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RESUMO

Montealtosuchus arrudacamposi, um Crocodyliformes Peirosauridae que viveu no municipio
de Monte Alto no Turoniano-Santoniano da Formag¢do Adamantina, Grupo Bauru da Bacia
homoénima, habitava um ambiente semi-arido, quente com chuvas torrenciais e sujeito a
inundacdes. Destaca-se pela excelente preservacdo das estruturas dsseas que compde o seu
esqueleto (cranio, mandibula, elementos pds-cranianos e escudo dermal articulados). Por estes
atributos, forneceu informacdes satisfatorias para o estudo da biomecanica deste
Crocodyliformes neste trabalho. O objetivo deste estudo foi analisar os aspectos
morfofuncionais das estruturas ésseas preservadas no Montealtosuchus para inferir sobre a
sua Paleoautoecologia. Para tanto, foram realizados estudos macroscOpicos para o
levantamento de dados morfométricos do escudo dermal, cintural peitoral e esqueleto
apendicular deste Crocodyliformes com o intuito de inferir sobre seus hédbitos de locomogao e
funcdo de termorregulacdo. Por meio das andlises morfométricas do escudo dermal, que
cobria toda a drea do pds-cranio de Montealtosuchus, concluimos que este lhe conferia uma
blindagem leve com disposi¢do das placas quase em forma de fuso, propiciando-lhe uma
armadura mais cilindrica que a dos Crocodyliformes atuais. A partir da descricao
morfométrica da cintura peitoral e do esqueleto apendicular anterior do espécime em estudo
inferimos que este apresentava um andar mais ereto (adugdo) que lhe permitia hébitos
terrestres. Através da Andlise de Elementos Finitos (FEA), técnica numérica que possibilita
reconstruir as tensdes em estruturas geometricas complexas, foi possivel avaliar as fun¢des da
mandibula de Montealtosuchus. Os resultados obtidos nesta andlise indicaram que durante os
experimentos a acdo das forcas externas, exercida pelos misculos adutores mandibulares,
foram bem distribuidas na mandibula deste crocodiliforme. Esta condi¢do indicou o equilibrio
das tensdes de tracdo e compressdo e boa dissipacdo da energia ao longo da mandibula de
Montealtosuchus, sugerindo que esta estrutura suportaria capturar € empurrar todo o alimento
para a parte mais posterior da boca.

Palavras-chave: Montealtosuchus arrudacamposi; Cretaceo Superior; Bacia Bauru; Aspectos

Morfofuncionais.



ABSTRACT

Montealtosuchus arrudacamposi, is a crocodiliforme of the Peiosauridae family, which lived
during the Turonian-Santonian period, in the Adamantina Formation of Monte Alto, situated
within the Bauru Group of the homonymous basin, a semi-arid region, hot with torrential
rains and subject to flooding. Despite living in such conditions, we encountered the skeleton
(skull, jaw, post-cranial elements and articulated dermal shield) of the specie at study in an
excellent state of preservation. Consequently, this has provided sound evidence to enable us to
study the biomechanics of this particular crocodiliforme. Thus, the aim of this study was to
analyze the morphological and functional aspects of the preserved bone structures in order to
reach conclusions consistent with its Paleoautoecology. Macroscopic studies were carried out
to collect morphometric data on the dermal shield, pectoral girdle and appendicular skeleton
in order to interpret its mobility habits and thermoregulatory function. We concluded through
morphometric analysis of the dermal shield, which covered the entire postcranial region of the
Montealtosuchus, that the specimen at study beared a light arrangement of plates, almost
spindle shaped, giving it a more cylindrical armor in comparison with the present day
crocodiliformes. The morphometric description of the pectoral girdle and appendicular
skeleton indicated that it also had a more upright walking position (adduction), which allowed
for moving freely on land. Futhermore, the finite element analysis (FEA), a technigue that
reconstructs stress, strain, and deformation in structures, was used to acess the biomechanics
of its mandible. The results of the FEA demostrated balanced stress along the entire jawline,
suggesting the crocodiliforme’s ability to thrust whole prey to the most posterior part of its
mandible.

Keywords: Montealtosuchus  arrudacamposi; Upper Cretaceous; Bauru Basin;
Morphofunctional aspects.
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1. INTRODUCAO

A presente Tese foi organizada em formato alternativo permitido pela UNICAMP
e apresenta a seguinte estrutura: Introdugdo; Artigos publicados e/ou a publicar; Discussao
dos Artigos Elaborados; Conclusdo e Referéncias. Neste trabalho foram abordados temas que
possibilitaram a compreensdo dos hdbitos de vida de Montealtosuchus arrudacamposi
(CARVALHO et al., 2007), um arcossauro que viveu hd milhdes de anos no interior do
Estado de Sao Paulo, Brazil.

Os fosseis do holétipo de M. arrudacamposi foram encontrados na regido de
Monte Alto, Sdo Paulo, Brasil. Foi um Peirosauridae que viveu no Turoniano-Santoniano da
Formacdo Adamantina, Grupo Bauru da bacia homoénima (DIAS-BRITO et al., 2001;
CARVALHO et al., 2010), em um ambiente semi-arido, quente, com chuvas torrenciais e
sujeito a inundacdes (CARVALHO e BERTINI, 2000; BASILICI et al., 2009). E um
crocodiliforme que possui excelente preservacdo das estruturas dsseas que compdem O seu
esqueleto (cranio, mandibula, elementos pds-cranianos e escudo dermal articulados).

A grande quantidade de informagdes fornecidas pela morfologia dos fésseis de M.
arrudacamposi e das impressoes deixadas neles, possibilitou inferir sobre os habitos de
locomocdo, de protecdo e termorregulacdo deste crocodiliforme. Foi realizada a descri¢dao
morfométrica dos osteodermos do escudo dermal, dos elementos dsseos da cintura peitoral e
esqueleto apendicular anterior e o estudo morfofuncional destas estruturas dsseas.

Visando compreender melhor a funcionalidade da mandibula de M.
Arrrudacamposi foi aplicada a Andlise de Elementos Finitos (FEA), técnica numérica que
permite reconstruir tensdes em multiplos locais e profundidades em um modelo digital (3D).
Esta andlise resulta no estudo de estruturas de geometria complexa, como, cranios e
mandibulas (RAYFIELD, 2007).

Para conhecer melhor a aplicacdo da FEA em paleovertebrados, foi realizado um
estdgio de nove meses com o Palaeobiology Resarch Group, equipe do Laboratério de
Paleobiologia da School of Earth Sciences, University Bristol, UK, coordenado pela Dra.
Emily Rayfield especialista em aplicar esta técnica em estruturas fosseis. Durante este estagio,
foi possivel tratar dados de Tomografia Computadorizada (CT) para criar um modelo 3D

digital do f6ssil de M. arrudacamposi, reconstruir a musculatura adutora da mandibula, criar
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um modelo de Elementos Finitos e simular os resultados para compreender sobre o

comportamento mandibular deste espécime.

1.1 Contexto Geologico

O arcabougo tectono-sedimentar que culminou com a deposicao do Grupo Bauru
teve inicio durante a abertura do Oceano Atlantico, no inicio do Eocreticeo, a partir de um
amplo fendilhamento crustal que se deu no Gondwana, derramando uma grande quantidade de
basaltos (Formacdo Serra Geral) e marcando o fim da sedimentacdo na Bacia do Parana.
Cessados os derrames no Neocretidceo, algum tempo decorreu até que sedimentos oriundos
das bordas alcadas pudessem acumular-se no centro-sul da Plataforma Sul-Americana, em
uma depressdo pds-gondwanica resultante de subsidéncia termo-mecanica provocada pelo
peso dos basaltos da Formagdo Serra Geral, formando a Bacia Bauru (FERNANDES e
COIMBRA, 1996).

A Bacia Bauru € subdividida em Grupo Caiua e Grupo Bauru (Fig. 1,2 ). Ainda
existem muitas discussoes sobre a divisdo destes dois grupos. Soares et al. (1980) dividem a
Bacia Bauru em quatro formacdes: Caiud, Santo Anasticio, Adamantina e Marilia. Fernandes
(1992), divide o Grupo Caiud nas formacdes: Rio Parand, Goio Eré e Santo Anasticio e o
Grupo Bauru em formagdes Uberaba, Vale do Rio do Peixe, Aracatuba, Sdo José do Rio
Preto, Presidente Prudente, Marilia e os Analcimitos Taitiva. Fernandes e Coimbra (1996)
separam o Grupo Bauru em formacdes Adamantina, Marilia, Uberaba. Batezelli et al. (1999),
incluiram a Formacgdo Aracatuba no Grupo Bauru. Recentemente, Menegazzo et al. (2016),
atribuiram a porcdo superior da Bacia Bauru as formacdes Adamantina, Sdo José do Rio
Preto, Uberaba, Marilia e Itaqueri.

Na regido de Monte Alto ocorrem duas unidades litoestratigraficas do Grupo
Bauru: as formagdes Adamantina e Marilia. A Formacdo Adamantina aflora em praticamente
toda a area de ocorréncia do Grupo Bauru, estando coberta parcialmente pela Formagao
Marilia no compartimento centro oriental da Bacia Bauru (PAULA E SILVA et al., 2003).
Representa um pacote rochoso amplamente oxidado, extensamente distribuido, de arenitos
feldspaticos finos a muito finos, com intercalagdes de siltitos argilosos e argilitos/folhelhos
cinzentos ou esverdeados. E interpretada como de ambientes lacustre e fluvial da depressdo
Bauru (DIAS BRITO et al., 2001). A Formacao Marilia € constituida por arenitos muito finos
a médios arredondados e bem selecionados, predominantemente constituidos por quartzo e

secundariamente por fragmentos liticos (BASILICI et al., 2009).
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De acordo com Menegazzo et al. (2016) ainda ndo hd um consenso sobre a idade
de cada unidade litoestratigrafica. Soares et al. (1980) atribuiram Cenomaniano-Santoniano
para a Formacdo Adamantina e Santoniano-Maastrichtiano para Formacao Marilia. Gobbo-
Rodrigues et al. (1999a, 1999b) afirmaram que as formacdes Adamantina e Aracatuba sdo
Campaniano-Maastrichtiano e a Formacdo Marilia é do Maastrichtiano. Santucci e Bertini
(2001) indicaram Campaniano e Maastrichtiano para as formacdes Adamantina e Marilia.
Dias-Brito et al. (2001) sugeriram dois intervalos de deposicio para o Grupo Bauru,
Turoniano-Santoniano e Maastrichitiano com contatos gradacionais em alguns lugares.

Segundo Dal’ b6 e Basilici (2010), a regido de Monte Alto € caracterizada por um
regime climdtico semi-arido, devido a preponderancia dos carbonatos nos horizontes de
paleossolo (Aridisol). Carvalho e Bertini (2000); Carvalho et al. (2010) interpretaram o
ambiente da Formacdo Adamantina como um clima semi-drido e quente, com chuvas
torrenciais.

Nas camadas das formacdes Adamantina e Marilia da regido de Monte Alto foram
preservados fosseis de diversos paleovertebrados: dinossauros ndo avianos (BERTINI et al.,
2001, SANTUCCI e ARRUDA-CAMPOS 2011, TAVARES et al., 2014); Crocodyliformes :
Montealtosuchus arrudacamposi (CARVALHO et al., 2007) Caipirasuchus montealtensis
(ANDRADE e BERTINI, 2008) Morrinhosuchus luziae (IORI e CARVALHO, 2009),
Caipirasuchus paulistanus (IORI e CARVALHO, 2011), Barreirosuchus franciscoi (IORI e
GARCIA, 2012).

Nesta pesquisa o material fossilizado estudado foi o holétipo do crocodiliforme
Montealtosuchus arrudacamposi. Os fosséis deste Peirosaurideo foram preservados em
depdsitos sedimentares da Formacdo Adamantina, Turonianio-Santoniano da Bacia Bauru, na

regido de Monte Alto, Sdo Paulo, Brasil (S 21° 09’ 53,9/ W 48° 29’ 54,0”) (Fig. 1,3).
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Grupo Bauru

[ |Fm Marilia

[ Fm Adamantina
| |Grupo Caiua

Figura 1. Mapa geoldgico da Bacia Bauru com a localizagcdo do féssil de Montealtosuchus arrudacamposi
(modificado de FERNANDES e COIMBRA, 1996).
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Figura 2. A, Escala geoldgica destacando as idades idade das unidades litoestratigraficas do Periodo Cretéceo.
B, Coluna litoestratigrafica da Bacia Bauru. (Modificado de MENEGAZZO et al., 2016).
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Figura 3. Retirada de Montealtosuchus arrudacamposi do depésito sedimentar em que foi preservado.
Afloramento localizado na vicinal entre Monte Alto — Taiacu. A, vista geral do afloramento. B, bloco de arenito
com fdsseis deste crocodiliforme.

1.2 Crocodyliformes

Os crocodilos s@o uma linhagem antiga e bem-sucedida de animais lizard-like
(tipo-lagarto) que abrangem o periodo geoldgico Tridssico até os dias atuais. Atualmente,
ocorrem 23 espécies pertencentes a trés familias: Crocodylidae (Crocodylus, Osteolaemus,
Tomistoma), Gavialidae (Gaviallis) e Alligatoridae (Alligator, Caiman, Paleosuchus,
Melanosuchus) (RICHARDSON et al., 2002). Juntamente com as aves, S30 0Ss Unicos
representantes vivos dos Archosauria (ROSS e GARNETT, 1989; BENTON e CLARK,
1988).

Sdo bem representados na histéria de vertebrados fésseis no mundo. Estdo
distribuidos, principalmente, dentro das familias Uruguaysuchidae, Peirosauridae,
Sphagesauridae, Baurusuchidae e Sebecidae somando mais que o dobro de espécies viventes
(Fig. 4). A distincdo entre as familias de crocodiliformes viventes é feita com base nas
particularidades do esqueleto Osseo craniano, nimero e caracteristicas dos dentes e
distribuicdo do osteodermos na pele (RICHARDSON et al., 2002). Estas caracteristicas

também sao utilizadas para distin¢c@o entre as familias fésseis.
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Até o momento, os crocodiliformes sdo os paleovertebrados encontrados com
maior frequencia na regido de Monte Alto. Sdo representantes das familias Baurusuchidae,
Peirosauridae e Sphagesauridae. Dentre as espécies descobertas em Monte Alto estd o
holétipo do M. arrudacamposi, um Peirosauridae de aproximadamente 1,30 m de
comprimento com cranio, mandibula, escudo dermal e pds-cranio (esqueleto axial composto
de vértebras cervicais, tordcicas e lombares; cintura peitoral, esqueleto apendicular anterior e
posterior). Podem ser restritos a depdsitos do Cretdceo Superior da América do Sul, mais
especificamente para o Turoniano - Maastrichtiano em estratos da Argentina e do Brasil

(CARVALHO et al., 2007).
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Figura 4. Cladograma mostrando a posi¢do de Peirosauridae em Mesoeucrocodylia. (Modificado de POL et al.,

2014).



22

2 ARTIGOS PUBLICADOS E/OU A PUBLICAR
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OF BAURU BASIN, BRAZIL”
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Cretaceous Research 56, 651-661, 2015; doi:10.1016/j.cretres.2015.07.002

“POS-CRANIO DE Montealtosuchus arrudacamposi (CROCODYLIFORMES,
PEIROSAURIDAE) DO TURONIANO-SANTONIANO (CRETACEO SUPERIOR) DA
BACIA  BAURU, BRASIL: INFERENCIAS MORFOLOGICAS E
MORFOFUNCIONAIS”

Sandra Aparecida Simionato Tavares, Fresia Ricardi-Branco, Ismar de Souza Carvalho

“MANDIBULA DE Montealtosuchus arrudacamposi (CROCODYLIFORMES,
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3 DISCUSAO DOS ARTIGOS ELABORADOS

3.1 “OSTEODERMS OF Montealtosuchus arrudacamposi (CROCODYLIFORMES,
PEIROSAURIDAE) FROM THE TURONIAN SANTONIAN (UPPER CRETACEOUS)
OF BAURU BASIN, BRAZIL”

Cretaceous Research 56, 651-661, 2015; doi:10.1016/j.cretres.2015.07.002

Na primeira etapa deste trabalho foram descritos os osteodermos do escudo
dermal de M. arrudacamposi e os resultados estdo publicados no manuscrito intitulado
“OSTEODERMS OF Montealtosuchus arrudacamposi (CROCODYLIFORMES,
PEIROSAURIDAE) FROM THE TURONIAN SANTONIAN (UPPER CRETACEOUS)
OF BAURU BASIN, BRAZIL” (Cretaceous Research 56, 651-661)
doi:10.1016/j.cretres.2015.07.002 (Fig. 7).

