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RESUMO

Os rincossauros do Neotridssico (Hyperodapedontidae) apresentam uma caracteristica
anatémica Unica no reino animal: as extremidades do dentério e das pré-maxilas encontram-se
externas & boca, em um arranjo funcionalmente similar ao de um bico de ave, sem qualquer
tipo de revestimento. Ao se analisar o registro fossil de Rhynchosauria, percebe-se que as
subfamilias destes animais presentes no Eo e no Mesotriassico apresentavam baixa abundancia
relativa dentre os vertebrados. Em contrapartida, as formas do Neotridssico chegam a
compreender mais de 90% dos fosseis em algumas localidades, sendo o clado de vertebrados
mais abundante no Pangea neste periodo. O objetivo geral deste trabalho € investigar os
aspectos relevantes para a alimentacéo de rincossauros através de diferentes areas de pesquisa,
tendo-se como objetivos especificos delimitar as hipoteses ja levantadas a respeito de possiveis
alimentos de rincossauros do Neotridssico, caracterizar os aspectos relevantes da anatomia
clado para sua alimentacdo e investigar a histdria evolutiva e a biologia dos principais grupos
vegetais do periodo. Para tanto, foi realizada revisao bibliografica e analise destes aspectos por
método dedutivo e historico. A realizacdo desta pesquisa é justificada devido a relevancia
destes animais para o periodo, uma vez que melhor compreender a ecologia do principal
herbivoro pode auxiliar na compreensdo ecossistémica do Neotriassico como um todo. A
anatomia craniana de Hyperodapedontidae denuncia que o alimento, era cortado em pedacos
menores devido a oclusdo da maxila e do dentario, separando-0 em uma parte que seria
consumida, e outra descartada. Desse modo, infere-se que os alimentos deveriam ter formato
mais ou menos regular, sendo sementes a hipotese que melhor se sustenta. Ao se analisar a
anatomia pos-craniana do grupo, percebe-se que esses animais eram impossibilitados de olhar
para baixo, 0 que descarta hipdteses quanto a alimentos préximos ao solo. Sua anatomia
craniana invulgar sugere uma dieta especialista. Todavia, uma vez que a dominancia numérica
dos rincossauros do Neotriassico ocorreu concomitantemente com um evento de mudanca
climatica global (Carnian Pluvial Event), o causou consideraveis mudancas na biota da Pangea,
é possivel que clados distintos de vegetais apresentassem estruturas morfologicamente e
funcionalmente similares, caso estas fossem favoraveis para a sobrevivéncia no novo clima, e,
portanto, os rincossauros fossem adaptados para predar um dnico tipo de estrutura, o qual se
encontrava presente em mais de um grupo. As cicaddfitas se apresentam como uma hipétese
promissora de alimento. Diversas especializaces deste grupo vegetal sdo interpretadas como
tendo a finalidade de facilitar a interagcdo com animais, e sdo inferidas de j& estarem presentes
nos individuos do Neotridssico. Ademais, sua semente toxica € envolta por um sarcotesta
nutritivo, arranjo condizente com a anatomia destss rincossauros. Sementes de Ginkgoales
também se configuram como possiveis fontes de alimentos pois apresentam sarcotesta, o qual,
neste caso, € vantajoso para a planta que seja removido da semente. O género Dicroidium
(Umkomasiaceae) ndo pode ser descartado como hipotese. Todavia seria um alimento viavel
apenas para rincossauros filhotes ou juvenis. Outras hipOteses previamente propostas na
literatura, como as ordens Equisetales e Bennettitales, além da divisdo Lycopodiophyta ndo se
sustentam ao se analisar o entrecruzamento das limitacGes impostas pela anatomia craniana e
corporal dos rincossauros do Neotriassico com aspectos da biologia desses vegetais.

Palavras-chave: Rhynchosauria, Hyperodapedontidae, Neotriassico, Paleoecologia.



ABSTRACT

The rhynchosaurs of the subfamily Hyperodapedontidae have a unique anatomical
characteristic in the animal kingdom: the ends of the dentary and the premaxilla are external to
the mouth, in an arrangement functionally similar to that of a bird's beak, without any type of
coating. Through the analysis of the fossil record of Rhynchosauria, it is clear that the
subfamilies present in the Lower and Middle Triassic had low relative abundance amongst
vertebrates. In contrast, the Upper Triassic forms (Hyperodapedontidae) comprise more than
90% of some localities' vertebrate fossil record, being the most abundant herbivores on Pangea
during that period, presenting a cosmopolitan distribution in the supercontinent. The general
objective of this work is to investigate the relevant aspects for the feeding of rhynchosaurs
through different research areas. Specific objectives are the delimitation of the existing
hypotheses in literature about possible rhynchosaur food from the Upper Triassic, the
characterization of relevant aspects of the clade’s cranial and postcranial anatomy for feeding
and the investigation of the evolution and biology of the main plant groups of that period. To
achieve the proposed objectives, a bibliographic review was carried out using the deductive
and historical methods of research and analysis. The realization of the present research is
justified due to the relevance of rhynchosaurs for the Upper Triassic. Therefore, a better
understanding of the ecology of the main group of vertebrate herbivores might help in a better
ecosystemic understanding of the period as a whole. The cranial anatomy of
Hyperodapedontidae reveals that there was no chewing of the food, which was only cut into
smaller pieces due to the occlusion of the jaw and dentary, some of which would be consumed
and the others discarded. Thus, it is inferred that the food had a somewhat regular shape, being
seeds the better supported hypothesis. After the analysis of postcranial anatomy, it is clear that
the Upper Triassic rhynchosaur forms were unable to look down, ruling out hypotheses about
the source of food being close to the ground. The clades’ highly adapted cranial anatomy
suggests a specialist diet. However, since the abrupt numerical dominance of the Upper Triassic
rhynchosaurs occurred during a global climate change event (the Carnian Pluvial Event), in
which humidity levels of the planet dramatically increased causing considerable changes in the
Pangea biota, it is possible that different structures amongst plants might have been select for
a similar morphology or functionality, if they were favourable to the plant’s survival. Thus, it
is possible that those rhynchosaurs were adapted to feed on only one type of vegetable structure,
which could be present in more than one clade. Cycadophytes are presented as promising food
hypothesis. Many adaptations of the group that are interpreted as having the purpose of
facilitating the interaction with animalsc are also inferred to already be present in individuals
from the Upper Triassic. In addition, its toxic seed presents a nutritious sarcotesta, an
arrangement consistent with the functionality of the rhynchosaurs’ buccal anatomy. Seeds of
the Ginkgoales order are another viable source of food, also presenting a sarcotesta, which, in
this case, it’s removal is advantageous for the plant since it limits the seedling germination.
The genus Dicroidium (Umkomasiaceae) cannot be ruled out as a supported hypothesis.
However it would only be a viable food source for juveniles. Other hypothesis previously
proposed in the specialized literature, such as the Equisetales and Bennettitales orders, in
addition to the Lycopodiophyta division, are not supported after the analysis of the intersection
between the limitations imposed by the cranial and postcranial anatomy of the Upper Triassic
rhynchosaurs and the evolution and biology of those plants.

Key-words: Rhynchosauria, Hyperodapedontidae, Upper Triassic, Paleoecology
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1. INTRODUCAO

O estudo da paleoecologia se configura como um desafio frente a escassez de
evidéncias diretas preservadas no registro fossil. Especialmente no ambito das relagcdes de
alimentacéo, encontrar 6rgaos digestorios preservados e com conteddo alimentar identificavel
é quase impossivel, uma vez que tecidos moles raramente fossilizam.

Apesar deste cenario, compreender a dindmica ecoldgica entre espécies do passado é
essencial para o entendimento do presente e possibilita projetar o futuro. Investigar a trajetoria
das formas de vida pretéritas da Terra permite a analise em escala de tempo profunda de
questdes referentes a adaptacdo e a evolucdo de organismos, ao surgimento e a extin¢do de
clados e, ainda, ao comportamento e a reacéo de diferentes espécies frente a momentos de crise
ambiental.

Rhynchosauria foi uma ordem de répteis diapsidas restrita ao periodo Triassico, sendo
encontrada em afloramentos que datam desde o Induano até o Noriano, tendo povoado o
planeta, portanto, de 252 Ma a 208 Ma, aproximadamente. Pertencente a infraclasse
Archosauromorpha (Figura 1), sendo o clado mais basal desta (BENTON & ALLEN, 1997).
Representa um grupo plesiomorfico quando comparado com Archosauria (Figura 1), divisao
dentro de Archosauromorpha que corresponde a uma classificacdo monofilética a qual
apresenta dois grupos de vertebrados ainda viventes: crocodilianos (Pseudosuchia) e aves
(Avemetatarsalia).

Portanto, a contribuicdo do estudo da ecologia de rincossauros, bem como de outros
arcossauromorfos, ndo se restringe ao entendimento da dindmica da biota em um periodo de
tempo especifico no passado, mas auxilia também na compreensdo dos passos evolutivos que

deram origem a dois dos grandes grupos de répteis atuais.
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Figura 1. Cladograma de Diapsida, ressaltando a posicdo de Rhynchosauria na base de
Archosauromorpha. Extraido de POUGH et al., 2006.

Com distribuicdo cosmopolita no supercontinente Pangea, 0s rincossauros ocuparam 0s
territorios que hoje correspondem ao Rio Grande do Sul, no Brasil; além da Argentina, Africa
do Sul, Tanzéania, Zimbabue, Madagascar, Marrocos, Estados Unidos, Canada, Inglaterra,
Escécia e india (MONTEFELTRO et. al, 2010). Em algumas destas localidades, chegam a



12

corresponder de 40% a 92% dos fdsseis de vertebrados encontrados (AZEVEDO et al., 1990),
com destaque para os paises da América do Sul e do sul da Africa continental. Sdo encontrados
exclusivamente em afloramentos que contém sedimentos tridssicos continentais, interpretados
como tendo sido depositados em planicies de inundacdo, de origem edlica e/ou fluvial e/ou
lacustre, e apresentando coloracdo avermelhada caracteristica (SCHULTZ, 1991). No Rio
Grande do Sul, os rincossauros ocorrem na Sequéncia Pinheiros-Chiniqua (Zona-Associagdo
de Dinodontosaurus) e, principalmente, na base da Sequéncia Candelaria (Zona-Associacdo de
Hyperodapedon) da Supersequéncia Santa Maria (HORN et al., 2014, SCHULTZ et al. 2020).
Esta distribuicdo cosmopolita na Pangea se destaca no registro fossil ndo apenas por ser pouco
comum, mas também pelo fato de os rincossauros representarem o primeiro grupo de repteis
arcossauromorfos a atingir tal feito (WERNING & NESBITT, 2016). A Figura 2 apresenta a
distribuicdo paleogeografica de rincossauros no Triéssico, vinculando-a com a forma padrdo

de cada periodo (Eo/Meso/Neotriassico) e sua abundancia na fauna local.
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Figura 2. Distribuicdo paleogeografica de rincossauros. Mapa do Triassico Inferior e Médio (esquerda): 1 Africa
do Sul; 2 Reino Unido; 3 Oeste dos EUA; 4 Rio Grande do Sul, Brasil; 5 Tanzénia; 6 india peninsular. Mapa do
Tridssico Superior (direita): 1 Noroeste da Argentina; 2 Rio Grande do Sul, Brasil; 3 Zimbabue; 4 Tanzénia; 5
Madagascar; 6 india peninsular; 7 Oeste dos EUA; 8 Nova Escécia, Canadé; 9 Escocia. A cor branca indica uma
grande abundancia de rincossauros. Outras cores representam espécimes das trés subfamilias e diferentes estagios
evolutivos dentro de Rhynchosauria. Amarelo: rincossauros “basais”; verde: Stenautorhynchinae, correspondendo
a formas intermedidrias na evolugdo do grupo; vermelho: “Hyperodapedontines”, grupo de rincossauros do
Neotridssico, momento no qual Rhynchosauria apresentou seu apice de abundancia. Extraido de SCHULTZ et al.,
2016.
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A grande abundancia relativa do registro fossil de rincossauros sobre outros grupos
chamou a atencdo de ROMER (1962a) que, ao realizar um trabalho na Argentina, cunhou o
conceito de “evolugao explosiva”, definindo-a como um processo evolutivo no qual um grupo
se adapta rapidamente a um nicho especifico, aumentando consideravelmente em nimero e se
tornando predominante na fauna. Postula, ainda, que ap6s este periodo de abundancia, a
populacdo deve experimentar uma reducdo drastica em numero, podendo chegar até ao
exterminio total. Para o autor, os rincossauros sdo ‘“um excelente exemplo de evolugdo
explosiva”, explosdo esta que ocorreu no Neotridssico com a subfamilia Hyperodapedontidae.

De fato, o registro fossil de Rhynchosauria justifica a sua utilizacdo como exemplo
referente ao conceito postulado pelo autor: as subfamilias Mesosuchinae e Rhynchosaurinae
(que povoaram o planeta no Eotridssico e no Mesotriassico, respectivamente) ndo apresentam
uma abundancia fora do comum nos registros fosseis desses periodos, especialmente quando
comparada aquela das formas mais derivadas de rincossauros. Ainda, a observacdo deste
distinto aumento populacional ocorrer justamente em Hyperodapedontidae, grupo que
apresenta a anatomia craniana extremamente adaptada, apresentando uma estrutura 6ssea
externa a boca e funcionalmente similar a um bico de ave (Figuras 3 e 4), e 0 sUbito
desaparecimento deste clado no registro fossil logo antes do fim do Triassico, corroboram com
a afirmacdo de ROMER (1962a).

Com relacéo ao formato do corpo, os rincossauros hiperodapedontideos eram animais
quadrupedes de porte atarracado, chegando a dois metros de comprimento (BENTON, 1984a),
apresentando patas posteriores mais robustas que as anteriores, além de unhas fortes e bastante

compridas, as quais podiam ser utilizadas para cavar (SCHULTZ, 1991 & 2010).

Figura 3. Esqueleto de um rincossauro hiperodapedontideo. Fotografia: Voltaire Dutra Paes Neto.
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Figura 4. Reconstrucao tridimensional um rincossauro hiperodapedontideo. Cedida por Cesar Leandro
Schultz.

Logicamente, aceitar que a trajetdria evolutiva de rincossauros caracteriza de fato uma
evolucdo explosiva levanta uma série de questdes, como: quais fatores permitiram e levaram
ao aumento brusco da abundéncia deste grupo? O que isso implicou para 0s ecossistemas do
Triassico, especialmente para as plantas, tendo em vista que ocorreu 0 aumento do nimero de
espécimes de um grupo herbivoro cuja distribuicdo era cosmopolita? O registro féssil ndo deixa
davidas que os rincossauros foram extintos logo antes do fim do Triassico, ou seja, pouco
depois do seu apice de abundéncia; mas quais os fatores que levaram a isso? Da mesma forma
gue seu aumento brusco deve ter impactado o ecossistema global do Neotridssico, como este
mesmo ecossistema reagiu ao rapido desaparecimento do grupo de herbivoros mais abundante
da Pangea?

