
anteriormente, maxilares y, probablemente, ectopterigoides lateralmente, y pterigoides
medial y posteriormente. La forma de la coana no puede distinguirse completamente. El septo
intercoanal est4d formado Gnicamente por los pterigoides.

La mandibula se encuentra articulada. El area sinfisial estd completa, es baja, estd
formada por el dentario (tres cuartos anteriores, aproximadamente hasta el sexto alvéolo) y
el esplenial (un cuarto posterior). Debido al estado de preservacion del material, no se puede

apreciar el contorno de la fenestra mandibular externa.

Premaxilar. Se encuentran casi completos con algunos dientes implantados (ver denticion).
En vista dorsal, los premaxilares poseen un proceso triangular que se acufia entre los huesos
maxilar y nasal. Las narinas externas no se encuentran preservadas. Posee al menos cuatro
dientes premaxilares, cuatro implantados del lado derecho y uno del lado izquierdo. El
premaxilar contacta el maxilar posteriormente a través de una sutura oblicua (anteroventral

a posteromedial) y los nasales dorsomedialmente a través de una sutura recta
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anteroposteriomente. El foramen premaxilar-maxilar se observa en ambos lados, presenta un
contorno casi circular y se encuentra abierto ventralmente, esta delimitado anteriormente por

el premaxilar y posteriormente por el maxilar.

Maxilar. Se encuentran preservados parcialmente ambos maxilares con los dientes
implantados (ver denticidén). Los maxilares se orientan en tres planos, el plano palatal
horizontal, el plano vertical que se curva dorsalmente cerca del contacto con los nasales y el
plano horizontal. En vista dorsal el maxilar contacta al nasal medialmente a través de una
sutura recta anteroposteriormente. La sutura con el lagrimal se observa del lado derecho y es
oblicua (anteromedial a posterolateral). El prefrontal contacta en su extremo anterior al
maxilar levemente, como sucede en Araripesuchus buitreraensis. No se observa el
abultamiento a causa del diente caniniforme que puede verse en los especimenes de A.
buitreraensis.

En vista lateral el maxilar forma los margenes anterior, ventral y dorsal de la fenestra
anteorbital. Contacta el lagrimal posterodorsalmente y el yugal posteroventralmente (no se
sobrepone como se ve en especimenes de mayor tamano de A. buitreraensis). Del lado
izquierdo se observan unos pequefios foramenes neurovasculares alineados
anteroposteriormente cerca del margen ventral.

En vista palatal ambos maxilares contactan entre si en la linea media. Posteriormente
contactan con los palatinos a través de una sutura en “U”. El contacto con los ectopterigoides
no se puede observar por el estado de preservacion. El maxilar forma el borde anterolateral
de la fenestra suborbital.

Los dientes maxilares se ubican por fuera de la mandibula; se conservaron
implantados cinco del lado derecho y seis del lado izquierdo. Hay al menos ocho alvéolos

maxilares. Los maxilares no presentan ornamentacion.

Nasal. Ambos nasales se preservan muy fragmentados. Tienen forma alargada y angosta con
los bordes laterales paralelos entre si. Contactan el frontal posteriormente (a la altura del
borde anterior de las orbitas) a lo largo de una sutura recta y perpendicular al eje

anteroposterior del craneo, el maxilar lateralmente y el premaxilar anteriormente. No
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contactan el lagrimal, y estan excluidos de la fenestra anteorbital. No es posible reconocer si

posee ornamentacion debido al estado de preservacion.

Lagrimal. Se preservan en forma fragmentaria ambos lagrimales. Contactan anteriormente
el maxilar, posteriormente el prefrontal y ventralmente el yugal. Presentan dos ramas, una
dorsal y horizontal y una ventral y vertical. La rama dorsal se extiende sobre la superficie
posterolateral de la fenestra anteorbital. Esta region también lleva un estante para la
articulacion con el palpebral anterior que puede verse en el lado derecho. La rama ventral se
extiende como un pilar vertical muy fino, que divide la fenestra anteorbital de la orbita.
Forma un surco en la pared posterior de la fenestra y posee una base ancha que contacta
ventralmente, a través de una sutura recta, al yugal (posterior) y al maxilar (anterior). Como
sucede en A. buitreraensis y a diferencia de otros uruguaysuquidos, en vista dorsal, el

lagrimal no sobrepasa la porcion anterior del prefrontal. El lagrimal no posee ornamentacion.

Prefrontal. Se preservan ambos prefrontales de manera fragmentaria. Del lado derecho se
conserva en posicion el palpebral anterior apoyado sobre el prefrontal. En vista dorsal, es
alargado, contactando el lagrimal lateralmente a través de una sutura oblicua y el nasal y
frontal medialmente a través de una sutura recta anteroposteriormente. Impide el contacto
entre nasal y lagrimal como en otros uruguaysuquidos excepto A. gomesii y A. patagonicus.

No presentan ornamentacion.

Frontal. Es un hueso impar y se encuentra preservado tnicamente su porcion anterior. En
vista dorsal contacta anterolateralmente los prefrontales a través de una sutura recta
anteroposteriormente, anteriormente los nasales a través de una sutura recta y transversal. El
frontal llega hasta el margen anterior de las orbitas. Debido a la pérdida de parte del frontal
el molde de los bulbos olfatorios quedd expuesto (ver bulbos olfatorios). No posee

ornamentacion.

Yugal. Se encuentra parcialmente completo del lado izquierdo. Su margen anterior no excede

el margen anterior de la 6rbita. Contacta anteriormente el maxilar y dorsalmente el lagrimal.

86



CAPITULO 11

No forma parte de la fenestra anteorbital. Forma el borde ventral de la 6rbita, angostandose

posteriormente. No posee ornamentacion.

Palatinos. Se conservan ambos palatinos que se extienden anteriormente entre los maxilares
contactando estos huesos a través de una sutura en forma de “U”. Forman el margen medial
anterior de las fenestras suborbitarias. Los palatinos no forman parte del septo coanal y

delimitan la coana anteriormente.

Pterigoides. Se preserva solo el pterigoides izquierdo. Solo se ve el contacto anterior con los
palatinos. Forman el septo intercoanal completamente que posee forma de “T” en corte
transversal y presenta un surco poco profundo, el margen anterior de este septo se encuentra
por detras del margen anterior de la fenestra suborbitaria. Los pterigoides delimitan la coana
medial y posteriormente (parte del flanco pterigoideo izquierdo esta perdido), son angostos,
alargados lateromedialmente, levemente inclinados de anterodorsal a posteroventral y algo

abultados por posibles recesos neumaticos.

Palpebral. Se conserva el palpebral derecho anterior en posicion. Tiene forma subtriangular,
ensanchandose posteriormente. Se ubica a la altura del margen posterior de la fenestra
anterorbitaria y termina por detras de los bulbos olfatorios. El borde posterior es oblicuo y
anteriormente contacta prefrontales, en los cuales se apoya casi completamente, y lagrimales.

Sin ornamentacion visible.

Dentario. Se encuentra preservado casi completo del lado izquierdo y mas de la mitad del
lado derecho. La sinfisis dentaria alcanza el sexto alvéolo y, en vista ventral, forma 3/4 de la
sinfisis mandibular. En esta vista, ambos dentarios contactan posteromedialmente al esplenial
a través de una sutura en forma de “V”. En vista lateral el dentario es levemente mas bajo en
la zona anterior y se eleva posteriormente de manera suave. La superficie lateral esta
ornamentada con pequefios hoyos mas concentrados en la parte ventral anterior que
posteriormente van desapareciendo. Paralelo al borde dorsal hay una hilera de foramenes
neurovasculares muy pequenos. A la altura del tercer diente maxilar el dentario posee una

concavidad. Delimita la fenestra mandibular externa anteriormente, aunque no es posible
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conocer el contorno de ésta. Por encima de esta fenestra hay una serie de surcos poco

profundos. Posee al menos 12 dientes implantados.

Esplenial. Se encuentra preservado casi completo del lado izquierdo y més de la mitad del
lado derecho. En vista ventral forman 1/3 de la sinfisis mandibular contactando anteriormente
al dentario a través de una sutura en forma de “V”. Se extienden posteriormente formando la
pared medial de la rama mandibular. Posterior a la sinfisis esplenial hay un foramen
intermandibularis oralis para el pasaje de la rama mandibular del del nervio craneano
trigémino (V3). El esplenial posee la pequefia protuberancia (“peg”) vista en otras especies
de notosuquios como Notosuchus, Uruguaysuchus y Araripesuchus buitreraensis. Toda la

superficie de los espleniales es lisa.

Denticion. Se pueden observar al menos cuatro dientes premaxilares todos con la corona
perdida del lado derecho. El tercer diente premaxilar es el de mayor tamafio. Hay ocho dientes
maxilares, esto lo distingue de los especimenes de Araripesuchus buitreraensis, encontrados
en la misma zona que este espécimen juvenil, los cuales poseen siete. El tercer diente maxilar
es el mas grande de todos. Del lado derecho hay cinco dientes implantados que perdieron sus
coronas y del lado izquierdo seis, los tres posteriores alin conservan su corona. Estos tltimos
dientes poseen una ligera compresion lateral, con punta redondeada y no se observan
denticulos u ornamentacion.

En el dentario hay entre once y doce dientes; del lado izquierdo se observan ocho
implantados y del lado derecho hay diez implantados. No es posible distinguir si los
posteriores se encuentran en un surco alveolar debido a que la mandibula se encuentra
articulada. El primer diente esta dirigido anterolateralmente. Los dientes de la region sinfisial
son alargados y conicos, posteriormente tienen una leve compresion lateral, con corona
redondeada y una constriccion que divide la raiz de la corona. No poseen denticulos ni

ornamentacion.

Bulbos olfatorios. Debido a la pérdida de parte del frontal, es posible observar el molde
interno de los bulbos olfatorios (Fig. II-7B). Estos bulbos miden anteroposteriormente

0,61cm. En vista dorsal tienen forma de gota, siendo anchos anteriormente y angostandose
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posteriormente. Se encuentran mejor diferenciados entre si que lo observado en MPCA PV

376 (Ver Capitulo IV).

11-7.2. Comentarios

Como se indico anteriormente, este espécimen es un individuo juvenil. Esto no sélo
se observa en su tamafo relativo sino que también hay una serie de caracteristicas que
demuestran su temprana edad: el gran tamafio de las orbitas en relacion al resto del craneo,
como sucede en individuos juveniles de especies de cocodrilos actuales; el contorno de la
fenestra anteorbitaria el cual es circular, similar al observado en MPCA PV 515, y distinto al
contorno marcadamente ovalado presente en especimenes de Araripesuchus de mayor
tamafio; la fenestra premaxilar-maxilar se encuentra ventralmente abierta, esto también
sucede en MPCA PV 515 y podria ser otro caracter juvenil; ausencia del abultamiento del
maxilar al nivel del tercer diente maxilar, el cual estéd presente en individuos de mayor tamafo
y sea un rasgo que posiblemente se desarrolle a lo largo de la vida del animal aunque no es
muy notable en Araripesuchus n. sp.; el maxilar no se encuentra sobrepuesto al yugal, como
ocurre en especimenes de estadios mas avanzados; por tltimo la falta de ornamentacion en
huesos del craneo que normalmente se encuentran ornamentados en individuos adultos, como
por ejemplo, el maxilar, el prefrontal y el frontal.

Debido a su temprana edad no es posible asignar este espécimen a una especie en
particular, sin embargo, existen algunos caracteres similares a los presentes en A.
buitreraensis. Como sucede en A. buitreraensis, y distinto a otras especies del género, el
prefrontal toca en su extremo anterior el maxilar. Otra similitud con A. buitreraensis y que
difiere de otros uruguaysuquidos, es que el lagrimal, en vista dorsal, no sobrepasa la porcidon
anterior del prefrontal. Los prefrontales impiden el contacto entre nasal y lagrimal como en
otros uruguaysuquidos excepto 4. gomesii y A. patagonicus. El septo coanal, tiene forma de
“T” en corte transversal y presenta un surco poco profundo, esto se observa en A.
buitreraensis y Uruguaysuchus. Al igual que en A. buitreraensis los pterigoides parecen
presentar recesos neumaticos y la forma del palpebral anterior es similar y unica entre los

uruguaysuquidos. El esplenial posee la pequena protuberancia presente en otros notosuquios
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como Notosuchus, Uruguaysuchus y A. buitreraensis. No obstante, presenta diferencias con
A. buitreraensis, como la sutura entre el dentario y el esplenial en vista dorsal, la cual es en
forma de “V” en MPCA PV 259 y en forma de “U” en A4. buitreraensis y el numero de dientes

maxilares, los cuales son siete en A. buitreraensis y ocho en MPCA PV 259.
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CAPITULO III: Anailisis filogenético

III-1. Introduccion y metodologia

Todos los seres vivos que conocemos en el planeta son el resultado de un proceso
evolutivo. La filogenia, o historia evolutiva de los organismos, puede ser interpretada y
representada en lo que se conoce como arboles filogenéticos, donde se observan las
relaciones de parentesco entre los diferentes organismos. Estas hipotesis filogenéticas son
hipdtesis de ancestralidad comun, y dos linajes estdn mas relacionados entre si cuando
comparten un ancestro en comun. La sistematica filogenética es la rama de la biologia que
estudia estas relaciones entre los organismos y propone agrupaciones jerarquicas para
clasificarlos. Hennig en 1966 explic6 que sélo los caracteres derivados compartidos nos
pueden brindar informacion acerca de su ancestria comun y por lo tanto de la filogenia. El
método que agrupa organismos en base a este supuesto se llama cladistica y las relaciones
son presentadas en un arbol llamado cladograma. La cladistica opera bajo el principio de
parsimonia, en el cual la mejor hipotesis (mas Optima) es aquella que requiere menos
supuestos 0 pasos para agrupar un conjunto de organismos, es decir, que tiene menos cantidad
de homoplasias (caracteristicas similares en dos especies debido a evolucion independiente).
Los organismos o conjunto de organismos quedan agrupados entonces segiin un conjunto de
caracteres compartidos por ancestralidad comutn o sinapomorfias (Lipscomb, 1998; Kitching
et al., 1998; Lemey et al., 2009).

De esta manera, como ya se planteod en el objetivo 5 presentado en el Capitulo I, para
poder comprender las relaciones de parentesco entre los representantes de los
uruguaysuquidos se realizé un analisis filogenético. Como base se utilizd la matriz
morfoldgica de Martinelli ef al. (2018), que consta de 440 caracteres y 113 taxones, la cual
constituye una version actualizada de la usada por: Fiorelli et al. (2016), Pol et al. (2012,

2014) y otros autores previos (Clark, 1994; Ortega et al., 2000; Pol y Apesteguia, 2005; Pol,
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2003; Turner y Sertich, 2010; De Andrade et al., 2011; Leardi et al., 2015a; Leardi et al.,
2015b). Los caracteres originales escoreados para las especies Araripesuchus buitreraensis,
A. gomesii, A. patagonicus, A. tsangatsangana, A. wegeneri, Anatosuchus minor y
Uruguaysuchus aznarezi fueron revisados en la matriz, y se realizaron algunas
modificaciones en la misma: 4. buitreraensis, en los estados de caracteres 32 (0), 57 (0), 62
(1), 64 (0), 77 (1), 126 (0), 159 (1), 171 (0), 207 (0), 243 (0), 244 (0), 289 (0), 290 (0); A.
gomesii, en los estados de caracteres 127 (1), 242 (0), 288 (0), 364 (0); A. patagonicus en los
estados de caracteres 12 (0); 17 (1), 23 (2), 184 (1); 4. tsangatsangana en el estado de caracter
184 (1); A. wegeneri 184 (1); Anatosuchus minor 184 (?) y U. aznarezi en los estados de
caracteres 65 (1/2/3), 106 (0/1), 154 (1), 235 (0), 278 (0), 279(0), 293 (0), 364 (0), (ver Tomo
2). A esta matriz se le agregaron los especimenes estudiados como terminales por separado
y las “quimeras” A. buitreraensis (que incluye al holotipo, MPCA PV 242, 243, 515, 513,
538, 610 y 614) y Araripesuchus n. sp. (que incluye a MPCA PV 236, 376 y 545). Cabe
aclarar que Araripesuchus rattoides no fue considerado en la matriz morfoldgica ya que se
trata de un espécimen con muy poca informacién anatdmica (solo representado por un
dentario).