Os osteodermos do escudo dermal de M. arrudacamposi foram aferidos e
descritos pelo método convencional, ou seja, a morfologia, ornamentacdo e dimensdes destas
estruturas foram analisadas macroscopicamente. Foram identificados osteodermos que
constituem os escudos nucal, dorsal (lateral, cervical e lombar), gastral, peitoral e apendicular
de M. arrudacamposi.

A maior complexibilidade deste estudo ocorreu na descri¢do do escudo nucal,
pois, os seus osteodermos foram preservados aglomerados uns aos outros tanto dorsalmente
quanto ventralmente, proximos as vértebras cervicais. Porém, foi possivel concluir que alguns
osteodermos deste conjunto seriam alojados, quando na sua posi¢do original em vida, na
por¢dao mais posterior deste escudo e que, juntos, formariam uma simples placa, que nos
crocodilos atuais € conhecida como roseta nucal (Fig. SA).

Em contrapartida, o escudo dermal melhor preservado no pds-cranio do M.
arrudacamposi foi o escudo gastral. Este foi preservado fora do eixo sagital, mas consiste em
formar uma grande armadura na porcao ventral deste crocodiliforme (Fig. SE).

Alguns osteodermos do escudo dorsal do M. arrudacamposi foram preservados
imbricados possibilitando o entendimento correto da articulagdo deste escudo ao longo do
dorso deste animal. As placas dérmicas do escudo dorsal sdo as maiores encontradas neste
espécime e possuem uma ornamentacdo bem definida na por¢do superficial externa,
diferentemente da ornamentacio vista nos osteodermos do escudo ventral, que € bem discreta
(Fig. 50).

Paralelo aos osteodermos dorsais estdo os osteodermos do escudo acessorio

(osteodermos laterais). Estdo desarticulados, porém muito préximos dos osteodermos dorsais
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paravertebrais, o que poderia sugerir a existéncia de pelo menos uma linha parassagital de
osteodermos laterais (Fig. SF).

Os osteodermos do escudo peitoral de M. arrudacamposi possuem a forma
daqueles que formam a maior parte do escudo gastral, ou seja, sdo retangulares e possuem
ornamentacao bastante discreta na porcao superficial. Formam uma espécie de ponte que liga,
posterolateralmente o coracdide direito e esquerdo e estdo posicionados em sua por¢ao
anterior/posterior ventral entre os coracéides (Fig. 5B).

Por dltimo, foram descritos os osteodermos do escudo apendicular anterior e
posterior. Estdo associados aos ossos dos membros anteriores (Umero, ulna e radio) e
posteriores (fémur). Todos esses osteodermos sao elipticos a lentiformes, possuem uma quilha
orientada ao longo do eixo, dividindo a superficie do osteodermo em duas porcdes iguais (Fig.
5D, G).

Foi possivel inferir que o escudo dermal, que cobria toda a drea do pds-cranio do
M. arrudacamposi, conferia-lhe uma blindagem leve com disposi¢do das placas quase em
forma de fuso, propiciando-lhe uma armadura mais cilindrica que a dos crocodiliformes atuais

(Fig. 6).

Figura 5. Escudo dermal de Montealtosuchus arrudacamposi (specimen MPMA-16-0007/04). A, escudo nucal;
B, escudo peitoral; C, escudo dorsal; D, G, escudos apendiculares; E, escudo ventral.
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Figura 6. Reconstrucdo artistica de Montealtosuchus arrudacamposi. Vista dorsal destacando os
osteodermos deste espécime. (Produzida por Deverson da Silva - Pepi).
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function allowing terrestrial locomotion and enabling good agility and capacity for movement.
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1. Introduction

The Crocodyliformes are currently represented by 23 species
belonging to three families: Crocodylidae, Gavialidae and Alliga-
toridae. Along with birds, they are the only living group of Arch-
osauria, and they present a variety of important characteristics for
the taxonomic interpretation of their species (Benton and Clark,
1988; Ross and Garnett, 1989). The distinction between families is
based on the particularities of the bony skeleton, which mainly
occur on the skull, the number and characteristics of the teeth, and
the distribution of osteoderms on the skin (Richardson et al., 2002).

The osteoderms of archosaurs are also known as scales, dermal
plates, or bone plates. These osteoderms are covered with a keratin
shield and have various functions, including defence, thermoreg-
ulation, sexual attraction, calcium reserves and locomotion (Pough
et al,, 2004),

* Corresponding author.
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The osteoderms on both living and extinct species of Croc-
odilyformes are ornamented with grooves, depressions, tubercles
and ridges on the superficial external portion (Hill, 2005). Ac-
cording to Buffrénil et al. (2014), observations and experimental
data show that the bony ornamentation is created by bone reab-
sorption with a complex erosion process and subsequent remod-
elling. The result is an adjustment of the diameter and depth of the
pits during the somatic growth period, thus causing permanent
modification through extension, shrinkage, or complete filling of
the grooves.

According to Milinkovitch et al. (2013), the osteoderms of the
crocodyliform head differ from the postcranial osteoderms. The
osteoderms of the head are apparently created by cracks caused by
surface tension resulting from the rapid embryonic growth of jaw
bones associated with the development of a keratin skin. The result
is a mechanical stress that causes breaks in the surface of the skin,
and the subsequent rearrangement of the skin to maintain the
continuity of the tissue generates the diverse characteristics and
random patterns of the crocodile skull scales.

By microscopic analysis of internal structures of the deep sur-
face of the postcranial osteoderms of crocodyliforms Itasuchus

Figura 7. Pigina inicial do artigo “Osteoderms of Montealtosuchus arrudacamposi (Crocodyliformes,
Peirosauridae) from the Turonian Santonian (Upper Cretaceous) of Bauru Basin, Brazil”.
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Abstract
The skin of Crocodyliformes is characterized by osteoderms of various sizes and shapes. It
plays roles in defence, thermoregulation, sexual attraction, calcium reserves, and locomotion.
This study presents the morphometric characteristics of osteoderms preserved in the nuchal,
dorsal, ventral and appendicular shield of Montealtosuchus arrudacamposi, a Peirosauridae
crocodyliform from the Turonian-Santonian (Upper Cretaceous) of Adamantina Formation,
Bauru Basin, Brazil. The results of the analysis show that its dermal shield had protective and
thermoregulatory functions and a well-defined mechanical function allowing terrestrial

locomotion and enabling good agility and capacity for movement.

Keywords: Osteoderms; Crocodyliformes; Montealtosuchus arrudacamposi; Peirosauridae;

Brazil; Cretaceous.
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1. Introduction

The Crocodyliformes are currently represented by 23 species belonging to three
families: Crocodylidae, Gavialidae and Alligatoridae. Along with birds, they are the only
living group of Archosauria, and they present a variety of important characteristics for the
taxonomic interpretation of their species (Benton and Clark, 1988; Ross and Garnett, 1989).
The distinction between families is based on the particularities of the bony skeleton, which
mainly occur on the skull, the number and characteristics of the teeth, and the distribution of
osteoderms on the skin (Richardson et al., 2002).

The osteoderms of archosaurs are also known as scales, dermal plates, or bone
plates. These osteoderms are covered with a keratin shield and have various functions,
including defence, thermoregulation, sexual attraction, calcium reserves and locomotion
(Pough et al., 2004).

The osteoderms on both living and extinct species of Crocodilyformes are
ornamented with grooves, depressions, tubercles and ridges on the superficial external portion
(Hill, 2005). According to Buffrenil et al. (2014), observations and experimental data show
that the bony ornamentation is created by bone reabsorption with a complex erosion process
and subsequent remodelling. The result is an adjustment of the diameter and depth of the pits
during the somatic growth period, thus causing permanent modification through extension,
shrinkage, or complete filling of the grooves.

According to Milinkovitch et al. (2013), the osteoderms of the crocodyliform head
differ from the postcranial osteoderms. The osteoderms of the head are apparently created by
cracks caused by surface tension resulting from the rapid embryonic growth of jaw bones
associated with the development of a keratin skin. The result is a mechanical stress that causes
breaks in the surface of the skin, and the subsequent rearrangement of the skin to maintain the
continuity of the tissue generates the diverse characteristics and random patterns of the
crocodile skull scales.

By microscopic analysis of internal structures of the deep surface of the
postcranial osteoderms of crocodyliforms Itasuchus jesuinoi Price (1955) and Uberabasuchus
terrificus Carvalho et al. (2004), Marinho (2006) perceived that the deep surface of
osteodermos on these Crocodyliformes has foramina and grooves.

In the Cretaceous deposits of the Bauru Basin, the osteoderms of Crocodilyformes

are found in abundance due the large number of preserved individuals (Carvalho et al., 2004).
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The specimen of Montealtosuchus arrudacamposi Carvalho et al., 2007 (MPMA-16-
0007/04), a crocodyliform from the Peirosauridae family, is important for the study of fossil
osteoderms because this species is preserved with the nuchal, dorsal, ventral and appendicular
shields. The holotype comes from the Bauru Basin, Bauru Group, Adamantina Formation, and
is of Turonian-Santonian age (Dias-Brito et al., 2001; Carvalho et al., 2010). It has been found
in the area of the city of Monte Alto in Sdo Paulo State, Brazil.

This study presents a morphometric description of osteoderms of M.

arrudacamposi in order to better understand their functions.

Institutional Abbreviations:

CPPLIP: Paleontological Research Center Llewellyn Ivor Price (Centro de Pesquisas
Paleontologicas Llewellyn Ivor Price, Peirdpolis, Uberaba, Minas Gerais State).

DGM: Geology and Mineralogy Division, National Bureau of Mineral Production (Divisdo
de Geologia e Mineralogia, Departamento Nacional de Produ¢do Mineral, Rio de Janeiro, Rio
de Janeiro).

FMNH: The Field Museum, Chicago.

MPMA: Paleontological Museum “Prof. Antonio Celso de Arruda Campos” (MPMA -

Museu de Paleontogia de Monte Alto).

UA: Université d'Antananarivo, Antananarivo, Madagascar.

2. Geological background

The osteoderms described herein belong to the holotype of M.arrudacamposi, a
representative of Crocodyliformes from the Peirosauridae family, preserved in the Turonian-
Santonian (Upper Cretaceous) strata of Bauru Group, Adamantina Formation, Bauru Basin
(Carvalho et al., 2010), in the region of Monte Alto, Sdo Paulo, Brazil.

The Bauru Basin is located in the south-central region of the South American
Platform (Fernandes and Coimbra, 1996). The Adamantina Formation, located in the Bauru
Basin, belongs to the Bauru Group (Paula e Silva et al., 2003). The Bauru Group is composed
of terrestrial deposits, accumulated during the Late Cretaceous. It is mostly composed of
alluvial (Marilia Formation) and fluvial (Adamantina and Uberaba Formations) strata
(Fernandes and Coimbra, 2000). According to Basilici et al., 2009, the Marilia Formation was
characterized during the Late Cretaceous by a semi-arid climate regime (in view of the

preponderance of carbonates in paleosol horizons) and the environment of the Adamantina
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Formation was interpreted by Carvalho and Bertini (2000) as a hot climate with torrential

rains and flashfloods (Fig. 1).

Monte Alto

<4 o;

L

_\—'\ Bauru Group
100 km A A AA
Marilia Uberaba Adamantina Osteoderms of

Formation Formation Formation Montealtosuchus arrudacamposi

Fig. 1. Geological map of the Bauru Basin (modified from Fernandes and Coimbra, 1996).
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3. Materials and methods

The osteoderms analysed in this study belong to the axial and appendicular
skeleton of M. arrudacamposi, specimen MPMA-16-0007/04 (Fig. 2) described by Carvalho
et al. (2007). The osteoderm measurements were made according to the sagittal axis of M.

arrudacamposi with a MAUb-CH Stainless calliper.

Fig. 2. Postcranial skeleton of Montealtosuchus arrudacamposi (specimen MPMA-16-0007/04) from the
Turonian-Santonian Adamantina Formation, Brazil). A, dorsal view; B, ventral view, where the
osteodermic elements can be observed.

In the morphological description, the osteodermic coverage of this member of
Crocodyliformes was sub-divided into a nuchal shield (osteoderms in the region of the
cervical vertebrae), dorsal shield (thoracic vertebrae, lumbar and lateral), ventral shield
(abdomen), and appendicular shield (osteoderms of the fore- and hind-limbs). This
subdivision was used by Brazaits (1987) for dermal shields in living Crocodyliformes (Fig.
3). Hill (2014) used the same subdivision for dividing the osteoderms of Simosuchus clarki

described by Buckley et al. (2000). The shape, the external ornamentation (external articular
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facet, tubercles, alveolar sculpture, keel position, grooves), and the deep ornamentation
(grooves, foramina and deep articular facet) are described following the methodology of

Marinho et al. (2006) (Fig. 4).

Accessory

Dorsal

Nuchal .
- Shield

Andicular
Shield

Pctoral
Shield

Fig. 3. Position of dermal shields in living Crocodyliformes (modified from Brazaits,1987).
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Fig. 4. Morphological parameters used in the osteoderms analysis. A, external surface; B, deep surface
(based on Marinho et al., 2006).

The osteoderms of M. arrudacamposi were compared with those of the other
Crocodyliformes, such as Peirosaurus tormini Price (1955), Uberabasuchus terrificus,
Carvalho et al. (2004), Simosuchus clarki, Buckley et al. (2000), Armadillosuchus arrudai,
Marinho and Carvalho (2009) and Baurusuchus albertoi, Nascimento and Zaher (2010).

4. Preservation

The remains of Montealtosuchus were found in association with fragments of
another skull, corresponding to the left side, and there are several other postcranial fragments
of at least four other individuals that appear to belong to the same species. According to
Carvalho et al. (2005), the occurrence of almost complete articulated skeletons suggests that
these animals could dig large, deep burrows in soft substrates that allowed thermoregulation,
like in living alligators.

The skull of the Montealtosuchus holotype was separated from the postcranial
skeleton by taphonomical processes, probably due to water-currents as there are no signs of
activity of predators or scavangers (e.g., bite marks) in the skeleton. However, the postcranial
skeleton of the specimen shows a great degree of articulation. The cervical, thoracic and
lumbar vertebrae have been preserved and articulated all along the sagittal axis. The
appendicular skeleton has only the elements of the right side preserved and articulated.

In the dorsal view, some osteoderms and caudal vertebrae have been preserved

and articulated on the claws, phalanges, metacarpals and carpals. The radius, ulna, humerus,
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scapula and left coracoid are also articulated. The right coracoid is in its original position,
although it is disarticulated from the left humerus, and the latter is separated from the rest of
the body. In the ventral view, some osteoderms of the appendicular shield are retained on the
humerus. Regarding the hindlimbs, the right humerus is preserved, and in its dorsal portion
there are some osteoderms of the appendicular shield. Osteoderms are also observed in the
cervical, thoracic and lumbar dorsal and accessory shield. There are also some osteoderms of
the gastral shield, which suffered postmortem displacement.

A group of nuchal osteoderms shifted to the ventral part of Montealtosuchus
body, where it is also possible to observe at least 10 ribs. The osteoderms of the pectoral
shield are articulated and connect the right and left coracoids to the gastral shield. They are
well preserved, displaced from the sagittal axis and the right portion of the animal, and vary in

shape and size.

5. Morphometric description of osteoderms

The holotype of M. arrudacamposi presents osteoderms that are organized in
different dermal shields preserved along the axial and appendicular skeleton. The excellent
preservation of these osteoderms allowed a detailed analysis of the characteristics presented in

these bone structures.

5.1 Nuchal shield

The osteoderms of the nuchal shield of Montealtosuchus arrudacamposi were
stacked together. These have been brought together, approximately one under the other, with
the dorsal surfaces still directed dorsally, near the cervical vertebrae. Altogether, 11 entire

plates and one fragmented plate were available for study (Fig. 5).
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Fig. 5. Nuchal shield of Montealtosuchus arrudacamposi associated with cervical vertebrae (specimen
MPMA-16-0007/04 from the Turonian-Santonian Adamantina Formation, Brazil). A, front view; B, dorsal
view; C and F, two small dermal plates over a D-shaped osteoderm; D, osteoderms post-occipital; E,
possible osteoderms from the nuchal rosetta.

In general, the osteoderms of this shield are ornamented on the external surface
with shallow excavations and deep grooves surrounded by a net of tubercles. The anterior
articular facet is well evidenced and has little ornamentation, becoming more flattened toward
the anterior margin of the facet. As in the dorsal shield, the deep surface (ventral) is flattened
and has several foramina that penetrate perpendicularly on the surface. The marked grooves
are also evident in these dermal plates.