No centro de todos esses questionamentos se encontra a ecologia dos rincossauros, e,
em especial, a sua interacdo com as plantas, que eram a fonte de alimentacdo do grupo.
ROMER (1962a) aponta como provavel causa da evolucdo explosiva de Rhynchosauria a
adaptacdo deste grupo a um nicho especifico. Segundo o autor, o cranio dos rincossauros
(especialmente aqueles do Neotridssico) apresentava caracteristicas muito interessantes,
principalmente referentes aos 0ssos que compdem o aparelho mastigatorio e a expanséo da
regido posterior (a anatomia craniana das diferentes formas de rincossauros encontradas ao
longo da evolucdo do grupo seré discutida com maior profundidade no item 6.1- Caracterizacéo
anatomica e evolugdo de Rhynchosauria, da discussdo deste trabalho). Todavia, cabe salientar
desde ja que, em Hyperodapedontidae, a subfamilia responsavel pela grande abundancia de

rincossauros no final do Tridssico, a anatomia do cranio é extremamente adaptada, com as pré-
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maxilas e extremidades anteriores dos dentarios em um arranjo em forma de “bico” e
apresentando um evidente desgaste 0sseo, gerado durante a oclusao. Além disso, esse desgaste
ocorre também no contato entre os maxilares e os dentarios, com varios individuos
apresentando dentes desgastados até a polpa, em diversos individuos, como evidenciado por
BENTON (1983a & b), LANGER & SCHULTZ (2000), GENTIL & EZCURRA (2018),
CHATTERJEE (1974) entre outros. Apesar dessa condicdo extraordinaria e da grande
importancia do grupo para os ecossistemas do Neotriassico, sabe-se pouco sobre a alimentacéo
desses animais. Com a auséncia de evidéncias diretas no registro féssil, torna-se crucial, para
realizar o mapeamento de potenciais fontes de alimentos para Hyperodapedontidae, a analise
do entrecruzamento de aspectos anatdbmicos do crénio desses animais, referentes tanto a
obtencdo de alimento quanto ao processamento fisico destes, com a biologia dos grupos de
plantas que coexistiram com os rincossauros hiperodapedontideos e poderiam ter sido as

provaveis fontes de alimento para estes.
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2. OBJETIVOS

2.1 Objetivo Geral
O objetivo geral desta pesquisa é discutir os aspectos envolvidos no processo
de alimentacéo de rincossauros, incluindo as adaptacdes biomecanicas surgidas no grupo para
0 processamento desse alimento e as potenciais fontes alimentares disponiveis no momento da

evolucéo explosiva do grupo.

2.2 Objetivos Especificos
Como objetivos especificos, configuram-se:
1. Delimitar as hipdteses ja levantadas a respeito de possiveis alimentos de
rincossauros do Neotriassico.
2. Caracterizar os aspectos relevantes da anatomia craniana e corporal do clado
Hyperodapedontidae relacionados a sua alimentacéo.
3. Investigar a biologia dos principais grupos vegetais do periodo, bem como a sua

disponibilidade e acesso para 0s rincossauros.
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3. JUSTIFICATIVA

A literatura referente aos rincossauros e, em especial, as formas de rincossauros do
Neotriassico, é relativamente rica, quando comparada com outros clados de animais extintos.
Isso se d& ndo apenas em decorréncia de serem os vertebrados de maior abundancia relativa do
periodo, como também por sua invulgar anatomia craniana, na qual as pré-maxilas e o dentério
se apresentam curvados com suas pontas externas ao limite da boca, formando uma estrutura
0ssea funcionalmente similar a um bico de ave, porém sem nenhum tipo de revestimento.

Esta configuracdo Ossea peculiar despertou o interesse de diversos pesquisadores ao
longo do tempo, resultando em vérios trabalhos de descri¢cdo anatdbmica concernentes a esses
animais, além do levantamento de diferentes hipo6teses sobre sua alimentacao.

Uma vez que as discussdes transcorridas em pesquisas tomam como base a
interpretacdo das evidéncias disponiveis no conhecimento cientifico de cada periodo, a
realizacdo deste trabalho justifica-se ndo apenas por apresentar uma sistematizacdo dos
conhecimentos até entdo produzidos sobre os aspectos da anatomia dos rincossauros do
Neotriassico relevantes para a sua alimentacdo (e as potenciais fontes de alimentos para eles
propostas), mas também por abranger trabalhos de areas do conhecimento distintas a
paleontologia de vertebrados, como a paleoboténica e botanica de espécies atuais. Deste modo,
este trabalho visa sistematizar e aprofundar as discussdes ja existentes na bibliografia sobre o

tema, ao correlacionar conhecimentos provenientes de diferentes areas de pesquisa.
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4. METODOLOGIA

Com a finalidade de atingir os objetivos propostos, sera realizada uma revisdo
bibliografica para todos os itens supracitados, efetuando-se o entrecruzamento de
conhecimentos ja estabelecidos em diferentes areas de pesquisa: descricdo anatdmica,
paleoecologia, paleoboténica e botanica de espécimes vegetais da atualidade. Uma vez que a
delimitacdo do processo de alimentacdo de um animal envolve ndo somente a anatomia cranial
deste, mas também quais sdo e como se ddo as interacdes ecoldgicas da espécie, salientando-
se que a biologia dos outros clados envolvidos é também essencial para este processo, justifica-
se realizar uma sistematizagdo destes conhecimentos referente aos rincossauros.

Neste contexto, serd utilizado o método dedutivo, uma vez que serdo postuladas
possibilidades de alimentos para Rhynchosauria através da analise de trabalhos de evolucdo e
biologia geral de diversos clados. Ademais, serd feita uma anélise por método historico, visto
que transcorrera uma realizacdo do levantamento da trajetdria evolutiva tanto de rincossauros,

quanto de alguns grupos vegetais abundantes no Tridssico Superior ainda viventes hoje.
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5. AUTORES CENTRAIS

O levantamento bibliografico referente as hipoteses de alimentacdo e a biologia de
rincossauros teve como base os trabalhos de SCHULTZ (1991), CHATTERJEE (1969 &
1974), ROMER (1962a) e BENTON (1983a). A escolha destes autores como norteadores do
eixo da discussdo sobre os rincossauros se deve por diversos motivos: SCHULTZ, ao realizar
uma revisdo critica dos conhecimentos até entdo publicados acerca de Rhynchosauria, tragou
um panorama essencial para a compreensdo dos processos bioldgicos e tafondmicos que
concernem aos rincossauros; CHATTERJEE, por realizar um estudo sistematico das relacfes
evolutivas entres esses animais, dividindo Rhynchosauria em trés subfamilias representando,
cada, um passo evolutivo do grupo (1969), além de realizar uma descri¢do anatdbmica de um
exemplar de rincossauro hiperodapedontideo e levantar de hipdteses sobre a sua alimentacao
(1974); ROMER, devido a sua analise acerca da distribuicdo e abundancia de rincossauros
do/no Neotriassico, na qual cunha o conceito de evolucdo explosiva, essencial para o
entendimento da importancia desses animais nos ecossistemas do periodo; e BENTON, pelo
seu trabalho de descricdo anatdmica de rincossauros hiperodapedontideos, juntamente com sua
revisao bibliografica de trabalhos sobre a alimentacdo dos mesmos.

Com relacdo ao levantamento bibliografico sobre os principais grupos vegetais do
Neotriassico, sua historia evolutiva e sua disponibilidade e acessibilidade para os rincossauros,
apresentam-se como autores nucleares: RETALLACK (1977), DEL TREDICI (1984),
ROTHWELL & HOLT (1997), AXMITH et al., (2000), SPALLETTI (2002), TIFFNEY
(2004), ZHOU (2009), BUTLER (2009), BOMFLEUR & KERP (2010), HALL & WALTER
(2014), SCHNEIDER (2002) e POTT et al. (2007). Estas escolhas sdo justificadas uma vez
que se tratam de pesquisas referentes a evolucao do padrdo de disperséo e da abundancia das
populacdes de grupos vegetais como cicaddfitas, teixos e gingkos, entre outros prevalentes no
Carniano, ao longo do periodo de tempo geoldgico compreendido desde o Neotridssico até 0s
dias atuais; de estudos de anatomia e morfologia vegetal tanto paleobotanicos quanto referentes
a espécimes modernos, com o intuito de investigar quais estruturas destes vegetais poderiam
efetivamente representar fontes alimenticias para rincossauros; e de trabalhos sobre a ecologia
de clados viventes desses grupos, bem como aspectos bioquimicos que modulam suas

interagoes.
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6. DISCUSSAO

6.1 Caracterizacao anatémica e evolugdo de Rhynchosauria no Eotriéssico e no
Mesotriassico

Rhynchosauria € uma ordem que, atualmente, comporta 14 géneros descritos
(SCHULTZ et al. 2016). Com a perspectiva de que este grupo esteve presente desde o inicio
do Triéssico até praticamente o fim deste periodo (abrangendo, portanto, uma janela temporal
de aproximadamente 50 milhdes de anos), as formas englobadas pelo termo “rincossauros”
diferem bastante entre si.

Apresentando trés estagios evolutivos bem distintos, a sistematica de Rhynchosauria se
da principalmente pela anatomia craniana e a proporcao corporal dos animais. Cada um destes
passos evolutivos corresponde também a uma subfamilia dentro de Rhynchosauria
(CHATTERJEE, 1969), sendo elas: Mesosuchinae, cujos representantes constituem formas
basais de rincossauros que ocorreram no Eotriassico; Rhynchosaurinae, a qual pode ser
encontrada em depositos do Mesotridssico, e Hyperodapedontidae, que compreende formas
mais derivadas de rincossauros, as quais sao correlacionadas ao Neotridssico, além de serem
responsaveis pela grande abundancia de Rhynchosauria nos ecossistemas do final do Triassico.
Para a classificacdo taxondmica em nivel de géneros e espécies, o posicionamento dos dentes
no maxilar e no dentério, além de alguns caracteres anatdmicos do corpo (pés-cranio), se
tornam mais relevantes como diagnostico (CHATTERJEE, 1969). Para uma maior
compreensdo da alimentacao de Hyperodapedontidae, objeto de estudo desta pesquisa, analisar
a evolucdo anatdbmica dentro de Rhynchosauria, especialmente ao que se refere a perda e
aquisicdo de caracteres relevantes para a obtencdo de alimento e para a oclusdo deste,
demonstra-se essencial para o aprofundamento do tema. Portanto, serdo realizadas descri¢oes
anatdmicas sob uma perspectiva evolutiva para as trés subfamilias, com énfase nos aspectos
que possibilitavam ou limitavam a alimentagdo dos rincossauros.

A subfamilia Mesosuchinae foi o primeiro grupo de rincossauros a povoar a Pangea, no
Eotriassico e corresponde a animais de pequeno porte, atingindo, em média, 0,80 m quando
adultos (DILKES, 1995). Os rincossauros desta familia sdo bastante escassos no registro féssil,
contrastando com as formas do Mesotriassico e, principalmente, com as do Neotriassico, as
quais eram, como ja descrito, extremamente abundantes. Uma representagdo corporal de um

individuo pertencente a essa subfamilia pode ser observada na Figura 5 deste trabalho.
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Com relacdo a sua anatomia, o cranio corresponde ao padréo observado para os répteis
diapsidas da época, com formato triangular mais longo do que largo, além de se fazerem
presentes duas fenestras temporais, caracteristicas do grupo (Figura 3). Apresentavam, ainda,

uma Unica abertura externa para as narinas, sendo esta uma sinapomorfia de Rhynchosauria.

s s erm——ie

Figura 5. Representacdo corporal de um individuo de Mesosuchus browni, pertencente a subfamilia
Mesosuchinae. Extraido de DILKES, 1998.

Figura 6. Reconstrucdo de diversas vistas do cranio de um exemplar de Mesosuchus browni. (a) Vista dorsal; (b)
Vista ventral; (c) Vista lateral esquerda; (d) Vista occipital. Extraido de DILKES, 1998.
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Estudos filogenéticos sobre as inter-relagbes dos taxons pertencentes a ordem
Rhynchosauria (BENTON, 1983a; BENTON, 1984a; DILKES, 1995 e DILKES, 1998)
apontam que as adaptacdes para habito herbivoro, observadas no cranio e nos dentes, foram
claramente originadas antes do aumento de tamanho corporal observado no processo evolutivo
dos rincossauros. E interessante observar que Howesia (género pertencente & Mesosuchinae)
foi a primeira forma de rincossauros a apresentar os dentes arranjados em multiplas fileiras
tanto na maxila como no dentério, de modo a formar duas largas superficies dentigeras nesses
0sso0s, indicativas de uma boa capacidade de trituracdo de alimentos. Esse género também
apresentava varios dentes pequenos dispostos na superficie palatal do pterigoide e,
provavelmente, dentes incisivos nas pré-maxilas (SCHULTZ, 1991). Ao analisar este conjunto
de caracteristicas, SCHULTZ complementa salientando que elas ndo sdo indicativas de uma
dieta especializada; pelo contrario: permitiram a obtencéo e oclusdo de uma grande gama de
alimentos.

Na passagem do Eotridssico para o Mesotriassico, uma nova subfamilia de rincossauros
comeca a povoar o planeta e, gradualmente, substituir Mesosuchinae nos ecossistemas:
Rhynchosaurinae. Este novo passo evolutivo do grupo foi descrito por BENTON (1984b) que,
ao analisar um espécime de Stenaulorhynchus stockleyi, descreveu esse rincossauro (bem como
a subfamilia Rhynchosaurinae) como animais quadripedes de grande porte que chegavam a

medir 1,60 metros de comprimento (Figura 7).
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Figura 7. Representacdo do corpo de Rhynchosaurus articeps, forma tipica da subfamilia Rhynchosauridae do
Mesotridssico. Extraido de BENTON, 1990.
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Ap0s realizar uma serie de cortes histologicos longitudinais e transversais de maxilas e
mandibulas de Stenaulorhynchus, analisando tanto os 0ssos em si quanto os dentes neles
enraizados, BENTON (1984b) ressaltou a presenca, nos maxilares, de uma fileira principal de
dentes, posicionada na por¢do mais lateral daqueles o0ssos, além de outras fileiras de dentes
menores (duas ou mais) nas porcdes intermediaria e medial da placa dentaria, nas faces oclusal
e lingual dos maxilares. Com relacdo ao dentario, ressaltou que esse 0sso apresenta o bordo
dorsal quase plano, o qual, assim como a maxila, porta vérias fileiras de dentes que estdo
situados desde a face oclusal até a face lingual. O tamanho desses dentes varia de acordo com
a sua posicdo no dentario, sendo que, proximos a extremidade anterior, s&0 muito pequenos,
aumentando de proporcdo conforme aproximam-se da extremidade posterior. Todavia,
independente de sua posic¢ao no dentario, sdo sempre menores do que 0s dentes maxilares.