Los analisis filogenéticos fueron realizados usando el software TNT 1.5 (Goloboff,
Farris y Nixon, 2008; Goloboff y Catalano, 2016) usando parsimonia de pesos implicados.
Los caracteres aditivos (=ordenados) usados en otros andlisis con esta matriz fueron
mantenidos y estos son: cardcter 1, 3, 6, 10, 23, 37, 43, 44, 45, 49, 65, 67, 69, 71, 73,77, 79,
86, 90,91, 96,97, 105, 116, 126, 140, 142, 143, 149, 167, 182, 187, 193, 197, 226, 228, 279,
339, 356, 357, 364, 368 y 401. El analisis se efectud utilizando la bisqueda por Nuevas
Tecnologias hasta alcanzar los 50hits de un largo minimo. Se usaron dos algoritmos: el
parametro de “sectorial search” (con RSS y CSS habilitados) y el “tree fusing” (con “three
rounds”, “swap after exchanging”, “start from best tree” y “use fusing to multiply optimal
tres” habilitados). En el andlisis general se habilitd: “driven search”, “replace existing trees”
y “auto-constrain”, con “random seed” seteado en 1. Los arboles més parsimoniosos (AMPs)
fueron sujetos a una ronda de intercambio de ramas de TBR antes de calcular el consenso
estricto.

Se realizaron varios andlisis cladisticos (utilizando el software TNT y los algoritmos

mencionados mas adelante). En el primer analisis se consideraron todos los individuos como
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taxones terminales. A partir de los resultados obtenidos (ver més adelante), se realiz6 un
segundo analisis considerando las “quimeras™: A. buitreraensis y Araripesuchus n. sp. Las
sinapomorfias recuperadas en cada uno de los nodos de 4. buitreraensis y Araripesuchus n.
sp. en el segundo andlisis fueron incluidas como autapomorfias en las combinaciones de
estados de caracteres de la diagnosis. En una primera corrida se consideraron todos los
taxones publicados en la matriz original, pero esto generd una politomia en los
uruguaysuquidos y otros grupos (ver Fig. III-1.1). Por esta razén se realizo un PCR
(Positional Congruence Reduced, Pol y Escapa, 2009) que mostrd que ciertos taxones
saltaban en su posicion en los diferentes arboles. Los taxones en conflicto fueron:
Orthosuchus, Edentosuchus, Candidodon, Chimaerasuchus, Coringasuchus,
Morrinhosuchus, Pehuenchesuchus, Pabhwehshi, Stolokrosuchus, Borealosuchus,
Asiatosuchus, Microsuchus y Neuquensuchus. Luego de desactivar estos taxones, se realizo
un segundo analisis y los uruguausuquidos se recuperaron como un grupo monofilético (ver
Fig. 1II-1.2). El soporte de los nodos fue calculado con Jackknife y Bremer (basado en
frecuencias absolutas) y se muestran en las Fig. III-1.3 y 4 respectivamente. Las
interpretaciones de las relaciones filogenéticas presentadas en este Capitulo se basan en los
arboles de consenso estricto y reducido, con el objetivo de reportar sdlo aquellas relaciones

que son soportadas sin ambigiiedad.

III-2. Analisis a nivel de especie de A. buitreraensis y Araripesuchus n. sp.

A partir del estudio de revision sistemadtica y taxonomia alfa presentado en el Capitulo
I, los especimenes MPCA PV 242, 243,515, 513, 538, 610 y 614 y MPCA PV 236,376 y
545 fueron asignados a A. buitreraensis y a Araripesuchus n. sp. respectivamente. Para
testear esta asignacion y, como fue mencionado anteriormente, complementariamente se
realiz6 un andlisis filogenético considerando a todos estos especimenes como terminales
independientes. Un primer andlisis de la matriz dio 260 AMPs de 1750 pasos, con varios
grupos polifiléticos. Se realizdé un PCR para reconocer los taxones en conflicto entre los
grupos, siendo estos: Candidodon, Chimaerasuchus, Coringasuchus, Morrinhosuchus,

Pehuenchesuchus, Pabhwehshi, Stolokrosuchus, Borealosuchus, Asiatosuchus, Microsuchus
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y Neuquensuchus. Luego de desactivar estos taxones se realizé un nuevo analisis resultando
96 AMPs de 1666 pasos. Los especimenes MPCA PV 242,243,515, 513, 538,610y 614 se
agruparon con A. buitreraensis y los especimenes MPCA PV 236, 376 y 545 se agruparon
con Araripesuchus n. sp. (ver consenso estricto reducido Fig. III-2.1). De esta manera se
corrobor6 la hipotesis de taxonomia alfa propuesta en el Capitulo II (ver Discusion al final

del capitulo).

IT1-3. Afinidades de A. buitreraensis y Araripesuchus n. sp.

A continuacion, se presentan y analizan los resultados del analisis filogenético
realizado en esta Tesis Doctoral, para testear las relaciones y afinidades de A. buitreraensis
y Araripesuchus n. sp. El andlisis de la matriz dio 169 AMPs de 1630 pasos, con un indice
de consistencia (CI) de 0.24 y un indice de retencion (RI) de 0.66. Uruguaysuchidae se
recupera como monofilético con unos valores de soporte moderados (Bremer = 3, Jackknife
= 37) y ubicado en la base de los Notosuchia como un clado hermano de los Peirosauridae
(ver Fig. I1I-1.3 y 4 para los soportes de los nodos).

Las autapomorfias que se recuperaron para A. buitreraensis y Araripesuchus n. sp.
fueron consideradas como parte de las diagnosis de las mismas. De esta manera, la diagnosis
de A. buitreraensis fue enmendada (ver Capitulo II).

Araripesuchus buitreraensis queda definido no ambiguamente por: sutura parietal-
postorbital ausente de la superficie dorsal del techo craneano, pero presente en la fosa
supratemporal (23: 1-0); superficie ventral del basiesfenoides ancha y similar o mas larga
que el largo del basioccipital (55: 0-1); intervencion del esplenial en la sinfisis en vista
ventral: interviene levemente en la sinfisis formando un 20% de su largo (77: 2-1); maxilar
con siete dientes (108: 0-1); forma de “U” del dentario en la sinfisis en vista ventral,
curvandose anteriormente de manera suave (154: 0-1); porcion del yugal en la barra
postorbital anteriormente continuo pero posteriormente incrustado (167: 2-1); Superficie
lateral de los dentarios bajo el margen alveolar, en las regiones medias y posteriores de la
hilera dentaria plana orientada lateralmente o laterodorsalmente pero dividida por una cresta

del resto de la superficie lateral de los dentarios (193: 0-1); orientacion ventrolateral del
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cuerpo del cuadrado distal al contacto otoccipital-cuadrado en vista posterior (212: 0-1);
superficie ventral de los pterigoides en el origen de los flancos pterigoideos con una fosa
paracoanal localizada lateral o posterolateralmente a la abertura coanal, un area deprimida
que perfora los flancos pterigoideos en algunos taxa (293: 0-1); depresion redondeada en la
superficie dorsal del arco neural en las vértebras anteriores a medias, localizada entre la base
de la espina neural y el proceso postzigapofiseal (302: 1-0); extension anterior del receso
otico restringido al escamoso (356: 2-0); cresta sagital en la mitad ventral de la superficie
posterior del basioccipital ausente o pobremente desarrollada (360: 1-0); longitud y ancho
relativo del proceso anterior (caras paralelas) de la sinfisis dentaria alargada siendo
aproximadamente dos veces mas larga que ancha (364: 0-1); y quilla ventral en la superficie
ventral de las vértebras cervicales ausente o débil no llegando al margen posterior del centro
(434: 1-0).

Araripesuchus n. sp. queda definido no ambiguamente por las siguientes
autapomorfias: proporciones del rostro oreinorostral angosta (3: 1-0); bordes laterales del
nasal a lo largo de la sutura con el maxilar casi paralelos (128: 1-0); longitud y ancho relativo
del proceso anterior (caras paralelas) de la sinfisis dentaria alargada siendo aproximadamente
dos veces mas larga que ancha (364: 0-1), y forma de los espleniales en la sinfisis en vista
dorsal en “V” (440: 1-0).

Los uruguaystiquidos quedan reunidos como grupo monofilético, dentro de los
Notosuchia, y con los Peirosauridae como grupo hermano. El nodo que retne a los
peirosauridos con los uruguaysuquidos estd soportado no ambiguamente por los siguientes
estados de caracter: nasal sin contacto con el lagrimal (11: 0-1); basiesfenoides no expuesto
en la superficie ventral por los flancos pterigoideos que se extienden posteriormente por
encima del nivel de la sutura basioccipital-basiesfenoides (56: 0-1); borde ventral del maxilar
en su vista lateral sinusoidal (183: 0-1); proceso posterior de las costillas cervicales con una
espina proyectada posterodorsalmente en la unién con los procesos tuberculares (273: 0-1);
extension del proceso anterior del cuadradoyugal de largo (menos de la mitad del largo de la
barra temporal inferior) a moderado (un tercio de la barra temporal inferior) (295: 0-1);
receso ventral de la faceta del coracoides profundo, fuertemente concavo en vista lateral,
sobresaliendo como una proyeccion ventral grande de la faceta glenoidea (307: 0-1); margen

anterior de la faceta tibial del astrdgalo formando un puente bajo que es medialmente
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separado por una muesca de la region en forma de bola para la articulacion de los metatarsales
I-1L, no cerrando la esquina proximomedial del hueco anterior (338: 0-1); Superficie articular
para el tarsal 3 distal del astragalo proximalmente incrustado creando una separacion clara
entre la faceta planar y la superficie distal de la articulaciéon en forma de bola para los
metatarsales I-1I, y dejando una muesca distal a lo largo de los margenes del hueco astragalar
anterior (340: 0-1); vértebra D3 en la cual la parapoéfisis estd en contacto con la sutura
neurocentral (437: 0-1). También esta ambiguamente soportado por: superficie articular del
tarsal distal 3 en el astragalo insertado proximalmente, creando una separacion limpia entre
la faceta plana y la superficie distal de la articulaciéon como bola de los metatarsales I-11 y
dejando una muesca a lo largo de los margenes del hueco anterior astragalar (340: 0-1).

El nodo que retine a todos los uruguaysuquidos esta soportado no ambiguamente por
los siguientes estados de caracter: direccion ventral del eje mayor del cuadrado (149: 0-1);
posicion del primer diente maxilar grande: tercer alvéolo (184: 0-1); desarrollo del cuerpo
distal del cuadrado ventral al contacto otoccipital-cuadrado incipiente (197: 0-1); presencia
de crestas pares localizadas medialmente a la superficie ventral del basiesfenoides (209: 0-1)
y presencia de foramenes neurovasculares grandes individuales o pares en la superficie lateral
del premaxilar en su esquina posterolateral (400: 0-1).

A diferencia de otras filogenias (ej., Pol et al., 2014; Fernandez Dumont ef al., 2020)
A. tsangatsangana no se recupera como un Uruguaysuchidae basal, y si 4. wegeneri, el cual
resulta taxon hermano del grupo que relne a Anatosuchus con el resto de los
uruguaysuquidos (con A. tsangatsangana como grupo hermano de los uruguaystquidos
sudamericanos). Este ultimo grupo estd soportado no ambiguamente por los siguientes
estados de caracteres: porcion del yugal en la barra posorbital: con la superficie lateral del
yugal (167: 1-0) y orientacion ventral del cuerpo distal del cuadrado al contacto otoccipital-
cuadrado en vista posterior (212:1-0).

El clado que retine a A. tsangatsangana y al grupo sudamericano estd soportado no
ambiguamente por las siguientes sinapomorfias: basiesfenoides: expuesto en la superficie
ventral de la caja craneana (56: 1-0) y surco coanal: completamente septado, con un septo a
la altura de los margenes laterales de la coana a lo largo de toda su extension (69: 1-2).

El clado sudamericano presenta a A. buitreraensis como taxén basal y hermano del

resto de las especies sudamericanas, este clado esta soportado por: barra del septo coanal con
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forma de “T” expandido ventralmente (191: 0-1); superficie ventral del septo coanal marcada
por un surco profundo (271: 0-1), y forma de los espleniales en la sinfisis en vista dorsal:
contactando entre si transversalmente, formando un proceso anterior ancho (440: 0-1).

El clado que une a A. gomesii y a Araripesuchus n. sp. + A. patagonicus +
Uruguaysuchus aznarezi esta soportado no ambiguamente por los siguientes estados-
caracter: nasal en contacto con el lagrimal (11: 1-0); barra entre las oOrbitas y la fosa
supratemporal angosta con ornamentacion restringida a la superficie anterior (31: 0-1); cuatro
dientes premaxilares (106: 0-1); superficie dorsal de la sinfisis mandibular fuertemente
concava y angosta, como un surco (189: 0-1), y superficie ventral aplanada del septo de las
narinas internas estrechandose anteriormente (225: 2-1).

El grupo de Araripesuchus n. sp. con A. patagonicus + Uruguaysuchus esta soportado
no ambiguamente por los siguientes estados de caracter: contorno lateral del hocico en vista
dorsal: recto (178: 1-0), y borde ventral del maxilar en su vista lateral: recto o convexo (183:
1-0).

Por ultimo, el clado A. patagonicus + U. aznarezi esta soportado no ambiguamente
por: porcion del yugal en la barra postorbital: anteriormente continuo, pero posteriormente
incrustado (167: 2-1) y superficie lateral de los dentarios bajo el margen alveolar, en las
regiones medias y posteriores de la hilera dentaria: plana orientada lateralmente o
laterodorsalmente pero dividida por una cresta del resto de la superficie lateral de los

dentarios (193: 0-1).

I11-4. Discusion

Como fue mencionado anteriormente y luego de los analisis realizados, se corrobora
la hipdtesis de taxonomia alfa propuesta en el Capitulo I1. De esta manera se reconocen para
el Area Paleontoldgica de La Buitrera al menos dos especies de Araripesuchus (A.
buitreraensis y Araripesuchus n. sp.) representadas por varios especimenes que preservan
craneo y postcraneo, y que presentan distintos tamafos corporales (ver Capitulo IV). Ambas
especies se recuperan dentro del nodo sudamericano de los Uruguaysuchidae aunque con un

soporte bajo (Bremer= 1, Jackknife=3).
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Al analizar la matriz con y sin los taxones conflictivos, los Uruguaysuchidae se
recuperan como monofiléticos. En el consenso estricto del primer andlisis (con taxones
conflictivos, Fig. III-1.1) las relaciones entre las especies de uruguaysuquidos se volvieron
inestables resultando en una politomia interna. Esto pudo deberse a la incertidumbre que
generan Orthosuchus, Edentosuchus, Candidodon, Chimaerasuchus, Coringasuchus,
Morrinhosuchus, Pehuenchesuchus, Pabhwehshi, Stolokrosuchus, Borealosuchus,
Asiatosuchus, Microsuchus y Neuquensuchus. Probablemente la cantidad y la calidad de
informacion morfologica preservada en estas especies y, relevante para la clasificacion
sistemdtica de este grupo, es parcial (Donoghue et al., 1989). Al desactivar estos taxones
“problematicos” del andlisis, las relaciones internas de los uruguaysuquidos se resuelven
(Fig. I1I-1.2). De esta manera los uruguaysuquidos, incluida la nueva especie de La Buitrera
son recuperados como monofiléticos. No obstante algunas sinapomorfias que antes
justificaban el nodo, no se recuperan como tales, estas son: abertura vascular en la superficie
dorsal de la barra postorbital (27:0-1); area de insercion para el M. pterygoideus posterior
extendido sobre la superficie lateral del angular (76: 0-1); proceso postorbital del yugal
posteriormente posicionado (143:1-2); cuadradoyugal no ornamentado (145: 1-0); borde
dorsal del dentario recto con una expansion dorsal abrupta, siendo recto posteriormente (150:
0-1); ausencia de cresta posterior en la fosa glenoidea del articular (187: 0-1); al igual que la
sinapomorfia ambigua: mitad anterior de los palatinos entre la fenestra suborbital con
margenes laterales paralelos (278: 0). También se agregaron dos nuevas sinapomorfias las
cuales son: direccion ventral del eje mayor del cuadrado (149: 0-1) y posicion del primer
diente maxilar grande: tercer alvéolo (184: 0-1).

Luego del segundo anélisis (sin los taxones conflicto), algunas de las autapomorfias
de A. buitreraensis consideradas previamente (Fernandez Dumont ef al., 2020) no se
recuperaron como tales: un gran palpebral (65: 3-2); dentario con una concavidad lateral para
la recepcion de un diente maxilar grande (158: 0-1); ausencia de exposicion del supraoccipital
en el techo craneano (171: 1-0) y margen posterior de los flancos pterigoideos
dorsoventralmente gruesos con espacios neumadticos (198: 0-1), y otras nuevas aparecen
justificando la especie: porcion del yugal en la barra postorbital anteriormente continuo pero
posteriormente incrustado (167: 2-1); superficie lateral de los dentarios bajo el margen

alveolar, en las regiones medias y posteriores de la hilera dentaria plana orientada
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lateralmente o laterodorsalmente pero dividida por una cresta del resto de la superficie lateral
de los dentarios (193: 0-1).