Four of these osteoderms are D-shaped with a maximum length of 39 mm and
approximately the same width, which is 35 mm. The articular facet can be distinguished from
the rest of the external surface by a slight step. They have a keel in the medial region with a
caudal-medial orientation. It is convex when viewed in the axial plane with an angle of
approximately 90°.

Three of the 11 cervicals preserved in the nuchal shield measure approximately 30
mm long by 40 mm wide (rectangular). The keel originates in the medial region of these
osteoderms and follows with tangential orientation caudolaterally to the right on one of the
plates and to the left on the other two plates. The anterior articular facets of these osteoderms

have a slight wave. In axial view, they are convex with an angle of approximately 130°.
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Four other osteoderms from this cluster are rectangular. Two of these are
approximately 30 mm long and 45 mm wide, while the remaining two osteoderms represent
the longest in this set, measuring 30 mm long by 50 mm wide. In axial view, these are convex
with an angle of approximately 130°. The keels are oriented tangentially and in a caudomedial
direction and are shorter than those present in D-shaped osteoderms. In the anterior articular
facets a slight bulge is present in its anterior edges.

Additionally, two small dermal plates are found in this cluster. They are standing
over a D-shaped osteoderm, which likely was based on the occipital region of this
Crocodyliformes. One of the plates is fully preserved, oval and small (13 mm long and 10 mm
wide). It has small round excavations surrounded by small tubercles. The other is fragmented
in the anterior portion and measures 20 mm wide. The ornamentation of the surface portion of
this plate has small excavations and tubercles. There are vertebrae articulated to each other
along the sagittal axis. In the dorsal view, we observed osteoderms of the nuchal shield on one

small keel in the externa surface. These osteoderms are almost flat in axial view.

5.2 Dorsal shield

The dorsal shield in M. arrudacamposi is represented by osteoderms from the
thoracic and lumbar regions. It corresponds to a row of parasagittal osteoderms on each side,
forming a double paravertebral shield, segmented in the sagittal line along the vertebral
column of the Crocodilyformes (Fig. 6A).

At least 24 osteoderms were preserved on this shield. Five are shown to overlap
parasagittally to the neural spine of the lumbar vertebrae. The posterior articular facets, on the
deep articular surface, are overlaid above the anterior articular facets in the external surface

portion of the osteoderm (Fig. 6B).
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Fig. 6. Dorsal shield of Montealtosuchus arrudacamposi (specimen MPMA-16-0007/04 from the
Turonian-Santonian Adamantina Formation, Brazil). A, osteoderms from the thoracic and lumbar region
associated with dorsal vertebrae; B, detail of some imbricated osteoderms.

In general, the anterior articular facet of the dorsal osteoderms is smoothly
ornamented and slightly raised, becoming wavy in preserved osteoderms from the thoracic
region, which are contiguous to the vertebrae in this region. Some more proximal left thoracic
osteoderms moved from the original position and were fossilized with the deep surface facing
upward. The plates are rectangular and slightly round on the edges, measuring approximately
35 mm long and 53 mm wide in the lumbar region. The plates become longer (29 mm) toward
the chest and narrower (40 mm) toward the ribs.

On the external surface portion, the osteoderms are ornamented with excavations
and marked grooves, delimited by a net of tubercles. In one-third of the surface portion of the
dorsal osteoderms there is a keel oriented tangentially caudolateral (Fig. 7A,F).

The deep surface of the dorsal osteoderms is flat and smoothly concave. Several

foramina are spread throughout this area, mainly in the central region, and penetrate the



38

surface perpendicularly. Some marks may represent grooves along the entire surface of the
osteoderm. In some osteoderms, a pattern of intersecting grooves is evident near the lateral
edges, as on the anterior articular facet; however, these grooves are longitudinal. In most

distal osteoderms, the grooves are evident in the medial longitudinal direction (Fig. 7G,J).

3cm

Fig. 7. Details of osteoderms of Montealtosuchus arrudacamposi (specimen MPMA-16-0007/04 from the
Turonian-Santonian Adamantina Formation, Brazil). A, external surface; B, external articular facet; C,
tubercles; D, depression; E, keel; F, grooves; G, deep surface; H, intersecting grooves; I, foramina; J, deep
articular facet with foramina and longitudinal grooves.

5.3 Accessory shield (lateral osteoderms)

On the medial left side of the vertebral column, adjacent to the dorsal osteoderms,
there are six displaced osteoderms that might compose a shield of lateral osteoderms. These
osteoderms are Dshaped and approximately 26 mm long and 23 mm wide. The surface of
osteoderms is ornamented with grooves surrounded by tubercles and present a keel with a
small bulge posteriorly on the back portion of the right surface, extending right to the medial-

side of the plate (Fig. 8).
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Fig. 8. Accessory shield of Montealtosuchus arrudacamposi (specimen MPMA-16-0007/04 from the
Turonian-Santonian Adamantina Formation, Brazil). A, B, accessory shield (lateral osteoderms); C, lateral
contiguous to dorsal osteoderms; D, lateral osteoderms in the cervical region.

5.4 Gastral (ventral) shield

The gastral (ventral) shield preserved in M. arrudacamposi consists of a set of
osteoderms with different shapes and sizes. They are well-preserved, and mostly articulated,
except for a few osteoderms from the right portion. In order to preserve the gastral shield, it
was decided to keep intact the rock matrix that surrounds it, making the description of the

features preserved on the internal surface impossible (Fig. 9).



40

3cm

Fig. 9. Gastral shield of Montealtosuchus arrudacamposi (specimen MPMA-16-0007/04 from the
Turonian-Santonian Adamantina Formation, Brazil). A, dorsal view of the postcranial; B, detail of some
osteoderms facing the internal part of this set.

Eight wedge-shaped osteoderms, 10-20 mm long, determine the sagittal axis of
this dermal shield. The ornamentation in the surface is formed by shallow grooves surrounded
by a net surface of tubercles (Fig. 10B).

Most osteoderms are located in the medial portion of the shield. They are arranged
in transverse rows and are of rectangular and pentagonal shapes. The rectangular osteoderms
are maximally 20 mm long and become ovoid and smaller in both the proximal and distal
directions. They are paired side by side with no evidence of overlapping and have no keel.
This shield presents at least 06 parasagittal rows on each side, as well as 11 transverse lines

(Fig. 10A, C).
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Fig. 10. Gastral shield of Montealtosuchus arrudacamposi (specimen MPMA-16-0007/04 from the
Turonian-Santonian Adamantina Formation, Brazil). A, arrangement of osteoderms forming the gastral
shield; B, schematic drawing of wedge shaped osteoderms (the sagittal axis of the shield); C, schematic
drawing of gastral shield.

From the 6th transverse line starts a new parasagittal row on each lateral of the
shield with five osteoderms. Like other osteoderms that form this set, they are irregular and
measure approximately 10 mm; some are rectangular and others are slightly oval, presenting
shallow and round excavations separated by small ridges.

The intercalated osteoderms are the smallest in this gastral shield. Approximately
14 were preserved, 5 mm - 10 mm long. The osteoderms are ornamented on the external
surface, but the ornamentation is subdued. Some osteoderms are round and arranged between
the osteoderms of the sagittal plane and their adjacent plates, while the other intercalated
osteoderms, which lie primarily between the rectangular gastral osteoderms, have an

ellipsoidal shape (Fig. 11B, C).
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Fig. 11. Gastral shield of Montealtosuchus arrudacamposi (specimen MPMA 16-0007/04 from the
Turonian-Santonian Adamantina Formation, Brazil). A, general view of the arrangement of intercalated
osteoderms; B, schematic drawing of the intercalated osteoderms to the right of the sagittal line; C,
schematic drawing of the intercalated osteoderms to the left of the sagittal line.

5.5 Pectoral shield

The osteoderms preserved in the pectoral region of M. arrudacamposi present the
same characteristics as the osteoderms from the gastral shield. The pectoral osteoderms are
ornamented with round shallow excavations with small tubercles on the surface and are
separated by intersections, resembling the threads of a woven textile. Keels are not present on
the external surface (Fig. 12). In total, 13 pectoral osteoderms were preserved, seven in the
anterior portion and six posteriorly in the ventral part of the coracoid bones. Seven of these
osteoderms are oval, and three have a more rectangular shape. Six osteoderms form a bridge
that posterolaterally connects the right and left coracoids. These six osteoderms are all oval
and small in size, approximately 17 mm long and 12 mm wide (Fig. 12B).

It is likely that the osteoderms in the anterolateral position also formed a bridge
between the coracoid bones; however, this cannot be confirmed because only four osteoderms
are preserved in this region. A section of one of the anterolateral osteoderms is found in the

left anterolateral portion of the right coracoid and is oval (Fig. 12C). The other three
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osteoderms are rectangular with round smooth edges and are at most 20 mm long and 15 mm
wide. These were preserved toward the anterolateral region of the left coracoid in the ventral
portion of the first thoracic vertebra. The three smallest osteoderms of the set are ovoid, and
one of these is also positioned on the first thoracic vertebra, while the remaining osteoderms

are in the left ventral proximal-lateral portion of the right coracoid.

2cm

Fig. 12. Pectoral shield of Montealtosuchus arrudacamposi (specimen MPMA-16-0007/04 from the
Turonian-Santonian Adamantina Formation, Brazil). A, general view of osteoderms associated with
vertebrae, ribs and coracoids; B, osteoderms present in anterolateral position of coracoids; C, pectoral
osteoderms preserved posteriorly associated in the ventral part of coracoid bones.

5.6 Appendicular shield

The appendicular osteoderms of the fore- and hindlimbs preserved in M.
arrudacamposi are predominantly elliptical, with the superficial portion ornamented with
shallow grooves surrounded by tubercles. The osteoderms have a relatively high medial keel
when compared to the keels present in the dorsal shield, which occupies the entire length of
the osteoderm. The deep surface of these osteoderms is flat with multiple foramina randomly
distributed (Fig. 13B, C).

The osteoderms preserved in the forelimbs do not exceed 20 mm in length and 13
mm in width. Fourteen osteoderms were preserved in the left humerus. Twelve are disordered

in the medialventral region, one in the right anterolateral portion, and one in the left proximal
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region of the humerus. Three whole osteoderms and one fragmented osteoderm were

preserved in the medial-ventral portion of the radius and the left ulna (Fig. 13A).

C 2cm

Fig. 13. Appendicular shield of Montealtosuchus arrudacamposi (specimen MPMA-16-0007/04 from the
Turonian-Santonian Adamantina Formation, Brazil). A, preserved osteodermos associated with left
humerus; B, schematic drawing showing the characteristics of the external surface of osteoderms; C, view
of the deep surface with some foramina in detail.

One osteoderm associated with the left scapula was preserved and may belong to
the group of scapular scales. Another osteoderm with the same shape is isolated near the
ventral surface of the left humerus; however, this osteoderm is fragmented and is at most 20
mm long and 19 mm wide. These two osteoderms are fan shaped. In the superficial portion,
there are grooves, tubercles and a small posteromedial keel oriented posterolaterally to the

right of the osteoderm.
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Regarding the hind limbs of M. arrudacamposi, only the left femur was
preserved. However, three preserved osteoderms remained associated with this bone. They are
elliptical and have a maximum length of 20 mm and a width of 17 mm and are positioned in

the left medial-lateral proximal dorsal region (Fig. 14).

2cm

Fig. 14. Appendicular shield of Montealtosuchus arrudacamposi (specimen MPMA-16-0007/04 from the
Turonian-Santonian Adamantina Formation, Brazil). A, preserved osteoderms associated with left femur;
B, detail of osteoderms preserved in the left femur.

6. Discussion

The gastral shield was the best preserved dermal shield in the postcranial region
of M. arrudacamposi with regard to the organization of osteoderms, despite its displacement
outside the sagittal axis. We observed a distinct convexity in this set due to the morphology of
the animal's abdomen. In crocodilians, the different osteoderms that compose the gastral
shield form a large armour in the ventral portion. In M. arrudacamposi, it appears that this

shield was displaced toward the right lateral part of the abdomen.
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Further evidence that indicates a displacement of the gastral shield is the
disarticulation of some osteoderms from the right portion of the set. It appears that a short
distance transport probably forced the breakdown of these osteoderms, as they had shifted to
the internal part of the set (Fig. 9B).

In the dermal shield description of a crocodyliform Simosuchus clarki, Hill (2014)
characterizes the gastral shield with multiple large osteoderms of rectangular shape with
round edges and is arranged in three horizontal lines. However, there is a smaller osteoderm
on each side of the more medial pair of osteoderms in parasagittal lines, equal in
anteroposterior length but narrower in the mediolateral dimension when compared to the main
osteoderms. Some alternated osteoderms settle randomly between the rectangular osteoderms.
These have irregular shapes, and a pattern may exist in which a larger osteoderm may be
notched to accommodate an irregularly shaped intercalary osteoderm within what would
otherwise be its rectangular outline. As in Simosuchus, the shield of M. arrudacamposi is also
composed mainly of rectangular osteoderms with round corners. However, in M.
arrudacamposi each osteoderm has a maximum length of 20 mm, the osteoderms are
arranged in a minimum of 11 transverse rows, and the presence of a sagittal row comprising
dermal plates in wedge shape separates the more medial pair of osteoderms. As in
Simosuchus, the intersecting osteoderms are randomly distributed throughout the shield. They
are irregular in shape and occupy part of the larger osteoderms.

The dorsal shield of M. arrudacamposi is well-preserved with respect to the
orientation of osteoderms. Some were preserved imbricated, allowing for the correct
understanding of the articulation of this shield along the back of this representative of
Crocodyliformes.

The dermal plates of the dorsal shield are the largest found in the specimen and
present a well-defined ornamentation in the external surface portion that is different from the
more subdued ornament present on the osteoderms in the ventral shield. The dorsal dermal
plates of Montealtosuchus present some different characteristics when compared with the
dorsal shield osteoderms of other Crocodyliformes from the Peirosauridae family.

According to Marinho et al. (2006), the dorsal osteoderms of Peirosaurus tormini
(MGD-433-R) and Uberabasuchus terrificus (CPPLIP-630) are rectangular in shape, and the
dorsal plates of Uberabasuchus are thicker than the dorsal plates of Peirosaurus. The articular
surface facet of Peirosaurus is short and is shallower than the ornamental piercings. In
Uberabasuchus, this facet is short and shallow. Another difference presented by Marinho et

al. (2006) is the external surface ornamentation of the osteoderm. In Peirosaurus, we find a
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format of deep, oval and circular excavations, while in Uberabasuchus, the ornamentation is
homogeneous and consists of shallow, circular pits, with two or three occasionally uniting to
form a channel. The Peirosaurus and the Uberabasuchus osteoderms present a keel, which is
centrally located on the osteoderms. The dorsal shield osteoderms of M. arrudacamposi are
rectangular, similar to those in the above mentioned peirosaurids; however, the thickness and
ornamental pattern is similar to the external surface of Uberabasuchus terrificus. In M.
arrudacamposi, the articular surface facet overlies the entire length of the anterior portion of
the osteoderm. This facet is shallow in the osteoderms from the lumbar region, and forms a
slight step between the facet and the rest of the ornamented surface of plates positioned in the
thoracic region. The keel described in Peirosaurus and Uberasuchus is also present in the
dorsal osteoderms of M. arrudacamposi. However, the keel is high and is located proximate
to the side of these plates.

Another representative of Crocodyliformes that has a well-preserved dorsal shield
is Simosuchus clarki. According to Hill (2014), the dorsal shield osteoderms of Simosuchus
have quadrilateral shapes. The shield is paravertebral open with osteoderms arranged in two
pairs of parasagittal lines (tetraserial). These osteoderms have no sharp keel, are sagittally
segmented, and have a lateral accessory dermal plate. A transverse row of dorsal osteoderms
has six osteoderms in each side, showing that several parasagittal accessory rows of
osteoderms are incorporated in the dorsal shield.

The external surface portions of the osteoderms of the paravertebral shield are
ornamented with gentle grooves and low ridges extending peripherally from the geometric
centre and giving a radial appearance. The keel is slightly separated by tangential grooves
toward the medial and lateral regions of the osteoderm. The anterior articular facet is sparsely
ornamented, with shallow grooves.

The dorsal shield of Simosuchus differs from the dorsal shield of M.
arrudacamposi. The dorsal osteoderms of Simosuchus are quadrilateral, while those of
Montealtosuchus are rectangular. The paravertebral shield of Montealtosuchus is not as open
as that of Simosuchus because the shield presents a relatively sharp caudalmedially oriented
curve in the keel located in the lateral region of the external surface of the osteoderms. In
Simosuchus, the dorsal armour is arranged in two pairs of paravertebral lines, while in M.
arrudacamposi, it is arranged in a double line.