A caracteristica mais relevante descrita por BENTON sobre o arranjo dos dentes em
Rhynchosaurinae, em termos de classificacdo filogenética dentro de Rhynchosauria, foi a
presenca de dois sulcos longitudinais, separando as linhas de dentes na maxila, e duas cristas
correspondentes na mandibula, ambas portadoras de dentes. Esse padréo é observado também
em Rhynchosaurus (BENTON, 1990), Mesodapedon (CHATTERJEE, 1980), com variacgdes
pequenas de um taxon para o outro. Cabe ressaltar que esse padrdo de oclusdo provocava
desgaste ndo apenas dos dentes maxilares e mandibulares, mas também dos 0ssos onde estes
estavam fixados, num padrdo que ndo encontra analogia em nenhum taxon moderno.

Apesar da posterior perda de um dos sulcos da maxila e de uma crista da mandibula na
transicdo entre as formas do Mesotridssico para as do Neotriassico, € importante ressaltar que
a biomecanica do encaixe entre a maxila e mandibula (bem como o padrao de desgaste de 0ss0s
e dentes) manteve-se bem definida durante a evolugao do grupo, ndo sendo muito contrastante
entre as formas de Rhynchosaurinae e de Hyperodapedontidae.

Com relacdo ao arranjo externo dos 0ssos, a caracteristica mais peculiar dos
rincossauros hiperodapedontideos comega a se definir, na realidade, na subfamilia
Rhynchosaurinae: o “bico” edentado. Esta nova caracteristica anatdmica esta associada com a
perda da denticdo incisiva das pré-maxilas vista em Howesia e outros géneros de
Mesosuchinae, uma vez que esses 0SS0S passam a Se projetar anteroventralmente, a0 mesmo
tempo em que as extremidades anteriores dos dentarios divergem entre si para receber esta
projecdo dos pré-maxilares, compondo assim o “bico” externo que caracteriza o grupo. Neste
NOVO arranjo, 0S 0ss0s da regido pré-orbital passam a convergir anteriormente, o que resultou

em um encurtamento do rostro. Esse processo € facilmente observado nos géneros
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Rhynchosaurus (BENTON, 1990) e Stenaulorhynchus (BENTON, 1984b; WERNING &
LAURIN, 2016).

A Figura 8 detalha o arranjo 6sseo do padrdo cranial das formas de rincossauros do
Mesotriéssico.

Figura 8. Diferentes vistas da reconstrucdo de um cranio de Rhynchosaurus brodiei. (a) Vista lateral, (b) Vista
dorsal e (c) Vista ventral. Reconstrugdo baseada no hol6tipo, WARMS Gz6097/BMNH R8495, com informagdes
adicionais de outros espécimes. Extraido de BENTON, 1990.
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No registro fossil triassico do Rio Grande do Sul, os Mesosuchinae estdo ausentes e 0s
Rhynchosaurinae sdo os primeiros rincossauros presentes, na Sequéncia Pinheiros/ Chiniqua
(Zona-Associacdo de Dinodontosaurus, Ladiniano, Mesotriassico), mas com uma
representatividade muito baixa naquela fauna. AZEVEDO et al. (1990) contabilizaram em
0,7% dos espécimes a participacdo dos rincossauros naquela biozona, enquanto que, na biozona
subsequente, no Carniano, os hiperodapedontideos passaram a constituir mais de 90% do total
de espécimes. Na ZA de Dinodontosaurus (bem como na biozona argentina equivalente: Fauna
de Chafiares), o principal grupo de herbivoros era o dos sindpsidos dicinodontes, especialmente
Dinodontosaurus, cujo aparato mastigatorio e morfologia corporal sdo completamente distintos
daqueles dos rincossauros. Os dicinodontes tiveram tamanhos muito variados. Cistecephalus,
do Permiano da Africa do Sul, possuia cerca de 40 centimetros de comprimento total, enquanto
outras formas, como Stahleckeria, presente no mesotriassico do sul do Brasil, tinha uma
dimensédo corporal que ultrapassava os 3 metros de comprimento (SCHWANKE & VEGA,
2010). As autoras comentam que esse aumento de tamanho registrado para 0 grupo no
Triassicoé uma caracteristica evolutiva, uma vez que os tdxons mais derivados apresentam,
geralmente, um tamanho corporal maior do que aqueles mais antigos.

A Figura 7 apresenta um quadro comparativo das diferentes formas cranianas de

dicinodontes.

Figura 9. Comparacao entre as trés principais formas de créanio de dicinodontes, em vista lateral. (A) forma mais
plesiomérfica, com dentes na regido anterior, espécime de Patranomodon. Escala: 1 cm. Modificado de
RUBIDGE & HOPSON, 1996. (B) Forma intermediéria, com os caninos longos caracteristicos, espécime de
Dicynodon. Escala: 3 cm. Modificado de CLUVER & HOTTON Ill, 1981. (C) Forma mais derivada com o0s
processos caniniformes, espécime de Jachaleria candelariensis. Escala: 10 cm. Modificado de ARAUJO &
GONZAGA, 1980. Extraido de SCHWANKE & VEGA, 2009.
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Uma caracteristica anatdbmica importante da denticdo dos dicinodontes era a presenca
(ou auséncia) de longos dentes caninos. Como apontado por SCHWANKE & VEGA (2010),
0 aparato dentario do grupo passou por diversas modificagdes ao longo de sua trajetoria
evolutiva. As formas mais antigas sdo marcadas por denticdo de dimensdes pequenas, mas
presente na pré-maxila, maxila e mandibula. Posteriormente, nota-se uma tendéncia a reducao
do numero de dentes, mas a permanéncia dos caninos, além de seu alongamento e formacéo de
um recobrimento corneo, fazendo com que esses dentes fossem fortes e afiados, ultrapassando
os limites internos da boca. Este recobrimento corneo atuava como um sistema cortador de
folhas, uma vez que também cobria o palato e a mandibula, sendo feita uma analogia com as
tartarugas atuais. Esses caninos proeminentes desaparecem nas formas mais derivadas de
dicinodontes, remanescendo apenas um processo caniniforme 6sseo, atrelado a borda cortante
da maxila. Apesar de apresentarem uma diversidade de formas, todos os dicinodontes
compartilham da mesma mecéanica mandibular, a propalinia (RAYNER, 1992), a qual permitia
uma maior eficiéncia na alimentagdo (SURKOV & BENTON, 2004).

CRUICKSHANK (1978) defende a hipotese de que estas presas alongadas estariam
relacionadas com a obtencédo de alimento, que seria distinta para os dois tipos de dicinodontes
mais derivados, ja que um dos grupos as possuia, ao passo que 0 outro apresentava 0S processos
caniniformes. Segundo evidéncias descritas por outras pesquisas, realizadas com o género
Placerias (CAMP & WELLES, 1956; ROWE, 1979), somente os espécimes machos destes
dicinodontes apresentam os processos caniniformes bastante alongados caracteristicos, o que
indicaria funcdo de ornamentacdo para competicao intraespecifica, seja por territério ou para
fins de selecdo sexual. Sob outra perspectiva, outros autores creem que esta caracteristica seja
uma evidéncia de dimorfismo sexual dentro das espécies de dicinodontes (OWEN, 1876;
BROOM, 1937; COX, 1969), com as fémeas possuindo presas/processos caniniformes, apenas
em escala menos desenvolvida do que a observada em machos (CAMP & WELLES, 1956;
CRUICKSHANK, 1967; BANDYOPADHYAY, 1988).

A substituicdo dos dentes caninos pelas presas e, posteriormente, pelos processos
caniniformes, ambas as morfologias apresentando bordos afiados e cortantes, aliada a mecanica
mastigatéria proporcionada pela propalinia, indicam, para VEGA-DIAS (2005), uma
especializacdo ainda maior para o habito herbivoro, permitindo mais eficacia em termos de
area de corte para os dicinodontes sobre as novas floras que surgiram no periodo. Isso ndo

excluiria uma potencial funcdo de competigdo intraespecifica e/ou para dimorfismo sexual. A
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autora também salienta que as longas presas, se relacionadas com herbivoria, poderiam explicar
0 aumento de tamanho corporal dos dicinodontes observado no periodo.

Nas trés décadas desde a publicacéo do estudo realizado por AZEVEDO et al. 1990,
0 numero de fosseis de coletados nas duas biozonas triassicas brasileiras comparadas naquele
artigo aumentou consideravelmente, tendo diminuido um pouco a abundancia relativa dos
hiperodapedontideos na fauna do Carniano (ZA de Hyperodapedon, ver detalhes em Schultz et
al,. 2020), mas o registro de Rhynchosaurinae para a ZA de Dinodontosaurus continua
exatamente 0 mesmo, restrito aos dois Unicos exemplares conhecidos em 1990 (publicado
como Brasinorhynchus Schultz, Langer & Montefeltro 2016). Os dados conhecidos para o
registro da Argentina no mesmo intervalo de tempo indicam exatamente este mesmo padrdo
(Martinez et al., 2011; Desojo et al., 2020).

Mesmo no contexto atual, os dados levantados por AZEVEDO et al. continuam validos
no sentido de mostrar que uma composicdo faunistica escassa em rincossauros no
Mesotriassico foi sucedida, no Neotriassico, por outra composi¢cdo que apresenta uma
dominancia muito marcada dos rincossauros sobre os outros grupos de vertebrados, sendo que
isto é observado em escala global (SCHULTZ, 1991). Isto corrobora a hipdtese de ROMER
(1962a), com a unica diferenca de que, em nivel global, a evolugdo “explosiva” dos
rincossauros comecou no Mesotriassico, com 0s Rhynchosaurinae, mas esta grande mudanca
sO chegou ao sul da América do Sul no Neotriassico.

Entre os outros grupos de vertebrados do Neotriassico (ZA de Hyperodapedon, Schultz
et al., 2020), os cinodontes se destacam como o segundo clado mais. Por se tratar de um grupo
de animais de morfologia e habitos bastante distintos e, especialmente, pela consideravel
diferenca de tamanho entre eles e os rincossauros hiperodapedontideos (estes maiores que
aqueles), é pouco provavel que ocorresse competicdao direta por alimento entre ambos. Em
contrapartida, os dicinodontes desaparecem completamente do registro féssil nesta biozona e
tiveram uma reducdo substancial na biozona argentina correspondente (Fauna de Ischigualasto,
Martinez et al., 2011; Desojo et al., 2020).

Entdo, compreender o processo por tras da substituicdo dos dicinodontes pelos
rincossauros como o grupo de vertebrados herbivoros mais abundante no planeta pode ser uma
peca-chave para a compreensao do nicho que 0s rincossauros ocupavam.

Formas como Howesia e Mesosuchus (Mesocuhinae - Eotriassico) estdo associadas a
dicinodontes no registro fossil da Zona de Cynognathus, na Africa do Sul (DILKES, 1995),
mas ocorrem como componentes menores dentro da composicao faunistica. No Mesotriassico,

os Rhynchosaurinae (e.g. Rhynchosaurus na Inglaterra, Mesodapedon na India e
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Brasinorhynchus no Brasil, entre outros), continuaram tendo papel secundario (e menor
tamanho corporal) em relacdo aos dicinodontes nas suas respectivas associagdes faunisticas,
mas, na Tanzénia (WERNING & LAURIN, 2016), Stenaulorhynchus deu inicio a evolucéao
explosiva dos rincossauros, passando a ser 0 herbivoro mais abundante na fauna daquela regiéo.

As formas citadas de rincossauros do Mesotridssico séo particularmente relevantes para
a presente discussao devido ao ja comentado processo de aparecimento do “bico” dsseo como
estrutura funcional. Essa estrutura, evidentemente, é preservada no processo de adaptacdo dos
rincossauros hiperodapedontideos do Neotridssico (BENTON, 1984b; BENTON, 1990;
WERNING & LAURIN, 2016).

Uma vez que boa parte da discussdo sobre a dieta das formas de rincossauros “com
bico” tem como eixo a questdo sobre eles serem animais especialistas ou generalistas, o fato
de serem encontrados associados a outro grupo de herbivoros permite levantar a hipdtese de
que ocorria competicdo por alimento entre ambos. Todavia, tendo em vista a diferenca nas
adaptacdes craniais entre os dicinodontes e 0s rincossauros, isto sugere que esta competicdo
entre os dois grupos efetivamente ndo ocorria, pois tal hipdtese depende da ndo existéncia de
uma separagdo ecoldgica de suas respectivas fontes alimentares, a qual ndo é comprovada.
Além disso, 0 quase desaparecimento dos dicinodontes na Argentina e sua total auséncia na
fauna Neotridssica do RS sugere fortemente que o “padrdo dicinodonte” de alimentacdo
(incluindo as adaptac@es cranianas destes animais e as plantas disponiveis para lhes servirem
de alimento), que havia dado a estes animais um predominio inconteste desde o final do
Permiano, tornou-se subitamente ineficiente, provavelmente em face de uma mudanca
climatica e floristica, dando lugar a um “padrdo rincossauro” em escala cosmopolita.

A coexisténcia de rincossauros com “bico” e dicinodontes no Mesotriassico, antes da
explosdo evolutiva do primeiro grupo, levantou diversas duvidas quanto a serem eles animais
de héabito especialista ou generalista e se isso acarretaria competicdo com os dicinodontes
(ROMER, 1962; SILL, 1971a). Para SCHWANKE & MACHADO (1995), apesar de ambos
0s grupos serem herbivoros, as acentuadas diferencas entre a morfologia do aparelho maxilo-
mandibular de rincossauros hiperodapedontideos e dicinodontes apontam para habitos
alimentares bastante distintos. Complementam essa ideia ao postularem que estes dois grupos
ocupavam nichos ecoldgicos separados e, portanto, o declinio de um e o aumento populacional
do outro ndo podem ser explicados por competicdo. Os autores postulam, ainda, que o0s
dicinodontes eram animais pastadores e comedores de brotos.

Retomando a analise da abundancia relativa de rincossauros (de <1% para >90%) no

registro féssil do Meso para o Neotriassico do RS, realizada por AZEVEDO et al. (1990),
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HOLZ (1991), concluiu que tamanha distingdo na abundéncia de taxons de vertebrados nao se
explicaria por diferencas nos processos tafondmicos e de preservacdo do registro fossilifero
entre os dois niveis fossiliferos, uma vez que praticamente ndo ha diferencas entre eles neste
sentido. Tendo em vista que este padrdo de sucessdo faunistica se repete em associagdes
faunisticas espalhadas por todo o mundo, também ndo se pode atribui-lo a um eventual
tendenciamento de coleta (SCHULTZ, 1991). Este autor pontua que essa mudanca faunistica
é um indicativo claro da ocorréncia de uma mudanca climatica na transicdo do Ladiniano para
o Carniano.