Cabe aclarar que el género Araripesuchus incluye a las especies Anatosuchus minor
y Uruguaysuchus aznarezi, esta tltima formando un clado con Araripesuchus patagonicus,
por lo cual, coincidiendo con autores previos (ej., Turner, 2006), en esta Tesis Doctoral se
propone que Araripesuchus no es monofilético y que debe revisarse esta clasificacion. Segiin
lo propuesto por el Codigo Internacional de Nomenclatura Zoolégica (ICZN), y siguiendo el
Principio de prioridad, Araripesuchus deberia considerarse sinénimo junior de
Uruguaysuchus y consecuentemente renominarse todas las especies de Araripesuchus y

Anatosuchus minor.
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CAPITULOIV:

Variabilidad morfologica y
paleobiologia de Araripesuchus
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CAPITULO IV: Variabilidad morfolégica v
paleobiologia de Araripesuchus

En paleontologia de vertebrados, la paleobiologia es una disciplina que estudia la
forma de vida de los organismos en el pasado, tanto a nivel poblacional y ecolédgico (ej.,
interrelaciones de los individuos entre si y con el ambiente) como a nivel individual (habitos
de vida, dindmica de crecimiento, etc.). Asi, la paleobiologia se apoya en disciplinas como
la paleoneurologia, la paleohistologia y la anatomia funcional para reconstruir la forma de
vida de los individuos en el pasado. Durante las ultimas décadas estas disciplinas tuvieron
su auge y existen numerosos trabajos relacionados con estas temdticas en vertebrados,
particularmente amniotas (ej., Chinsamy y Elzanowski, 2001; Liem et al., 2001; Dufeau,
2011; Padian y Lamm, 2013; Paulina-Carabajal, 2015). No obstante, hay pocos trabajos sobre
la paleobiologia de los notosuquios en general, y los estudios publicados en esta tematica
estan relacionados con interpretaciones sobre modos de alimentacion y habitos de vida
vinculados con la terrestrialidad (ej., Bonaparte, 1991; Vasconcellos ef al., 2002; Fiorelli,
2005; Nobre et al., 2008; Novas et al., 2009; Kley et al., 2010; Soto et al., 2011; Fiorelli et
al., 2016; Leardi et al., 2018; Barrios, 2021). En Uruguaysuchidae y en especial en las
especies de Araripesuchus, solo se cuenta con algunas interpretaciones paleobioldgicas
incluidas dentro de descripciones morfoldgicas (ver mas adelante; Sereno y Larsson ,2009;

Soto et al., 2011; Barrios, 2021).

Osteohistologia. En lo que respecta a interpretaciones paleobioldgicas basadas en
osteohistologia de formas extintas (paleohistologia), el estudio de la microestructura de los
huesos en fosiles nos brinda una gran informacion bioldgica para la reconstruccion de su
historia de vida (Reid, 1996; Starck y Chinsamy, 2002; Sander et al., 2004; Chinsamy-Turan,
2005; Klein et al., 2009; Cerda et al., 2016). La esqueletocronologia es un método para
estimar la edad y tasas de crecimiento y esta basado en contar las marcas de crecimiento
preservadas (LAGs —linea de crecimiento detenido o line of arrested development- y/o
annuli) en un corte delgado de un hueso (Curtin et al., 2008; Hugi y Sanchez-Villagra, 2012;
Woodward, 2014). Los estudios utilizando esqueletocronologia en diversos taxones han

mostrado que los LAGs son depositados de manera ciclica en periodos anuales (Castanet,
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1994; Hugi y Sanchez-Villagra 2012; Smirina 1994). Se ha sugerido que la depositacion de
las marcas de crecimiento en el tejido cortical de los huesos largos en reptiles esta
directamente relacionada con las variaciones ambientales, por su condicion de ectotermos
(Snover y Hohn, 2004). Sin embargo, los reptiles que viven bajo condiciones ambientales
constantes también depositan marcas de crecimiento periddicamente (Castanet et al., 1993)
y, de la misma forma, los mamiferos endotermos muestran una variacion por estacion en las
tasas de crecimiento esqueletal (Castanet, 2006). Se sugiere entonces que los LAGs son
depositados por condiciones intrinsecas al organismo (basadas en la genética), sincronizadas
y reforzadas por variaciones ambientales (Patnaik y Behera, 1981; Castanet et al., 1993;

Guarino et al., 1998; Chen y Lue, 2002).

El andlisis paleohistolégico permite inferir entonces, la tasa y dindmica de
crecimiento de taxones extintos. Estableciendo una relacion entre la organizacion de la
microestructura de los huesos y la tasa de osteogénesis (“Regla de Amprino”, Castanet et al.,
2000) un bajo grado de organizacion de las fibras de colageno del tejido del hueso refleja
altas tasas de osteogénesis, las cuales estan directamente relacionadas a un incremento en la
tasa de crecimiento del individuo (Francillon-Vieillot et al., 1990; Castanet et al., 2000).
Mientras un hueso lamelar o de fibras paralelas estd asociado con depositacion lenta, el hueso
entretejido y el fibrolamelar estan asociados con un crecimiento rapido. Aunque este tipo de
tejido puede ser encontrado en diferentes huesos como osteodermos y huesos largos, en este
Capitulo se describe la osteohistologia con base en el estilopodio (humero y fémur) de

especimenes de Araripesuchus aqui estudiados.

La informacion publicada sobre estudios en osteohistologia y dinamica de
crecimiento de pseudosuquios se ha incrementado en estos Ultimos afios (Botha-Brink y
Smith, 2011; Werning, 2013; Cubo et al., 2020). En general se reporta la presencia de hueso
fibrolamelar en muchos linajes, aunque este tipo de tejido son inusuales en cocodrilos
vivientes (de Ricqlés et al., 2003; 2008; Padian ef al., 2004; Nesbitt et al., 2009; Werning e
Irmis, 2010; Botha-Brink y Smith, 2011; Woodward et al., 2014; Cubo et al., 2017; Andrade
et al., 2018). De acuerdo a la informacion publicada se propone que tejidos de crecimiento
rapido como el entretejido o el fibrolamelar pudieron haber aparecido temprano en la

evolucion de los arcosauromorfos (Botha-Brink y Smith, 2011; Cubo y Jalil, 2019; Cubo et
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al., 2020). En arcosauriformes no Archosauria, el hueso fibrolamelar (o al menos un tejido
de crecimiento rapido similar), estd presente en diferentes estadios ontogenéticos de varios
taxones (como Euparkeria capensis Broom, 1913; de Ricqlés et al., 2003, 2008; Botha-Brick
y Smith, 2011; Legendre et al., 2013; Werning, 2013; Cubo y Jalil, 2019). Una especie de
tejido fibrolamelar o fibrolamelar bien vascularizado fue reportado en proterochampsidos y
otros proterosuquidos (de Ricqlés et al., 2008; Garcia Marsa et al., 2020). En el
proterosuquido Proterosuchus fergusi Broom, 1903, este tipo de tejido fue reportado, aunque
con dudas, en estadios tempranos de algunos especimenes (Botha-Brink y Smith, 2011). En
eritrosuquidos, como Erythrosuchus africanus Broom, 1905, fue encontrado ampliamente
distribuido a lo largo de toda la corteza de costillas, tibia, fibula, radio y metatarsales de
especimenes adultos y subadultos (Botha-Brink y Smith, 2011; de Ricqlés et al., 2008). Entre
los pseudosuquios, el tejido fibrolamelar o entretejido fue observado en estadios tempranos
de fitosaurios (Rutiodon Emmons, 1856), aetosaurios (Stagonolepis Agassiz, 1844;
Desmatosuchus Case, 1920; Cope, 1875) y ornitosuquidos (de Ricqles et al., 2003; Werning,
2013). El tejido entretejido también fue reportado en estadios tempranos de crecimiento de
Loricata (Luperosuchus fractus Romer, 1971; Riclés, 2008). Estos resultados indican que en
pseudosuquios no Crocodylomorfos, la dindmica de crecimiento esté caracterizada por tasas
de crecimiento altas en estadios ontogenéticos tempranos, con una disminucién del
crecimiento en estadios mas avanzados. En Crocodylomorfos basales, como Hesperosuchus
Colbert, 1952, fue observado un tejido de crecimiento lento, como el de fibras paralelas (de
Ricqlés et al., 2008). Un patron similar fue observado en cocodrilos vivientes (Lee, 2004;
Klein et al., 2009; Schweitzer, 2007) y en Thalattosuchia (Hua y Buffrénil, 1996). Tejido
fibrolamelar y de fibras paralelas fue encontrado en otros crocodilomorfos como
Terrestrisuchus Crush, 1984 y Gracilisuchus Romer, 1972 (de Ricqles et al., 2003; Padian
et al.,2004; Lecuona et al., 2019) mostrando que la diversidad de patrones en los tejidos del

hueso es mayor a la esperada.

Entre los Mesoeucrocodylia, la informacion sobre la histologia de los huesos largos
esta enfocada en neosuquios dirosauridos y eusuquios como Susisuchus anatoceps Salisbury
et al., 2003; Leidyosuchus Lambe, 1907; Alligator mississippiensis Daudin, 1801;
Crocodylus Laurenti, 1768; Gavialis gangeticus Gmelin, 1789; Caiman Spix, 1825
(Peabody, 1961; Wink, 1987; Castanet, 1994; Lee, 2004; Schweitzer, 2007; Tumarkin-
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Deratzian, 2007; Klein et al., 2009; Garcia, 2011; Woodward et al., 2011; 2014; Werning,
2013; Andrade y Sayao, 2014; Andrade et al., 2015; 2018; Sayao et al., 2016; Sena et al.,
2018). La presencia de tejido fibrolamelar fue reportada en Crocodylia, sin embargo, estudios
osteohistologicos en cocodrilos actuales muestran una preponderancia del patron de
crecimiento lento (Enlow, 1969; Chabreck y Joanen, 1979; Horner et al., 2001; de Ricqles et
al., 2003; Padian et al., 2004; Tumarkin-Deratzian, 2007; Garcia, 2011; Werning, 2013;
Company y Pereda-Suberbiola, 2017; Andrade ef al., 2018).

En contraposicion, la informacion sobre la osteohistologia de los notosuquios es
limitada y existen pocos estudios en algunas especies (Hill, 2010; Buffrénil ef al., 2015; Cubo
et al., 2017; Sena et al., 2018; Fernandez Dumont et al., 2021). Las inferencias sobre tasas
metabolicas en formas extintas se pueden realizar con base en la microestructura de los
huesos considerando parametros osteoldgicos cuantitativos y cualitativos, como secciones de
osteonas, tamafios de las células, entre otros (Cubo et al., 2020; Legendre et al., 2020).
Recientemente, Cubo ef al. (2020) publicaron un andlisis cuantitativo de la microestructura
del hueso de varios notosuquios, para responder a preguntas sobre su metabolismo y
termorregulacion. Los autores concluyen que, como los neosuquios vivientes, los
notosuquios fueron ectotermos y dado que los arcosauromorfos tempranos fueron
probablemente endotermos (Seymour et al., 2004; Farmer y Sanders, 2010; Legendre et al.,
2016), proponen que la ectotermia fue adquirida secundariamente en el nodo Notosuchia-
Neosuchia. No obstante, las interpretaciones acerca de la presencia de endotermia en reptiles
extintos, inferidas solamente a partir de la organizacién microestructural 6sea han sido
discutidas recientemente (Legendre y Davesne, 2020). Los notosuquios son un grupo
intrigante debido a que son cocodrilos mayormente terrestres con diferentes estilos de vida a
los cocodrilos actuales, y esto se refleja en su particular anatomia (Pol, 2005; Turner, 2006;
Leardi et al., 2015), lamentablemente s6lo existe informacion ostehistologica de Iberosuchus
macrodon (Cubo et al., 2017) y Pepesuchus deiseae (Sena et al., 2018). Recientemente parte
de los resultados obtenidos en esta Tesis Doctoral acerca de la osteohistologia de

Araripesuchus fueron publicados por Fernandez Dumont et al. (2021).

Paleoneurologia. La paleoneurologia estudia principalmente el sistema nervioso craneal y

organos asociados (ej., organos de los sentidos) de los organismos fosiles (ej., Hopson, 1979).
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Este estudio se realiza de manera indirecta debido a que los tejidos blandos se pierden post-
mortem y en general no se preservan en el registro fosil. La evidencia se obtiene a partir del
estudio de los correlatos 6seos vinculados a las estructuras blandas del sistema nervioso (ej.,
encéfalo, organos de los sentidos y nervios; Hopson, 1979). De esta manera la neuroanatomia
craneana de reptiles fosiles se estudia principalmente (y cuando se tiene preservada la
estructura) a partir de reconstrucciones del molde de la caja craneana, o “cranial endocast”,
aunque también se basa en estudios a partir de recesos, canales y surcos que puedan dejar las
estructuras blandas que no estan contenidas en la caja craneana (ej., foramenes y canales en
el dentario y maxilar). Cabe mencionar que, a diferencia de mamiferos y aves, en muchos
reptiles no avianos el encéfalo no rellena completamente la cavidad cerebral (Hopson, 1979).
Esto es una desventaja ya que la informacion en relacion al encéfalo y sus partes suele ser
aproximada. Hay dos tipos de endocast: los naturales, formados cuando el sedimento o
matriz rellena la cavidad craneana, litificdndose; y los artificiales realizados de forma manual
(calcos de latex, siliconas, o yeso) o reconstruidos digitalmente a partir de tomografias
computadas (TC) o microtomografias (mTC). El uso de TC y mTC es una alternativa no
destructiva que se ha estado implementando desde hace muchos afios en estudios
paleoneurolégicos (Paulina-Carabajal, 2015). Los estudios neuroanatémicos detallados
vinculando la morfologia del encéfalo y 6rganos de los sentidos de formas extintas con la de
formas actuales estrechamente emparentadas (de las que se conoce su biologia) nos aportan

una novedosa aproximacion para reconstruir la forma de vida de los fosiles.

El sistema nervioso es el encargado de vincular al organismo con su medio interno y
externo, y de intervenir en gran parte de su metabolismo, reproduccion y ciclos de vida.
Funciona basicamente a partir de un sistema de estimulos percibidos a través de receptores y
respuestas elaboradas, de mayor a menor complejidad. Se divide en Sistema Nervioso Central
(SNC) y Sistema Nervioso Periférico (SNP). El SNC es el lugar donde ocurre el proceso de
elaboracion de respuestas frente al andlisis de los datos que llegan a través de los receptores
generales y especiales, tanto somaticos como viscerales que constituyen el SNP. Esta
compuesto por el encéfalo que se ubica dentro del craneo y la médula que corre a lo largo de
la columna vertebral. EI SNP es el encargado de conectar y transmitir los estimulos y
respuestas desde y hacia el SNC. Estd compuesto por nervios que son el conjunto de fibras

de neuronas que corren por fuera del SNC y cuyos cuerpos neuronales estdn generalmente
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alojados en ganglios. Estos nervios se dividen en nervios craneales que conectan con el

encéfalo, y nervios espinales o raquideos que conectan con la médula (Liem, ef al., 2001).

El encéfalo se encuentra dividido en tres vesiculas delimitadas por constricciones:
prosencéfalo (o encéfalo anterior), mesencéfalo (o encéfalo medio) y rombencéfalo (o
encéfalo posterior, ver Fig. IV.1, Romer, 1956; Hopson, 1979, Kardong, 2007). El
prosencéfalo se divide en telencéfalo y diencéfalo. El telencéfalo estd formado por los
hemisferios cerebrales, pares, y se proyecta anteriormente formando los tractos y bulbos
olfatorios. El diencéfalo se proyecta ventrolateralmente formando los tractos Opticos (que se
disponen contralateralmente formando un quiasma) y ventralmente formando Ia
neurohipoéfisis (porcion anterior de la glandula pituitaria o hipdfisis) y en muchos grupos
también se proyecta dorsalmente formando la epifisis y el 6rgano pineal. El prosencéfalo se
relaciona tempranamente con el sentido del olfato y el gusto. Ademas, es un importante
centro de integracion sensorial motor (especialmente en mamiferos), ritmos circadianos y
reguladores del sistema nervioso autonomo. El mesencéfalo es indiviso. Se proyecta
laterodorsalmente en un par de 16bulos Opticos los cuales estan relacionados con estimulos
visuales y funciona como un importante centro de integracion en gnatostomados no
mamiferos. Finalmente, el rombencéfalo se diferencia en un metencéfalo o cerebelo anterior
y dorsal y un mielencéfalo o médula oblonga, de estructura similar a la médula espinal
terminando a la altura del foramen magno. El rombencéfalo est4 relacionado con el sentido

auditivo, el equilibrio y la homeostasis (Kardong, 2007).