The accessory shield of Simosuchus is incorporated into the dorsal shield, forming

a transverse row of six osteoderms on each side. In M. arrudacamposi, the lateral osteoderms
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are disarticulated but are very close to the dorsal paravertebral osteoderms, which may
suggest the existence of at least one parasagittal line of lateral osteoderms.

The ornamentation of the dorsal shield osteoderms of Montealtosuchus is strongly
evident of deep round grooves, in some parts forming channels surrounded by tubercles,
while in Simosuchus, it is characterized by gentle grooves and low ridges. The presence of
one double line of paravertebral osteoderms in M. arrudacamposi characterizes this shield as
closed (Salisbury and Frey, 2001), and almost completely involves the epaxial muscles of this
representative of Crocodyliformes. This characteristic is present in basal Crocodyliformes,
such as Protosuchus, Orthosuchus, and Hesperosuchus (Colbert and Mook, 1951; Ross and
Mayer, 1983; Clark et al., 2000).

The dorsal osteoderms are also preserved in some specimens of Baurusuchidae.
They are arranged in a double row that articulates craniocaudal with little imbrication in the
dorsoventral axis of the vertebrae neural spines that form the back of this animal. The dorsal
and ventral surfaces have an intercalated micro-texture with a mesh of structural fibres
(Vasconcellos, 2006; Nascimento and Zaher, 2010; Aratjo-Junior and Marinho, 2013).

Importantly, the osteoderms of the back of Baurusuchidae and those of
Montealtosuchus differ in their arrangement. In baurusuchids, the osteoderms are located at
the apex of neural spines, whereas in the peirosaurid Montealtosuchus, the osteoderms are
closer to the basal portion of the vertebrae neural spines.

Another member of Crocodyliformes, namely Armadillosuchus, also has an
interesting dermal shield. The osteoderms of the nuchal, dorsal and accessory shield have
been preserved in this specimen. The dorsal shield is formed by rectangular and decorated
osteoderms with round excavations. They are imbricated and arranged in a double row
associated with the accessory shield. The osteoderms are arranged in several rows composed
of lateral osteoderms (Marinho and Carvalho, 2009).

The dorsal shield of Montealtosuchus is also formed by a double row of
osteoderms but differs from the dorsal shield of Armadilosuchus, primarily with respect to the
number of accessory osteoderms. In Montealtosuchus the accessory osteoderms appear to be
arranged in a single row.

The nuchal shield of Armadillosuchus differs from the nuchal shields found in
Crocodyliformes described in this study (Simosuchus and Montealtosuchus). According to
Marinho and Carvalho (2009), the nuchal shield of Armadillosuchus is composed of many
hexagonal osteoderms that are firmly attached to the skull by articulated lateral sutures. The

entire perimeter of the shield is convex, allowing for independent articulation for the skull and
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the posterior portion of the dermal armour. The shield is hard, and the posterior edge is
ornamented with parallel horizontal grooves.

The osteoderms of the nuchal shield of M. arrudacamposi are the most convex in
axial view when compared to other osteoderms of this animal. The nuchal osteoderms were
likely displaced before they were preserved, resulting in the formation of a cluster of
osteoderms.

It can be inferred that four more rectangular osteoderms from this set would likely
be settled in a more posterior portion of the shield when the shield was in its original position
in the living animal. Together, these osteoderms could form a single plate, which in current
crocodiles is known as a nuchal rosette (Richardson et al., 2002) (Fig. 5B).

The remaining osteoderms of this cluster e three rectangular and four D- shaped
osteoderms - could establish a set of postoccipital scales or a line of scales positioned in front
of the nuchal rosette and immediately behind the head (Richardson et al., 2002) (Fig. 5A).

Marinho et al. (2006) do not report osteoderms of the nuchal shield in their
description of the osteoderms of Peirosaurus tormini and Uberabasuchus terrificus. However,
Hill (2014) reports the existence of the shield in Simosuchus clarki, inferring that the
osteoderms of this set do not have the convex characteristic in axial view to completely cover
the epaxial muscles of the neck. The deep surfaces of the nuchal osteoderms of Simosuchus
are flattened and slightly depressed below the keel. The texture of the deep surface is
smoother than the external surfaces with some visible structural fibre bundles intersecting
each other like the threads of a woven textile. The surface is pierced by small foramina.

The characteristics of nuchal osteoderms of M. arrudacamposi differ from those
of the nuchal shield of Simosuchus. The nuchal shield osteodermos of M. arrudacamposi
present a large convexity in axial view that could cover the epaxial muscles of the neck. The
deep surface of osteoderms present similar characteristics to those of Simosuchus, namely, the
presence of small foramina and structural fibre marks. The structural fibre marks are
characteristics of archosaur osteoderms and were also observed by Scheyer and Sander (2004)
in the osteoderms of ankylosaurid dinosaurs.

The pectoral osteoderms of M. arrudacamposi follow the same ornamentation
pattern of the external surface described in the ventral shield, and the scales are varied in size
and shape. There are no reports of the preservation of pectoral osteoderms in Peirosaurus
tormini or in Uberabasuchus terrificus.

In Simosuchus, the osteoderms that are preserved in the pectoral region are located

below the posterior margin of the coracoid bones. According to Hill (2014), these all have the
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form of an irregular discoid polygon and closely contact the adjacent osteoderms. The surface
ornamentation of the pectoral osteoderms matches the pattern observed in gastral osteoderms.

Based on the location, morphology and ornamentation, these dermal elements
may represent a contiguous anterior extension of the gastral shield. A significant gap,
however, separates the osteoderms of the gastral shield of Simosuchus. The pectoral dermal
shield of M. arrudacamposi most resembles that of Simosuchus with regard to the
organization of osteoderms. However, six osteoderms form a bridge-like feature that links the
right and left coracoid posterolaterally. These are not positioned immediately below the
coracoids as in Simosuchus but are located in its ventral posterior portion.

The remaining seven osteoderms in the shield are housed in the anterior portion
between the coracoids and likely formed a bridge between these bones. The greatest similarity
between the pectoral shield of M. arrudacamposi and Simusuchus clarki is the presence of a
gap separating the osteoderms of the pectoral region from the gastral region (Fig. 15).

The osteoderms of the appendicular skeleton of M. arrudacamposi are very
similar to those of Simosuchus clarki, which presents many well-developed appendicular
osteodermos associated with both fore- and hindlimb bones. All of the osteoderms are
elliptical to lenticular in shape and have a keel oriented along the axis that divides the surface
of the osteoderm into two equal portions. In axial view, these osteoderms have a very high
keel.

Studies of postcranial osteoderms of Montealtosuchus allow for an understanding
of the living habits of peirosaurids. The crocodyliform Montealtosuchus had a light armour,
which allowed for terrestrial habits. This conclusion can be drawn from the arrangement of
dermal shield osteoderms associated with the reduced number of osteoderm lines in the dorsal
shield and the disarticulation of accessory osteoderms.

The present study supports results of Price (1955), Carvalho et al. (2004, 2007),
which analysed the peirosaurids cranial osteology. Moreover, Vasconcellos (2006),
Vasconcellos and Carvalho (2006) and Nascimento and Zaher (2010) analysed the postcranial
structures of Crocodyliformes Uberabasuchus terrificus and Baurusuchus albertoi,
respectively. It was determined that these animals had a cursorial locomotion pattern.
Vasconcellos (2006) stated that a particular structure between the femur and the ileum, as well
as the imbrication of dorsal osteoderms, enabled Uberabasuchus to attain a more high-
walking posture and ease of movement.

Marinho (2006) pointed to the small thickness of the dermal plates of peirosaurids

Peirosaurus tormini and Uberabasuchus terrificus. He concluded that this characteristic
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allowed for the maintenance of body temperature and a greater flexibility during locomotion.
As the thickness of Montealtosuchus osteoderms is similar to the peirosaurids studied by

Marinho (2006), we suggest that this interpretation is also suitable for Montealtosuchus.

3cm.

Fig. 15. Ventral view of Montealtosuchus arrudacamposi (specimen MPMA-16-0007/04 from the Turonian
Santonian Adamantina Formation, Brazil). A, general view of the arrangement of osteoderms that form the
gastral shield; B, region where the pectoral osteoderms were preserved; C, gap that separates the osteoderms of
the gastral region from the pectoral region.

7. Conclusions

The present study of the dermal shield of M. arrudacamposi supports the results
of the osteoderm analysis in Uberabasuchus terrificus, showing that this set of dermal plates
had a well-defined mechanical function and also served for protection and thermoregulation.

The morphometric analysis indicates that the dermal shield that covered the entire
postcranial region of Montealtosuchus provided a light armour, allowing for a more high-
walking posture (semiimproved or semi-erect posture) of this animal in terrestrial habits.

With regard to the protection provided by the dermal shields, available evidence
suggests that the arrangement of plates along the body of M. arrudacamposi would not have
prevented a direct attack by large predators. However, poorly targeted attacks by smaller
predators could have been less likely to cause damage due to the presence of this light armour.

Thermoregulation was the most important function of the dermal shield in M.
arrudacamposi. Living in a hot and arid environment, and in a regime of extreme temperature
ranges, the plates served to radiate heat away from the animal, keeping the internal
temperature of the body closer to the temperature at the surface. This mechanism is similar to

that found in modern crocodile species.



52

The arrangement of dermal shield osteoderms of Montealtosuchus in association
with the reduced number of lines of the dorsal shield and the arrangement of lateral
osteoderms without joints indicate that this crocodyliform had a light armour. Combining the
present results with the former studies of cranial and postcranial structures of peirosaurids and
baurusuchids, we conclude that this member of Crocodyliformes was capable of an agile

terrestrial locomotion.
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3.2 “POS-CRANIO DE Montealtosuchus arrudacamposi (CROCODYLIFORMES,
PEIROSAURIDAE) DO TURONIANO-SANTONIANO (CRETACEO SUPERIOR) DA
BACIA BAURU, BRASIL: INFERENCIAS MORFOLOGICAS E
MORFOFUNCIONAIS”

No  manuscrito  “Pés-cranio de  Montealtosuchus  arrudacamposi
(Crocodyliformes, Peirosauridae) do Turoniano-Santoniano (Cretaceo Superior) da
Bacia Bauru, Brasil: inferéncias morfolégicas e morfofuncionais” foram descritos os
ossos da cintura peitoral (escdpula e coracdides) e os elementos do esqueleto apendicular
anterior (Umeros, rddio, ulna, carpais, radial, ulnar, metacarpos e falanges) de M.
arrudacamposi, com o intuito de compreender sobre sua postura de locomogao.

Os fosseis em estudo neste trabalho foram mensurados com um paquimetro
MAUDb-CH Stainless calliper, fita métrica e comparados com materiais de crocodiliformes das
familias Baurusuchidae, Sphagesauridae, Notosuchians, Peirosauridae e Uruguaysuchidae.
Posteriormente, os ossos em estudos foram desarticulados virtualmente, utilizando imagens de
Tomografia Computadorizada de M. arrudacamposi e os softwares Invesalisus e Avizo para
preparar as imagens 3D. Com estes mesmos recursos os apéndices dos membros anteriores
foram articulados na posi¢do em vida mais plausivel.

Os resultados obtidos neste trabalho indicaram que as estruturas do esqueleto
apendicular e da cintura peitoral, relativamente delgadas e com cristas bem desenvolvidas,
possibilitaria a elevagdao do corpo de M. arrudacamposi do solo conferindo-lhe uma postura
dos membros anteriores mais aduzida que os crocodiliformes atuais. A reorganiza¢do em 3D
demonstrou que a articulacdo entre a escdpula, o coracdide e o imero, juntamente com OS
metacarpos mais comprimidos e préximos uns dos outros, possibilitaria a M. arrudacamposi

habitos cursoriais em ambientes terrestres (Fig. 8).
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Figura 8. Reconstruco artistica de Montealtosuchus arrudacamposi. Vista latereal esquerda, destacando o seu
modo de locomog@o mais ereto que os crocodiliformes atuais. (Produzida por Deverson da Silva (Pepi)).
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POS-CRANIO DE  Montealtosuchus  arrudacamposi (CROCODYLIFORMES,
PEIROSAURIDAE) DO TURONIANO-SANTONIANO (CRETACEO SUPERIOR) DA
BACIA BAURU, BRASIL: INFERENCIAS MORFOLOGICAS E
MORFOFUNCIONAIS
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Resumo
Montealtosuchus arrudacamposi, um Crocodyliformes Peirosauridae do Cretaceo Superior da

Bacia Bauru, foi um animal de habitos terrestres. Os fdésseis analisados neste estudo
pertencem a cintura peitoral (escdpula e coracéde) e esqueleto apendicular anterior (imero,
radio, ulna, carpais, radial, ulnar, metacarpos e falanges). Neste estudo inferimos sobre os
habitos de locomocdo de M. arrudacamposi. Foi realizada a descricio morfométrica,
morfofuncional e uma reconstru¢do 3D dos elementos da cintura peitoral e dos membros
anteriores de M. arrudacamposi. Para a criagao da reconstrucao 3D, os 0ssos correspondentes
a este estudo foram desarticulados e articulados virtualmente, para o entendimento da postura
da cintura peitoral e dos membros anteriores mais plausivel neste crocodiliforme. Os
resultados obtidos neste trabalho indicam que as estruturas analisadas aqui apresentam um
aspecto relativamente delgado e alongado, possibilitando a interpretacio de que M.
arrudacamposi possuia um porte dos membros anteriores mais esguios que o0s atuais
crocodiliformes. Esta condi¢do possibilitava um caminhar aduzido e hdbitos cursoriais, que

lhe permitiria peregrinar por ambientes terrestres em busca de suas presas.

Palavras Chave: Biomecanica; Crocodyliformes, Montealtosuchus arrudacamposi; Bacia
Bauru
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1. Introducao

Para compreender o modo de vida de uma espécie, seja vivente ou extinta, é
necessdrio considerar que a estrutura funcional de um sistema biolégico passou por
transformacgdes evolutivas de otimizacdo. Benton (2010) afirma que hd varias formas de
pesquisar o comportamento de uma espécie através dos fosseis. Uma delas é avaliar as
articulacdes dos ossos e inferir sobre o formato das extremidades das estruturas preservadas.

Selden (1990), também afirma que por meio da morfologia das estruturas dsseas
de vertebrados e das feicdes preservadas nelas, € possivel testar hipdteses sobre a sua
funcionalidade. Varios autores (BAKKER, 1971; CHARIG 1972; BONAPARTE, 1986;
SENNIKOV, 1987; KISCHLAT, 2000) basearam-se, entre outros aspectos, na graduacdo em
angulos para determinar a abducao do eixo femural e compreender a postura e locomog¢do nos
tetrdpodes. Porém, informacdes contidas nos ossos dos membros anteriores, como por
exemplo, no imero, também podem fornecer dados com relacdo a postura dos membros de
uma determinada espécie.

Os fosseis do clado Crocodyliformes sdo bem representados em depositos
sedimentares da Bacia Bauru na regido do municipio de Monte Alto, Estado de Sao Paulo,
Brasil. Dentre eles estd Montealtosuchus arrudacamposi (CARVALHO et al., 2007), um
crocodiliforme da familia Peirosauridae que apresenta uma excelente conservacdo dos
elementos O0sseos que compdem seu esqueleto. Possui cranio, mandibula, elementos pos-
cranianos e escudo dermal preservados praticamente em posi¢do original (Fig.1).

Neste estudo, foi realizada a descri¢do morfométrica e morfofuncional dos ossos
que compde a cintura peitoral e elementos apendiculares anteriores de M. arrudacamposi,

para compreensao dos seus habitos de locomocgao.
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Figura 1. Montealtosuchus arrudacamposi (MPMA- 16-0007/04). A, vista dorsal. B, vista ventral .
Abreviacdes: esc,escdpula; fe, fémur; um, tmero; rd,rddio; ul, ulna; me, metacarpo; ph, falanges; cor,
coracoide;vet, vértebra.

2. Contexto Geoldgico

A Bacia Bauru estd situada na regido centro-sul da Plataforma Sul-Americana
distribuindo-se nos estados de Sao Paulo, Minas Gerais, Mato Grosso do Sul, Goids e regido
nordeste do Paraguai, somando uma 4rea de aproximadamente 370.000 Km?2, entre as latitudes
18° S e 24° S e longitude 47° W e 56° W (Fernandes & Coimbra, 1996). Estd dividida em duas
unidades litoestratigraficas: Grupo Caiud (formagdes Rio Parand, Goio Eré e Santo Anastacio)
e Grupo Bauru (formag¢des Adamantina, Uberaba e Marilia) (FERNANDES, 1998; DIAS-
BRITO et al., 2001).