De fato, o Triassico foi um periodo marcado por repetidas mudancas em seu clima, ora
sendo a Pangea caracterizada como um supercontinente arido, ora como uma por¢do
continental umida (PARRISH et al., 1982; HALLAM, 1985; SUN et al., 2020). Pesquisas
recentes parecem indicar que o aumento de abundancia dos rincossauros hiperodapedontideos,
no Neotridssico, ocorreu concomitantemente a um claro aumento de umidade na Pangea,
mudanca climatica esta conhecida como o Evento Pluvial do Carniano (Carnian Pluvial Event),
0 qual esté associado com uma consideravel mudanca na biota do planeta (PRETO et al., 2010;
BERNARDI et al., 2018; DAL CORSO et al., 2020; SUN et al., 2020; BENAVENTE et al.,
2021). E relevante observar que, para além do aumento de umidade, este aumento populacional
e expansdo territorial do grupo esta também associado com o aparecimento das especializacdes
no aparelho maxilo-mandibular nas formas mais derivadas do Mesotriéssico, e a conservacao
dessa caracteristica para 0s taxons rincossauros pertencentes a subfamilia Hyperodapedontidae.

Uma vez que os rincossauros do Neotriassico apresentavam distribuicdo cosmopolita
na Pangea, SCHULTZ (1991) ressalta o aparente paradoxo de estes animais necessitarem de
uma fonte de alimento abundante e também globalmente distribuida, o que indicaria um habito
de alimentacdo generalista, enquanto que sua anatomia craniana tdo especializada apontaria
para um habito especialista. O autor salienta que, independente do tipo de alimentacao, outros
vertebrados ndo poderiam buscar alimentos na mesma fonte utilizada pelos rincossauros,
devido as suas adaptacdes 0steo-odontoldgicas. Por mais que seja possivel que 0s rincossauros
hiperodapedontideos se alimentassem de um grupo vegetal que também teria passado por um
processo de “evolucdo explosiva”, a hipotese que SCHULTZ levanta é a de que o dréstico
aumento populacional dos rincossauros teria acompanhado o florescimento de um determinado
padrdo de substancia alimentar, a qual ndo necessariamente seria limitada a um Gnico taxon
vegetal. Em outras palavras, varios taxons diferentes de plantas poderiam ter adotado uma

mesma estratégia (de mudanca morfoldgica) em resposta & mudanca climética.
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O conhecimento disponivel na época do trabalho realizado por SCHULTZ (1991)
apontava para que a explosdo de abundancia dos rincossauros teria coincidido com um periodo
de aumento na aridez do Pangea, e ndo de sua umidade. Apesar disso, a discussdo proposta
pelo autor para este aspecto segue relevante, uma vez que se embasa no argumento de que,
devido a mudanca climatica observada no final do Triassico, é possivel que distintos tdxons de
plantas tenham adotado a mesma estratégia morfologica de resposta a este evento. Caso essa
adaptacdo fosse favoravel para a sobrevivéncia dos vegetais frente ao novo clima vigente no
Pangea, seria de se esperar que diversos tdxons tivessem adquirido a mesma caracteristica,
sendo que 0s rincossauros, naguele momento, eram o grupo de animais melhor adaptado para
predar estas novas plantas, o que explicaria o seu drastico aumento de abundancia e o declinio
dos outros grupos antes numericamente dominantes nos ecossistemas, frente as novas
condi¢bes ambientais. Mais informacdes sobre a discussdo a respeito do habito alimentar dos
rincossauros (se generalista ou especialista) serdo apresentadas no item 6.3 - Delimitacdo de

herbivoria.
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6.2 Caracterizacdo anatémica da Subfamilia Hyperodapedontidae

Hyperodapedontidae é o ultimo estagio evolutivo de Rhynchosauria. Restrita ao
Neotriassico, esta subfamilia se destaca por sua ja comentada enorme abundéancia relativa,
dominando, em ndmeros, 0s ecossistemas da Pangea neste periodo. Sua anatomia craniana
extremamente adaptada e Unica no reino animal ha muito intriga os pesquisadores.

O encurtamento do rostro, percebido nas formas mais derivadas do Mesotriéssico (em
especial Rhynchosaurus e Stenaulorhynchus) se acentua nos Hyperodapedontidae, o qual,
somado com um alargamento da regido temporal do cranio, da a este um formato triangular
mais largo do que longo. Segundo SCHULTZ (2009), este aumento da regido temporal, com
enormes fenestras laterais e dorsais, indicaria uma mordida bastante poderosa, uma vez que
facilitaria a expansdo dos musculos adutores, criando mais espago para esses. A presenca
inferida de um palato mole e a possibilidade de movimentacdo entre o palato e o restante do
cranio destes rincossauros (observada por SILL 1971a, em Scaphonyx (hoje Hyperodapedon)
da Argentina) implicaria na possibilidade de se aplicar uma grande forca durante a mordida,
uma vez que esta dindmica teria como funcionalidade impedir a ocorréncia de fratura ou
deslocamento da mandibula durante a oclusdo. Para o autor, esta mecanica mastigatoria
implicaria, ainda, no consumo de alimento(s) rigido(s).

Ademais, a reducdo do rostro nestas formas de rincossauros é também acompanhada
pelo direcionamento mais vertical dos pré-maxilares (em comparagdo aos Rhynchosaurinae do
Mesotriassico). Esta conformacdo deu aos rincossauros hiperodapedontideos uma estrutura
morfologicamente ainda mais similar a um “bico”, 0 qual deveria ficar exposto para fora da
boca, apesar de ser composto apenas por material 6sseo, sem qualquer tipo de revestimento.
Deste modo, esta configura-se como uma adaptacdo caracteristica de Hyperodapedontidae,
uma vez que este é o Unico clado de animais conhecidos que apresenta 0Ss0s expostos, 0s quais
entravam em atrito entre si e geravam areas de desgaste bem marcadas. Essa estrutura é similar
ao bico das aves em termos de funcionalidade anatdmica, uma vez que, durante o processo de
oclusdo, os pré-maxilares encaixavam-se entre duas projecdes antero-dorsais dos dentarios,
com provavel utilidade na obtencdo e no processamento de alimentos.

Ainda referente ao cranio, € relevante o fato de que o 0sso jugal passa a compor a maior
parte da face dos rincossauros hyperodapedontideos, apresentando uma série de cristas e
forames em sua superficie externa. De acordo com SCHULTZ (2009), estes elementos sugerem
a existéncia de um tecido muscular bastante desenvolvido associado a este 0sso, 0 que levanta

a possibilidade da presenca de masculos faciais (e inclusive bochechas, que permitiriam o
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acumulo de alimentos na boca), a qual € uma caracteristica anatdbmica pouco comum em répteis.
BENTON (1983a) realizou uma reconstrucdo das possiveis camadas da musculatura adutora
desses rincossauros (Figura 8). Esta provavel musculatura, o formato triangular do crénio, o
encurtamento do rostro e - especialmente - a presenga de um 0sso hidide bem desenvolvido
BENTON (1983a) nos rincossauros do Neotriassico sugerem a presenca de uma longa e
poderosa lingua (na verdade, esta teria permanecido em seu comprimento original, enquanto
0s 0ss0s do rostro é que teriam encolhido) a qual qual devia desempenhar o papel de posicionar
0 alimento dentro da boca da melhor forma para ser para “mordido” entre a crista mandibular

e o0 sulco maxilar.

Figura 10. Reconstrucdo dos principais musculos mandibulares de Hyperodapedon. (a) Camada
superficial; (b) Camada intermedidria (barras temporais removidas); (¢) Camada mais profunda. Reconstrugédo
realizada com base em Sphenodon e lacertilios. (d) Sobreposicdo dos principais musculos, mostrando as diregdes

de forca maxima e o tamanho relativo de cada um. Extraido de BENTON, 1983a.

Com relacdo ao dentario, as formas do Neotridssico apresentam um aumento no
tamanho deste 0ss0, 0 qual chega a compor mais da metade da mandibula. Concomitantemente,

ao acompanhar o encurtamento do cranio, a mandibula sofreu uma reducdo em seu
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comprimento, tornando-se mais curta e alta. Agora, nos Hyperodapedontidae, a bateria de
dentes maxilares é dividida longitudinalmente por um unico sulco, no qual se encaixa uma
crista mandibular também Unica e encimada por uma fileira de dentes, diferentemente das
espécies de Rhynchosaurinae, as quais apresentavam dois sulcos e duas cristas. Este arranjo
particular promovia o atrito ndo somente entre o sulco (0sseo) e a crista (com dentes), como
também entre as projecdes anteriores dos 0ssos pré-maxilares e as extremidades anteriores do
dentario (devido ao arranjo de “bico”). Deste modo, a alimentagdo destes rincossauros causava
desgaste em multiplos 0ssos para além dos dentes, o que ndo é observado em nenhum outro
animal conhecido. Ja foram encontradas evidéncias desta peculiaridade no dentario, no maxilar
e no pré-maxilar, além de dentes desgastados até a polpa (portanto, com as raizes expostas) em
diversos individuos, como evidenciado por BENTON (1983a & b), LANGER & SCHULTZ
(2000) e GENTIL & EZCURRA (2018), entre outros. Segundo SCHULTZ (2009), a provavel
funcéo do atrito entre a crista na mandibula e as bordas e fundo do sulco maxilar seria a de
possibilitar cortar, serrar, mastigar, ou combinacdes desses trés movimentos para alimentos
bastante duros. Os dentes maxilares, posicionados lateralmente ao sulco, ndo entravam em
contato com a mandibula e sua funcdo presumida seria a de evitar o deslocamento do alimento
para a frente no momento em que a crista do dentario comecgasse a cortar o alimento,
pressionando-o contra 0 maxilar. Deste modo, ndo havia uma mastigacdo propriamente dita do
alimento, ja que este poderia apenas ser cortado e/ou serrado. As Figuras 9 e 10 ilustram a
denticdo das maxilas e dos dentérios de diversas formas de rincossauros.

Outra caracteristica odontoldgica dos rincossauros hiperodapedontideos que se faz
pertinente para o entendimento da alimentacdo do grupo é a auséncia de bordas alveolares,
(CABREIRA, 2004), o que implica que os dentes (externamente conicos, curtos e afilados)
tinham sua porgédo radicular fusionada diretamente ao 0sso, caracterizando uma denticdo
denominada anquilotecodonte (Benton, 1984). Uma vez que ndo ocorria reposi¢cdo dentaria ao
longo da vida do animal, uma adaptacdo cuja finalidade era minimizar os efeitos deste
excessivo desgaste odontoldgico e ndo prejudicar a alimentacdo dos individuos se fazia
presente: novos dentes com pontas afiadas surgiam, tanto na parte posterior da maxila quanto
do dentario (HUENE 1935-42, apud SCHULTZ 1991). Desse modo, na medida em que o
sistema crista X sulco ia sendo desgastado na por¢éo anterior do cranio, uma nova area de corte,
plenamente afiada, se formava posteriormente. Isso era possivel uma vez que 0s rincossauros
apresentavam crescimento continuo ao longo de sua vida. Portanto, a génese de novos dentes

deveria ocorrer no mesmo ritmo do crescimento dos 0ssos que 0s comportavam.
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A composicdo do aparato dentario dos rincossauros e, especialmente, das formas do
Neotriassico, ndo possibilitava um grande retrabalhamento do alimento (SCHULTZ, 1991). De
acordo com o autor, a auséncia de uma dentigédo incisiva ndo permitia ao animal dividir um
alimento grande em porgdes menores antes que estas fossem introduzidas na boca. Uma
possibilidade seria que o “bico” servisse para arrancar pedagos de alguma parte da planta, por
exemplo, um rizoma bulboso, para leva-los a boca. Entretanto, o preciso sistema de encaixe
entre a crista do dentario e o sulco do maxilar pressupde, mais provavelmente, que o alimento
precisava ser cortado antes de ser engolido (0 que ndo seria 0 caso de um pedaco maior de
qualquer parte da planta que fosse arrancado pelo bico). Considerando que a area de corte ativa
correspondia a uma porc¢ao restrita do conjunto maxila/mandibula (entre a por¢do anterior ja
gasta e a porcao posterior, ainda ndo em oclusdo) conclui-se que o alimento ndo deveria ser
muito grande e nem muito irregular, para posicionar-se perfeitamente na area de corte.

Segundo HUENE (1935-42) apud SCHULTZ (1991): “De acordo com sua natureza, a
funcdo deste aparelho dentério deveria ser que uma substancia alimentar fosse imprensada
entre os maxilares e, principalmente pela “area de ralador” da maxila, impedida de
deslocamento e da possibilidade de escorregar. Depois, seria cortada e quebrada pelo
movimento do bordo serrilhado e afiado do dentario ajustado ao sulco”. Por esta razao, HUENE
realizou uma analogia da biomecénica da maxila destes rincossauros com o bico da “pomba
dentada” das Ilhas Sanwa (Didunculus spp.), espécie de ave que se alimenta de frutos redondos
de uma arvore nativa conhecida como “mauke”, os quais sdo compostos de uma capsula
coreacea externa com trés carocos internos. Esta ave utiliza a parte superior do seu bico para
manter os alimentos estaticos enquanto a mandibula realiza um movimento com finalidade de
corte. Como salientado por SCHULTZ (1991), esta analogia é importante uma vez que, ao
desenvolver este comportamento, tornou-se possivel a “pomba dentada” abrir um invélucro
externo, que ndo lhe serve, com o intuito de retirar seu alimento de dentro deste. O autor
complementa enfatizando que um mecanismo mastigatorio deste tipo, no qual apenas uma parte
da substancia (camada interna) e de fato aproveitada, ao passo que o restante (parte externa) é
rejeitado, seria condizente com a morfologia maxilo-mandibular dos rincossauros do
Neotriassico.