En amniotas los nervios craneales (NC) son doce pares. El NC 0 (terminal) y el I
(olfatorio) contactan con los bulbos olfatorios. El tracto 6ptico, o “NC II”” se encuentra por
delante de la hipofisis y de los nacleos del NC III (oculomotor); en el limite entre y
mesencéfalo y mielencéfalo se encuentran los ntcleos del NC IV (troclear) y posterior a éste,
en el mielencéfalo, los nucleos de los NC V (trigémino), VI (abducens), VII (facial), el NC
VIII (estato-acustico), IX (glosofaringeo), X (vago), XI (accesorio) y XII (hipogloso); el NC

VIII se encuentra relacionado con el oido interno (Schwab, 1979).

En los tetrapodos, el sentido del olfato es muy usado para localizar comida y para
comunicacion entre individuos de la misma especie (Zelenitsky et al., 2009; 2011). Esta

integrado por quimioreceptores que se ubican en parte del epitelio nasal u olfativo y contactan
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a través de los bulbos y el tracto olfatorio con nucleos integradores ubicados en el
prosencéfalo del SNC, de esta manera, los bulbos olfatorios decodifican la informacién
sensorial del NC I para luego enviarla al cerebro a través del tracto olfatorio (Kardong, 2007).
Usualmente lo que se puede reconstruir a partir de los recesos 0seos craneales son los bulbos
y el tracto olfatorio que se encuentran marcados dorsalmente en el frontal. A partir de su
reconstruccion se puede inferir la capacidad o rango de olfacion (Bang y Cobb, 1968; Cobb,
1960; Zelenitsky et al., 2009, 2011). El rango de olfacién es un cociente entre el largo
anteroposterior de los bulbos olfatorios y los hemisferios cerebrales multiplicado por 100

(Bang y Cobb, 1968; Cobb, 1960; Zelenitsky et al., 2009, 2011).

Otra estructura sensorial vinculada estrechamente con el SNC que brinda importante
informacion biologica de los organismos es el oido interno. Este se aloja en el laberinto 6seo
excavado dentro de los huesos perioticos (osificaciones de la capsula Otica embrionaria
cartilaginosa), y esta formado por un laberinto membranoso que se divide en una porcion
vestibular y una lagena (enrollada en una cdclea en mamiferos). A partir de las
reconstrucciones del laberinto 6seo se puede inferir la anatomia del laberinto membranoso.
El oido interno es un organo sensorial vinculado a la percepcién acustica y el equilibrio y
compuesto por un conjunto de fibras nerviosas sensoriales (que forman el NC VIII) y tejidos
receptores asociados. Los receptores del equilibrio se encuentran en el vestibulo en porciones
discretas denominadas saculo y utriculo, ampulas (anterior, lateral y posterior) y canales
semicirculares anterior (CSA) posterior (CSP) y lateral (CSL). El CSA y el CSP son
verticales, y en general en cocodrilos tienden a formar un dngulo de 90°. La lagena se
proyecta a partir del saculo y la region ventral a la ventana oval, tapizada por el epitelio
auditivo. Cuanto mas larga y desarrollada es la lagena, mayor es la capacidad de audicion de

los organismos (Kardong, 2007).

Mas adelante se presentaran las descripciones realizadas a partir de reconstrucciones
digitales del encéfalo, elaboradas en dos ejemplares de Araripesuchus buitreraensis, donde
se hard mencion a los NC que fueron identificados, ademas de parte del oido interno de uno
de los ejemplares (MPCA PV 243). En cuanto al sistema circulatorio craneal, solo fue posible
reconstruir la arteria carétida cerebral, ya que deja su correlato 6seo en el craneo a través de

surcos y foramenes.
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En este Capitulo se analizan la paleohistologia y paleoneurologia de las especies
de Araripesuchus aqui reconocidas para el Area Paleontologica de La Buitrera
(Araripesuchus buitreraensis 'y Araripesuchus n. sp.). Finalmente, con base en estos
resultados se discuten algunos aspectos de la paleobiologia de estas especies relacionados
con la ontogenia y variacion individual, dinamica de crecimiento y paleoneurologia asociada

a distintos habitos de vida.

IV-1. Ontogenia y variacion individual

A partir del estudio anatdmico comparativo realizado en el Capitulo II se observo la
presencia de variacion morfologica, principalmente en el craneo, entre los especimenes
registrados en el Area Paleontologica de La Buitrera (Fig. IV-1.1). Estas diferencias
macroanatomicas se cualificaron en una serie de caracteres que se enumeran y se discuten a
continuacion. En relacion al tamaio corporal de los distintos especimenes también se observo
la presencia de una gran disparidad en la muestra, por lo que se estim6 el tamafio corporal
para los distintos individuos estudiados (ver item Tamafio corporal, en el presente Capitulo).
Estas diferencias de tamafios corporales fueron consideradas a priori vinculadas con distintos
estadios ontogenéticos posteclosionales. No obstante, esta hipdtesis fue testeada mediante
esqueletocronologia (ver items Osteohistologia y dindmica de crecimiento y Discusion, en el

presente Capitulo).

IV-1.1. Caracteres cualitativos variables entre especimenes que podrian
corresponder a variacion ontogenética o individual

Ornamentacion. Hay notables cambios en la ornamentacion de los huesos craneales,
mayormente en la profundidad de los hoyos y surcos. Los especimenes de mayor tamafio
(MPCA PV 242, 243, 513, 610) presentan una ornamentaciéon con mayor densidad y
profundidad de hoyos y surcos (Fig. IV-1.1.1A) en contraposicion con especimenes de menor
tamafio (MPCA PV 515y 259) que presentan huesos de apariencia menos ornamentada (Fig.
IV-1.1.1B). Cabe destacar que, a pesar de ser de tamafios menores, los craneos de

Araripesuchus n. sp. (MPCA PV 376 y 545) presentan ornamentacion abundante. En
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cocodrilos actuales, las dimensiones de los hoyos aumentan durante la ontogenia y parece ser
proporcional al tamafio del animal (de Buffrénil, 1982: 157). Si bien a priori la diferencia en
cuanto a la ornamentacion presente en los especimenes de La Buitrera es considerada
vinculada probablemente a ontogenia, esta hipotesis es discutida en el presente Capitulo con

base en evidencia osteohistologica.

Contorno del hocico. El contorno del hocico también varia entre los diferentes especimenes,
siendo mas lateromedialmente expandido y convexo en los especimenes con craneo de mayor
tamafio (ej., en MPCA PV 242). En especimenes de menor tamafio, como MPCA PV 515,
en cambio, el hocico es mas angosto y de contorno mas triangular (puntiagudo; Fig. IV-
1.1.2). La expansion de la region anterior del hocico en los especimenes de mayor tamafio
estaria relacionada al desarrollo de un drea abultada en los margenes laterales del maxilar al
nivel del diente caniniforme. El didmetro de este diente (inferido a partir del didmetro del
alvéolo cuando el diente no se preserva) es mayor en ejemplares de mayor tamafio, por lo

que pareceria incrementar durante la ontogenia (ver Discusion en el presente Capitulo).

Diente caniniforme. Este diente estd preservado en algunos especimenes de distinto tamafio.
Cuando estd completo (ej., MPCA PV 515 y MPCA PV 610, Fig. IV-1.1.3) se observa que
es alargado dorsoventralmente, excediendo en extension el margen ventral del dentario
cuando la mandibula estd en oclusion. La forma de la corona de este diente varia levemente
en la muestra observada: en MPCA PV 515 (de 9cm, aproximadamente) es puntiagudo, casi
recto y en MPCA PV 610 (de 13cm, aproximadamente) es mas robusto y posteriormente

curvado.

Crestas de anclaje muscular. Las crestas para el agarre de los musculos aductores
mandibulares se encuentran mas desarrolladas en ejemplares de mayor tamafio. De esta
manera, en el ejemplar MPCA PV 242 (Fig. IV-1.1.4) las crestas de la superficie ventral del
cuadrado (cresta “A” y “B” o crista pseudotuberalis) y la de la superficie lateral del angular,
para la insercion del M. pterygoideus ventralis, se encuentran bien marcadas. lordansky
(1973) opina que el desarrollo de las crestas del cuadrado en cocodrilos actuales varia
ontogenéticamente, siendo mas desarrolladas en especimenes adultos y lisa o ausente en

juveniles y especimenes pequeiios.
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Foramen premaxilar-maxilar. El foramen premaxilar-maxilar es alargado con un margen
anterior recto y abierto ventralmente en especimenes de menor tamafio como MPCA PV 515
y 259, pero es circular en especimenes mayor tamafio, una condicién también encontrada en
otros uruguaysuquidos, como en MPCA PV 243 y 610 (aunque en este Gltimo caso tiene rota
la porcion ventral, Fig. IV-1.1.5). La relacion del contorno de este foramen con la ontogenia

es discutida en el presente Capitulo.

Contacto maxilar-yugal. En el espécimen mas pequefio (y probablemente juvenil) MPCA
PV 259 el maxilar contacta al yugal, pero sin sobreponerse a éste (Fig. IV-1.1.6). Este
ejemplar, no ha podido ser referido a ninguno de los dos taxones reconocidos para La Buitrera
por tratarse probablemente de un ejemplar juvenil muy temprano y no preserva sectores
diagndsticos como la parte posterior craneana (ver Discusion). En estadios mas avanzados el

maxilar se sobrepone al yugal en vista lateral a nivel del contacto maxilar-yugal.

Forma de la sutura maxilo-palatina en vista ventral. La forma de esta sutura varia entre
especimenes independientemente del tamafio. En MPCA PV 242 y MPCA PV 610 este
contacto es cuadrangular y el proceso anterior del palatino es ancho; en MPCA PV 243 y en
el holotipo el proceso anterior del palatino tiene forma de corazén y es proporcionalmente

mas angosto (Fig. IV-1.1.7).

Concavidad del septo coanal. Al igual que la condicion anterior, la concavidad del septo
coanal varia en la muestra analizada independientemente del tamafio de los especimenes. De
esta manera en MPCA PV 242 y el holotipo este septo es menos concavo que en MPCA PV
243 (Fig. IV-1.1.8).

Foramen intermandibularis oralis. En la mayoria de los especimenes de La Buitrera
estudiados (y al igual que en otros uruguaysuquidos) este foramen abre en la cara medial del
esplenial, cerca de la pequefia protuberancia, “peg”, que forma el hueso inmediatamente
posterior a la sinfisis. Este foramen es de posicion levemente mas posterior en MPCA PV

515 (Fig. IV-1.1.9).
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IV-1.2. Tamafio corporal

Para analizar y discutir los distintos aspectos tratados en este Capitulo (ontogenia y
variacion individual, inferencias paleobiologicas basadas en paleohistologia y
paleoneurologia) se estim¢é el tamafio corporal de los especimenes estudiados. Para esto se
consideraron diferentes ecuaciones basadas tanto en medidas craneanas (Farlow et al., 2005;
Therrien y Henderson, 2007) como del estilopodio (Scott, 1990; Campione y Evans, 2012),
las cuales estan ajustadas con base en tetrapodos actuales. Debido a que no todos los
ejemplares preservan craneo y postcraneo, en esta Tesis Doctoral se utilizaron cuatro

ecuaciones:
Ecuaciones basadas en medidas del estilopodio.

- Ecuacion de Campioni y Evans (2012). En esta ecuacion el indice de masa corporal
(MC) se estima basandose en la circunferencia del eje medio del estilopodio con una ecuacion

utilizada en tetrdpodos cuadrupedos y por lo tanto con medidas del humero y el fémur:
log MC= 2,754*log CH+F -1,097 (donde C=circunferencia, H=hiimero y F=fémur).

Dado que en ningun caso se preservaron ambos estilopodio anterior y posterior, se

modifico la ecuacion de la siguiente manera:
log MC= 2,754*log CH*2 -1,097 (si solo hay hiimero)
o log MC=2,754*log CF*2 -1,097 (si s6lo hay fémur)

- Ecuacién de Scott (1990), en esta ecuacion el indice de MC se estima con base en

la seccidon del humero, en donde:

logMC=2,4937*log DAPH + 0,876; donde DAPH= diametro anteroposterior del

hamero.

Ecuaciones basadas en medidas del craneo.
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- Ecuacion de Therrien y Henderson (2007), en esta ecuacion, ajustada con base en
dinosarios, el indice de MC se estima basandose en el largo total del craneo desde el extremo

mas anterior del hocico hasta el extremo mas posterior de la regidon occipital:
MC=1,00419%103-6022* logL.C+3.4426) donde LC es largo de craneo medido en metros.

- Ecuacién de Farlow et al. (2005) en esta ecuacion, ajustada con base en cocodrilos
actuales (Alligator mississippiensis), el indice de MC se estima basandose en el largo total
del craneo desde el extremo mas anterior del hocico hasta el extremo mas posterior de la

region occipital:

log MC= (logL.C*3,48)-6,97, donde LC es el largo del craneo medido en milimetros

Resultados de tamaiios corporales. Como se puede observar en la Tabla 3, los valores de
tamafios corporales calculados a partir de las cuatro ecuaciones varian. La mayor diferencia
entre los valores de MC se observa entre aquellos calculados con la ecuacion de Campione y
Evans (2012) vs el resto de las ecuaciones. En todos los casos la MC calculada teniendo en
cuenta el didmetro del humero y del fémur dio como resultado valores mayores (con
diferencias aproximadas entre 5 y 10 kg) con respecto a los otros valores, calculados para un
mismo espécimen. Mdas aln, estos valores fueron mayores cuando la MC fue calculada con
medidas del fémur. Estas diferencias entre valores pueden deberse al hecho de que, debido a
que en ningln espécimen se cuenta con ambos, himero y fémur, el ajuste de la férmula de
Campione y Evans (ej., en ausencia de hiimero, considerar el didmetro de fémur x 2), da
como resultado valores de MC sobreestimados. En este sentido cabe mencionar que el
diametro del fémur generalmente es mayor al del humero en cocodrilos. En el caso de los
valores de MC calculados segtn la formula de Scott (1990), estos fueron mas cercanos a los
resultados que contemplan medidas del largo del craneo (ej., ver valores para MPCA PV 243

en Tabla 3).

El valor de MC mayor fue encontrado para el espécimen de Araripesuchus
buitreraensis MPCA PV 242, con una MC estimada entre 17kg (ecuacion de Campione y
Evans, 2012) y de 10-5, 4kg (resto de las ecuaciones). Los valores de MC estimados a partir
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de la longitud del craneo arrojaron los siguientes resultados: que los especimenes de
Araripesuchus buitreraensis son de mayor tamano que los de Araripesuchus n. sp.,
presentando un rango de entre 0,98kg a 7,12kg para Araripesuchus buitreraensis y 0,45kg a
0,98kg para Araripesuchus n. sp. Cabe aclarar que la MC del espécimen de 4. buitreraensis
MPCA PV 513 fue estimado tinicamente utilizando valores del estilopodio ya que su craneo

se encuentra muy fragmentado.

IV-2. Osteohistologia y dinamica de crecimiento

Con el proposito de determinar estadios ontogenéticos y de interpretar la dindmica de
crecimiento de los ejemplares de Araripesuchus registrados en el area de La Buitrera, se
realiz6 un estudio osteohistologico. Ademas de contribuir al conocimiento de la variabilidad
osteohistologica presente en los uruguaystquidos y en los notosuquios en general, en este
Capitulo se pretende arrojar una mayor claridad en cuanto a si las diferencias
macroanatomicas observadas entre los individuos estudiados se deben a plasticidad

fenotipica, dimorfismo sexual u ontogenia (ver Objetivo 4 e Hipdtesis 2, en el Capitulo I).