O preenchimento sedimentar formado pelo Grupo Bauru corresponde a depdsitos
terrestres. E composto por sedimentos fluviais (Formagdes Adamantina e Uberaba) e

aluviares (Formagao Marilia) (FERNANDES e COIMBRA, 2000). Na regiao de Monte Alto
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afloram duas unidades litoestratigraficas do Grupo Bauru: Formacdo Adamantina e Formacgao
Marilia.

De acordo com Carvalho e Bertini (2000), o paleoclima da Formacdo Adamantina
¢ caracterizado como quente com chuvas e enchentes torrenciais. Basilici et al. (2009)
afirmam, com base no estudo de paleossolos, que a Formagdo Marilia foi caracterizada
durante o Cretdceo Superior por clima semi-arido.

Segundo Carvalho et al. (2010), um clima 4rido ou um clima sazonal, quente e
seco, alternado com periodos mais uUmidos, poderia ter influenciado no dominio de
crocodilianos com formas diversificadas no Gondwana durante o Creticeo. Dentre os
crocodiliformes do Gondwana estd M. arrudacamposi. Os fésseis deste animal foram
encontrados em rochas do Turoniano-Santoniano (Cretdceo Superior) da Bacia Bauru, Grupo
Bauru, Formagdo Adamantina na regido da cidade de Monte Alto, estado de Sdo Paulo, Brasil

(Fig.2).

Grupo Bauru

[ |Fm Marilia

I Fm Adamantina

[ |Grupo Caiua

Monte Alto
N

29 Marilia

=

Montealtosuchus arrudacamposi

Figura 2. Mapa Geoldgico da Bacia Bauru (modificado de FERNANDES e COIMBRA, 1996)
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3. Materiais e Métodos

Os fésseis analisados neste trabalho foram: coracéides — direito e esquerdo e escdpula
esquerda (cintura peitoral); dmeros- direito e esquerdo, rddio, ulna, carpais, radial, ulnar,
metacarpos e falanges esquerdos (esqueleto apendicular anterior) do holétipo de M.
arrudacamposi (Fig. 3B). Este espécimen compde o acervo do Museu de Paleontologia “Prof.
Antonio Celso de Arruda Campos”, situado na cidade de Monte Alto-SP, com nimero de
registro MPMA-16-0007/04. Foram mensurados com um paquimetro MAUb-CH Stainless
calliper e fita métrica.

Os elementos da cintura peitoral e esqueleto apendicular anterior de M.
arrudacamposi foram comparados com estruturas pos-cranianas dos crocodiliformes
Junggarsuchus sloani Clark et al., 2004; Uberabasuchus terrificus Carvalho et al., 2004;
Baurususchus salgadoensis Carvalho et al., 2005; Baurusuchus albertoi Nascimento e Zaher,
2010; Stratiotosuchus maxhechti Campos et al., 2001; Pissarrachampsa sera Montefeltro et
al., 2011; Notosuchus terrestris Woodward, 1896; Araripesuchus tsangatsangana Turner,
2006; Simosuchus clarki Buckley et al., 2000; Mariliasuchus amarali Carvalho e Bertini,
1999; Armadilosuchus arrudai Marinho e Carvalho, 2009; Yacarerani boliviensis Novas et
al., 2009; Caipirasuchus montealtensis (ANDRADE e BERTINI, 2008), descritas em: Clark
et al. (2004); Vasconcellos (2006); Vasconcellos et al. (2007); Nascimento e Zaher (2010);
Riff e Kelner (2011); Godoy et al. (2016); Pol (2005); Turner (2006); Sertich & Groenke
(2010); Nobre e Carvalho (2013); Marinho e Carvalho (2009); Leardi et al. (2015); Iori et al.
(2016).

Os termos utilizados para a nomenclatura anatdmica da osteologia sdo os mesmos
que os utilizados nos trabalhos de Mook (1921), Romer (1956), Richardson et al. (2002) e
Buckley e Brochu (1999), Hoffstetter e Gasc (1973), Tarsitano (1982). Para designar padroes
posturais e locomotores foi utilizada a proposta de von Huene (1913).

O holétipo de M. arrudacamposi foi tomografado no Instituto de Radiologia-
Faculdade de Medicina de Sao Paulo USP, Brasil, no tomégrafo Discovery CT750 HD CT,
GE Health Systems, Milwaukee, EUA. As imagens de CT foram segmentadas no software
InVesalius 3.0 desenvolvido na Divisdo de Tecnologias Tridimensionais, Centro de
Tecnologia da Informacdo Renato Archer, Campinas, Sdo Paulo, Brasil e no Laboratério
Nacional de Luz Sincrotron (LNLS), CNPEM, Campinas, Brasil, utilizando-se o programa

Avizo 9.0, da FEI Visualization Sciences Group, um software que permite separar as
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estruturas fossilizadas de sua matriz a partir do contraste gerado por sua diferenca de
densidade.

Apo6s a segmentacdo das fatias da CT, foram gerados modelos 3D das estruturas
(Fig. 3) possibilitando, assim, a reorganizacdo dos o0ssos colocando-os na posi¢do mais

correta, de acordo com as informagdes morfolégicas presentes nos fosseis.

A

2cm

Figura 3. Cintura Peitoral e Esqueleto Apendicular de Montealtosuchus arrudacamposi (MPMA- 16-0007/04).
A, Imagem tomogrifica com os elementos ésseos em estudo destados. B, identificacdo dos ossos fossilizados.
Abreviaturas: cor, coracoide; ost, osteodermos peitorais; esc, escidpula; um, imero; rd, radio; ul, ulna; url,
ulnar; de,carpo distal; me, metacarpos; ph, falanges e ung, falange ungueal.
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4 Resultados
4.1 Escapula

Somente a escdpula esquerda, com cerca de 90 mm de comprimento, estd
preservada no holétipo de M. arrudacamposi. Possui uma expansdo anteroposteriormente
originando a lamina escapular. Esta estrutura € bem fina com aproximadamente 1 mm de
espessura. Em vista lateral observa-se uma constricdo mais evidente na por¢do distal da
escapula. A concavidade posterior € posicionada posteriormente na extremidade distal.

Em vista lateral ha duas cristas evidenciadas, uma lateroanteriormente na por¢ao
distal e a outra lateroposteriormente com origem na extremidade proximal, sendo mais
evidente na extremidade distal. H4 uma concavidade bem definida em vista medial, na porc¢ao
mais distal. A cavidade glenoidal é concava e localizada ventralmente na porcdo distal da

escipula (Fig.4).

gs

Figura 4. Escdpula esquerda de Montealtosuchus arrudacamposi (MPMA- 16-0007/04). A, vista medial. B,
posicao em que os ossos em estudos foram preservados e vista lateral da escdpula. C, vista anterior - possivel
posicao correta da escdpula (escdpula articulada ao cordcoide e timero). Abreviagdes: gs, superficie glendide;
pc, concavidade posterior; esc,escdpula; cor, coracéide; um, imero.
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4.2 Coracdides

Os coracoides direito e esquerdo foram preservados em posi¢cdo original, ligados
por um conjunto de osteodermos, tanto na por¢cdo proximal como na distal, que compdem o
escudo dermal peitoral de M. arrudacamposi (Tavares et al., 2015). Possuem
aproximadamente 80 mm de comprimento e apresenta concavidade posterior na regido da
diéfise.

Em ambos coracéides o foramen coracdide estd conservado na extremidade
central proximal. A superficie de contato com a escdpula € relativamente plana e a superficie
glenoidal € orientada posteromedialmente. A superficie articular umeral é levemente
concava. Medialmente, abaixo da superficie de articulagdo do imero, existe um sulco bem

pronunciado (sulco posterior). Ha uma expansao distal do coracéide (Fig. 5).

Figura 5: Coracéides de Montealtosuchus arrudacamposi (MPMA- 16-0007/04). A, coracéides direito e
esquerdo em vista lateral, unidos pelos osteodermos peitorais. B, vista medial do coracéide direito. C, posi¢do
em que os ossos em estudos foram preservados. D, vista anterior - possivel posi¢do correta cos coracdides
(coracdides articulados aos imeros). Abreviacdes: ash, superficie articular umeral; cf, foramen coracéide; dec,
expansao distal do coracéide; gs, superficie glenéide; pg, sulco posterior; cor, coracéide; um, imero.
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4.3 Umero

Ambos os imeros de M. arrudacamposi estao preservados, porém o esquerdo estd
danificado na epifise distal. O imero esquerdo estd preservado acoplado ao coracdide e a
escépula, porém, deslocado da sua posi¢@o original. Possuem aproximadamente 110 mm de
comprimento

Em vista lateral exibe um formato sigmoidal. A extremidade proximal é
expandida lateromedialmente e ocorre uma concavidade atenuada em vista anterior. A
superficie de articulacdo com a cavidade glendide (cabeca do imero) é convexa.

A crista deltopeitoral se desenvolve dorsolateralmente estendendo-se distalmente
até o inicio da didfise. Em vista posterior ocorre uma depressdo na extremidade proximal.

A diéfise do umero de M. arrudacamposi € cilindrica com aproximadamente 40
mm de comprimento € 15 mm de didmetro. A extremidade distal estd preservada no umero
direito. H4 uma concavidade acentuada anterodistalmente. Os epicOndilos lateral e medial sao

convexos, projetados anteriormente e separados por uma concavidade (Fig. 6)

Figura 6. Umeros Montealtosuchus arrudacamposi (MPMA- 16-0007/04). A, tmero esquerdo em vista
lateroanterior. B, imero direitoem vista anterior. C, posicao em que os ossos em estudos foram preservados. D,
vista anterior - possivel posicdo correta do imero (imero articulado a escdpula e cordcoide) Abreviacdes: cap,
epicondilo posterolateral; dc, crista deltoide; gc, condilo glenohumeral; pdg, sulco deltoide posterior;
esc,escédpula; cor, coracéide; um, imero.
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4.4 Ulna

A ulna de M. arrudacamposi estd articulada ao radio. Apenas a ulna esquerda,
com aproximadamente 100 mm de comprimento, estd preservada. Lateralmente tem um
discreto formato sigmoidal. A extremidade proximal em secdo transversal, € eliptica. Em
vista posterior, a extremidade proximal estd danificada e o olécrano nao foi preservado. A
diafise mede 80 mm e dois tercos dela, a partir da epifise proximal, ¢ bem achatada. No

restante do seu comprimento a diéfise torna-se mais cilindrica. A epifise distal também esta

danificada (Fig. 7)

4.5 Radio
Somente o rddio esquerdo estd preservado neste espécime. Apresenta 0 mesmo
comprimento da ulna (100 mm). As epifises ndo foram preservadas completamente, porém, é
possivel observar uma expansao medialmente tanto na extremidade proximal quanto na distal.
A primeira metade da diafise, na por¢do mais proximal, € circular. No entanto, em

direcdo a extremidade distal torna-se comprimida. Em vista anterior, observa-se um

osteodermo do escudo apendicular (Tavares et al., 2015) sobre a diafise (Fig.7).

Figura 7. Rédio e ulna esquerda de Montealtosuchus arrudacamposi (MPMA- 16-0007/04). A, vista anterior.
B, posicdo em que os ossos em estudos foram preservados. C, vista anterior - possivel posicéo correta doradio
e da ulna (articulados ao imero). Abreviagdes: ale, expansdo anterolateral; alr, protuberincia anterolateral de
contatocom o radio; drg, sulco distal radial; pmp, processo posteromedial; r, rddio; rf, faceta radial; u, ulna;
urs, superficie ulnar radiohumeral; esc,escdpula; cor, coracdide; um, imero; r, rddio; u, ulna.
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4.6 Autopodio Dianteiro
Os ossos que compde a pata dianteira (radial, ulnar, pisiforme, carpos,

metacarpos e falanges) estdo bem preservados e, praticamente, em posicdo de vida (Fig. 8).

4.6.1 Radial

O radial mede 30 mm articula-se com a epifise distal do radio. A epifise radial
proximal € bem expandida medialmente. As superficies articulares proximais e distais sdo
concavas, sendo que a proximal apresenta uma concavidade um pouco definida que a distal.
Dorsomedialmente, tanto na extremidade proximal como na distal, existe uma superficie para

a articulacao deste osso na extremidade distal da ulna e condilos do ulnar (Fig. 8).

4.6.2 Ulnar

O ulnar € um terco menor que o radial. A superficie de articulacdo da epifise
proximal € plana e pouco desenvolvida. Articula-se medialmente a epifise proximal do radial
e lateralmente a epifise distal da ulna. A epifise distal € bem expandida lateralmente e
medialmente. Em vista dorsal, estd em contato com a por¢cao medialdistal da epifise do radial.
Ventralmente articula-se com a regido dorsal do carpo distal e porcao proximal do pisiforme

(Fig. 8).

4.6.3 Pisiforme

O pisiforme € um osso que se articula proximalmente a ulna e medialmente ao
ulnar. E expandido lateromedialmente na porgéo distal, formando uma superficie com aspecto
ligeiramente concavo. Anteriormente estd em contato com a didfise e extremidade proximal

do ulnar e do radial (Fig. 8).

4.6.4 Carpos

Em M. arrudacamposi o carpo proximal estd preservado abaixo do carpo distal.
A extremidade proximal esta articulado dorsalmente na regido ventrolateral do ulnar e a distal
articula-se ao IV digito. Em vista lateral é achatado (Fig. 8).

O carpo distal é um osso pequeno, com aproximadamente 10 mm de didmetro. E
arredondado dorsalmente articulando-se na por¢ao ventromedial da epifise distal do ulnar.

Ventralmente € achatado e articulado as epifises proximais digitos II e IIT (Fig. 8).
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4.6.5 Metacarpos

Estdo preservados apenas quatro dos cinco metacarpos presente nos
crocodiliforme. Possuem aproximadamente 25 mm de comprimento. Os digitos I, 1I e III sdo
expandidos e convexos nas extremidades proximais e o digito IV, é mais retilineo no seu
comprimento. Na extremidade distal, na face dorsal e lateral de cada metacarpo, ha um sulco.
Na superficie distal os condilos, para a articulacdo das falanges proximais, localizam-se
medial e lateralmente (Fig. 8).

4.6.6 Falanges

Somente nove falanges estdo preservadas compondo a férmula (2, 3, 4, ?, 7). As
falanges dos digitos 1, II e III foram preservadas. Possuem a forma de ampulheta (log-glass) e
sdo curtas. As falanges proximais sdo as maiores desta série de ossos, com aproximadamente
10 mm, sendo as do digito I e II praticamente do mesmo tamanho, tornando-se menor no
digito III (8 mm). A falange medial do digito I e II, sio menores (5 mm) que as mais
proximais. A falange mais distal do digito Il possui 3 mm, porém, a falange menor, em
diametro, estd deslocada e encontra-se preservada entre os digitos III e IV. Provavelmente,
pertence ao digito IV ou V, que ndo possuem nenhuma falange preservada em posicao
natural.

As extremidades proximais das falanges sdo cOncavas e as distais, convexas,
formando a superficie de articulacdo entre elas. Cada falange possui uma cavidade
arredondada lateralmente.

Os digitos I, IT e III apresentam as falanges ungueais preservadas. Estas se
articulam dorsalmente na falange que a antecede. A falange ungueal do digito I ¢ maior (20
mm) que a do digito II e III. Todas possuem uma curvatura dorsalmente que lhes d4 a forma
de uma foice. Sdo lateralmente achatadas e convexas. As falanges dos digitos II e III
apresentam uma concavidade maior que a do digito I. As pontas das falanges sdo afiadas (Fig.

8,9).
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Figura 8. Pata anterior de Montealtosuchus arrudacamposi (MPMA- 16-0007/04. Carpos, Metacarpos e
Falanges. Abreviacdes: dc, carpal distal; mc, metacarpal; p, pisiforme; ph, falange; rdl, radial; ulr, ulnar; ung,
ungueal.

Figura 9. A, posicdo em que os ossos em estudos foram preservados em Montealtosuchus arrudacamposi
(MPMA- 16-0007/04. B, vista anterior - possivel posicao correta do autopddio dianteiro.
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5. Discussao
5.1 Inferéncias morfolégicas

Com base nas informagdes das estruturas preservadas nos ossos da cintura peitoral
e esqueleto apendicular de M. arrudacamposi é possivel sugerir que este crocodiliforme se
locomovia por meio de caminhada alta (elevacdo do tronco e membros abaixo do corpo).
Segundo Briton (2005), esta também € uma caractristica descrita para os crocodiliformes
viventes, que além da caminhada alta se locomovem, em ambientes terrestres, por meio de
galope (que impulsiona os membros alternadamente ao ar) e rastejamento (que possibilita o
contato do tronco com o0 solo e os membros posicionados lateralmente).