JABENTON (1984b), realiza uma analogia com enfoque distinto, porém complementar
aquela realizada por HUENE. Afirma que, funcionalmente, a anatomia de rincossauros
hiperodapedontideos referente a oclusdo permite compara-los com o género vivente Uromastix,
que corresponde a pequenos lagartos agamideos encontrados em regides da Africa e da Asia,

0s quais apresentam habito herbivoro. Alimentam-se de uma variedade de estruturas vegetais,
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como folhas, brotos, frutos e flores, obtidas de diversas espéecies de plantas. Segundo o autor,
assemelham-se as formas de rincossauros do Neotriassico no sentido de que ambos apenas
cortam, mas ndo mastigam o seu alimento, apresentando dentes expandidos antero-

posteriormente para formar um bordo cortante continuo.
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Figura 11. Denticdo da maxila de diversos rincossauros. (a) Howesia (Mesosuchinae); (b) Mesodapedon; (c)
Stenaulorhynchus; (d) Rhynchosaurus (estes trés géneros pertencentes a Rhynchosaurinae); (e) Scaphonyx
(nomenclatura obsoleta, atualmente enquadrado em Hyperodapedon); (f) Paradapedon; (g) Hyperodapedon; (h)
Supradapedon (sendo estes quatro ultimos pertencentes a Hyperodapedontidae). Em vista palatal (a-h). Em vista
medial (bs, 1, d1). Extraido de BENTON, 1983a. Referéncias da imagem original: (2) MALAN, 1963; (b, b1)
CHATTERJEE, 1980; (c) HUENE, 1938; (c,) original (BMNH R9279); (d) original (GSM 59745); (d.) original
(Warwick Museum G955); (e) original (Tiibigen ‘X1X2’); (f) CHATTERIJEE, 1974; (g) original NUGD B); (h)
CHATTERJEE, 1980.
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Figura 12. Dentigdo do dentario de diversos rincossauros. (a) Howesia (Mesosuchinae); (b) Mesodapedon; (c)
Stenaulorhynchus; (d) Rhynchosaurus (estes trés Gltimos géneros pertencentes & Rhynchosaurinae); (e) Scaphonyx
(nomenclatura obsoleta, atualmente enquadrado em Hyperodapedon); (f) Paradapedon; (g) Hyperodapedon
(sendo estes trés ultimos pertencentes a Hyperodapedontidae). Representados em vista medial (superior) e vista
oclusal (inferior) de (a)-(d). Apenas em vista medial de (e)-(g). Mandibulas direitas em (d), (). Mandibulas
esquerdas em (a), (b), (c), (f), (g). Extraido de BENTON, 1983a. Referéncias da imagem original: (a) MALAN,
1963; (b) CHATTERJEE, 1980; (c) original (BMNH R9273); (d) original (Warwick Museum, G950); (e)
HUENE, 1942; (f) CHATTERJEE, 1974; (g) original (NUGD B).

Ao descrever os pré-maxilares dos hyperodapedontideos, CHATTERJEE (1974)
analisa o posicionamento destes 0ssos com relagdo ao dentario. Como as extremidades dos
primeiros sdo curvadas para baixo e as do segundo para cima, ambas em contato, 0 autor associa
a funcionalidade deste arranjo com o de uma pinga. Denuncia, também, o notavel desgaste
resultante do atrito entre esses 0ssos. O autor defende a hipdtese de que estas adaptacdes teriam
sido selecionadas para um habito escavador de procura de alimento, salientando como
evidéncia corroborativa a esta hipotese o fato de que a porcéo anterior das pre-maxilas dos
espécimes descritos por ele (Hyperodapedon huxleyi) sdo lisas e polidas, sendo essa ultima

caracteristica também registrada para Hyperodapedon gordoni da Escécia e Scaphonyx fischeri
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do Brasil (atualmente Hyperodapedon sp.) No item 6.2.1 deste trabalho, destinado a descrigédo
da anatomia pos-craniana dos rincossauros hiperodapedontideos, sera discutido em detalhe o
motivo pelo qual a hipotese de que esses rincossauros buscavam seus alimentos no solo néo se
sustenta anatomicamente.

O posicionamento das Orbitas (marcadamente grandes) em Hyperodapedontidae
também se altera em relacdo a subfamilia anterior, posicionando-se mais dorsalmente na
cabeca. Isso aponta para uma melhor percepg¢éo do campo visual situado para a frente e/ou para
cima em relagdo ao animal (SCHULTZ 1991). Ao examinar material de individuos
Hyperodapendon gordoni, BENTON (1983b) detectou indicios da presenca de um grande anel
esclerotico, estrutura que comumente ndo € preservada em registros fésseis. Este achado sugere
um provavel habito noturno e que a visdo tinha um importante papel na ecologia desses
animais. A Figura 11 mostra o crénio de um rincossauro hiperodapedontideo em diferentes

vistas.

Figura 13. Cranio de Teyumbaita sulcognathus, hol6tipo (UFRGS-PV-023T). (a) Vista dorsal; (b) Vista ventral;
(c) Vista lateral direita; (d) Vista lateral esquerda; (e) Vista occipital; (f) Vista anterior. Extraido de
MONTEFELTRO et al., 2010. Obs: este cranio apresenta um certo grau de compressdo dorso-ventral, de modo
que sua forma original deveria ser mais alta, com as orbitas ndo tdo dorsalizadas.
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6.2.1 Caracterizacao da anatomia pés-craniana de Hyperodapedontidae

O esqueleto poés-cranial dos rincossauros ndo recebera particular destaque em descricao
anatdmica nesta pesquisa, pois ndo se trata da regido do corpo do animal mais relevante para a
alimentacdo. Todavia, alguns pontos sdo interessantes de se tomar nota, principalmente no
ambito da morfologia funcional.

Apesar de apresentar um padrdo plesiomoérfico dentro de Archosauromorpha,
concernente ao nimero e a distribuicdo dos tipos de vértebras, ao formato das costelas e a
composicao das cinturas escapular e pélvica, uma caracteristica que foge desse padrdo é a
incorporacdo do 0sso central a série de tarsais proximais, com o 0sso central, o astragalo e o
calcaneo alinhados e firmemente articulados na série tarsal proximal, como descrito por
SCHULTZ (2009). O autor aponta ainda que, apesar de uma articulacdo entre a tibia e 0 0sso
intermédio se faca presente em todos os arcossauromorfos (GOWER, 1996), o tamanho do
intermédio observado nos rincossauros atinge uma propor¢do ndo vista em nenhum outro clado
deste grupo. Além disso, as falanges ungueais, tanto das maos quanto dos pés, eram mais altas
do que nas formas primitivas, servindo como base para a presenca de grandes e fortes unhas
para os animais. HUENE (1939) relaciona estas estruturas (tarso e falanges) com a funcéo de
escavacao, apontando que os rincossauros poderiam buscar alimentos enterrados no solo com
a ajuda das patas. Em HUENE (1935-42) apud SCHULTZ (1991), o autor reitera que as garras
dos rincossauros eram adequadas para escavagdo, mas ressalta que este processo seria melhor
efetuado pelas patas traseiras, uma vez que as dianteiras seriam menores e menos eficientes
para realizar tal funcdo, devido ao seu posicionamento quase perpendicular ao tronco do
animal. Tal observacdo sobre o posicionamento dos membros é valida para todas as formas de
rincossauros.

JA SCHULTZ (1991) hipotetiza que, ao invés de utilizar suas longas unhas para buscar
alimento, os rincossauros hiperodapedontideos poderiam utilizar o solo para enterrar seus ovos.
Sustenta esta hipdtese argumentando que estes rincossauros eram animais quadripedes de
pouca mobilidade, e que, para se alimentarem, teriam que realizar uma série de procedimentos
complexos, comecando pela deteccdo da fonte alimentar enterrada atraves dos 0Orgédos
sensoriais (restritos a cabeca), depois escavar o solo com as patas traseiras, sem estar
enxergando o alimento em questdo, e, por fim coleta-lo, com o “bico” para ser processado na
boca. Portanto, a anatomia das patas traseiras ndo necessariamente estaria vinculada a
alimentacdo. Ainda, SCHULTZ salienta que este comportamento de enterrar ovos com o

auxilio de grandes unhas é comum em outros grupos de répteis, tanto extintos quanto viventes,
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inclusive nos crocodilos. Nestes animais, a morfofuncionalidade do tarso é muito semelhante
aquela suposta para os rincossauros (HUGHES, 1968). A Figura 12 mostra a reconstituicao do

pé de um rincossauro padrao Hyperodapedontidae.

Figura 14. Reconstituicdo dos 0ssos que compunham 0s pés de um
Hyperodapedon huxleyi, evidenciando as falanges ungueais e longas
unhas. Extraido de CHATTERJEE, 1974. t = tibial; i = intermédio; u =

ulnar.

Ao analisar a porcdo cervical das vértebras de Hyperodapedon gordoni, BENTON
(1983a), discute que as feicdes morfologicas do axis e da 3? vértebra da regido cervical da
coluna sugerem gue a mobilidade do pescoco do animal se daria exclusivamente para cima ou
para os lados, resultando que estes rincossauros enxergassem apenas com um dos olhos na
direcdo desejada. Em um cenario no qual quisessem olhar diretamente para baixo,
necessitariam sustentar o peso do corpo somente nas patas dianteiras, de modo a posicionar o
rosto e pescogo em direcdo ao solo. Esse procedimento ndo se configura apenas como pouco
pratico, como também algo que era, muito provavelmente, impossivel, quando se considera a
estatura e o formato do corpo desses animais.

Ademais, para a descri¢do da anatomia pds-craniana relevante para a alimentacéo, cabe
ressaltar a observacdo feita por BENTON (1983a) de que os rincossauros do Neotriassico

apresentam um formato corporal de barril (Figura 13), pressupondo a presenca de um estbmago
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grande e subdividido, apropriado para realizar uma digestdo lenta de matéria vegetal, como

observado em diversos grupos de herbivoros atuais.

Figura 12. Reconstitui¢do do corpo de um individuo de Hyperodapedon Gordoni, representando a forma tipica
dos rincossauros do Neotridssico. Escala: 30 cm. Extraido de CHATTERJEE, 1974.
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6.3 Delimitacdo de Herbivoria

Estudar a paleoecologia referente a alimentacdo de espécies extintas ndo é a mais
simples das tarefas. A maior porcao dos sistemas digestorios € constituida de érgdos moles que
muito raramente sdo preservados. Registros diretos de alimentacdo sdo, portanto, muito
escassos, 0 que torna a analise de aspectos da anatomia funcional da espécie predadora e da
presa, das associagdes interespecificas no registro fossil e da trajetdria evolutiva das espécies
cuja interacdo estad em evidéncia, fundamentais para o possivel entendimento de como se dava
este aspecto da ecologia de uma espécie.

Com relacéo aos rincossauros hiperodapedontideos € necessario, antes da tentativa de
nomear grupos que se constituiam como possiveis alimentos para os mesmos, destacar que o
substrato propicio para a fossilizacdo destes animais (vermelho, proveniente de planicies de
inundacdo continentais - SCHULTZ, 1991) dificultam a preservacdo de matéria vegetal. De
fato, em nenhum dos locais onde s&o encontrados estes rincossauros ocorrem diretamente
associados com restos vegetais. Desse modo, ndo € possivel realizar uma correlacao direta entre
0S rincossauros e suas potenciais fontes de alimento. Todavia, isso parte do pressuposto de que
estes animais eram exclusivamente herbivoros.

Delimitar uma dieta como totalmente herbivora ou carnivora ndo é tdo evidente quanto
a imagem comum propde. Mesmo entre 0s grupos de animais ainda viventes, nota-se que,
ocasionalmente, ocorre busca por fontes de alimentos que diferem da sua classificacdo como
dieta exclusiva baseada em matéria vegetal ou animal. Um exemplo sdo os gatos domésticos
(Felis silvestris catus), animais considerados carnivoros, mas que, ocasionalmente, recorrem a
ingestdo de plantas, mesmo que seu organismo reaja a este consumo produzindo vomito quase
que imediatamente. Na verdade, estudos apontam que a finalidade desse comportamento seja
justamente proporcionar uma limpeza rapida do trato digestério, para eliminacdo de algum
patdgeno previamente ingerido antes que este manifeste uma doenga (HART, 2008). Esse
consumo ocasional ndo deve ser confundido com onivoria, por mais que animais onivoros
também possam, por vezes, desviar de seu padrdo de alimentacao: ja foi observado em Uganda
que chimpanzés-orientais (Pan troglodytes schweinfurthii), cuja alimentacdo é baseada em
frutos e insetos, e, portanto, onivoros, podem consumir folhas de diversas espécies de plantas,
as quais, normalmente, apresentam propriedades medicinais para a eliminagcdo de parasitas
intestinais, tratamento de infeccdes de pele e/ou doencas respiratorias ou reprodutivas (KRIEF
et al., 2005).
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Portanto, mesmo que um animal possua uma dieta bem conhecida, é cabivel que,
ocasionalmente, ele busque outras fontes de alimento. Por mais que estas sejam extremamente
relevantes para sua sobrevivéncia e parte da ecologia/nicho daquela espécie, € evidente que um
trabalho paleontoldgico ndo consegue prever estas interagdes. Pensando em um cenario ficticio
no qual os gatos s@o uma espeécie extinta nunca vista por humanos (considerando seu passado
selvagem como realidade Unica), ndo ha evidéncias anatdmicas que denunciariam que eles
interagiam com plantas de maneira predatéria e muito menos que esta interacdo fosse
importante na manutencdo da homeostasia dos individuos. Assim, entende-se que esta pesquisa
visa delimitar as fontes de alimentos mais provaveis para os rincossauros e ndo estabelecer
qualquer interacdo como verdade Unica.

De acordo com a anatomia de Hyperodapedontidae, delimita-se que estes ndo eram
cacadores e nem possuiam uma dieta exclusivamente carnivora. A proporgao corporal aponta
gue eram animais lentos e com pouca mobilidade, especialmente da cabeca e do pescoco
(BENTON, 1983a). Além disso, a falta de presas ou caninos proeminentes, bem como a total
auséncia de dentes na regido do “bico”, descaracterizam esses animais como cagadores.
Todavia, sua anatomia ndo descarta a onivoria, uma vez que nem todo onivoro é
necessariamente um cagador.

Ao descrever uma espécie de rincossauro pertencente a Hyperodapedontidae
(Hyperodapedon huxleyi), CHATTERJEE (1974) investigou a hipdtese de que a dieta deste
grupo fosse malacéfaga. Mais especificamente, baseada em mexilhdes de agua doce. O autor
sustentou este posicionamento apresentando como evidéncias o fato das rochas nas quais 0s
fésseis do rincossauro em questdo ficaram registrados serem interpretadas como pertencentes
aum canal fluvial com periodos de seca e inundacdo. Ressalta-se que esse trabalho foi realizado
na formacdo Maleri, na india, que apresenta uma grande abundéancia de malacofauna no
registro fossil, em niveis estratigraficos proximos aquele no qual H. huxleyi foi preservado.
Ainda, através de analise biomecanica da anatomia do animal, postula que o arranjo dos 0ssos
craniais em forma de bico, sendo a parte anterior da pre-maxila totalmente lisa, indicaria uma
adaptacéo para um habito escavador com objetivo de procurar e coletar conchas em solo umido,
utilizando, ainda, os diversos dentes inseridos nas maxilas para fixar o molusco dentro boca
enguanto a parte posterior deste 0sso seria usada para quebrar a concha do bivalve.