Para esto se analizd un total de cuatro elementos estilopodiales, un fémur y dos
huimeros de la especie Araripesuchus buitreraensis (MPCA PV 242,243 y 513) y un humero
de Araripesuchus n. sp. (MPCA PV 545), siguiendo el protocolo que se detalla a
continuacion. De cada hueso fue tomada una muestra (fragmento del hueso cortado
transversalmente) de Smm de espesor aproximadamente. Para evitar roturas de los extremos
proximal y/o distal al corte, estos fueron protegidos con masilla. Dado que esta es una técnica
muy invasiva, con el objetivo de no perder informacién anatomica del hueso original,
previamente a esto se realizaron moldes de silicona del elemento completo y luego una copia
en resina del fragmento extraido, la cual fue agregada al hueso original. Esta tarea fue
realizada en el Laboratorio de Preparacion Técnica de la FHN por el Técnico Javier Leonardo
Pazo. Luego, las muestras fueron embebidas en resina epoxy generando cubos. Estos cubos
fueron transversalmente cortados usando una sierra de diamante y luego pulidos con polvo
de carburo de silicio. La preparacion de las secciones se llevo a cabo en el Laboratorio de

Paleohistologia del MPCA por la Dra. Maria Eugenia Pereyra. Los planos de corte se
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realizaron en la circunferencia minima de la diafisis que es el lugar donde se preserva la
mayor informacién de crecimiento (segun Nakajima et al., 2014; Fig. IV-2.1).
Desafortunadamente, la circunferencia minima de la diafisis en MPCA PV 545 no se
preservo, por lo cual, en este caso el corte se hizo lo mas cerca posible a esa region (distal a
la cresta deltopectoral). Los especimenes fueron preparados usando el procedimiento
estandar para huesos sin calcificar (Chinsamy y Raath, 1992; Cerda ef al. 2020). Los cortes
fueron examinados en el INREMI usando microscopio petrografico (Nikon Optiphot-Pol
255884) con filtros de luz transmitida, luz polarizada (530nm) y lambda 1/4 para aumentar
la birrefringencia, usando magnificaciones de 4X, 10X y 20X. Se tomaron imagenes con una
camara digital Smartphone Samsung S6 edge. Los cortes fueron medidos usando ImageJ

(Rasband, 2003).

Para estimar la edad minima de cada individuo se us6 el método de
esqueletocronologia, el cual se basa en la presencia de marcas de crecimiento ciclico en la
corteza Osea (“lines of arrested growth” LAGs y/o annuli; Curtin ef al., 2008; Hugi y
Sanchez-Villagra, 2012; Woodward et al., 2014). Este método asume que cada LAG es anual
y por lo tanto cada linea representa un ano de vida en el individuo. Los LAGs fueron
identificados y contados desde la cavidad perimedular al margen subperiosteal. En algunos
casos las marcas no se ven completas en toda la circunferencia ya que fueron reabsorbidas
por la expansion medular o fueron alteradas diagenéticamente. Debido a esto, se considero
el maximo niimero de LAGs observados para estimar la edad y se reconstruyeron cada marca

de crecimiento para medir la tasa de crecimiento de cada individuo (Fig. IV-2.2)

Para analizar las tasas de crecimiento se debe tener en cuenta que el crecimiento de
un hueso es un proceso dinamico de reabsorcion y depositacion de tejido, por lo que el
centroide de este hueso se mueve a lo largo de su desarrollo. Debido a esto, el centroide fue
calculado en base al perimetro de la primera marca de crecimiento observada con la funcion
de perimetro de ImageJ (Rasband, 2003). Este calculo se realiz6 dividiendo el area
transversal en cuatro secciones, numeradas del 1 al 4 como sigue: 1-anterior, 2-medial, 3-
posterior, 4-lateral (Fig. IV-2.2, Tabla 4). La tasa de crecimiento por afio y diario entre cada

LAG fue medido siguiendo a Woodward et al. (2014). Para la medicion de la tasa de
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crecimiento diario se considerd que un afio en el Cretacico Tardio probablemente tenia 370

dias (Berry y Barker, 1968).

IV-2.1. Microestructura o6sea del estilopodio de Araripesuchus buitreraensis y
Araripesuchus n. sp.

En esta seccion se describe brevemente la osteohistologia de los especimenes
analizados. Los cortes presentan una matriz pseudolamelar/lamelar pobremente
vascularizada con una distancia relativa de las marcas de crecimiento que va decreciendo
desde el interior hacia la corteza externa (Fig. IV-2.1.1 y 2). La cavidad medular en los
himeros ocupa entre un 26% (en MPCA PV 243) y un 16% (en MPCA PV 513) y en el caso
del fémur de MPCA PV 242 ocupa un 24%. Las lagunas de osteocitos tienen en su mayoria
aspecto aplanado con canales vasculares orientados longitudinal y radialmente. Se observan
cavidades de reabsorcion en la corteza media de MPCA PV 242 y en el area anterior de
MPCA PV 243. Hay capa circunferencial interna en MPCA PV 242, 243 y 513 y fibras de
Sharpey en MPCA PV 242 (4rea posterior y lateral), 513 y 545 (4rea media). Asimismo, en
la corteza media del fémur de MPCA PV 242 y la corteza externa del humero de MPCA PV
243 se observo un cambio abrupto de la depositacion 6sea durante un periodo de tiempo (ver
mas adelante para discusion sobre su origen), con un tejido similar al entretejido donde las
fibras intrinsecas tienen orientacion diferente, mayormente desorganizada y hay abundante
vascularizacion e incluso osteonas I. Esto podria estar vinculado a periodos de crecimiento

acelerado (ver Discusion).

Como fue mencionado anteriormente se realizdé un conteo de LAGs, estos numeros
indicarian la edad minima que tenia el espécimen antes de su muerte. En MPCA PV 242 no
fue posible cuantificar el nimero de LAGs, debido al patrén estratificado de la matriz; en
MPCA PV 243 se contabilizaron 4 LAGs; en MPCA PV 513 entre 12 y 20 y en MPCA PV

545 se reconocieron 15 LAGs.

Cabe aclarar que en ninguno de los especimenes estudiados se reconocio la presencia
de un Sistema Fundamental Externo (SFE, Cormack, 1987). En algunos vertebrados con

crecimiento asintético (ej. mamiferos, tortugas, lagartos, y arcosaurios), la madurez somatica
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o cese del crecimiento, estd histolégicamente revelado por un tejido lamelar avascular, con
un gradual decrecimiento de la distancia entre LAGs en la corteza externa (SFE, Cormack,

1987; Ponton et al., 2004; Klein et al., 2009; Woodward et al., 2011; Andrade y Sayao, 2014).

IV-2.2. Edad y dinamica de crecimiento de las especies de La Buitrera

Con base en el conteo de LAGs se calcularon las tasas de crecimiento anuales para
cada uno de los especimenes analizados (ver Tabla 4). Estas arrojaron un maximo
crecimiento de 0,284mm al afio en MPCA PV 243 y un minimo de 0,023mm al afio en MPCA
PV 513, las cuales a su vez resultan bajas comparadas con cocodrilos actuales (ver
Discusion). A partir del célculo de las tasas de crecimiento se reconstruyeron las curvas de
crecimiento de cada uno de los individuos (curvas acumuladas), las cuales resultaron ser
sigmoidales (Fig. IV-2.2.1A, C y E). Al igual que otros vertebrados, los arcosaurios actuales
tienen tasas de crecimiento mas altas en los estadios mas tempranos de su desarrollo las que
decrecen gradualmente a lo largo de su ontogenia (Nagy, 2000; Brown et al. 2005). Esta

dinamica de crecimiento se observa en los especimenes estudiados de Araripesuchus.

Complementariamente, se calculo la variacion de las tasas de crecimiento anuales a
lo largo de la vida de cada individuo (Fig.IV-2.2.1B, D y F). En general, la presencia de un
cambio abrupto en la curva de crecimiento de un individuo es interpretado como el momento
aproximado donde éste alcanza la madurez sexual (Waskow y Mateus, 2017). En reptiles,
este evento puede ser visualizado por un cambio mayor y abrupto de las tasas de crecimiento
las cuales son altas antes de la madurez sexual y bajas y constantes luego de este evento.
Cabe destacar que en cocodrilos actuales las hembras y los machos alcanzan la madurez
sexual a diferentes edades (ej. Caiman latirostris Daudin, 1802, Alligator mississippiensis,
Paleosuchus trigonatus, Magnusson et al., 1989; Magnusson y Lima, 1991; Moulton et al.,
1999; Lance, 2003). Los caimanes alcanzan su madurez sexual entre los 9 y 13 afios (Caiman)
y los machos de Paleosuchus trigonatus Schneider, 1801 a los 20 aproximadamente (Farias
et al.,2013; Grigg y Kirshner, 2015). A partir de los resultados aqui obtenidos se estim6 que
la edad minima a la cual Araripesuchus habria alcanzado la madurez sexual habria sido entre

los 8 (en MPCA PV 545) y los 13 anos (MPCA PV 513, Fig. [IV-2.2.1D y F).

Con base en la edad minima y a la madurez sexual calculadas, y para analizar la

variacion morfoldgica ontogenética presente en la muestra, se establecieron dos estadios
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ontogenéticos aproximados dentro del rango “juvenil-subadulto”. El primer estadio aqui
llamado “juvenil”, estaria representado por individuos que no habrian alcanzado la madurez
sexual y que en esta muestra comprende especimenes de Araripesuchus buitreraensis con
edades que varian entre los 4 y los 13 afios aproximadamente (MPCA PV 243). El segundo
estadio aqui llamado “subadulto” estaria representado por individuos maduros sexualmente
pero que no habrian alcanzado la madurez somadtica, y que en esta muestra comprende
especimenes de 4. buitreraensis con edades minimas de 20 afios (MPCA PV 242 y MPCA
PV 513) y Araripesuchus n. sp. con una edad minima de 15 afios (MPCA PV 545). Como
fue mencionado anteriormente, ningiin espécimen estudiado presentdé un SFE en la corteza
externa, por lo tanto, no se consideran somaticamente maduros. Esto estd también soportado
por la presencia de espacios de reabsorcion distribuidos en la corteza interna de MPCA PV
242 y 243, los cuales indican una expansion medular activa al momento de la muerte del
animal. Ademas, al observar los hiimeros a través de lupa binocular se vieron una serie de
estrias cerca de la epifisis distal; esto podria estar relacionado a la presencia de cartilago,
indicando a su vez que ninguno de estos especimenes habia terminado ain su crecimiento. A
pesar de ello, en MPCA PV 242 y en 513 hay un decrecimiento de la densidad vascular y la
distancia entre LAGs en la corteza externa (Fig. IV-2.1.1D y IV-2.1.2D), lo cual se refleja en
la meseta de la curva de crecimiento de MPCA PV 513 (Fig. 1V-2.2.1D). Esta
extremadamente baja tasa de crecimiento al final de la curva podria estar indicando que

ambos especimenes estaban cercanos a la madurez somatica al momento de su muerte.

En MPCA PV 242 y 243, se observo un patrén inusual de depositacion de hueso (Fig.
IV-2.1.1E e I). Este patron es radicalmente diferente al resto de la matriz y se localiza a la
misma distancia del centroide en ambos casos. El grosor de este tejido en el humero de
MPCA PV 243 es de alrededor de 0,53mm. Si se considera que este tejido habria sido
depositado durante un afio y teniendo en cuenta que la cantidad de dias por afio estimada para
el Cretacico es de 370, la depositacién de este hueso habria sucedido a un ritmo de 1,4
um/dia. Este valor es similar a las tasas de depositacion rapida reportadas para un tejido
entretejido (0,4 pm/dia - 5 um/dia; de Ricqes et al., 1991). Cabe mencionar que el tejido
fibrolamelar o entretejido estd también presente en varios pseudosuquios no crocodyliformes
extintos, en neosuquios y en los notosuquios Pepesuchus deiseae e Iberosuchus macrodon

(Tumarkin-Deratzian, 2007; Woodward et al., 2014; Andrade et al., 2018; Cubo et al., 2017,
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Sena et al., 2018). Entre los notosuquios se han observado algunas diferencias en los patrones
de tejidos de crecimiento rapido. En la metafisis proximal del fémur de Iberosuchus
macrodon y en la didfisis del himero (MPCA PV 243) y el fémur (MPCA PV 242) de
Araripesuchus buitreraensis, este tejido interrumpe la matriz predominante de hueso de
fibras paralelas y muestra una predominancia de fibras con arreglo radial (“un tejido radial”
siguiendo a Cubo et al., 2017). Por otro lado, la tibia de Pepesuchus deiseae exhibe tejido
fibrolamelar plexiforme en la corteza interna del hueso seguido de tejido con fibras paralelas
en la corteza externa. El tejido fibrolamelar es también caracteristico de otros Crocodylia
(Tumarkin-Deratzian, 2007) y las interpretaciones con éste relacionadas seran discutidas en

el item Discusion en el presente Capitulo.

IV-3. Paleoneurologia y agudeza sensorial

Como fue indicado en el Capitulo I, Materiales y Métodologias, se procedio a la
reconstruccion digital del molde endocraneano de los especimenes MPCA PV 242
(subadulto) y MPCA PV 243 (juvenil) de Araripesuchus buitreraensis basado en Tografias
Computadas (TC). Aqui se presenta una descripcion comparada del molde endocraneano del
encéfalo de ambos especimenes y del oido interno del Unico espécimen donde este se
preserva (Fig. IV-3.1y 2, las medidas estan expresadas en la Tabla 5). Si bien esta descripcion
esta basada en los moldes en los que se alojaban las estructuras blandas, en algunas partes se
hara referencia a estas estructuras blandas en si a fin de hacer mas fluida la lectura. Ademas,
se realizaron comparaciones con moldes naturales de otros ejemplares de Araripesuchus
(MPCA PV 259 y MPCA PV 376). Como ya se menciono, el encéfalo de los cocodrilos no
ocupa completamente la cavidad endocraneana, a diferencia de lo que sucede en aves,
serpientes y mamiferos. Al cambiar la forma general del encéfalo en la ontogenia, se observa
que, en juveniles, con una forma en “S”, ocupa casi un 95% del espacio endocraneano y en
adultos, con un contorno en general mas horizontal, ocupa un 29% (Jirak y Janacek, 2017).
De todas formas, el receso del tracto y bulbos olfatorios en el frontal, el laberinto endoseo en
la capsula otica y el sector posterior de la caja craneana que contiene al encéfalo posterior,
son los sectores que mas se ajustan a la forma y volumen de los tejidos blandos que alojan,

reflejando su forma general y tamafio relativo (Watanabe et al., 2019; Hu et al., 2020).
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Como resultado se observa que el molde endocraneano del espécimen MPCA PV
242, el cual corresponde a un individuo subadulto de tamafio grande, preserva gran parte del
rombencéfalo junto con el tracto y los bulbos olfatorios del prosencéfalo. El encéfalo es
alargado, de unos 77,59mm aproximadamente, con una morfologia sigmoidal en vista lateral
(Fig. IV-3.1) que presenta un angulo entre el encéfalo anterior y el medio de 153° y entre el
encéfalo medio y el posterior de 162°. Los bulbos olfatorios son conspicuos, ovales y
alargados, con su sector mds ancho midiendo 10,48mm. Estos bulbos no presentan una
marcada separacion por un surco medial como si se observa en otros especimenes de menor
tamafio. El tracto olfatorio es corto, midiendo anteroposteriormente 29mm y con un ancho
dorsal en su sector medio de casi la mitad del ancho dorsal de los bulbos. La region del
prosencéfalo posterior al tracto olfatorio y la region del mesencéfalo (16bulos opticos) no
pudo ser reconstruida debido a que este espécimen no preserva los lateroesfenoides ni la
porcion mas anterior del basiesfenoides, esta region fue interpretada siguiendo la
reconstruccion del holotipo de 4. buitreraensis disponible en Barrios (2021) para propodsitos
visuales. El sector correspondiente del metencéfalo se encuentra aplastado por lo cual se ve
mas plano ventralmente de lo que se observa en otros especimenes (holotipo y MPCA PV
243), el ancho aproximado de esta zona es de 10,07mm. En la porcion mas ventral de la
region cerebelar, anterior a la constriccion vestibular, se observa un receso flocular (floculo)
conspicuo de ambos lados. Se reconoce claramente la constriccion vestibular correspondiente
a la eminencia vestibular de la capsula Optica, esta zona tiene una morfologia triangular en
vista dorsal y lateral. Con respecto al oido interno el laberinto enddseo se encuentra mal
preservado y no ha podido ser reconstruido para una correcta identificacion de las partes. No
obstante, se puede inferir que la region vestibular correspondiente a los canales
semicirculares seria de 7,9mm de alto y 6,55 mm de ancho, y el dngulo entre el CSA y CSP

seria de 91° aproximadamente.

El molde endocraneano del espécimen MPCA PV 243 presenta deformacion
dorsoventral, pero fue posible reconstruir todas las regiones del encéfalo (anterior, medio y
posterior) e inclusive parte del oido interno izquierdo (Fig. IV-3.2). Este material, como ya
se menciond, corresponde a un individuo juvenil de mediano tamafio. El encéfalo en vista
lateral, es alargado, de unos 63,64mm aproximadamente, con una morfologia sigmoidal en

vista lateral. Presenta un dngulo entre el encéfalo anterior y medio de 153° y entre el encéfalo
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medio y posterior de 166°. Los bulbos olfatorios son anchos (de unos 9,41mm en su sector
medio), desarrollados, ovalados y separados por un surco medio marcado. El tracto olfatorio
es relativamente corto, midiendo un largo de 30,12mm, casi el mismo largo que MPCA PV
242, con un ancho en su sector medio de casi la mitad del ancho de los bulbos. En este
ejemplar se observa una mayor inclinacion ventral de los bulbos y tracto olfatorio que el

observado en MPCA PV 242.