De forma geral a escapula de M. arrudacamposi € similar a descrita por Carvalho et al.
(2004) para Uberabasuchus terrificus e difere de Armadilosuchus arrudai descrita por
Marinho e Carvalho (2009) que possui a mesma largura que a altura. Possui a lamina
escapular expandida anteroposteriormente, diferenciando-se dos padrdes descritos para os
crocodilos vivente (MEERS, 2003). E bem mais fina que as de Baurusuchus albertoi e
Mariliasuchus amarali, conforme as descrigdes apresentadas por Nascimento e Zaher (2010)
e Carvalho e Bertini (1999).

A concavidade posterior posicionada posteriormente na extremidade distal em M.
arrudacamposi, também € demonstrada em B. albertoi. Em Simosuchus clarki e M. amarali
esta concavidade ndo € evidenciada.

Segundo Leardi et al. (2015), a extremidade distal da escdpula de Yacarerani
boliviensis tem um aspecto assimétrico em vista lateral, com a extremidade anterior mais
projetada e proximalmente localizada do que a extremidade posterior. Em S. clarki e M.
amarali também ocorre esta caracteristica, porém, em M. arrudacamposi esta extremidade
nao é muito pronunciada.

Em U. terrificus, B. albertoi, S. clarki, M. amarali, Y. boliviensis, C.
montealtensis, tal como em M. arrudacamposi, os coracéides sdo mais expandidos na por¢ao
distal que na proximal. O foramen coracéide nestes crocoliliforme é circular, porém em C.
montealtensis € mais comprimido.

A superficie articular para a escapula em N. terrestris tem um formato triangular
e, em S. clarki e M. amarali, é curvilinea. Y. boliviensis possui esta superficie em forma de
'L'. Esta superficie em M. arrudacamposi é reta assim como em B. albertoi.

Nos coracoides de U. terrificus a superficie glendide nao foi preservada. Em B.
albertoi, S. clarki, Y. boliviensis esta orientada posterolateralmente. S. maxhechti mostra um

processo glenoidal posteroventralmente. Em C. montealtensis esta voltada lateroventralmente.
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Em M. arrudacamposi a superficie glenoidal é orientada posteromedialmente. A superficie
articular umeral é ampla e convexa em S. maxhechti, plana em M. amarali e levemente
concava em M. arrudacamposi.

Em vista lateral exibe um formato sigmoidal como em B. albertoi, N. terrestris,
M. amarali. A extremidade proximal € expandida lateromedialmente e ocorre uma
concavidade atenuada em vista anterior. A superficie de articulagdo com a cavidade glendide
(cabega do umero) é convexa lateromedialmente como em B. albertoi.

A crista deltopeitoral se desenvolve dorsolateralmente estendendo-se distalmente
até o inicio da diafise, diferenciando-se de B. albertoi e S. maxhechti que expande
anteriormente. Em M. amarali e N. terrestris esta crista € ligeiramente desenvolvida e ndo
exibe um desvio medial marcada. E similar a de U. terrificus e A. tsangatsangan sendo que,
neste ultimo, se estende distalmente por cerca de um terco do comprimento do imero.

Em vista posterior ocorre uma depressdo na extremidade proximal, porém, ndo é
marcadamente circular como em S. maxhechti, N. terrestris, M. amarali, Y. boliviensis, C.
montealtensis.

A diéfise do umero de M. arrudacamposi € cilindrica com aproximadamente 40
mm de comprimento e 15 mm de didmetro. A extremidade distal estd preservada no imero
direito, porém, estd danificada na parte mais periférica da epifise distal no imero esquerdo.
H4 uma concavidade acentuada anterodistalmente. Os epicOndilos lateral e medial sdo
convexos, projetados anteriormente e separados por uma concavidade. As caracteristicas
descritas para a extremidade distal do umero de M. arrudacamposi também estao presentes
em U. terrificus, B. albertoi, N. terrestris, A. tsangatsangana, S. clarki e M. amarali.

De forma geral a ulna de M. arrudacamposi é similar a ulna de B. albertoi e P.
sera. A extremidade proximal difere da de S. clarki, sendo mais posteriormente inclinada em
sentido ao radio. A didfise achatada e mais comprimida que em B. albertoi e M. amarali. O
radio de M. arrudacamposi é um osso reto e alongado como em outros crocodiliformes (ex:
U. terrificus, B. albertoi e M. amarali).

De acordo com Vasconcellos (2006), o radial e ulnar de U. terrificus sdo
expandidos nas extremidades distal e proximal e apresentam corpos relativamente longos,
estreitos e subcirculares em secdo transversal. M. arrudacamposi também apresenta estas
caracteristicas para o radial e o ulnar.

Assim como em M. arrudacamposi, o ulnar de B. albertoi é menor que o radial, a

extremidade distal é mais expandida do que a extremidade proximal e tem uma forma
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triangular, devido a um prolongamento anterior estreito. Esta forma também € descrita por
Vasconcelos (2006) para U. terrificus.

Vasconcelos (2006) descreveu para U. terrificus e Nascimento e Zaher (2010)
para B. albertoi apenas o carpo distal, que também estd preservado em M. arrudacamposi. A
superficie articular com o ulnar é arredondada e a de contato com os metacarpos € concava.
Em U. terrificus, estd em contato direto com III e IV. Em B. albertoi, o contato do carpo
distal é com III, IV e V metacarpos. Em M. arrudacamposi estd em contato apenas com o Il e
III digito.

Estdo preservados apenas quatro (I, II, II, IV) dos cinco metacarpos presente nos
crocodilianos (Romer, 1956). Sao moderadamente curtos comparados aos de B. albertoi.
Assemelham-se mais com os de U. terrificus, que sdo moderadamente alongados e robustos.
Tanto nos peirosaurideos, M. arrudacamposi como U. terrificus como em B. albertoi, a maior
expansao na por¢do proximal ocorre no digito I. Todos possuem uma expansdo distal que
permite a articulagcdo das falanges proximais.

Em M. arrudacamposi foi preservada uma falange deslocada, que esta entre os
digitos III e IV, e nove falanges articuladas distribuidas da seguinte forma: digitos I-2, II-3,
-4, 1IV-?, V-7, Esta féormula difere daquela descrita por Vasconcelos, 2006, para U.
terrificus (3-4-5-3-7) mas, € identica para os digitos LII e III de B. albertoi (2-3-4-4-3). Em
M. arrudacamposi as falanges proximais dos metacarpos I e II sdo as mais robustas. Esta
condi¢do ocorre também em U. terrificus. Assim como em B. albertoi, ha um decréscimo no
comprimento da falange proximal para as distais.

As falanges ungueais estdo presentes nos digitos I, Il e Il de M. arrudacamposi
assim com em U. terrificus e B. albertoi. De acordo com Vasconcelos (2006), as garras de
Baurusuchidae sdo robustas € quase duas vezes mais curvas do que a garra de U. terrificus
que sdao delgadas e apresentam bordas ventrais laminadas. As falanges ungueais de M.
arrudacamposi sdo similares as do U. terrificus, porém, nao aparentam articular-se

lateralmente entre si, como sugere Vasconcelos (2006).
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5.2 Inferéncias morfofuncionais

Na andlise morfofuncional das estruturas pds-cranianas de paleovertebrados, com
o intuito de compreender os habitos de locomog¢ao de um animal, as superficies de sustentacao
precisam ser avaliadas, pois a maneira como elas sdo construidas torna-se um aspecto
importante no entendimento da articulacdo de um determinado conjunto de 0ssos.
Vasconcelos (2006) afirma que o apéndice locomotor anterior € uma importante estrutura
colunar de suporte e equilibrio em animais terrestres quadrupedes.

Para Clark et al. (2004), a conformacdo do ombro e do punho e a redug¢do no
tamanho dos digitos externos podem ser indicativos de que os membros anteriores posiciona-
se diretamente sob o corpo. Estes autores analisaram os fosseis da cintura peitoral e membros
anteriores de Junggarsuchus sloani e concluiram que o umero dele é diferente de qualquer
outro Crocodylomorpha, pois, possui a cabeca hemisférica bem desenvolvido que se projeta
perpendicularmente ao eixo, com uma superficie de articulacdo proximal convexa.

Clark et al. (2004) acreditam que a cabeca do imero convexa articulava-se com
a concava cavidade escapular glenoidal e ter sido sustentada anteriormente pelo coracoide, o
que poderia indicar que o eixo do Umero era vertical. Esta posi¢do € classificada por von
Huene (1913) como aduzida, aquela em que o animal assume a posicdo do corpo mais
verticalizada, mais perpendicular ao substrato e posicionado sob o tronco (BERMAN e
HENRICI, 2003; BLOB, 2001).

Neste estudo observamos que as caracteristicas descritas por Clark et al. (2004)
também estdo presentes no coracdide e umero de M. arrudacamposi. Neste crocodiliforme a
superficie glenoidal € orientada posteromedialmente e a cabeca do Umero, que se articula
com a cavidade glenoidal, é convexa. Estes atributos em conjunto com a reorganiza¢ido 3D
dos ossos em estudo, colocando-os em sua posicdo original, mostram uma posi¢do
verticalizada do membro anterior deste crocodiliforme.

Os elementos longos dos apéndices anteriores de U. terrificus sdao em geral
retilineos e robustos com superficies articulares e condilos bem desenvolvidos, semelhantes
aos de M. arrudacamposi. Segundo Vasconcellos (2006) os Peirosauridae poderiam ter uma
postura mais parasagital em terra do que aquela apresentada pelos Crocodyliformes recentes e
maior capacidade de deslocamento terrestre devido a morfologia dos apéndices,
principalmente, os posteriores.

Vasconcellos et al. (2007), analisaram os ossos apendiculares de B. salgadoensis e
concluiram que sdo estruturas longas e corpulentas. Nos ossos apendiculares anteriores as

facetas articulares sdo grandes e quase retas. Estes aspectos sugerem uma postura mais ereta
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para este crocodiliforme. M. arrudacamposi também possui ossos apendiculares alongados,
porém, a faceta articular entre o coracéide e o imero €, respectivamente, concava e convexa.

Outro baurusuquideo que possui elementos dos membros anteriores preservados é
o S. maxhechti. Riff e Kellner (2011), afirmam que o dmero de S. maxhechti possui uma
ampla e convexa, cabeca que se articula ao processo gleinodal postroventalmente
possibilitando, assim, 0s movimentos anteroposteriores € a manutencdo do membro anterior
no plano parassagital diferenciando. Os aspectos da cavidade gleinoidal e cabeca do imero de
S. maxhechti sdo similares aos de M. arrudacamposi.

As caracteristicas das estruturas preservadas nos elementos Osseos da cintura
peitoral e apéndices anteriores de M. amarali diferenciam-se das observadas em M.
arrudacamposi. A faceta articular da escapula com o croracéide de M. amarali estd localizada
ao longo da metade anterior da extremidade distal. No coracoide a superficie articular para a
cabeca do umero € plana, enquanto que em M. arrudacamposi € convexa. Nobre e Carvalho
(2013) concluiram que M. amarali ndo tinha uma postura ereto, como proposto para M.
arrudacamposi, ou semi-ereto, mas sim, uma postura esparramada (sprawling), similar a dos
crocodiliformes atuais.

Além da orientacdo da superficie gleiniodal, da cabeca convexa no imero Clark et
al. (2004), sugerem que a falta de rotagdo em torno da extremidade distal da ulna, os
metacarpos compactos e os reduzidos digitos exteriores indicam que o membro anterior
poderia se mover verticalmente, no plano parassagital.

Em M. arrudacamposi a extremidade distal da ulna e do rddio ndo foram
preservada, desta forma, ndo € possivel inferir sobre a forma de rotagdo em torno desta
extremidade. Porém, os metacarpos sdo curtos e proximos um dos outros, condicdo
semelhante aos de S. maxhechti, que sao comprimidos em conjunto € ndo espalhados
lateralmente como em crocodiliforme viventes. Tais aspectos sugerem uma postura
digitigrada das manus, onde as por¢des distais dos membros anteriores apoiam-se sobre o solo
apenas com os digitos (RIFF e KELLNER, 2011; CLARK et al., 2004) (Fig.10). Tanto M.
arrudacmposi como U. terrificus possuem os metacarpais curtos € robustos. Segundo
Vasconcellos (2006) estas caracteristicas indicam que os metacarpais poderiam estar
adaptados a suportar as cargas oriundas da locomocgao terrestre.

Os resultados obtidos aqui corroboram com os de Carvalho et al. (2007), que
afirmam que M. arrudacamposi foi um animal de habitos terrestres e indicam que este
crocodiliforme se deslocava por meio de caminhada alta, propiciando assim, a locomocao

deste animal em um ambiente terrestre
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6. Conclusao

A excelente preservacdo dos elementos Osseos que compde o holdlipo de
Montealtosuchus arrudacamposi permitiu um estudo mais detalhado sobre a postura dos
membros anteriores deste peirosaurideo.

As estruturas do esqueleto apendicular e da cintura peitoral, relativamente
delgadas e com cristas bem desenvolvidas, possibilitaria a elevacdo do corpo de M.
arrudacamposi indicando um caminhar mais aduzido que os crocodiliforme atuais. A postura
digitigrada dos membros anteriores demonstra que este animal teria capacidade de tracdo em
terrenos secos ou imidos, mas nio seria eficiente para locomog¢do em dreas submersas.

A reorganizacdo em 3D dos elementos dsseos da cintura peitoral e do esqueleto
apendicular anterior demonstrou que a articulagcdo entre a escdpula, o coracoide e do timero,
juntamente com 0s metacarpos mais comprimidos e proximos uns dos outros possibilitaria a
M. arrudacamposi hébitos cursoriais, permitindo-lhe peregrinar em ambientes terrestres em

busca de suas presas.

Figura 10. Reconstrucdo 3D da posi¢cdo mais plausivel dos elementos ésseos da cintura peitoral e
esqueleto apendicular anterior de Montealtosuchus arrudacamposi (MPMA- 16-0007/04. A, vista frontal
(escapula, radio, ulna e autopddio dianteiro do lado direito sdo imagens espelhadas, pois, estes 0ssos ndo
foram preservados). B, vista lateral esquerda.
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3.3 “MANDIBULA DE Montealtosuchus arrudacamposi (C,ROCODYLIFORMES,
PEIROSAURIDAE) DO TURONIANO-SANTONIANO (CRETACEO SUPERIOR) DA
BACIA BAURU, BRASIL: ANALISE ATRAVES DE ELEMENTOS FINITOS”

No manuscritto “Mandibula de Montealtosuchus arrudacamposi
(Crocodyliformes, Peirosauridae) do Turoniano-Santoniano Cretiaceo Superior) da
Bacia Bauru, Brasil: Analise Através de Elementos Finitos” foi reconstruida a tensdo
maxima principal (4reas de tracdo e compressao) e o deslocamento da energia ao longo do
comprimento da mandibula com o objetivo de compreender a funcionalidade mandibular de
Montealtosuchus arrudacamposi (CARVALHO et al., 2007). Neste estudo foi utilizada a
Andlise de Elementos Finitos (FEA), uma técnica matematica na qual um meio continuo
(volume sélido) € discretizado (divisdo da estrutura continua digitalizada em elementos
finitos) (Fig. 8), visando a facilitacio do cdlculo do volume fragmentado mantendo as
propriedades do original. (LOTTI et al., 2006) (Fig. 9A,B,C)

Os elementos finitos podem assumir diversos formatos, sendo que os tetraédricos
e os hexaédricos sdo os mais comuns (GALLAGHER, 1975). No modelo da FEA de M.
arrudacamposi os elementos finitos sdo tetraedros e ligados através de nds, formando uma
malha arranjada em camadas 2D. E por meio dos nés que as informacdes sdo transmitidas
entre os elementos. Cada ndé possui um numero definido de graus de liberdade, que
caracterizam a forma como o n6 ird deslocar-se no espago que pode ser descrito em trés
dimensoes espaciais (X, Y e Z) (LOTTI et al., 2006) (Fig. 9B,C)

Os modelos 2D da FEA de M. arrudacamposi foram  exportados para o
Hypermesh, um software que possibilitou o refinamento da malha e a criagdo de um modelo
3D mais constante do crinio e mandibula deste crocodiliforme (Fig. 10D,E). Foram
atribuidas as seguintes propriedades fisicas e mecénicas ao 3D: sélido - eldstico — isotrépico.
Estas propriedades correspondem ao comportamento dos materiais perante uma deformacgdo
para medir sua capacidade eldstica (LOTTTI et al., 2006). As propriedades atribuidas ao
modelo da FEA de M. arrudacamposi sao semelhantes as utilizadas para experimentos de
resisténcia de estruturas 0sseas em individuos viventes (Fig. 10C,D).