O autor ainda postula que o desgaste observado em dentes fora da regido de ocluséo
seria em decorréncia de atrito com alimento duro, no caso, as conchas. Por fim, a longa lingua
seria utilizada tanto para selecionar o alimento quanto para expelir as conchas quebradas.

Todavia, como discutido no item 6.2.1 desta pesquisa, destinado a caracterizagdo da anatomia



43

pos-craniana de Hyperodapedontidae, a posicdo das orbitas e a articulacdo das vértebras do
pescoco dos rincossauros hiperodapedontideos ndo permitiria que os animais olhassem para
baixo (BENTON, 1983a). O unico método viavel para buscar alimentos enterrados seria cavar
de costas para a fonte de alimento, utilizando os membros traseiros e sem enxergar o solo, o
que parece um metodo pouco produtivo e que nédo utiliza o potencial de sua anatomia.

Neste mesmo trabalho, CHATTERJEE (1974) aponta que a parte posterior do aparato
mandibular parece ideal para realizar movimentos de corte e esmagamento do alimento, uma
vez que o desgaste em diversos dentes na extensdo da maxila, o qual pode ser observado medial
e lateralmente ao sulco, indicaria mastigacdo ou maceragdo de alimentos duros; e, ainda, que a
expansdo da regido temporal evidencia forte musculatura. Se faz condizente com esta hipétese
a observacdo de SCHULTZ (1991) de que a morfologia maxilo-mandibular do aparelho
mastigatorio dos rincossauros do Neotriassico implica no aproveitamento de apenas uma parte
da matéria levada a boca, uma vez que seria realizado apenas o corte de um involucro externo
(que seri descartado) e 0 aproveitamento apenas de uma parte interna como fonte de alimento.
Moluscos bivalves de fato preenchem dois requisitos compativeis com a anatomia funcional
do crénio destes rincossauros: a forma relativamente constante das conchas (que seriam
colocadas sempre na mesma posicao para serem cortadas) e a variacdo gradual de tamanho
entre 0os mexilhBes (0 que seria necessario para permitir a alimentacdo tanto de rincossauros
adultos quanto de individuos jovens). Entretanto, por mais que todas estas caracteristicas
anatdmicas e biomecanicas estejam corretamente salientadas, elas ndo necessariamente
definem os moluscos bivalves como a fonte de alimento principal para os rincossauros, uma
vez que outras estruturas animais ou vegetais também poderiam ser processadas dentro destes
parametros de corte, maceracdo e esmagamento. SCHULTZ salienta ainda que, apesar de o
trabalho publicado por CHATTERJEE (1974) descrever o achado de um rincossauro em um
afloramento cujo registro fossil é rico em malacofauna, esta abundancia de moluscos em niveis
estratigraficos proximos a rincossauros hiperodapedontideos ocorre apenas na formacéo
Maleri, na india, ndo sendo observada em nenhum outro afloramento do mundo.

HUENE (1935-42) apud SCHULTZ (1991) também levanta a hipdtese de que uma
fonte de alimento para os rincossauros hiperodapedontideos poderia ter sido moluscos, mas,
dessa vez, gastropodes de ambiente terrestre (sugerindo uma possivel dieta onivora, tendo em
vista que nesta mesma pesquisa levanta diversas hipoteses acerca de vegetais). Todavia, 0 autor
ressalta que a mandibula e a maxila dos rincossauros do Neotriassico (mais especificamente,
se referindo a Scaphonyx fischeri (= Hyperodapedon sp.) parecem mais adaptadas para lidar

com o corte de materiais duros, como alguns tipos de frutos, tubérculos ou bulbos, uma vez
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que ambos 0s 0ss0s sd0 bastante robustos e tolerantes a pressdo e 0 espago reservado para a
musculatura adutora proxima a estes 0ssos € extraordinariamente grande, comentando ainda
que estas adaptacdes ndo seriam necessarias para lidar com caracdis com concha frageis.

Portanto, como salientado por SCHULTZ (1991), uma dieta que envolva moluscos
seria possivel, mas ndo é muito provavel que estes fossem a fonte preferencial de alimento
destes rincossauros. SILL (1971a) descartou uma dieta malacéfaga para o grupo de maneira
mais enfatica, afirmando que a denticdo de quase todos 0s animais cuja dieta é baseada em
moluscos com concha se mostra expandida lateralmente, para gerar uma plataforma triturante,
caracteristica que nao é observada em rincossauros, cujos dentes sdo conicos e afilados.
Ademais, o corpo em formato de barril também sugere a hipGtese de que estes rincossauros
eram animais herbivoros (ou que, pelo menos, tinham matéria vegetal como principal fonte de
alimento), uma vez que esta morfologia é observada em diversos grupos de herbivoros atuais
e tem como finalidade adaptativa a criacdo de espaco para acomodar um estdmago grande e
subdividido, o que torna viavel uma digestdo lenta, porém otimizada, de matéria vegetal, como
observado por BENTON (1983a).

CHATTERJEE (1974) também discute a hipGtese de que o0s rincossauros
hiperodapedontideos poderiam ser consumidores ocasionais de carnica. Esta hipGtese
novamente remete a todos os ja citados impedimentos anatbmicos que inviabilizariam estes
rincossauros de obter alimento de uma fonte préxima ao solo.

Com relagéo a grupos vegetais potencialmente usados como alimento, diversos s&o o0s
clados que ja foram associados a rincossauros hiperodapedontideos. ROMER (1962a) sugere
uma provavel dieta baseada em sementes de Pteridospermales, Bennettitales, Cycadales e
Ginkgoales, com base na analise da anatomia cranial de Hyperodapedontidae. Ja SILL (1971a),
associa rincossauros com plantas das ordens Bennettitales, Equisetales e Cycadales
(referenciando tanto as frutificacdes quanto o rizoma deste Gltimo grupo). Cita, ainda, a divisdo
Lycopodiophyta, em relacdo tanto ao corpo do vegetal quanto as suas sementes, e a classe
Polypodiopsida, em referéncia a brotos de samambaias, como outros possiveis componentes
da dieta dos animais em questdo, apontando que, muito provavelmente, ocupavam o nicho
ecologico de “comedores de frutos”.

Uma alimentacdo baseada em bulbos e rizomas ndo parece provavel uma vez que estes
animais eram impossibilitados de olhar diretamente para baixo devido ao posicionamento de
suas Orbitas e articulagdo das vértebras cervicais e, tendo em vista a importancia assumida para
a visdo dos rincossauros do Neotriassico (BENTON, 1983b), os mesmos ndo utilizariam o seu

principal 6rgdo sensorial para essa interacdo. SCHULTZ (1991), também contrapde tal



45

hipdtese ao discorrer que, ao se admitir que os rincossauros do padrdo de Hyperodapedontidae
se alimentavam de bulbos ou rizomas rigidos, a funcao do aparelho mastigatorio desses animais
seria apenas a de cortar essas estruturas em pedacos menores, cabendo ao estbmago toda a
tarefa restante de digestdo. Segundo o autor, isso ndo parece condizente com a anatomia destes
rincossauros, a qual indica ser adaptada para o descarte de uma parte “inutil” e o
aproveitamento de outra parte, “util”, do alimento. O autor analisa que assumir que o alimento
principal dos rincossauros hiperodapedontideos era algum tipo de frutificacdo preencheria
melhor os critérios referentes ao tamanho, forma e disponibilidade de alimento para os
rincossauros.

Apesar de ser uma hipotese levantada por BENTON (1984b), uma dieta pastadora nao
parece ser uma op¢ao viavel como obtencdo de alimento pois ndo somente apresentam a mesma
problemaética referente a alimentos enterrados, ou seja, a incapacidade dos rincossauros do
Neotriasssico de olharem para baixo mantendo maos e pés no solo (BENTON, 1983b); como
também apresentam 0s dentes pontiagudos e a construcdo do aparelho maxilo-mandibular
voltada para o corte e ndo para trituracdo ou 0 movimento de moer, devido a falta de uma
superficie que proporcionasse a trituracdo do alimento na placa maxilar (CHATTERJEE,
1974).

Outra questdo que se faz presente na discussao sobre a dieta alimentar dos rincossauros
hiperodapedontideos é se o seu habito se refere a uma espécie generalista ou especialista.
Segundo SCHULTZ (1991), as diferencas do desgaste da placa dentéria para cada individuo
aponta que estes animais seriam capazes de se alimentar de uma ampla variedade de
frutificacBes de plantas, uma vez que, de acordo com a preferéncia alimentar de cada espécime
- cujo tamanho, dureza e quantidade de mordidas necessarias para uma obtencdo de energia
satisfatoria apresentariam variabilidade - explicaria estas oscilagdes no nivel de desgaste, por
mais que este esteja sempre presente nos espécimes ja descritos para o Neotridssico. SILL
(1971b) discute a hipdtese de que a organizacdo dos 0ssos no formato de bico e a organizacéo
dentaria bastante adaptada destes animais aponta a uma sele¢ao para um aparelho mastigatorio
muito especializado, mas que ndo necessariamente limitasse o nimero de td&xons com os quais
o animal poderia interagir, ou seja, que esses rincossauros se alimentariam de uma estrutura
especifica de plantas (para o autor, as frutificagcdes), com a possibilidade de predar mais de uma
espécie que apresentasse estrutura similar. Ao descrever os rincossauros do Neotriassico como
ocupantes do nicho ecologico “comedores de frutos”, SILL especifica que esta hipdtese se

refere apenas a vegetais de baixo ou médio porte, tendo em vista ndo apenas a estatura dos
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rincossauros adultos, como também sua baixa mobilidade, que limitariam a obtencdo de
alimentos em grandes coniferas, ou outros vegetais de tamanho similar.

Cabe ainda salientar a diferenca no tamanho entre as formas adultas e as jovens e a
potencial consequéncia disso na obtencdo de alimento. Tanto o arranjo 6sseo em forma de
“bico”, quanto o peculiar sistema de denticdo se encontravam presentes em todos os estagios
ontogenéticos da vida do animal (SILL, 1971b). As implicacdes deste fato para a alimentacao
dos rincossauros hiperodapedontideos varia de acordo com dois cenérios: o primeiro, que
consiste em assumir que ambas as formas buscavam o mesmo alimento; e o segundo, no qual
adultos e jovens buscavam alimento em fontes distintas.

Neste primeiro caso, a alimentacdo provavelmente se daria na busca de 6rgéos nao
reprodutivos dos vegetais, como bulbos, rizomas e folhas, uma vez que estes 6rgaos se fazem
presentes tanto em individuos adultos quanto jovens dos vegetais, possibilitando que cada
rincossauro se alimentasse de um espécime compativel com o seu préprio tamanho corporal.
Como previamente discutido, seria extremamente dificil (e, portanto, muito improvavel) que
0s rincossauros hiperodaependotideos buscassem alimentos no solo, o que descarta a hipétese
de se alimentarem de bulbos e rizomas. Uma alimentagdo baseada em folhas € anatomicamente
possivel, mas também parece pouco provavel, pois, segundo CHATTERJEE (1974), a auséncia
de uma estrutura que possibilitasse a trituracdo do alimento na placa dentaria maxilar
desencoraja essa hipotese. Ademais, ela ndo explica as adaptacdes observadas no aparelho
mastigatdrio como um todo, uma vez que o alimento nao precisaria ser “segurado no lugar”,
pelas diversas fileiras de dentes, e nem cortado, em consequéncia da oclusdo do maxilar com
o dentario, ndo fazendo sentido que todo o clado de rincossauros hiperodapendtideos (e, em
certo grau, também os rincossauros pertencentes a Rhynchosaurinae), tivesse sofrido uma
selecdo culminando nesse arranjo osteo-odontoldgico. Ao analisar as implicagdes de se assumir
que as formas adultas e juvenis dos rincossauros desse periodo compartilhavam umag(s)
mesma(s) fonte(s) de alimento, parece pouco provavel que fosse este 0 caso.

Ja para o segundo cenario, seria necessaria a presenca de diferentes espécies vegetais
em um mesmo ambiente, e que atendessem as demandas de forma, tamanho e disponibilidade
impostas pelo “bico” e pelo aparelho mastigatorio Uinico destes rincossauros. Como discutido
no item 6.1 desta pesquisa, destinado a caracterizacdo anatdmica e evolugdo de Rhynchosauria
no Eotriassico e no Mesotriassico, o drastico aumento de abundéncia das formas
hiperodapedontideas de rincossauros esta provavelmente associado com uma mudanca
climética da Pangea como um todo, com o aumento dos niveis de umidade do supercontinente.

Segundo SCHULTZ (1991), esse cenario poderia levar a uma sele¢do de diversos grupos
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vegetais para adaptacdes que auxiliassem sua sobrevivéncia neste novo clima. Portanto, seria
possivel que taxons distintos de vegetais apresentassem estruturas morfologicamente e
funcionalmente similares, fazendo com que a hipotese de que os rincossauros do Neotriassico
se alimentavam de mais de um tipo de vegetal pareca a mais provavel. A seguir, sera discutido
em maior detalhamento a diversidade, a evolucdo e a anatomia da vegetacdo da Ultima época
do Triassico e 0 quao possivel seria que os rincossauros do padrdo Hyperodapedontidae com

ela interagissem.
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6.4 Vegetacao do Neotriassico

Como previamente discutido, o Triassico foi um periodo marcado por constantes
mudangas climaticas, com altera¢fes drasticas nos niveis de aridez e de umidade da Pangea
(PARRISH et al., 1982; HALLAM, 1985; SUN et al., 2020). Durante o Neotriassico, ocorre,
concomitantemente, com a explosdo de abundancia dos rincossauros, o Evento Pluvial do
Carniano (PRETO et al., 2010; BERNARDI et al., 2018; DAL CORSO et al., 2020; SUN et
al., 2020; BENAVENTE et al., 2021) e a selecdo de clados vegetais melhor adaptados para
lidar com a nova realidade climéatica (SPALLETII et al., 2002).

Tendo em vista a distribuicdo cosmopolita dos rincossauros e sua grande dominancia
em numero na fauna dos ecossistemas da época, estes animais poderiam, potencialmente, entrar
em contato com qualquer grupo vegetal. Como ja discutido, é provavel que os rincossauros
hiperodapedontideos estivessem adaptados para uma dieta generalista em clados, porém
especifica na forma de estrutura a ser consumida (SILL, 1971b; SCHULTZ, 1991). Os grupos
de vegetais dominantes em abundéancia e distribui¢cdo, no Neotriéssico, foram: coniferas de
grande porte, cicadofitas, ginkgos; plantas das ordens Pteridospermales, Bennettitales e
Equisetales, além de diversas espécies de pteridofitas (ANDERSON, 1974; RETALLACK,
1977; POLE & DOUGLAS, 1999; POTT et al., 2007; POTT et al., 2008; SPALLETTI et al,
2002; MOREL et al., 2011; BONIS & KURSCHNER, 2012; KUSTATSCHER et al., 2017).