Los hemisferios cerebrales no presentan gran desarrollo dorsoventral como el
reportado para el holotipo de esta especie (Barrios, 2021), aunque su desarrollo lateral es
similar a éste. Estos hemisferios en vista dorsal tienen contorno ovalado y en vista lateral
presentan una leve inclinacion anteroventral. Ventralmente, se encuentra una alargada y
ovalada hipofisis dirigida posteroventralmente, teniendo un largo anteroposterior de casi la
mitad del largo de los hemisferios. En el mesencéfalo no se pudieron reconocer con claridad
los 16bulos opticos. Esta parte del encéfalo es corta anteroposteriormente y con un ancho
similar al del rombencéfalo. En el rombencéfalo, por delante de la constriccion vestibular, se
reconoce un floculo conspicuo. La constriccion vestibular tiene una morfologia triangular en
vista dorsal y lateral. El mielencéfalo por detras de la region vestibular es corta y lateral a
éste se observa el canal para el paso de los nervios de lo que aqui se interpreta como los NC

IX, X y XL

El ejemplar MPCA PV 259, que corresponde posiblemente a uno de los primeros
estadios posteclosionales del desarrollo de un Araripesuchus sp. conserva el molde natural
de los bulbos olfatorios (Fig. IV-3.3). Estas estructuras son mas anchas anteriormente y se
hacen mas angostas posteriormente, teniendo, en vista dorsal una forma general de “gota”.
Poseen un largo anteroposterior de 0,52mm y un ancho maximo de 0,4mm. Ambos bulbos
olfatorios bien separados en la linea media por un surco medio bien marcado entre ellos,
similar a lo observado en el espécimen juvenil MPCA PV 243 y diferente a MPCA PV 242.
Solo se preservo el sector anterior del tracto olfatorio que es levemente mas angosto que los

bulbos.

En el molde endocraneano de MPCA PV 376, perteneciente al espécimen
Araripesuchus n. sp. se preserva el molde interno de la caja craneana: hemisferios cerebrales,

tracto y bulbos olfatorios (Fig. IV-3.4). Los bulbos tienen un ancho de 0,73mm y un largo
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levemente mayor al largo del tracto olfatorio (0,93mm) en su sector medio, son alargados
anteroposteriormente y desarrollados, separados en todo su largo por un surco medio
marcado. Por detrés, el tracto casi no se angosta, excepto levemente en el medio y tiene un
largo anteroposterior de 0,9mm. En vista lateral los bulbos y los hemisferios cerebrales estan
ubicados a la misma altura. Estos hemisferios en vista dorsal tienen contorno ovalado con un

ancho de casi 1,6mm y un largo de 1,1mm.

Con respecto a los NC, estos pudieron ser reconstruidos en parte en el espécimen
MPCA PV 243 (Fig. IV-3.2 en amarillo). Si bien el material se encuentra fragmentado
internamente a nivel de los canales y recesos que permitirian seguir el recorrido de los
nervios, se pudieron reconstruir parte de los mismos. A la altura de los hemisferios cerebrales,
en vista ventral se puede observar la salida del “NC” II (quiasma 6ptico). Lateral a la hip6fisis
se pudo reconstruir parte del NC V aqui interpretado como parte de la rama V; (oftadlmica) la
cual se puede seguir levemente a la altura del mesencéfalo. Esta rama en Araripesuchus 'y
otros notosuquios como Notosuchus, corre en su porcion proximal en el receso formado por
el cuerpo del lateroesfenoides y el puente lateral de este hueso, que en estos taxones es
anteroposteriormente ancho. Posterior a esta y ventral y lateral a la region vestibular del oido
interno, se observan fragmentariamente lo que aqui se interpreta como parte de la salida del
NC VIl y de los NC IX, X y XI. De estos tltimos también fue posible reconstruir parte de su

recorrido hasta el foramen metotico.

En el espécimen MPCA PV 243, aunque no pudo ser observado el recorrido de la
rama cerebral de la arteria carotida interna, ésta fue reconstruida en las regiones cercanas al
foramen carotideo en la base del basioccipital y en el sector ventromedial al mielencéfalo
(Fig. IV-3.2 en ro0jo). Segln esta reconstruccion, la rama cerebral de la carétida interna luego
de entrar a la base del craneo, se dirige en direccion medial y levemente dorsal hasta casi

alcanzar la cavidad endocraneana.

El oido interno izquierdo de MPCA PV 243 fue reconstruido parcialmente. Se pueden
observar el CSP casi completo y el CSL y CSA parcialmente preservados. La region
vestibular formada por los canales semicirculares es de contorno triangular con un ancho
anteroposterior de 7,23mm y el alto dorsoventral de 6,74mm. El CSA presenta mayor altura

que el CSP, siendo el CSL y el CSP de tamafios similares. Con respecto al plano sagital, el
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CSA forma un angulo de 61, 43° y el CSP forma un angulo de 59, 66°. El angulo formado
entre ambos canales es de 102, 7°. La porcidn vestibular ventral a los canales semicirculares

y la lagena no pudo ser reconstruida para este espécimen.

VI-3.1. Agudeza olfativa

Como ya se mencion6 anteriormente, la agudeza olfativa se obtiene a partir de la
razén olfativa, definida como la dimension lineal maxima de los bulbos olfatorios y la
dimension lineal maxima de los hemisferios cerebrales no considerando la orientacioén de

estos, por ultimo, esta razon se la multiplica por 100 para obtener un porcentaje (Zelenitsky,

2009; 2011).
RO%= (LBO/LHC) x100

En este caso se pudo calcular esta razéon para dos especimenes unicamente. Para

MPCA PV 243 el resultado fue de 81% y para MPCA PV 376, 84%.

IV-4. Discusion

IV-4.1. Variacion morfologica intraespecifica

En paleontologia de vertebrados, el tamafio corporal de una especie, en general, es
utilizado como pardmetro para establecer los distintos estadios ontogenéticos de los
individuos (ej., juvenil, subadulto, adulto). No obstante, en muchos grupos de tetrapodos
ectotermos como en cocodrilos, el tamafio varia individualmente segin numerosos factores
(ej., disponibilidad de alimento, temperaturas anuales, distribucion latitudinal, ver mas
adelante). Como se indico en el Capitulo II, existe una diferencia de tamafio entre los
especimenes asignados a Araripesuchus buitreraensis 'y Araripesuchus n. sp. Esta diferencia
de tamafio, fue considerada a priori como vinculada con diferentes estadios ontogenéticos
presentes en la muestra. No obstante, a partir del estudio osteohistologico realizado en este
trabajo de Tesis Doctoral, se observa que especimenes de similar tamafio corporal tienen
distintas edades. Esta situacion se ve claramente cuando comparamos por ejemplo los
individuos MPCA PV 243, de aproximadamente 4 afios de edad y MPCA PV 513, de
aproximadamente 20 afios de edad, ambos de aproximadamente 3-4 kg, (valores calculados

usando las ecuaciones de masa corporal con medidas de craneo y postcraneo). La presencia
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de un tejido 6seo de depositacion rapida en la corteza externa del himero de MPCA PV 243
concuerda con estos resultados (ver mas adelante en la presente Discusion), indicando que
este espécimen habria tenido un momento de crecimiento acelerado temprano en su
desarrollo, alcanzando tamafios corporales mayores al esperado a esa edad. De este modo se
considera que, al igual que en otros reptiles, en los especimenes de Araripesuchus estudiados
el tamafo no es un indicador directo de la edad sino un atributo que varia individualmente, y
debe ser considerado con precaucion cuando se pretende inferir el estadio ontogenético de
los especimenes. Como fue mencionado mas arriba, esto también fue reportado en otros
reptiles extintos (ej., Plateosaurus von Meyer, 1837; Klein y Sander, 2007) y en muchos
reptiles vivientes, tortugas marinas (ej., Caretta caretta Linnaeus, 1758; Zug et al., 1986) y
cocodrilos (ej., Neill, 1971). Se debe tener en cuenta que, en cualquier estado de crecimiento,
el tamafio corporal de los reptiles no avianos, depende de la aptitud de un individuo y de las
condiciones ambientales en el cual crece (clima y cantidad de comida disponible, ademas de
la calidad de esta comida) llevando a una alta diversidad de tamanos adultos finales (Klein y

Sander, 2007).

En relacion a los caracteres que se observaron que varian individualmente (listados
mas arriba en el item IV-1.1), se propone que algunos de ellos variardn en un mismo estadio
ontogenético de acuerdo al tamafio corporal y otros estarian relacionados con
transformaciones ontogenéticas no vinculadas (a priori) al tamafio. De esta manera, dentro
de un mismo estadio ontogenético hay caracteres que varian segun el tamafio corporal de los
especimenes. Entre estos caracteres se encuentran la ornamentacion craneana y el desarrollo
de las crestas para anclaje de la musculatura aductora mandibular. Por otro lado, entre los
caracteres que varian entre los especimenes de distintas edades se encuentran el contorno del
hocico, el desarrollo y forma del diente caniniforme y el contorno del foramen premaxilar-

maxilar.

En base a los dos estadios ontogenéticos reconocidos en la muestra (juvenil y
subadulto, ver item IV-2.2) en el individuo juvenil (MPCA PV 243) como en los subadultos
(MPCA PV 242, 545 y 513) de tamafo relativo similar, se observan craneos con una
ornamentacion marcada. En los especimenes de La Buitrera, el grado de ornamentacion y el

desarrollo de las crestas de anclaje muscular aumentan con el tamafio corporal, siendo muy
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acentuados en el individuo de Araripesuchus buitreraensis de mayor tamafio MPCA PV 242
(con un largo total de craneo de aproximadamente 18cm y una ornamentacion con hoyos mas
profundos y de mayor densidad por hueso, especialmente en el techo craneano) y menos
marcados en especimenes de tamafos corporales intermedios de ambas especies (ej., MPCA
PV 243, 513, 545, 376, 610 y 614, con largos totales de craneo de entre 9 a 14 cm
aproximadamente). Esta variacion en la ornamentacion se observa también en otras especies
de uruguaysuquidos, como Araripesuchus patagonicus (ej., MUCPV 267-270, de entre 7 y
9cm de largo total de craneo aproximadamente), Araripesuchus gomesi (ej., DGM DNPM
423-R y AMNH 24450, de entre 7 y 10cm de largo total de craneo aproximadamente),
Uruguaysuchus aznarensis (¢j., FC DPV 2320 y el holotipo sin nimero de coleccion, de entre
9 y 14cm de largo total de craneo aproximadamente), Araripesuchus tsangatsangana (ej.,
FMNH PR 2297 con 5cm de largo total de crdneo aproximadamente) Araripesuchus
wegeneri (ej., MNN GAD 19 con 10cm de largo total de crdneo aproximadamente)
Anatosuchus minor (€j., MNN GAD 17 con 14cm de largo de craneo aproximadamente), y
que presentan una ornamentaciéon marcada y mas acentuada en individuos con craneos de
mayor tamafio (Tabla 2). Cabe destacar que el espécimen mas pequeiio de La Buitrera
(MPCA PV 259) aqui asignado tentativamente a Araripesuchus y considerado como un
juvenil muy temprano (con un craneo de 5 cm de largo total), presenta un crdneo poco
ornamentado (Fig. IV-4.1.1). Esto permitiria proponer que en Araripesuchus, la
ornamentacion del crdneo ya esta presente en individuos recién eclosionados, y que se haria
mas acentuada tempranamente en la ontogenia posteclosional dependiendo del tamafio
alcanzado por los individuos durante su desarrollo. Esto se observa de la misma manera en

caimanes actuales (ej., Caiman latirostris; Fig. IV-4.1.2).

Con respecto a los caracteres cuya variacion se interpreta vinculada a la ontogenia,
se encuentra el contorno del hocico. En Araripesuchus buitreraensis el hocico se encuentra
mas lateromedialmente expandido y anteriormente redondeado en el espécimen subadulto de
mayor edad (MPCA PV 242, de mas de 20 afios). En el espécimen juvenil MPCA PV 243,
el contorno del hocico es lateromedialmente mas angosto y triangular. Por lo tanto, los
especimenes de Araripesuchus buitreraensis con un hocico mas puntiagudo corresponderian
a individuos ontogenéticamente mas jovenes, como por ejemplo MPCA PV 515, 610 y 614.

Esto podria también extrapolarse al espécimen subadulto de Araripesuchus n. sp. MPCA PV
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545, el cual tendria una edad aproximada de 15 afios y un hocico menos redondeado que
MPCA PV 242. Cabe aclarar que el espécimen MPCA PV 259 (probablemente juvenil muy
temprano), tentativamente asignado a Araripesuchus, presenta un hocico de contorno
extremadamente triangular. Un incremento relativo del ancho del hocico durante la ontogenia
también sucede en especies actuales como Alligator sinensis, Crocodylus acutus, Mecistops

cataphractus y Tomistoma schlegelii (Piras et al., 2010) Caiman latirostris (Fernandez

Blanco, 2018)

Otro caracter que varia con la ontogenia es el desarrollo en diametro (y probablemente
en extension dorsoventral) del diente caniniforme. En el espécimen subadulto MPCA PV
242, este diente no se ha preservado, pero su tamano puede ser inferido en base al alvéolo,
siendo notablemente grande. En cambio, en el espécimen juvenil MPCA PV 243 este diente,
aunque se encuentra levemente incompleto, tiene un didmetro comparativamente mas
pequefio que el del espécimen subadulto. En los individuos MPCA PV 259, 515, 610y 614,
de los cuales no se cuenta con cortes histologicos para establecer su edad aproximada, el
didmetro del diente caniniforme también es relativamente menor. Esto reforzaria la idea de
que estos especimenes podrian ser individuos juveniles. Entre estos especimenes, se puede
observar también, una variacion en cuanto a la forma del diente caniniforme, siendo mas
recto en MPCA PV 515 que en MPCA PV 610 y 614. La variacion de la forma de este diente
(de recto a curvo) también podria vincularse a un cambio ontogenético que deberia ser
estudiado en una muestra mayor de ejemplares con material postcraneal (ej., huesos largos
asociados para poder ser analizados con esqueletocronologia). Estudios recientes de la
variacidn ontogenética del craneo en Caiman yacare y Caiman latirostris, utilizando
morfometria geométrica, han reportado una correlacion entre la transformacion craneana y
la variacion en la dieta durante la ontogenia (Fernandez Blanco ef al., 2018). Los juveniles
de estas especies comen invertebrados de pequefio tamafio, en cambio los adultos se
alimentan de vertebrados de mayor tamano. Este cambio de alimentacion requiere de una
modificacion morfologica a nivel craneano. Modificaciones similares en la dieta durante la
ontogenia también fueron documentadas para otras especies de cocodrilos (Cott 1961; Webb
y Messel 1978; Hutton 1987; Webb ef al. 1991; Cleuren y de Vree 2000). Particularmente,
el mayor desarrollo del diente caniniforme durante la ontogenia ha sido reportado e

interpretado como vinculado a la captura y manipulacion de presas de mayor tamafio
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(Erickson et al., 2012). De acuerdo a estas interpretaciones, la variacion en tamafio (y
posiblemente en forma) del diente caniniforme en Araripesuchus podria estar vinculado a un

cambio ontogenético en la dieta similar al presente en cocodrilos actuales.

Con respecto al foramen premaxilar-maxilar, en el espécimen juvenil MPCA PV 243
¢éste se encuentra levemente abierto ventralmente y es de forma ovalada. Esta condicion
también esta presente en los individuos de edad incierta MPCA PV 259 y 515. En cambio,
en el espécimen subadulto MPCA PV 242 este foramen es circular y cerrado. La presencia
de un foramen abierto ventralmente y ovalado en los especimenes MPCA PV 259 y 515,

también reforzaria la idea de que éstos son individuos juveniles.

Con respecto a la posicion del foramen intermandibularis oralis sobre la cara medial
del esplenial, éste no varia entre los individuos asignados a estadios ontogenéticos
reconocidos (esto es individuos a los que se les pudo estimar su edad mediante
osteohistologia). No obstante, teniendo en cuenta a los especimenes MPCA PV 259 y 515,
de edad incierta, pero con rasgos morfologicos reconocidos en otros especimenes juveniles
de la muestra (ver mas arriba), éstos presentan un foramen intermandibularis oralis de
posicion mas posterior. Por lo tanto, podria plantearse que este foramen se desplazaria
anteriormente a lo largo de la ontogenia. Esto podria estar vinculado a un mayor crecimiento
anteroposterior del esplenial por detrds del foramen (aunque esta hipotesis debe ser testeada

mas exhaustivamente).