Ap6s a atribuicdo das propriedades foi determinado 0,40 como Coeficiente de
Poisson, que se refere ao valor absoluto da relacdo entre as deformacdes transversais e
longitudinais em um eixo de tracdo axial e 15 Gpa para o Mddulo de Young que representa a
inclinagdo da porg¢ao linear do diagrama de tensdo e deformacdo da estrutura.

Posteriormente a atribuicao das propriedades, foram localizados no modelo da

FEA de M. arrudacamposi, os pontos de origem e inser¢cdo dos musculos adutores da
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mandibula, que ji haviam sido mapeados em um modelo tridimensional impresso em
poliamida. Foi aplicada uma forca de 600N (valor obtido por meio da literatura — ver PORRO
et al. 2011) nos pontos de origem e inser¢do dos musculos adutores mandibulares e
restringidas algumas dreas do crinio e mandibula para limitar o movimento durante o
experimento: no cranio e mandibula (na regido do quadrado e do articular); no dentdrio direito
(regido anterior, anterior-medial, medial, posterior-medial e posterior) (Fig. 10F).

O objetivo deste estudo por meio de FEA foi avaliar o deslocamento da energia e as
tensdes Madxima Principal na mandibula do Crocodyliformes M. arrudacamposi, com o
intuito de compreender como a arquitetura 6ssea da mandibula desse crocodiliforme reflete

os esforcos mecanicos durante a alimentacdo (Fig. 10G,H).

Figura 9. Discretizagdo do crinio e mandibula do modelo digital de M. arrudacamposi. A, modelo 2D com
elementos continuo ; B, destaque da malha mostrando os elementos ligados pelos nés. C, modelo 2D
transformado em uma malha de elementos finitos para posterior criagdo de um modelo 3D.



Imagem digitalizada
(Tomografia Computadorizada)

Gerando o modelo
(Segmentacao e preparacgdo das estruturas continuas)

Dividindo a estrutura continua em
uma malha de elementos finitos e nés

Transformando o modelo
emuma malha Tetramesh

Atribuindo propriedades ac modelo
e recriando as condigdes de cargas
durante a funcionalidade das estruturas

Representacio dos resultados
(FEA de Montealtosuchus arrudacamposi)
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Figura 10. Etapas da constru¢do do modelo de Andlise de Elementos Finitos (FEA) de Montealtosuchus

arrudacamposi.
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Este estudo € o primeiro que descreve a funcionalidade da mandibula de um
peirossaurideo por meio de FEA e os resultados foram comparados com Porro et al. (2011).
Estes autores analisaram a mandibula de Alligator mississippiensis. Apesar das diferencas
morfoldgicas entre a mandibula de A. mississippiensis e M. arrudacamposi (Fig. 11,13), os
resultados obtidos nestes estudos corroboram com os de Richardson et al. (2002). Estes
autores afirmam que os crocodiliformes sdo especialistas em sua capacidade altamente
desenvolvida para capturar e empurrar todo o alimento na dire¢ao da por¢cao mais posterior da
mandibula.

Nos experimentos realizados neste estudo, observamos que as forcas bem
distribuidas na mandibula do M. arrudacamposi demonstram o equilibrio das tensdes,
indicando boa dissipacdo de energia ao longo da mandibula, fornecendo a esta estrutura
resisténcia as tensoes pela acdo das forcas externas aplicadas aos musculos.

A medida que a restricdo dos dentes segue em sentido posterior no dentério, em
direcdo aos articulares, a resisténcia a movimentacdo do lado de trabalho (lado direito da
mandibula) aumenta, chegando a criar um eixo entre o articular e a por¢cao posterior restrita
formando uma drea sem deslocamento entre estes dois pontos. Esta regido com baixa
movimentacdo pode indicar grande capacidade de compressdo do objeto apreendido, podendo
inclusive, fraturar pequenos ossos de uma eventual presa.

Os resultados obtidos no FEA de M. arrudacamposi, para a andlise das tensdes,
indicam a forma como a mesma se distribui ao longo da mandibula, possibilitando a
compreensdo do deslocamento e indicando que a mandibula do Montealtosuchus apresenta
uma boa resisténcia para capturar e empurrar todo o alimento para a parte mais interna da

boca (Fig. 12).
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~3cm

Figura 11. Cabeca de crocodiliformes. A, cranio e mandibula de A. mississippiensis. B, cranio e mandibula de
M. arrudacamposi.
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A

7.875E-01
7.000E-01
.125E-01
—5.250E-01
4.375E-01
[3.500E-01
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8.750E-02
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%\,

Figura 12. Resultado de FEA de Montealtosuchus arrudacamposi. Deslocamento provocado durante os
experimentos. Pontos de restri¢des indicados pelo circulo vermelho. A, por¢do anterior (3° dente); B, porcao
anterior-medial (7° dente); C, por¢ao medial (12° dente); D, porcao medial posterior; E, porcio posterior. Maior
deslocamento da mandibula ocorre quando ha a restrigdo da porgédo posterior no dentério direito.
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Figura 13. Reconstrugdo artistica da cabeca e pescogo de Montealtosuchus arrudacamposi. (Produzida por
Deverson da Silva - Pepi).
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“MANDIBULA DE Montealtosuchus arrudacamposi (CROCODYLIFORMES,
PEIROSAURIDAE) DO TURONIANO-SANTONIANO (CRETACEO SUPERIOR) DA
BACIA BAURU, BRASIL: ANALISE ATRAVES DE ELEMENTOS FINITOS”

. . . . . . b
Sandra Aparecida Simionato Tavares”, Fresia Ricardi-Branco®, Ismar de Souza Carvalho

* Universidade Estadual de Campinas (UNICAMP), Instituto de Geociéncias, Rua Jodo
Pandia Caldgeras, 51, Cidade Universitaria, 13083-870 Campinas, SP, Brazil

® Universidade Federal do Rio de Janeiro, Centro de Ciéncias Matematicas € da Natureza,
Instituto de Geociéncias, Departamento de Geologia, Cidade Universitdria, Ilha do Fundao,

Av. Athos da Silveira Ramos, 274, Bloco G, 21941-916 Rio de Janeiro, RJ, Brazil

Resumo
Neste estudo a Andlise de Elementos Finitos (FEA) foi utilizada para investigar a resisténcia
da mandibula do crocodiliforme Montealtosuchus arrudacamposi. O objetivo deste estudo foi
avaliar o deslocamento da energia e as tensdes maxima principais (tensao de tragdo e tensdao
de compressdo) na mandibula de M. arrudacamposi, com o intuito de compreender como a
arquitetura Ossea da mandibula deste crocodiliforme reflete os esforcos mecénicos durante a
alimentacdo. Os resultados deste estudo mostraram que as for¢as sdo bem distribuidas ao
longo da mandibula do M. arrudacamposi, permitindo o entendimento do deslocamento do
movimento e indicando que a estrutura mandibular deste animal tem uma resisténcia

adequada para capturar alimentos e empurra-los para a parte posterior da mandibula.

Palavras-chave: Biomecanica, Montealtosuchus arrudacamposi, Anélise de Elementos

Finitos.
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1. Introducao

Os métodos utilizados no estudo de estruturas dsseas de paleovertebrados
permitem uma investigacdo mais detalhada dos aspectos morfofuncionais de um individuo.
Selden (1990), afirma que através do estudo de Biomecanica € possivel analisar as fungdes
dos sistemas bioldgicos com base na sua morfologia das estruturas Osseas e nas fei¢des
preservadas nelas.

O conhecimento da biomecanica dos organismos vivos tem sido amplamente
discutido por diferentes autores (METZGER et al., 2005; PREUSCHOFT et al, 2005;
CHALK et al., 2011; PORRO et al., 2011; REED et al., 2011; ROSS et al., 2011; COX et al.,
2012, PORRO et al., 2013). No entanto, no que diz respeito a compreensao da biomecanica
de arcossauros fosseis, os estudos sao ainda bastante restritos (RAYFIELD et al., 2001;
RAYFIELD, 2004; LAUTENSCHLAGER, 2013; SNIVELY et al., 2015). Com o objetivo de
ampliar as andlises de biomecanica estes autores utilizaram a Andlise de Elementos Finitos
(FEA), método matemaético que permite o estudo de estruturas geométricas complexas, para
reconstruir a tensdo em varios locais e profundidades do esqueleto em um modelo digital.

Rayfield et al. (2001); Rayfield (2004); McHenry et al. (2006); Porro et al.
(2011); Porro et al. (2013) utilizaram estd andlise na validacdo de hipdteses sobre o
desempenho de cranios e mandibulas, tanto em espécies existentes (Alligator
mississippiensis) como em extintas (dinossauro teropode), a fim de estimular e comparar as
reacoes das forcas e os sistemas de estresse nas mandibulas destes animais.

Rayfield et al. (2001); Rayfield (2004) também usaram a Andlise de Elementos
Finitos para analisar a forca, a morfologia funcional e mecanica do cranio dos dinossauros
teropodes Alosaurus fragilis e Tiranosaurus rex. Porro et al. (2011), usou FEA na mandibula
de Alligator mississippiensis para compreender o comportamento mecanico desta estrutura,
observando-se as forcas de reacdo, dobra, corte e regimes de estresse de tor¢cdo. Através da
FEA, Pierce et al. (2008) exploraram os padrdes de variacdo na morfologia do cranio e
implicacdes funcionais destes padrdoes para crocodilos existentes para a interpretacao
taxondmica deste grupo.

Segundo Porro et al. (2013), a mandibula é uma estrutura importante para
investigar a associacdo entre os sistemas de forcas externas e tensdes que ocorrem durante o
processo de alimentagdo em vertebrados. O objetivo deste estudo foi usar FEA para avaliar o
deslocamento da energia e tensdo maxima principal (tensdo de tragdo e tensdo de compressao)

na mandibula do crocodiliforme Montealtosuchus arrudacamposi (CARVALHO et al., 2007),
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a fim de compreender como a estrutura 6ssea da mandibula desse espécime reflete o esforco
mecanico durante a alimentacdo. O espécime em questdo, que é um hol6tipo notavel pelo seu
excelente estado de conservagdo. Foi encontrado em depdsitos sedimentares do Grupo Bauru,

Formacdo Adamantina nas proximidades da cidade de Monte Alto, Sao Paulo, Brasil (Fig.1).

Grupo Bauru

[ |Fm Marilia

I Fm Adamantina

[ ]Grupo Caiua

22 Marilia i P —
Montealtosuchus arrudacamposi

<

Figura 1. Mapa geoldgico da Bacia Bauru com a localizagdo do féssil analizado neste estudo (modificado
de FERNANDES E COIMBRA, 1996).
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2. Materiais e métodos

Neste estudo testamos a resisténcia da mandibula de M. arrudacamposi a fim de
compreender como as propriedades do material afetam o comportamento mecanico da
mandibula de M. arrudacamposi e se a morfologia da mandibula deste crocodiliforme
contribui para o processo de alimentacdo e minimiza a tensdo, tal como a morfologia
mandibular de Alligator mississippiensis.

A metodologia utilizada neste estudo € semelhante a aplicada por Porro et al.
(2011) na modelagem de Andlise de Elemento Finito de uma mandibula de Alligator
mississippiensis, que tem um comprimento de 189 mm.

A mandibula analisada neste estudo mede 245 mm. Pertence ao holdtipo do
Montealtosuchus arrudacamposi, MPMA-16-0007/04 (Fig. 2-A) e compde o acervo do
Museu de Paleontologia “Prof. Antonio Celso de Arruda Campos” (MPMA), situado na
cidade de Monte Alto, Sdo Paulo, Brasil.

Para criar o modelo de FEA, foram utilizadas imagens de Tomografia
Computadorizada (CT), obtidas no Instituto de Radiologia - Faculdade de Medicina de Sao
Paulo USP, Brasil, no tomégrafo Discovery CT750 HD CT, GE Health Systems, Milwaukee,
EUA, e tratadas no software de reconstru¢do InVesalius 3.0 desenvolvido na Divisdao de
Tecnologias Tridimensionais, Centro de Tecnologia da Informacdo Renato Archer, Campinas,
Sao Paulo, Brasil e no AVIZO, Version 6.3.1 & 7.0.0, Visualization Science Group — (usando
um guia escrito por Stephan Lautenschlager) no Departamento de Paleobiologia, Laboratorio
de Tomografia, Universidade de Bristol, Reino Unido para a separacdo do cranio/mandibula e
gerar um modelo 2D.

A mandibula, incluindo todos os ossos e dentes, foi segmentada como uma peca
unica. Na sequéncia, o modelo 2D foi importado para o HyperMesh (v11, Altair) na
Universidade de Bristol, Reino Unido e, posteriormente, no HiperMesh v12 no Centro de
Tecnologia da Informagdo Renato Archer, Brasil, para o refinamento da superficie do modelo
e producdo de uma malha de alta qualidade composta de 1.857.181 elementos tetraédricos e
387.514 nos.

Os miusculos levantadores da mandibula de Montealtosuchus (mAMES - m.
adutor mandibular externo superficia; mAMEM — m. adutor mandibular externo medial;
mMAMEP — m. adutor mandibular externo profundo; mAMP - m. adutor mandibular posterior;

mPSTs — pseudotemporal superficial; mPSTp - pseudotemporal profundo; mPTd - m.
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pterigoideo dorsal; mPTv - m. pterigoideo ventral) foram localizados baseado em
informacdes dos trabalhos de Holliday & Witmer (2007) e Holliday et al. (2013) (Fig. 3).

Foram mapeados, primeiramente, em um modelo 3D impresso em tecnologia de
Sinterizacdo Seletiva por Laser de material plastico Poliamida (PA12), produzido pela
Divisdao de Tecnologias Tridimensionais, Centro de Tecnologia da Informa¢do Renato Archer
(CTI), Campinas, Sao Paulo, Brasil e, posteriormente no modelo 3D virtual gerado pelo
HyperMesh (v11, Altair).

As forcas musculares foram aplicadas no lado de trabalho e balango, assumindo
uma atividade muscular simétrica. O valor total das for¢as aplicadas foi de 600N, estimada a
partir de medigdes morfoldgicas dos musculos elevadores da mandibula de Alligator
realizadas por Porro et al. (2011) e distribuida uniformemente (Tabela 1) nos pontos de
origem e inser¢ao dos musculos adutores da mandibula de Montealtosuchusus.

Foram atribuidas as propriedades materiais ao modelo, considerando-o
homogéneo, isotrépico e linear, com médulo de Young de 15GPa e coeficiente de Poisson de
0,29 em todas as suas estruturas. Foram restritos mediolateralmente trés nos na superficie do
quadrado (cranio) e do articular (mandibula), para tornar esta regido inerte, evitando a
movimentacao nos eixos x (mediolateral), y (dorsoventral) e z (anteroposterior).

A formula dentdria do Alligator (19-20 dentes) e Montealtosuchus (18 dentes) é
quase igual e, assim como no simple Alligator FEA, a ponta do 3°, 7°, 12°, 14° e 18° dentes do
Montealtealtosuchus inseridos, respectivamente, nas por¢des anterior, anterior-medial,
medial, medial-posterior e posterior do dentério direito, denominado neste estudo como &rea
de trabalho (WS) e, seu mais oposto dente na pré-maxila e maxila, também foram restritos
(Fig. 2B-C). A mandibula esquerda € considerada aqui, o lado de balanceio (BS). As forgas
externas aplicadas aos musculos foram as mesmas para cada posicdo de simulagdo de
mordida.

Os valores obtidos na FEA de Montealtosuchus foram gerados no software
HyperView, parte do pacote HyperWorks da Altair e comparados com os resultados de Porro

et al. (2011) em seu estudo com simples Alligator FEA.
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Figura 2. Montealtosuchus arrudacamposi. A, crinio e mandibula articulados; B, desenho esquematico da
mandibula mostrando as posi¢des de restri¢cdo (dentdrio e articulares) (modificado de Carvalho et al., 2007);
C, divisdo do dentario direito para simulacdo de mordida: por¢cdo Anterior, Anterior-medial, Medial,
Medial-posterior, Posterior.

Figura 3. Musculatura adutora mandibular do Montealtosuchus arrudacamposi: A, identificacdo dos ossos e
localizacdo da origem e inser¢do dos miusculos no modelo de Impressdo 3D (Poliamida); B, musculos
reconstruidos virtualmente no cranio e mandibula: mPTv - m. pterigoideo ventral (vermelho); mAMES — m.
adutor mandibular externo superficial (azul); mAMP — m. adutor mandibular posterior ( verde); mIRA — m.
intramandibular (rosa); mPTd — m. pterigoideo dorsal (laranja) (Modificado de Holliday et al., 2013).
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Tabela 1. Valores das forcas aplicadas nos miisculos da mandibula (lado de trabalho e lado de balanceio) de
Montealtosuchus arrudacamposi. Abrevia¢cdes: mAMES - m. adutor mandibular externo superficial; mAMEM
— m. adutor mandibular externo medial; mAMEP — m. aductor mandibular externo profundo; mAMP - m.
adutor mandibular posterior; mPSTs — pseudotemporal superficial; mPSTp - pseudotemporal profundo;
mPTd - m. pterigoideo dorsal; mPTv - m. pterigoideo ventral.