A seqguir, sera discutida a biologia dos grupos destes vegetais que ja foram hipotetizados
como possiveis alimentos de rincossauros na bibliografia referente a esses animais. Serdo
tratados assuntos como sua anatomia, morfologia, biogquimica e o processo de evolucao destes
grupos, analisando-se 0 entrecruzamento destas caracteristicas com a funcionalidade da
anatomia dos rincossauros hiperodapedontideos e a trajetoria evolutiva de Rhynchosauria

como um todo.
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6.4.1 Cycadales

ROMER (1962a) foi o primeiro autor a associar cicadofitas aos rincossauros, como uma
fonte de alimento possivel para estes animais. O autor discutiu em seu trabalho que as sementes
destas plantas seriam a estrutura mais provavel de atender aos critérios que a anatomia dos
rincossauros hiperodapedontideos impde. Ja SILL (1971a), propbe que 0S rizomas ou as
frutificacbes destas plantas (se referindo, ao estrobilo) como as fontes de alimento mais
provaveis para estes rincossauros, caso 0S mesmos consumissem cicaddfitas. Como ja
discorrido nesta pesquisa, a interacdo dos rincossauros com rizomas nao sera considerada como
possivel devido as ja discutidas limitagdes anatdmicas que Hyperodapedontidae apresenta,
impedindo (ou pelo menos dificultando muito) que os individuos dessa subfamilia
consumissem alimentos do solo.

As cicadodfitas atuais possuem uma contradicdo: apresentam uma série de adaptacoes
que indicam dispersdo por zoocoria (HERRERA, 2002; JONES, 2002 e VAN DER PUIL,
1982), ao passo que ndo ha registros de nenhum animal vivente que realize esta funcdo de
maneira significativa para o vegetal. As sementes destas plantas sdo grandes, pesadas, se
encontram internamente a um envoltério mucilaginoso, denominado sarcotesta, o qual
apresenta coloracdo amarelada, avermelhada, alaranjada ou ainda arroxeada, dependendo da
espécie, e dispostas em um cone conspicuo. Portanto, ndo apenas se configuram como
estruturas chamativas e viaveis para dispersdo animal, como parecem melhor adaptadas para
interacdes com animais de médio ou grande porte. Todavia, 0 motivo de serem uma contradicao
evolutiva é que as sementes destes vegetais (além de algumas outras estruturas do corpo da
planta) sdo extremamente toxicas, como evidenciado por WHITING (1963), que registrou a
morte de 2.200 carneiros de um rebanho de 6.000 cabecas, ap6s o consumo de sementes de
Macrozamia heteromera, além de outros, como BECK (1992) e THIERET (1958).

Esta alta toxicidade se d& pela presenca de dois compostos: cicasina e macrozamina,
ambos glicosideos relacionados ao metilazoximetanol. Em 2014, HALL & WALTER
analisaram a concentracdo destes compostos na semente e no sarcotesta das cicadofitas, no
intuito de averiguar se o envoltdrio externo também seria impréprio para o consumo, tomando
como base individuos de Cycas ophiolitica e Macrozamia miquelii, registrando uma
quantidade infima dessas moléculas nesta estrutura para pouquissimos dos especimes testados.
Os autores concluiram, portanto, que o sarcotesta de cicadofitas é livre de toxinas, com alguns
individuos apresentando, quando muito, resquicios de cicasina. Entretanto, essa quantidade

baixa ndo parece afetar a viabilidade de consumo do sarcotesta.
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Apesar das cicadofitas serem um grupo de gimnospermas, sua semente envolta pelo
sarcotesta (rico em acucares e passivel de consumo) se configura como uma estrutura
funcionalmente similar a um fruto de angiospermas (HALL & WALTER, 2014),
caracterizando-se com um pseudofruto. JANZEN & MARTIN (1982) discorreram sobre a
dispersao de alguns grupos atuais de angiospermas encontrados na América Central, sendo que
todos apresentam uma caracteristica em comum: auséncia de agentes dispersores conhecidos
para suas sementes. Segundo os autores, alguns vegetais viventes apresentam adaptacfes que
se mantém preservadas até os dias atuais e que foram selecionadas em resposta a animais ja
extintos, especialmente no que concerne a dispersao de suas sementes. Posteriormente, esse
processo, no qual uma espécie de vegetal vivente apresenta adaptacdes para dispersao por
animais ndo mais presentes no planeta ficou conhecido como sindrome da dispersao por
megafauna. Neste mesmo trabalho, JANZEN & MARTIN postularam que cinco caracteristicas

indicam que um grupo de plantas se enquadra nesse conceito, sendo elas:

1) Presenca de sementes largas ou grandes;

2) Presenga de frutos grandes;

3) Producdo de muitos frutos para poucos frugivoros;

4) Producdo de frutos que despencam ao solo quando maduros;

5) Dispersao atual dos frutos realizada, predominantemente, por pequenos mamiferos.

E evidente que uma tentativa de insercdo direta das cicadofitas nesses cinco aspectos
ndo é possivel, uma vez que estes foram ressaltados em analises referentes a angiospermas.
Todavia, ndo € de todo inconcebivel que estas caracteristicas contribuam para a discussao da
Sindrome de Dispersdo por Megafauna também em gimnospermas. De fato, ao considerar o
conjunto sarcotesta e semente como uma estrutura funcional e ecologicamente similar ao fruto
com sementes das angiospermas, nota-se que 0s aspectos 1, 2, 3 e 4 sdo correspondidos. Com
relacdo ao ultimo item, uma gama de espécies viventes de pequenos animais ja foi registrada
interagindo com cicadofitas e dispersando suas sementes, sendo elas: casuares-andes (MACK,
1995), corvos, gambas e cangurus de pequeno porte da familia Macropodidae (LOARING,
1952; JONES, 2002; SNOW & WALTER, 2007), todavia, esses autores relatam que a natureza
dessas interagcdes foi muito mais ocasional ou oportunista do que de fato uma relagcdo de
predacdo bem consolidada.

O maior potencial de divergéncia desse padrdo se encontra em gambas, os quais ja

foram registrados diversas vezes removendo e consumindo o sarcotesta e descartando a
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semente toxica intacta (BALLARDIE & WHELAN, 1986; BURBRIDGE & WHELAN, 1982;
TANG, 1989; HALL & WALTER, 2013; SNOW & WALTER, 2007). Com relagdo ao
trabalho realizado por BURBRIDGE & WHELAN (1982), cabe ressaltar que 96% das
sementes das cicadofitas observadas foram descartadas pelos gambéas com distancia maxima
de cinco metros da planta méde. Deste modo, contempla-se o item de numero 5 dos aspectos
ressaltados por JANZEN & MARTIN (1982) como indicadores de sindrome de disperséo por
megafauna. Ainda é relevante pontuar que JONES (2002) sugere que as cicadofitas teriam
como dispersores estabelecidos animais de grande porte ainda viventes, levantando como
exemplos emus, casuares, elefantes, babuinos e cangurus. Todavia, essa hipdtese ndo se
sustenta, uma vez que 0s registros de intera¢do entre 0s vegetais e estes animais sdo, segundo
0 autor, bastante escassos, considerados como observacgdes casuais.

Ao analisar a situacdo atual das cicadofitas pela perspectiva da Sindrome de Dispersédo
por Megafauna, alguns autores hipotetizaram que esta relacdo se dava com animais da
megafauna do pleistoceno, como Genyornis (MURRAY & VICKERS-RICH, 2004) e
Dipropodon (PRICE, 2008). Estas hipoteses sdo plausiveis por se tratarem de animais de
grande porte que coexistiram com cicaddfitas em torno de 46.000 anos atras. Corroborando
esta hipdtese, se encontra o trabalho realizado por TREUTLEIN & WINK (2002) no qual, ao
analisar a filogenia de cicadofitas através de relégio molecular, os autores obtiveram como
resultado que a diversificacdo destes vegetais teria ocorrido entre 0 Mioceno e o Plioceno,
sendo as espécies viventes descendentes diretas deste processo.

Por mais que a interacdo entre cicaddfitas e a megafauna do Pleistoceno seja plausivel
de ter ocorrido, quer seja como uma relacdo bem estabelecida, ou entdo na mesma frequéncia
das interacGes com a megafauna atual, evidéncias fosseis descritas por ZHIFENG & THOMAS
(1989) mostram que as cicaddfitas atuais descendem de plantas que apareceram no Permiano
Inferior, tendo sido encontrados fdsseis contendo 6vulos maduros preservados, acoplados ao
megasporofilo e bastante similares tanto em tamanho quanto em morfologia aos propagulos de
cicadofitas atuais (Figura 14). Ainda, BUTLER et al. (2008) ao analisar caracteres de diferentes
clados dentro de Cycadophyta, evidenciou que todos 0S grupos viventes desses vegetais
apresentam sementes com toxinas envoltas pelo sarcotesta, de coloracdo chamativa. Deste
modo, 0 autor pontua que, por parcimoénia, 0S grupos extintos também possuiam tais
caracteristicas, inclusive aqueles presentes na flora do Mesozdico. Portanto, essas adaptacoes
teriam sido adquiridas em resposta a animais presentes em um tempo muito mais antigo do que

o Pleistoceno.
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PLATE I

Figura 16. Fosseis datados do Permiano
Inferior apresentando vegetais
ancestrais diretos as cicadofitas, com
6vulos  maduros  acoplados ao
megasporofilo. Extraido de ZHIFENG
& THOMAS, 1989.

Diversos trabalhos foram publicados associando o consumo de cicadéfitas com
dinossauros sauropodomorfos (WIELAND, 1925; BURBIDGE & WHELAN, 1982;
MUSTOE, 2007; BUTLER et al. 2010). Esta hip6tese é corroborada por uma série de fatores,
tendo como enfoque o porte fisico de algumas espécies do grupo, o fato de possuirem pouco
processamento oral, viverem em manadas e realizarem migracdes. Assim, poderiam engolir as
estruturas reprodutivas (provavelmente de maneira ndo intencional, ao ingerirem as folhas de
cicadofitas), digerir o sarcotesta nutritivo e livre de toxinas, dispersarem-se em migracoes de
manada e evacuarem as sementes, ainda intactas, em lugares afastados da planta mae. Essa
relacdo seria, portanto, benéfica tanto para o animal quanto para a planta.

BUTLER et. al (2010) analisaram a abundancia do nimero de espécies e de individuos
de cicadofitas e dinossauros sauropodomorfos ao longo do tempo, perceberam uma correlagéo
tanto no pico de abundancia quanto no declinio populacional de ambos os grupos. Contudo,
esta hipdtese, por mais plausivel que seja, apresenta algumas lacunas; parte delas evidenciadas
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pelos proprios autores, como o fato do declinio populacional desses grupos datar do final do
Cretaceo (periodo no qual ocorreu um evento de Extingdo em Massa no planeta), a diminuigéo
da abundancia de cicadofitas ter iniciado um pouco antes daquela observada para 0s
dinossauros, a qual corresponde ainda ao aparecimento e proliferagdo de coniferas e ao fato do
aparecimento de caracteres importantes para as cicadofitas, como a coloragdo do sarcotesta e a
toxicidade das sementes datarem mais provavelmente do Permiano (BUTLER et al., 2008),
sendo, portanto, anteriores as possiveis interagdes com dinossauros.

Nesse contexto, 0s rincossauros do Neotridssico se apresentam como uma boa hipotese
para terem interagido com cicaddfitas devido a alguns fatores. Primeiramente, como ja
discutido, a morfologia do aparato maxilo-mandibular desses animais foi interpretada como
sendo adaptada para realizar a abertura de um involucro externo a uma estrtura, descartando o
primeiro e consumindo a segunda (SCHULTZ, 1991), como a analogia com a “pomba dentada”
das Ilhas Sanwa (Didunculus spp.) feita por HUENE (1935-1942). Todavia, caso as cicadofitas
fossem de fato sua fonte de alimento, 0 que se passaria, na realidade, € que 0s rincossauros
separariam o sarcotesta externo no intuito de consumi-lo, e ndo o descartar, a0 passo que
evitariam a ingestdo da semente toxica.

Outro ponto relevante é o tamanho médio de uma cicaddfita adulta, o qual tornaria
possivel que os rincossauros hiperodapedontideos tivessem acesso aos propagulos maduros
evitando as folhas, processo facilitado por seu “bico”, bem como respeitando a limita¢do de
movimento do axis e da terceira vértebra cervical observada por BENTON (1938b), uma vez
que estas estruturas estariam acima da altura de suas cabecas, portanto, dentro de seu campo
visual natural. Ademais, tendo em vista o ja comentado achado do indicio da presenca de um
grande anel esclerético em um fossil de rincossauro hiperodapedontideo (BENTON 1938b),
evidéncia de que a visdo era um sentido importante para o animal, seria de se esperar que este
grupo de rincossauros fosse atraido pela coloracdo chamativa dos sarcotestas, cuja fungéo é,
justamente, facilitar a interagdo com animais.

Parece bastante plausivel que os rincossauros do Neotriassico obtivessem alimento em
cicadofitas, mais especificamente atraves do sarcotesta. Todavia, é provavel que nao fossem os
principais dispersores das sementes destas plantas, tendo em vista que o aparelho mastigatério
aponta para o descarte dessas estruturas. 1sso ndo necessariamente indica que a interagéo, caso
ocorresse, fosse negativa para as cicadofitas. Segundo HOWE (1989) a falta de distancia entre
uma semente dispersada e a planta méae ndo necessariamente € prejudicial para a propagacao
de uma espécie pois, aumentando-se a densidade demografica de um grupo vegetal, facilita-se

0 encontro de parceiros reprodutivos e se garante condi¢cBes ambientais favoraveis para o
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crescimento e sobrevivéncia dos individuos. Ainda, dificulta a ocupacdo do terreno por outra
espécie. Isso auxilia a explicar também como as cicaddfitas persistem até os dias atuais mesmo
sem vetores de dispersao naturais. Logicamente, assumir que os rincossauros do Neotrissico
se alimentavam desses vegetais, mas ndo realizavam sua dispersdo ndo impede que outra

espécie animal cumprisse este papel.
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6.4.2 Equisetales

Em mais de um artigo, HUENE (1939 e 1935-1942) sugeriu que 0s rincossauros (se
referindo, na realidade, exclusivamente as formas existentes no Neotriassico) escavavam raizes
e bulbos com as patas traseiras, posicionando-se de costas para o potencial alimento e depois
apanhando-os com o bico. Neste sentido, deu especial enfoque para sugerir que estas estruturas
eram de vegetais pertencentes a ordem Equisetales. Como anteriormente discutido, esta
hipdtese para a obtencdo de alimentos ndo se sustenta frente a analise anatémica realizada por
BENTON (1983a), o qual discute que a melhor mobilidade do pescoco destes animais se daria
para cima e para os lados, tendo em vista as feicdes morfoldgicas do axis e da terceira vértebra
cervical. Isto, aliado com a dificuldade destes rincossauros de apoiar completamente o peso de
seu corpo nos membros dianteiros para aproximar a boca do solo, ndo corroboram com a
hipdtese de que sua principal fonte de alimento advinha do solo. Cabe ressaltar que essa
dificuldade foi também levantada na discussdo de HUENE, por mais que ndo adentre no &mbito
da anatomia e morfologia funcional para tal concluséo.