Respecto a los dos caracteres del paladar analizados en el item IV-1.1 (forma de la
sutura maxilo-palatina en vista ventral y concavidad del septo coanal) estos varian
aleatoriamente en la muestra, por lo que se interpreta como rasgos morfologicos que

corresponden a diferencias individuales.

En todos los especimenes el contacto maxilar-yugal se da por una sobreposicion del
maxilar sobre el yugal. Como ya se aclard anteriormente, en el unico ejemplar en el que el
maxilar no se suporpone con el yugal, es en el individuo MPCA PV 259, el cual es muy
pequefio y con rasgos craneales de juvenil. Este espécimen, descrito en el Capitulo II, podria
corresponder a los primeros estadios del desarrollo posteclosional de Araripesuchus. Ademas

del tamafio relativo (crdneo de 4,8 cm) y las otras caracteristicas ya mencionadas, se
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observaron otras que dan idea de su temprana edad. Como sucede en individuos juveniles de
todas las especies de cocodrilos actuales, este espécimen presenta unas Orbitas de gran
tamafio en relacion al resto del craneo. El contorno de la fenestra anterorbitaria es circular,
similar al observado en MPCA PV 515, y distinto al contorno marcadamente ovalado
presente en especimenes de Araripesuchus de estadios ontogenéticos mas avanzados, como
MPCA PV 242. Ademas, hay una ausencia del abultamiento del maxilar al nivel del tercer

diente maxilar.

IV-4.2. Dinamica de crecimiento en Araripesuchus

En relacion a la dindmica de crecimiento de Araripesuchus, se infiere que presentaria
una dindmica de crecimiento similar a otros arcosaurios con una tasa de crecimiento lenta.
Esto esta reflejado en la organizacion de las fibras de coldgeno en la matriz de la corteza, las
cuales se disponen de manera paralela-fibrolamelar, y en la baja densidad de los canales
vasculares, los cuales decrecen hacia la corteza externa. Como se esperaba, la tasa de
crecimiento mas baja fue identificada en el espécimen de mas edad MPCA PV 242, con el
mayor grado de organizacion de las fibras de coldgeno. La mayor tasa de crecimiento (de
0,350pm a 1,211um) fue encontrada en el espécimen mas joven MPCA PV 243, con el mas
bajo grado de organizacion de fibras (Fig. [V-2.2.1).

Con respecto a la presencia del tejido de crecimiento rapido observado en MPCA PV
242 y 243, se pueden realizar varias interpretaciones. Considerando que el patron observado
es el mismo en ambos especimenes, la depositacion de este tejido pudo deberse: a una
fijacion muscular, como fue propuesto para Iberosuchus macrodon (Cubo et al., 2017); auna
alteracion patoldgica, como fue propuesto para Iberosuchus macrodon y Bonitasaura
salgadoi (Cubo et al., 2017; Gonzalez et al., 2017); o a un periodo de rapida osteogénesis
(répida tasa de crecimiento), vinculado a factores ambientales o a factores bioldgicos
intrinsecos (metabolismo), esto ultimo también relacionado con el sexo (Cubo et al., 2017).
Con respecto a la hipdtesis de la alteracion patologica, se observo que en los especimenes
con este tejido no habia evidencias macroanatomicas de alteraciones, un factor que no
necesariamente rechaza esta hipotesis, pero al menos es poco esperado. Al analizar la
propuesta de un periodo de osteogénesis rapido, es interesante notar que en otro espécimen

de Araripesuchus buitreraensis, MPCA PV 513, el himero muestra el mismo patréon de
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crecimiento a lo largo de toda la corteza, lo cual implica que este espécimen crecioé continua
y lentamente al menos hasta el momento de la muerte. El hecho de que MPCA PV 243, de al
menos 4 afios de edad, tenga un tamano corporal similar al espécimen subadulto MPCA PV
513, y que el espécimen MPCA PV 242 sea el espécimen de mayor tamafno de la muestra
(Tabla 3) podria estar indicando que ambos ejemplares (MPCA PV 242 y 243) habrian tenido
un periodo de crecimiento rapido a lo largo de su vida. En algunos reptiles, los machos y las
hembras de una especie tienen diferentes tamafios y su dimorfismo puede ser resultado de
dos estrategias de crecimiento diferentes (Andrews, 1982): 1- juveniles de ambos sexos
tienen similares tasas de crecimiento, donde el sexo mas chico crece hasta su tamafio final y
el mas grande contintia creciendo; y 2- ambos sexos tienen diferentes tasas de crecimiento al
principio de la ontogenia, donde el sexo de mayor tamafio crece mas rapido. Estudios previos
han interpretado que, en reptiles, las hembras (eg., Alligator mississippiensis, Coelophysis
rhodesiensis Raath, 1969 y Barosaurus Marsh, 1890) tienen mds espacios de reabsorcion
relacionados a la formacion de los huevos (Wink y Elsey, 1986; Chinsamy, 1990; Sander,
2000; Alligator mississippiensis, Coelophysis rhodesiensis y Barosaurus respectivamente).
Siguiendo esto, es posible proponer que los especimenes MPCA PV 242 y 243 (; hembras?)
de A. buitreraensis habrian presentado un periodo temprano de crecimiento rapido, mayor
reabsorcion de hueso y mayor tamafo corporal. El espécimen MPCA PV 513 (;macho?),
presentaria una tasa de crecimiento mas baja y uniforme, sin reabsorcion de hueso y tamafios
corporales relativamente mas pequefios. Aunque, la muestra analizada no es lo
suficientemente representativa, siguiendo esta idea, podria proponerse que las hembras de
Araripesuchus tendrian un momento de crecimiento rapido en su ontogenia. Esto coincide
con lo reportado para reptiles actuales de mediano a pequefio tamafio, donde la hembra es

usualmente més grande que el macho (ver Andrews, 1982).

Un topico ampliamente explorado en taxones extintos, especialmente en arcosaurios,
son las tasas de metabolismo estimadas en base a la microestructura de huesos (de Ricqles et
al., 2001; Schweitzer y Marshall, 2001). Varios autores propusieron que las tasas de
crecimiento en un organismo deben correlacionarse con sus tasas metabdlicas (Montes et al.,
2007; Legendre et al., 2016; Cubo y Jalil, 2019). Para ello se ha usado la paleohistologia para
sugerir que la endotermia estaria relacionada a la presencia de tejido fibrolamelar similar al

observado en MPCA PV 242 y 243. Pero la presencia de tejido fibrolamelar no siempre se
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correlaciona con la endotermia en taxones fosiles (Cubo et al., 2020; Legendre y Davesne,
2020), y las interpretaciones basadas solamente en osteohistologia fueron criticamente
discutidas en los ultimos afios. Aunque el tejido fibrolamelar fue encontrado en muchos
crocodyliformes fosiles y vivientes, las tasas de metabolismo estimadas en cocodrilos
actuales indican que son ectotermos (Tumarkin-Deratzian, 2007; Woodward et al., 2014;
Cubo et al., 2020). Hay evidencias anatomicas y fisioldgicas que soportan esta endotermia
como una condicidn plesiomorfica entre los arcosauromorfos (Seymour et al., 2004; Farmer
y Sanders, 2010) probablemente retenida en aves (Cubo et al., 2020). En amniotas con
metabolismo ectotérmico (ej., la mayoria de los reptiles no avianos), la variacion de las tasas
de crecimiento les brinda la ventaja de persistir en ambientes con condiciones de baja

disponibilidad de recursos (Andrews, 1982).

Existe poca informacion sobre la microestructura de los huesos de notosuquios (Cubo
etal.,2017; Sena et al., 2018; Ferndndez Dumont et al., 2021). Sin embargo, se pueden hacer
algunas comparaciones entre los individuos de Araripesuchus aqui estudiados con la
informacion disponible en la literatura. Como sucede en lberosuchus macrodon Antunes,
1975, en los especimenes aqui estudiados, el hueso cortical ocupa un gran porcentaje de la
seccion delgada (73,55% y 83,92% en MPCA PV 243 y 515 respectivamente). Las marcas
de crecimiento presentes en el hueso cortical de Pepesuchus deiseae indican que el
crecimiento en esta especie es ciclico e interrumpido por periodos de crecimiento lento
(Annuli) con ocasional cese del crecimiento (LAGs). Al contrario, en [Iberosuchus y
Araripesuchus, el crecimiento es ciclicamente interrumpido por periodos de cese del
crecimiento (LAGs). Aunque las tasas de crecimiento no fueron calculadas en Iberosuchus
macrodon, se reportd la variacion en la distancia entre las marcas de crecimiento (Cubo et
al.,2017), que concuerda con lo observado en el espécimen de Araripesuchus buitreraensis
MPCA PV 513. El decrecimiento en la distancia de las marcas de crecimiento en /berosuchus
macrodon, fue interpretado como relacionado a la madurez sexual (Cubo et al., 2017), un

evento observado y descrito también en los especimenes aqui estudiados.
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IV-4.3. Paleoneurologia de Araripesuchus buitreraensis

A partir de los resultados obtenidos en base a los modelos 3D de los dos especimenes
de Araripesuchus buitreraensis, se observa que la morfologia general del encéfalo de esta
especie es similar a la descrita para el holotipo de A. buitreraensis y para otras especies de
Uruguaysuquidos como Araripesuchus patagonicus, A. wegeneri, y Anatosuchus minor (Fig.
IV-4.3.1). A si mismo, los angulos de las flexuras entre los especimenes aqui estudiados son
muy similares a los reportados para Notosuchus terrestris (Barrios, 2021), Araripesuchus
wegeneriy Anatosuchus (Sereno et al., 2009), especialmente el &ngulo entre encéfalo anterior
y medio. Estos angulos varian levemente entre los especimenes de Araripesuchus
buitreraensis (holotipo, MPCA PV 242 y 243): el 4&ngulo de la flexura entre encéfalo anterior
y medio es 10° menor en el holotipo de Araripesuchus buitreraensis en comparacion con
MPCA PV 242 y 243, pero el angulo entre encéfalo medio y posterior del holotipo es mas
similar a MPCA PV 242. Estas diferencias y similitudes entre angulos de ambas flexuras se
consideran como la esperada entre especimenes de este rango de tamafios.

En relacion a los bulbos olfatorios de Araripesuchus buitreraensis, estos pudieron
reconstruir digitalmente en MPCA PV 242 y 243 (Fig. IV-3.1 y 2). Si bien en ambos
especimenes los bulbos olfatorios no se encuentran separados (formando un angulo distinto
de cero entre si) existe una diferencia en cuanto a la profundidad del surco que los separa
medialmente, el cual en MPCA PV 242 es menos profundo en comparacion con el espécimen
juvenil MPCA PV 243, y casi no se observa en la tomografia. Esta variacion observada en
cuanto a la division de los bulbos olfatorios deberia ser estudiada con mas materiales para
determinar si se debe a variacion ontogenética. En este sentido cabe aclarar que en el
espécimen MPCA PV 259 asignado a Araripesuchus sp., y del cual se conserva el molde
natural de los bulbos olfatorios, se observa el surco que separa ambos bulbos esta bien
marcado en el sector medio y posterior y que ambos bulbos se encuentran separados en el
sector anterior formando un angulo de aproximadamente 20°. En el espécimen MPCA PV
376 asignado a Araripesuchus n. sp., si bien ambos bulbos no se encuentran separados
anteriormente el surco medio se encuentra bien marcado diferenciandolos claramente a lo
largo de toda la linea media. Cabe destacar que Notosuchus terrestris presenta una condicion

similar a MPCA PV 243 (Barrios, 2021).
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En relacion al tracto olfatorio de Araripesuchus buitreraensis presenta una leve
inclinacion ventral en MPCA PV 243 y es casi horizontal en MPCA PV 242. Esta leve o
ausente inclinacion del tracto olfatorio presente en A. buitreraensis es similar a la presente
en otras especies de Araripesuchus y en el notosuquio Yacarerani pero diferente a
Notosuchus y Simosuchus en donde esta inclinacion es bien marcada.

Al igual que en otras especies de uruguaysuquidos (4. patagonicus, A. wegeneri 'y
Anatosuchus), los hemisferios cerebrales en A. buitreraensis presentan un desarrollo lateral
mayor que el observado en Notosuchus terrestris (ej., Sereno y Larsson, 2009; Barrios,
2021). No obstante, cabe destacar que, si bien puede haber un sesgo debido a la deformacion
dorsoventral entre los especimenes, la altura dorsoventral de los hemisferios cerebrales es
menor en MPCA PV 242 y 243 que la reportada para el holotipo de A. buitreraensis, A.
patagonicus 'y Anatosuchus, aunque similar a Notosuchus terrestris y A. wegeneri (Sereno y
Larsson, 2009; Barrios, 2021).

La hipofisis es conspicua como sucede en otros miembros de la familia
Uruguaysuchidae, como A. wegeneri y A. patagonicus. Un tamafo relativamente grande de
esta glandula en animales de tamafos pequefios podria relacionarse con una alta tasa de
reproduccion y crecimiento (ver mas adelante), como ya se menciond para Notosuchus
(Barrios, 2021).

En relacion al floculo (asociado a la estabilizacion visual y por lo tanto a la agilidad,
ver mas adelante), en 4. buitreraensis éste se encuentra bien desarrollado en relacion al resto
del encéfalo. Esta estructura también es conspicua en otros notosuquios como A. patagonicus
y en el peirosaurido Lomasuchus, aunque estd muy reducida en algunos como Simosuchus,
Notosuchus, Rukwasuchus y en cocodrilos actuales (Kley et al., 2010; Sertich y O’Connor,
2015 y Barrios, 2021).

IV-4.4. Consideraciones paleobiologicas de Araripesuchus

En esta seccion, se presenta una serie de consideraciones basadas en los analisis
realizados a lo largo de esta Tesis a modo de hipotesis vinculadas con el modo de vida de los
Araripesuchus de La Buitrera.

A partir de los distintos analisis realizados en este Capitulo se infiere un héabito de

vida terrestre para los especimenes aqui estudiados. En relacion a la microestructura 6sea
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general, los especimenes de La Buitrera presentan un patron mas similar a reptiles terrestres
como lepidosaurios (Castanet y Baez, 1991; Petermann et al., 2017) y a la descripta para
Iberosuchus macrodon, el cual fue interpretado también como de habitos terrestres (Cubo et
al., 2017). Cabe mencionar que otros notosuquios como como Pepesuchus deiseae presentan
una microestructura 6sea mas similar a los cocodrilos actuales, de habitos anfibios, lo cual
coincide con el tipo de paleoambiente que se reconstruye para la zona en la que estos animales
fueron encontrados (Sena et al., 2017). Es interesante rescatar que habitos de vida
continentales fueron inferidos para Araripesuchus e Iberosuchus por otros autores en base a
la macroanatomia 6sea (ej., Pol, 2005; Sereno y Larsson, 2009; Barrios, 2021).

Ademas de la microestructura 6sea, la anatomia del esqueleto postcraneano también
sugiere habitos terrestres para estos especimenes. Al igual que en otras especies de
Araripesuchus o incluso en Notosuchus, la posicion de los huesos de las extremidades de los
ejemplares de Araripesuchus aqui estudiados, sugiere una postura mas erecta que la presente
en cocodrilos actuales (Ortega et al., 2001; Pol, 2005; Sereno y Larsson, 2009). Ademas, la
gracilidad de los elementos de estilopodio y zeugopodio preservados indica que estos
animales pudieron haber sido agiles corredores, ya sea para capturar presas o escapar de
posibles depredadores (esto también reforzado por los datos paleoneurologicos, ver mas

adelante).

Un interesante resultado del estudio anatomico comparativo y de la identificacion de
diferentes estadios ontogenéticos en la muestra estudiada, es la presencia de variacion
ontogenética en la metafisis distal de los humeros de MPCA PV 243 y 513 (Capitulo 11, Fig.
11-3.27). Esta variacion esté relacionada con la fosa olecraneana, la cual es mas profunda en
MPCA PV 243. El mayor tamafio del olécranon de la ulna brinda una mayor superficie de
agarre para el M. triceps, responsable de la extension del zeugopodio. Considerando la
hipotesis de que el MPCA PV 243 podria ser una hembra (ver seccion 1V-4.2) el mayor
desarrollo del olécranon podria sugerir un dimorfismo en esta especie. Siguiendo esta idea la
mayor ventaja mecdnica para extender el brazo podria estar vinculada con hébitos
reproductores como por ejemplo excavar nidos en el suelo. Sin embargo, esta es una hipotesis
que deberia ser testeada con una muestra mayor y en el marco de un apropiado estudio
morfofuncional. Cabe mencionar que en los cocodrilos actuales las hembras son las

responsables de la construccion de los nidos raspando el suelo de los méargenes del rio o lago
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con sus patas delanteras dejando para acumular arena y hojarasca donde ponen sus huevos.
De todas formas, no ha sido reportado dimorfismo sexual entre estos huesos del estilopodio

y zeugopodio en formas actuales.