Miasculo mAMES mAMEM mAMEP mAMP mPSTs mPSTp mPTd mPTv

Force (N) 13 13 10 125 12 12 290 125

3. Resultados

3.1 Comportamento de Torcao (Deslocamento)

Ao se restringir a por¢do anterior do dentdrio (lado de trabalho), ocorreu a
dispers@do do movimento ao longo da mandibula com maior deslocamento entre a porcao
posterior e anterior-medial, do lado de balanceio. A propagacdo do deslocamento apresentou
um padrdo circular em direcdo mediolateral. Em sentido ao lado de trabalho, o deslocamento
acentuado regrediu a medida que se aproximou dos pontos de restricdo. Posteriormente,
formou-se uma rétula nos articulares e o deslocamento foi inexistente nesta regido. Nota-se na
propagacio das cores, em um padrdo circular, posteroanteriormente no lado de balanceio em
direcdo a sinfise da mandibula. Em vista medial do lado de trabalho, € possivel observar que o
campo de deslocamento foi inexistente na regido de fixacdo do terceiro dente permanecendo
praticamente nulo rumo ao osso articular deste lado, porém, préximo a parte inferior da
fenestra mandibular o deslocamento também atingiu a movimentacdo méaxima (Fig. 4 A-C).

O deslocamento em torno das por¢oes anterior-medial, no lado de trabalho, foi
inexistente quando restringido a ponta do sétimo dente. No lado de balanceio, formou-se um
fulcro bem definido na regido do articular, com tendéncia ao aumento do deslocamento para a
extremidade anterior da mandibula seguindo um padrao quase circular até a drea de influéncia
do ponto de fixacdo do sétimo dente (lado de trabalho). O campo de deslocamento seguiu para
a regido da sinfise e para por¢do anterior-medial e tornou-se maior na regido inferior da
mandibula.

A restricdo do 12° dente (porcdo medial) permitiu um deslocamento maior da
mandibula com relagdo a restri¢do na porcao anterior-medial, chegando a 3,315mm. Assim,
ocorreu a formacdo de fulcros, tanto posteriormente quanto na por¢do medial do lado de

trabalho. O maior deslocamento foi apresentado na sinfise da mandibula sendo reduzida
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posteriormente, formando um padrao de deslocamento difuso tendendo ao circular, tornando-
se mais complexo na regido da extremidade anterior da mandibula, demonstrando um
movimento de rotacdo em conjunto com a flexdo. O movimento se propagou pela parte
inferior da porcao mediana da mandibula, mantendo-se posteriormente uma drea estdvel
semelhante a acdo de uma dobradica e com fulcro pronunciado. Ao redor do 12° dente, se
mostrou uma grande resisténcia ao deslocamento devido a restri¢do deste local.

O deslocamento da mandibula apresenta um padrao circular mais definido
partindo da por¢do posterior. Formou-se um fulcro em torno da porcdo medial e
posteriormente no lado de balanceio. A maior movimentagdo ocorreu mediolateralmente com
a propagacdo do deslocamento para porcdo anterior do lado de balanceio, no ponto de
insercdo dos primeiros dentes. Na por¢do anterior do lado de trabalho, também ocorreu um
deslocamento da mandibula que se disseminou em direcdo a por¢cdo medial-posterior, com
deslocamento mais intenso na regido inferior da fenestra mandibular do lado de trabalho. Os
pontos restritos, com pouco deslocamento, tenderam a se encontrar formando um eixo.

Na porcdo posterior do lado de balanceio, formou-se um fulcro bem definido e a
propagacio do deslocamento foi incrementando em dire¢do a regido da sinfise da mandibula,
atingindo seu deslocamento maximo na porc¢do anterior do lado de balanceio (dentes
anteriores). Os pontos restritos, com deslocamento zero, deixaram de apresentar um aspecto
de fulcro na por¢do mais posterior do lado de trabalho, apresentando um padrdo linear e

criando um contato entre os pontos com mobilidade negativa (Fig. 4 B-D).
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Figura 4. Resultado do deslocamento (mm) da FEA de Montealtosuchus arrudacamposi. A,C mostra a
propagac¢do do deslocamento com restricdo na por¢do anterior do dentdrio (lado de trabalho); B,D propagacdo do
deslocamento quando restrito a por¢do posterior do dentirio do lado de trabalho; E, grifico ilustrando
propagacdo do deslocamento durante os experimentos. Abreviacdes: WS, lado de trabalho; BS, lado de
balanceio.
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3.2 Comportamento de Flexao - Tensao Principal de Tracao e Compressao

Na por¢do anterior do lado de trabalho, ocorreu maior tracao nas dareas de inser¢ao
do 3° dente e na regido posterior, nos articulares. Em oposi¢do e em resposta aos pontos de
tracdo, diversas dreas de compressdo se manifestaram ao longo da mandibula, principalmente
na sinfise mandibular. Um ponto bem definido de tracdo foi observado na face anterior e
regido apical da coroa do terceiro dente, do lado de trabalho. Em contrapartida a esta tracéo,
ocorreu uma compressiao na por¢cao medialventral que € mais evidente, no lado de balanceio.
Na drea posterior, préximo ao articular direito, também ocorreu uma intensa tracdo que
causou uma compressao perto da fenestra mandibular do lado de trabalho (Fig. 5 A-B-C)

Com a restricdo da porcao anterior-medial houve a intensificacdo no campo de
tracdo e compressao que provocou uma flexdo do lado direito. Na face anterior do 7° dente
ocorreu tracdo e na posterior compressao, indicando que o dente foi flexionado para regido
posterior da mandibula. Ocorreu um transito da tensao dorsomedialmente do lado de trabalho
denotando a tor¢do nesta regido e uma compressdo sob as areas de tracdo. Porém, foram bem
balanceadas ao longo da mandibula, com uma tendéncia de propagacdo da tracdo
dorsolateralmente, préximo aos articulares e compress@do mediolateralmente na regido das
insercoes dos dentes do lado de balanceio, com mais intensidade para a sinfise da mandibula e
para o lado de trabalho, mostrando que além da flexdo existe uma torcdo generalizada da
mandibula.

Na por¢ao medial houve manutencdo do campo da tensdo de tracdo e compressao
mostrando a flexdao do lado esquerdo. A tracdo e compressdo foram distribuidas de maneira
bem homogénea, com maior tragdo dorsolateralmente e maior compressao medialmente na
regido da sinfise da mandibula. Ocorreu a propagagdo de tragdo e tor¢do junto aos articulares
e na por¢do medial restringida (12° dente), com tragdo dorsomedialmente em direcdo a lateral
do lado de balanceio e compressao na regidao da fenestra mandibular, migrando para a sinfise
mandibular, mostrando que a ponta da mandibula pode sofrer uma torcado (Fig. 5 D-E-F)

As mesmas consideracdes para as restricOes anteriores foram abordadas para a
ancoragem da por¢do medial-posterior. Ocorreu a migracdo de tragdo e tor¢ao posteriormente
e no dente restrito nesta porc¢ao (14°), porém com menor distribui¢do. Foi também observada
uma tracdo dorsolateral relevante, préxima ao articular do lado de trabalho, causando uma
compressao mais intensa lateromedial, na sinfise mandibular.

Os padrdes de tragdo e compressdo observados nos experimentos anteriores se

mantém com a restricdo da por¢do posterior. Ocorre tracdo dorsolateral tanto no lado de
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trabalho como no de balanceio e a compressao se propaga lateromedial em sentido ao lado de
trabalho (Fig. 5 G-H-I).
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Figura 5. FEA do Montelatosuchus demonstrando tensdo de flexdo. A,B,C mostram tra¢do e compressdo com
restricdo da porcdo anterior do dentdrio (lado de trabalho); D,E,F mostram tragdo e compressdo com restri¢ao

da por¢do medial do dentério (lado de trabalho); G-H-I mostram tracdo e compressdo com restrigdo da por¢do
posterior do dentério (Iado de trabalho).

4. Discussao

Este estudo € o primeiro que descreve a funcionalidade da mandibula de um
peirossaurideo por meio de FEA. Sendo assim, a comparagao dos resultados obtidos foram
feitos baseando-se na andlise do simple Alligator FEA realizado por Porro et al. (2011).

Alligator mississippiensis € um crocodiliano contemporaneo com morfologia
craniana distinta de Montealtosuchus. Sua cabeca € achatada, o focinho alongado e
arredondado, as vias nasais se encontram perto da ponta do focinho e as narinas externas
tendem a ser levantadas. A mandibula possui forma de “U” (Grigg & Gans, 1993).

Ao contrario do A. mississippiensis, Montealtosuchus foi um crocodiliforme de
habitos terrestres, mandibula em formato de “V”, concava em vista lateral, arqueada para

cima nas extremidades anterior e posterior. Apresenta um formato tubular tornando-se maior e
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mais amplo posteriormente, proximo ao ultimo dente. A sinfise medial € moderadamente
longa, chegando até o 10° dente mandibular (Carvalho et al., 2007).

Segundo van Drongelen & Dullemeijer (1982 apud Porro et al., 2011), a
morfologia da mandibula de crocodiliformes reduz a tensdao durante a mordida minimizando o
estresse no material 6sseo. Os resultados de Porro er al. (2011), corroboram com os estudos
de van Drongelen & Dullemeijer (1982), os quais afirmam que as tensdes foram
dorsoventralmente mais distribuidas uniformente nos FEA de Alligator. Os resultados obtidos
no FEA de Montealtosuchus indicam que o formato da mandibula deste crocodiliforme
auxilia na dissipa¢d@o da energia, suportando bem a tensdo de flexao.

No modelo de FEA de Montealtosuchus, a restricdo do 14° dente, na porcao
posterior-medial, provocou um deslocamento acentuado no lado de balanceio que se propagou
para a porcao anterior do lado de trabalho, provavelmente, devido a conexio dos pontos de
restricdo do movimento.

O deslocamento da mandibula atingiu seu ponto méximo (Fig. 4E), e os pontos de
movimentacdo zero deixaram de ter o formato de fulcro para ter um aspecto mais linear
quando foi restringido o 18° dente, inserido na por¢ao posterior do dentario.

Esta condicdo libera o lado de balanceio para o deslocamento maximo e gera uma
rotagdo na parte ventrolateral da mandibula. A movimentacdo da mandibula nos pontos de
fixacdo e o padrao de deslocamento e dissipacdo da energia apresentou-se de forma
regressiva nos pontos de restri¢des e crescente a partir dai, demonstrando que a medida que o
dente restringido é mais posterior, maior € a resisténcia a partir dele, denotando desta forma,
maior capacidade de resisténcia das estruturas adjuntas ao ponto de fixacao.

As andlises das tensdes Mdaximas Principais na mandibula de Montealtosuchus
demonstraram, respectivamente a partir de valores positivos (cores quentes) e negativos
(cores frias), quais sdo as regidoes que estdo em tracdo e compressdo. Normalmente os 0ssos
resistem menos a tracao e mais a compressao.

A tensdo Méxima Principal no FEA do Montealtosuchus mostrou exatamente esse
tipo de separacdo. A condi¢do de flexdo da mandibula vista na andlise do deslocamento €
observada também na andlise das tensdes Mdaxima Principais: a mandibula estd flexionando
de baixo para cima (lado de balanceio) sendo tracionada pelos musculos. A regido inferior
sofre compressao porque a mandibula comeca a se erguer, porém, o terceiro dente (por¢ao
anterior do dentério) do lado de trabalho, esta fixado e nesta condi¢do a parte da extremidade
anterior da mandibula ndo pode subir o que causa uma tracdo na regido lateral (abaixo da

insercdo dos dentes), na drea de balanco.
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Na anélise da tensao de flexdo do simple Alligator FEA, de acordo com Porro et
al. (2011), o lado de balangco sofre deformacdo dorsal ao longo da maioria do seu
comprimento. O pico de flexao da tensdao dorsoventral do lado de balango é maior durante
mordida posterior.

Ao contrario do simple Alligator FEA, o lado de balanco do FEA de
Montealtosuchus sofreu flexdo positiva ao longo da maior parte do seu comprimento com
pico de tensdo de flexdo posterior nas regides de insercdes dos musculos e dorsalmente no
dentario esquerdo. O pico de flexao da tensdao dorsoventral do lado de balango também é
maior no FEA de Montealtosuchus, durante a mordida posterior (no lado de trabalho).
Posteriormente a tensdo € positiva no lado de trabalho da mandibula, enquanto na regido da

sinfise mandibular a tensao foi negativa.

5. Conclusao

As forcas bem distribuidas na mandibula do Montealtosuchus demonstram o
equilibrio das tensdes, indicando boa dissipacdo de energia, fornecendo a mandibula
resisténcia as tensdes pela acdo das forgas aplicadas pelos musculos. A restricdo dos dentes
mais posteriores produziu maior compressdo sob a drea de tracdo, que € mais intensa
lateralmedialmente no lado de balanceio, provavelmente, por ser uma regidao livre das
restri¢des gerando um movimento de tor¢do, que eleva o dentdrio esquerdo.

A medida que a restricio dos dentes segue em sentido posterior no dentdrio, em
direcdo aos articulares, a resisténcia a8 movimenta¢ao do lado de trabalho aumenta, chegando a
criar um eixo entre o articular e a por¢do posterior restrita formando uma drea sem
deslocamento entre estes dois pontos. Esta regido com baixa movimentagdo pode indicar
grande capacidade de compressdo do objeto apreendido, podendo inclusive, fraturar pequenos
ossos de uma eventual presa.

Os resultados obtidos na FEA de Montealtosuchus na anélise das tensdes indicam
além da resisténcia das estruturas, a forma como a mesma se distribui ao longo da mandibula,
sugerindo que a mandibula de Montealtosuchus apresenta uma boa resisténcia para capturar e
empurrar todo o alimento para a parte mais interna da boca. Os resultados aqui obtidos
corroboram com os estudos de Richardson et al. (2002), que afirmam que os crocodiliformes
sdo especialistas em sua capacidade altamente desenvolvida para capturar e empurrar todo o

alimento na dire¢do da por¢ao mais posterior da mandibula.
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4 CONCLUSAO

A descricao morfométrica dos osteodermos dos escudos nucal, dorsal, ventral,
acessorio (lateral) e apendicular deste crocodiliforme indicou que esse conjunto de placas
formava uma armadura leve e mecanicamente bem definida que lhe conferia locomogao
terrestre, protecdo contra ataque de predadores e poderia auxiliar na manutengcdo da
temperatura corporal ao longo do decorrer do dia.

A forma como a escdpula, o coracéide e o imero sdo articulados, juntamente com
os metacarpos mais comprimidos e préximos uns dos outros e a reorganizacdo 3D destes
elementos Osseos, demonstrou que M. arrudacamposi poderia ter uma locomog¢do mais
aduzida que os crocodiliformes atuais, o que lhe permitiria caminhar por ambientes terrestres
a procura de suas presas.

Compreender o comportamento da mandibula de M. arrudacamposi por meio da
Andlise de Elementos Finitos (FEA) foi o maior desafio deste trabalho, pois, este tipo de
andlise € utilizado, normalmente, para testar a resisténcia de materiais na Engenharia. Por
meio da FEA foram andlisadas as tensOes de tracdo e compressdo e a forma como o
deslocamento da energia se distribui ao longo da mandibula de M. Arrudacamposi.

Os resultados obtidos nesta andlise mostraram que acdo das forcas externas,
exercida pelos musculos adutores mandibulares, foram bem distribuidas na mandibula do
Montealtosuchus durante os experimentos. Estd condi¢do indicou o equilibrio das tensdes de
tracdo e compressdo e uma boa dissipacao da energia ao longo da mandibula sugerindo que
esta estrutura apresenta boa resisténcia para capturar e empurar todo o alimento para a parte
mais interna (ou posterior) da boca.

As anélises realizadas nos trés artigos desenvolvidos para esta Tese, pemitiu a
compreensdo da Paleoautoecologia de Montealtosuchus arrudacamposi, demonstrando que
este crocodiliforme era um animal de hébitos terrestre que, possivelmente, compartilhava o
mesmo paleoambiente que os gigantescos e fascinantes dinossauros do final do Creticeo (Fig.

14).
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Figurald4: Reconstrucdo artistica de Montealtosuchus arrudacamposi em seu ambiente de vida. (Produzida por
Deverson da Silva — Pepi).