En relacion a caracteres anatdmicos craneanos presentes en los Araripesuchus aqui
estudiados y que podrian vincularse a habitos terrestres vs. acuaticos, puede mencionarse por
un lado la presencia y la cantidad de foramenes neurovasculares en los bordes de las quijadas.
Estos foramenes, principalmente distribuidos en los huesos premaxilar, maxilar y dentario,
corresponden a mecanorreceptores vinculados con la sensibilidad rostral y son mas
abundantes en cocodrilos acuéticos (Soares, 2002; Leitch y Catania, 2012). Estos foramenes
estan muy reducidos en niimero y limitados a los bordes de la boca en Araripesuchus
buitreraensis y Araripesuchus n. sp. y la mayoria de los notosuquios, y solo se observan en

mayor cantidad en peirosatridos de hébitos semiacuaticos (Barrios, 2021).

La presencia de un gran hueso palpebral anterior cubriendo préacticamente toda la
orbita en vista dorsal cumplirian una funcidon de proteccion, ademés de la termorregulacion
y podria estar asociado con la terrestrialidad (ej., Grigg y Kirshner, 2015; Clarac et al., 2017).
Ademas, en los craneos estudiados en esta Tesis, se encontraron muchos huesos con una gran
neumaticidad, esto se relaciona con un desarrollo de senos que invaden los huesos generando
espacios (Capitulo II, Fig. II-3.15). La neumaticidad en la zona timpdanica, observada
especialmente en cocodrilos actuales de edad temprana, también ha sido relacionada con una
mayor capacidad auditiva, al aumentar el volimen de la cavidad timpénica, (Saunders et al.,
2000; Dufeau, 2011). Barrios (2021) sugiri6 que la gran neumaticidad encontrada en
especimenes de Notosuchus, Yacarerani 'y Simosuchus ademés de Araripesuchus pudo estar
relacionada con una mayor vocalizacidn y comunicacion entre individuos. Esto queda
reforzado con la incorporacion de nuevos especimenes de Araripesuchus presentados en esta
Tesis y que presentan esta gran neumaticidad en variados estadios ontogenéticos, reforzando
la hipotesis de la terrestrialidad de estos animales. Los estudios asociados al paleoambiente
realizados en el Area Paleontologica de La Buitrera, muestran que este lugar presentaba un
clima semi-arido con poca disponibilidad de agua (Candia Halupczok et al., 2017). La
neumaticidad encontrada en casi todos los huesos craneanos junto con la presencia de

relativamente grandes huesos palpebrales y osteodermos que cubrian dorsalmente las drbitas
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y el cuerpo de los especimenes de Araripesuchus, sugieren estrategias para sobrevivir las

condiciones climaticas desarrolladas en ese momento y en esas localidades.

En cuanto a los datos paleoneurologicos, el desarrollo relativo del encéfalo
encontrado en los especimenes de Araripesuchus buitreraensis aqui estudiados, indica un
mayor procesamiento de la informacion proveniente de los distintos dérganos sensoriales (ej.,
Hopson, 1979; Sayol et al., 2016), y como fuera sugerido para A. patagonicus (Barrios,
2021). El desarrollo relativo del floculo cerebelar también estaria soportando la idea de que
estos animales eran agiles y activos. Es muy reducido o ausente en algunos Notosuchia
(Simosuchus, Notosuchus, Rukwasuchus) y cocodrilos actuales, aunque fue observado en
otros como Lomasuchus y Araripesuchus patagonicus. Todo esto sugiere una mayor
coordinacién de movimientos, lo cual es necesario para animales terrestres agiles y rapidos
que necesiten adaptarse a condiciones inusuales ademds de capturar presas o huir de
depredadores (ej., Franzosa, 2004).

Como se menciono anteriormente, los bulbos olfatorios de tamano relativamente
grande en estos ejemplares de Araripesuchus sugieren una mayor capacidad olfativa,
vinculada con héabitos terrestres, condicion diferente a lo observado en cocodrilos vivientes.
Esto esta soportado también por los porcentajes de agudeza olfativa calculados para MPCA
PV 243 (81%) y MPCA PV 376 (84%), los cuales son mayores a lo reportado por Barrios
(2021) para el holotipo de Araripesuchus buitreraensis (58,2%). No obstante, cabe
mencionar que estos valores se encuentran dentro de los valores generales reportados por
Barrios (2021) para los Notosuquios (58,2% a 94,7%). Esta diferencia entre porcentajes del
holotipo y MPCA PV 243 puede deberse a la preservacion del material holotipo o al estadio
ontogenético en el que se encontraban estos individuos al momento de su muerte (juvenil
para MPCA PV 243 y adulto para el holotipo). En formas actuales los individuos juveniles
presentan una mayor capacidad olfativa en comparacion con los adultos de la misma especie
(Saunders et al., 2000; Dufeau, 2011).

Otra evidencia anatdmica importante, probablemente relacionada con la
terrestrialidad, es la estructura de los CS del laberinto vestibular del oido interno. E1 CSA
presenta mayor radio de curvatura que el CSP, siendo el CSL y el CSP de tamafios similares.
Esto es similar a lo que sucede con algunos peirosauridos y en Simosuchus (Kley et al., 2010)

y puede deberse a que tenian héabitos depredadores activos o necesitaban de una mayor
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agilidad para escapar de potenciales depredadores (Sipla, 2007; Georgi, 2008; Witmer et al.,
2008; Cox y Jeffery, 2010; Georgi et al., 2013).

Otros elementos craneanos que dan informaciéon en cuanto a los hébitos de vida,
particularmente alimenticios, son los dientes. Al igual que todos los uruguaystquidos, la
morfologia dentaria de los especimenes aqui estudiados no indica carnivoria. Los dientes no
son zifodontes, no estan comprimidos labio-lingualmente, y si bien hay una heterodoncia
morfoldgica, los caniniformes no tienen la robustez que presentan otros cocodrilos carnivoros
(ej., baurustiquidos). Los dientes posteriores tienen coronas redondeadas (Araripesuchus n.
sp.) o con una leve compresion lateral (Araripesuchus buitreraensis). Estudios biomecanicos
recientes realizados en Araripesuchus gomesii, mostraron que estos animales presentarian
poca fuerza al morder (Nieto et al., 2021). Todo esto refuerza la idea ya planteada por otros
autores, de que estos animales podrian haber sido omnivoros, alimentdndose de semillas o

plantas y quiza algin animal de pequefio tamafio (Sereno y Larsson, 2009; Nieto ef al., 2021).

Por todo lo expuesto, se sugiere que Araripesuchus buitreraensis y Araripesuchus n.
sp., habrian sido cocodrilos 4giles de habitos terrestres, agiles corredores, perceptivos, con
un buen sentido del olfato y con un tipo de alimentacion omnivora. La presencia de un tamafo
de las orbitas grandes sugiere que estos individuos poseian ojos de gran tamaio, lo cual
podria relacionarse a hébitos mas crepusculares donde las temperaturas no fueran tan altas
para poder salir en la busqueda de alimento (Walls, 1942; Garamszegi et al., 2002; Hall et
al., 2012; Torres y Clarke, 2018).
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CAPITULO V: Conclusiones v perspectivas futuras

En esta seccion se presentan las conclusiones obtenidas como resultado de la puesta
prueba de las hipotesis planteadas en este trabajo de Tesis Doctoral. En el marco del
objetivo general de esta Tesis -estudiar en detalle la anatomia craneana y postcraneana de la
especie Araripesuchus buitreraensis, para contrastar hipotesis relacionadas con la historia

evolutiva del género Araripesuchus-, y a partir de los objetivos especificos planteados:

1- Se realiz6 una descripcion detallada de 13 materiales craneanos y postcraneanos, en su
mayoria inéditos, colectados en el Area Paleontologica de La Buitrera, incluido el holotipo

de la especie Araripesuchus buitreraensis (ver Capitulo II, objetivo 1).

2- Se estudiaron las variaciones morfologicas detectadas en el craneo y el postcraneo para
determinar si los materiales pertenecian a la misma especie y si, ademas, las variaciones
encontradas se debian a cambios ontogenéticos o eran variaciones individuales. Para esto
ultimo se realizd un estudio paleohistoldgico basado en cortes delgados de secciones del

estilopodio de algunos individuos (ver Capitulos II y IV, objetivo 2).

3- Se realiz6 una descripcion de los moldes endocraneanos naturales y senos neumaticos
observados en materiales fragmentados. Ademas, se reconstruyeron digitalmente los moldes
endocraneanos de dos individuos de Araripesuchus buitreraensis basados en tomografias

computadas realizadas en el marco de esta Tesis Doctoral (ver Capitulo II y IV, objetivo 3).

4- Se llevo a cabo un analisis comparativo de los multiples especimenes de A. buitreraensis
y Araripesuchus n. sp., revelando caracteristicas que muestran la variacion ontogenética e
individual mencionadas anteriormente (ej., ornamentacion, forma del hocico, crestas para

soporte de musculos, sutura maxilo-palatina, concavidad del septo coanal, etc.; objetivo 4).

5- Se llevaron a cabo varios analisis cladisticos, utilizando el software TNT 1.5, presentados
en el Capitulo III, para testear las relaciones filogenéticas de los especimenes/taxones

identificados en el Area Paleontologica de La Buitrera (objetivo 5).
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6- Se realizaron estudios paleohistoldgicos y paleoneurologicos presentados en el Capitulo
IV, a partir de los cuales se pudo inferir la dinamica de crecimiento y sus héabitos de vida
corroborandose, en algunos casos, hipotesis propuestas por otros autores (Sereno y Larsson,

2009; Nieto et al., 2021; objetivo 7).
De esta manera:

% Se rechaza la hipétesis 1: los ejemplares nuevos hallados en la localidad de “La
Buitrera” corresponden en su totalidad a un mismo taxdén, Araripesuchus

buitreraensis.

A partir del estudio de revision sistematica y taxonomia alfa presentado en el Capitulo
I, se pudo describir una segunda especie, Araripesuchus n. sp., con un namero
significativamente menor de ejemplares en comparacion con A. buitreraensis (dos individuos
pertenecientes a Araripesuchus n. sp. vs ocho individuos pertenecientes a A. buitreraensis).
Esta hipotesis fue testeada en el Capitulo III a partir de un analisis filogenético donde los
materiales asignados a esta nueva especie quedaron agrupados, presentando cuatro
autapomorfias no ambiguas. Por esta razén se considera que los ejemplares hallados en el
Area Paleontologica de la Buitrera corresponden a dos taxones diferentes del género

Araripesuchus.

« Se acepta la hipotesis 2: existe variacion a lo largo de la ontogenia en el craneo y

postcraneo de A. buitreraensis.

En base a lo presentado en el Capitulo IV, se propuso que algunos caracteres varian
en un mismo estadio ontogenético segun el tamano corporal, y que otros caracteres estarian
relacionados con transformaciones ontogenéticas no vinculadas al tamafo. De esta manera,
entre los caracteres que varian segin el tamafio corporal se encuentran la ornamentacion
craneana y el desarrollo de las crestas para anclaje de la musculatura aductora mandibular.
Por otro lado, entre los caracteres que varian entre los especimenes de distintas edades se
encuentran el contorno del hocico, el desarrollo y forma del diente caniniforme y el contorno

del foramen premaxilar-maxilar.
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« Se acepta la hipétesis 3: junto con Uruguaysuchus, Araripesuchus forma un grupo

monofilético.

Luego de los analisis filogenéticos realizados en el Capitulo III Uruguaysuchidae se
recupera como grupo monofilético, con valores de soporte moderados y ubicado en la base
de los Notosuchia. Los Uruguaysuchidae se recuperaron como grupo monofilético, aunque
algunas sinapomorfias que antes justificaban el nodo, no se recuperan como tales. Esto
mismo sucedié con las autapomorfias de Araripesuchus buitreraensis. De todas formas,
nuevas autapomorfias fueron agregadas a la diagnosis original de Pol y Apesteguia (2005).
Los andlisis filogenéticos soportan a A. buitreraensis como el miembro mas basal del clado
de los uruguaystuquidos sudamericanos. Ademas, el género Araripesuchus incluye a las
especies Anatosuchus minor 'y Uruguaysuchus aznarezi, esta ultima formando un clado con
Araripesuchus patagonicus. Debido a esto, coincidiendo con autores previos (Turner, 2006),
se propone que Araripesuchus no es monofilético y siguiendo el Principio de prioridad,
Araripesuchus deberia considerarse sindnimo junior de Uruguaysuchus y consecuentemente

renominarse todas las especies sudamericanas y Anatosuchus minor.

2

% Se rechaza la hipdétesis 4: Uruguaysuchidae es el grupo hermano de los Neosuchia.

Luego del estudio filogenético del Capitulo III, los Uruguaysuchidae se recuperaron

como clado hermano de los Peirosauridae en la base de los Notosuchia.
% Se acepta la hipotesis 5: Araripesuchus buitreraensis era una especie agil.

En base a la microestructura d6sea, la anatomia creaneana y postcraneana y la
paleoneurologia, se sugiere que Araripesuchus buitreraensis y Araripesuchus n. sp., habrian
sido cocodrilos agiles de habitos terrestres, con un tipo de alimentacion omnivora. A partir
de los estudios de la microestructura dsea, se observo que ésta presenta un patron mas similar
areptiles terrestres como lepidosaurios y otros notosuquios terrestres. Ademas, con el analisis
de la dinamica de crecimiento de Araripesuchus, se pudo inferir que esta seria similar a otros
arcosaurios con una tasa de crecimiento lenta. Ademas, se considera que, al igual que en otros
reptiles, en Araripesuchus el tamafio no es un indicador directo de la edad sino un atributo

que varia individualmente, y debe ser considerado con precaucion cuando se pretende inferir
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el estadio ontogenético de los especimenes. Con base en la edad minima y en la madurez
sexual calculadas, y para analizar la variacion morfolégica ontogenética presente en la
muestra, se identificaron dos estadios ontogenéticos: “juvenil” y “subadulto” entre los

materiales de La Buitrera.

La posicion y gracilidad de los miembros sugiere una postura erecta de animales
corredores agiles. También se mencionaron algunos caracteres craneanos que sugieren
terrestrialidad como: la presencia y la cantidad de fordmenes neurovasculares en los bordes
de las quijadas que se encuentran reducidos en numero en el borde de las quijadas; un gran
hueso palpebral cubriendo casi toda la orbita dorsalmente; crdneos con huesos muy
neumaticos. Por ultimo los datos paleoneuroldgicos que indican terrestrialidad son: mayor
desarrollo relativo del encéfalo y desarrollo relativo del floculo cerebelar que proporciona
una una mayor coordinacion de movimientos, condicién importante en animales terrestres
agiles de mediano a pequefio tamafio para la captura de presa o huida de depredadores; bulbos
olfatorios de tamaio relativamente grande que sugieren una mayor capacidad olfativa, y la
estructura de los CS del laberinto vestibular del oido interno, el CSA presenta mayor altura

que el CSP lo cual esta relacionado con un mayor desarrollo relativo del floculo cerebelar.

V-1. Perspectivas futuras

Si bien los resultados obtenidos en este trabajo de Tesis Doctoral son satisfactorios
ya que se pudieron cumplir con la mayoria de los objetivos planteados, se generaron nuevos

interrogantes y la necesidad de que sean abordados en un futuro. De esta manera:

-A partir del estudio craneano y postcraneano realizado en esta Tesis se abordara un
estudio morfofuncional para complementar la informacion obtenida vinculada con los
habitos de vida para las dos especies identificadas para el Area Paleontolégica de La Buitrera:

A. buitreraensis y Araripesuchus n. sp. (objetivo 6).

-Se pretende analizar en profundidad la variacidn ontogenética presente en el

postcraneo de los Araripesuchus de La Buitrera.
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-Se pretende realizar mas tomografias computadas y microtomografias de los nuevos
materiales craneanos recuperados en el marco de esta Tesis Doctoral a fin de analizar la

neuroanatomia y neumaticidad presente en estos cocodrilos.

-Se abordaran estudios anatomicos de detalle y microanatdmicos vinculados con la
denticion de los Araripesuchus de La Buitrera a fin de seguir contrastando las hipotesis

vinculadas con sus habitos alimenticios.

-Se pretende realizar estudios de materiales postcraneanos nuevos de La Buitrera a
fin de testear hipoétesis vinculadas con la presencia de dimorfismo sexual en estos

notosuquios.
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