Ainda, SILL (1971b), ao criticar esta mesma hipotese, coloca em questdo o valor
nutritivo das equisetales. Destaca a alta concentracdo de silica na estrutura celular destes
vegetais e a presenca de alcaldides e acidos que as fazem toxicas para animais atuais.
Pontuando que as formas viventes deste grupo de plantas sdo praticamente idénticas aos
espécimes fosseis ja encontrados, o autor supde, por parciménia, que as mesmas condicdes
bioquimicas ocorreriam nas formas de Equisetales encontradas no Neotriassico, e, portanto,

ndo seriam atrativas para os rincossauros desse periodo.
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6.4.3 Ginkgoales

Os ginkgos foram citados como hipotese de alimento para os rincossauros do
Neotriassico pela primeira vez por ROMER (1962a), suposicao que foi retomada por BENTON
(1983a), o qual citou o levantamento da flora do Triassico realizado por RETALLACK (1977)
para apontar o género extinto Baiera como o clado de ginkgoales mais provavel de servir de
alimento para esses animais. Este género, por sua vez, é filogeneticamente aparentado aos
géneros Ginkgo e Ginkgoites.

Apesar de apresentar uma Unica espécie ainda vivente, a flora de Ginkgoales no
Mesozo6ico apresentou maior diversidade: 26 géneros ja foram descritos através do registro
fossil de folhas e brotos (ZHOU, 2009), apesar de, segundo o autor, alguns destes terem sido
pobremente definidos, tendo sido estabelecidos com base em material insuficiente. Segundo
ZHOU & WU (2006) é registrado um aumento de diversidade para Ginkgoales a partir do
Mesotriassico, com o Neotriassico configurando-se como o pico numérico de espécies dessa
ordem.

Como previamente discutido, a anatomia craniana dos  rincossauros
hiperodapedontideos ndo permite descartar a possibilidade de que esses animais consumiam as
folhas dos espécimes vegetais que lhes serviam de alimento. Contudo, a potencialidade de suas
adaptacdes anatbmicas para o corte e consumo de alimentos duros ndo seriam exploradas com
apenas esse tipo de dieta. Ao longo de sua evolucdo, espécimes de Ginkgoales apresentam
varia¢do no tamanho de suas estruturas (folhas, 6vulos, brotos e troncos). Para os individuos
do Mesozobico, constata-se uma reducdo em seu tamanho, quando comparada tanto com 0s
espécimes encontrados durante o Paleozdico quanto com aqueles de Ginkgo biloba, ainda
vivente (ZHOU, 1997). Essa reducdo no porte do vegetal no periodo de coexisténcia com 0s
rincossauros de “bico” ¢ um fator que aponta para a possibilidade da existéncia de uma
interacdo entre 0s mesmos, uma vez que se trata de animais de altura mediana e que
provavelmente ndo conseguiam sustentar o peso de seu corpo em apenas dois de seus membros.

Ao analisar a composicdo de paleofloras que incluiam Ginkgoales, do Neotriéssico,
HARRIS (1937) constatou que esses vegetais habitavam zonas costeiras, de temperatura quente
e com presenca de umidade (flora do fiorde Scoresby Sund, na Groenlandia); assim como LEE
et. al (1976) que, ao efetuarem a mesma andlise, todavia para a flora de Yipinglang (provincia

de Yunnan, China), que correlacionaram tais vegetais com um ambiente proximo da costa, de
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clima quente e predominantemente Umido, porém com uma estacdo seca. A proximidade do
litoral ndo parece ser uma caracteristica definitiva para a presenca de Ginkgoales em um
ambiente, uma vez que j& foram encontrados fosseis desses vegetais datando do Neotriassico
no interior continental, na formacgdo Santa Maria, Rio Grande do Sul, Brasil (BARBONI &
DUTRA, 2015) e no Cerro de Cacheuta, Mendonza, Argentina (MOREL et al. 2011). Tendo
em vista que o apice de diversidade desses vegetais ocorreu justamente durante o Evento
Pluvial do Carniano, parece ldgico aceitar que possuiam adaptacGes que permitiram a
sobrevivéncia em ambientes de maior umidade, que explicariam o porqué da prosperidade de
Ginkgoales no final do Triassico.

Pouco é sabido sobre as estratégias de dispersdao de sementes empregadas por
Ginkgoales e os vetores que realizavam tal funcdo. TIFFNEY (1984) postula que vegetais cujas
sementes apresentam tamanho grande necessariamente apresentam uma coevolugéo com o seu
agente de dispersdo. Pesquisas relativas a ontogenia de Ginkgoales (HOLT & ROTHWELL,
1995; ROTHWELL & HOLT, 1997) apontam que 0 sarcotesta dessas plantas limita a
germinacdo das sementes, e que sua remocdo seria favoravel para a propagacdo do vegetal.
Deste modo, diversos autores associaram 0s animais que realizavam a dispersao das sementes
com um habito alimentar de ingerir 0 conjunto sarcotesta e semente, digerir o primeiro e defecar
a segunda intacta, sem passar pelo efeito da acdo digestiva, apontando aves primitivas,
dinossauros e répteis extintos de grande porte (ndo especificados) como potenciais agentes de
tal funcdo durante o Mesozoico (VAN DER PUIL, 1982; TIFFNEY, 1984; DEL TREDICI,
1989; ROTHWELL & HOLT, 1997; ZHOU et al., 2002).

Apesar do amplo consumo de extratos das folhas de Gingko biloba, a ingestdo das
sementes dessa planta ndo é aconselhavel, pois apresenta dois compostos neurotéxicos: 4'-O-
metil piridoxina, também chamada de ginkgotoxina, e ginkgotoxina-5’-glicosideo (WADA et
al., 1988; YOSHIMURA et al., 2006; KOBAYASHI et al., 2011), cuja toxicidade ja foi
observada tanto para roedores in vitro (MEI et al. 2017) quanto para humanos in vivo, com
casos registrados de intoxicacdo alimentar por sementes de Ginkgo biloba na China e no Japéo
(WADA et al., 1988; WADA, 2005.), alem de registros de mortes causadas pelo consumo
dessas estruturas, com os primeiros datando de 1881, no Japdo (KUDO, 1881).

Devido ao fato de Ginkgo biloba ser a Unica espécie vivente da ordem Ginkgoales, é
impossivel extrapolar sua toxicidade para as espécies extintas do grupo. Independentemente
disso, caso 0s rincossauros consumissem 0rgéos reprodutivos de Ginkgoales, € mais provavel
que eles utilizassem seu aparato maxilo-mandibular especializado para corte justamente para

cortar o0 sarcotesta, separando-o da semente. Em seguida, ingeririam o sarcotesta e, utilizando
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sua grande lingua e os desenvolvidos musculos faciais, ejetariam a semente, ainda intacta, pela
boca. Deste modo, 0s animais aproveitariam ao maximo a biomecanica do seu arranjo 6sseo
bucal. Até a realizagdo desta pesquisa, ndo foi encontrada bibliografia que confirme a presenca
ou auséncia dos compostos neurotoxicos encontrados na semente para o sarcotesta, sendo
assumido na literatura que ele néo é toxico.

Parece possivel, portanto, que os rincossauros do Neotridssico interagissem com
Ginkgoales. Por se tratar de um grupo vegetal amplamente distribuido neste periodo, adaptado
para ambientes Umidos, apresentando sarcotesta envolvendo a semente e cujos propagulos
(conjunto sarcotesta e semente) se encontram desprovidos de estruturas acessorias (Figura 15),
0 que facilitaria o acesso de rincossauros a ela, os quais, provavelmente interagiam com o
vegetal apenas como predadores, dispersando as sementes em distancias muito préximas da

planta mae.

Figura 17. Desenho esquematico de 6rgdos reprodutivos de Toretzia, género
extinto pertencente a Ginkgoales, encontrado em registros do Neotridssico na

Russia (STALISNAVISKY, 1973).

1 Figura 18. Orgéos reprodutivos de Ginkgo biloba.

_ Imagem sem direitos autorais
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6.4.4 Dicroidium

A familia Umkomasiaceae foi associada a rincossauros do padrdo anatémico
hyperodapedontideo pela primeira vez por SILL (1971a). Ao tratar da alimentacdo de
Hyperodapedontidae, BENTON (1983a) retoma a proposta anterior, colocando como exemplo
0 género extinto Dicroidium. Entretanto, o autor ndo especifica os motivos que destacariam
este tdxon dos demais pertencentes a referida divisao.

Dicroidium é considerado um grupo tipico e dominante na composicdo paleoboténica
do Triassico de Gondwana, sendo o final do Mesotriassico o periodo em que este taxon registra
seu apice de diversidade (BOMFLEUR & KERP, 2010), com registros para a Ameérica do Sul,
a Africa, a Australia e a Nova Zelandia (sintetizado por ANDERSON & ANDERSON, 1983),
além de fdsseis encontrados na Antartica (PIGG, 1990; AXMITH et al., 2000; BOMFLEUR
& KERP, 2010); e, para o Lauréasia, no Oriente Médio (HAMAD et al., 2008).

A distribuicao do género Dicroidium, aliada ao seu apice de diversidade registrado para
0 Neotriassico, sdo bons indicativos para uma possivel interacdo com os rincossauros deste
periodo. Um contraponto, todavia, € a dimensao dos 6rgaos reprodutivos desses vegetais, que
atingiam poucos milimetros de diametro, sendo o corpo da planta também de pequeno porte
(AXMITH et al., 2000). Esses fatores representam dificuldades para os rincossauros, devido a
ja discutida inabilidade destes animais de obter alimentos préximos ao solo.

E interessante observar que, ao se utilizar o termo ‘rincossauros’, na realidade sio
englobadas tanto as formas adultas quanto as juvenis. A maioria dos individuos preservados no
registro fossil sdo interpretados como adultos. Deste modo, uma discussdo sobre a
paleoecologia de juvenis torna-se limitada pelo pouco conhecimento cientifico disponivel.
Imaginando estes animais apenas como versdes diminutas dos adultos, os vegetais do género
Dicroidium poderiam servir como possiveis fontes de alimento para eles, uma vez que
apresentam sementes duras e de tamanho regular, apesar de pequenas, o que corresponderia ao
aparelno maxilo-mandibular menor dos filhotes e a limitacdo de olhar para baixo nao
necessariamente estaria presente, ja que os juvenis também teriam um porte pequeno. A
distribuicdo cosmopolita deste tdxon vegetal permitiria que os adultos se alimentassem de
outras plantas presentes no mesmo ambiente, ocorrendo, portanto, uma possivel separacdo do
alimento entre os estagios ontogenéticos de rincossauros do Neotriassico.

Ademais, nota-se que estas sementes ndo se encontravam envolvidas por um sarcotesta

(ou qualquer outro tipo de invélucro) o que implica que, ao realizar a oclusdo da maxila com o
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dentario, 0s rincossauros apenas cortariam a semente em pedacos menores sem realizar a
separacao de uma parte “atil” e “inatil” do alimento, como previamente hipotetizado para a
funcéo deste aparato dsseo cortante. Essa interagdo so seria possivel se a semente ndo fosse
toxica para 0s juvenis, caracteristica que ndo pode ser comprovada ou refutada pelo registro

fossil.
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6.4.5 Lycopodiophyta

Diviséo associada aos rincossauros por SILL (1971a), que agrupa cerca de 1290
espécies (CALLOW & COOK, 1999; CHRISTENHUSZ & BYNG, 2016). Como previamente
discutido, a anatomia craniana de rincossauros nao os impede de se alimentarem de folhagens.
Entretanto, apontam para o consumo de estruturas duras e mais ou menos arredondadas ou
ovaladas, normalmente interpretadas como sementes e seus involucros externos. Deste modo,
ao possuirem uma reprodugdo exclusivamente por esporos, sem produzirem sementes, as
plantas dessa divisdo ndo correspondem a provaveis fontes de alimento para as formas de

rincossauros do Neotriassico.
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6.4.6 Bennettitales

Tanto ROMER (1962a), quanto SILL (1971a), hipotetizaram que vegetais da extinta
ordem Bennettitales poderiam servir de alimento para os rincossauros do Neotriassico, todavia
sem apontar os motivos para tal conclusdo. De fato, trata-se de um tdxon bastante abundante
no Triassico (SPEEL, 2000; POTT etal., 2007; POTT & MCLOUGHLIN, 2009). S&o descritos
como vegetais de grande porte, com folhas longas e produtores de sementes (SPEEL, 2000;
POTT et al., 2007).

Apesar de as sementes serem estruturas que potencialmente poderiam servir de
alimento para os rincossauros do periodo, o local em que estas ficavam situadas no corpo da
planta representa um impedimento para o acesso de rincossauros (Figuras 16 e 17), uma vez
que dependeria dos animais sustentarem seu peso nos membros traseiros para, apoiando 0s
membros dianteiros no tronco do vegetal, obter as sementes. Como ja discutido no item 6.2.1
da discussdo desta pesquisa, destinado para a descricdo da anatomia pds-craniana dos
rincossauros hiperodapedontideos, apesar de 0s membros traseiros destes animais serem mais
robustos do que os dianteiros, essa adaptacdo pode ter a finalidade de aumentar a eficiéncia do
animal ao realizar um movimento de cavar, e ndo necessariamente tornaria possivel que eles
assumissem a posicdo de sustentar o peso de seu corpo somente nesta regido, processo
dificultado, ainda, pela forma com que os membros se articulam com o corpo do animal.
Portanto, parece pouco provavel que os vegetais da ordem Bennettitales servissem de alimento

para 0s rincossauros do Neotriassico.
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Figura 19. Reconstituicdo de um exemplar de Williamsonia
sewardiana. Modificado de SPEEL, 2000.



Figura 20. Folha comprimida de Pterophillium filicoides. Escala: 2 cm. POTT et al., 2007
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7. CONCLUSAO

Os rincossauros da subfamilia Hyperodapedontidae apresentam caracteristicas
anatbmicas extremamente adaptadas em seu crénio, ndo apenas por possuirem 0ssos expostos
ao corpo, formando uma estrutura funcionalmente similar a um bico de ave, mas também por
chegarem a causar evidente desgaste em 0ssos e dentes destes animais. Logicamente, essa
morfologia Unica impactava a alimentacdo dos rincossauros do Neotriassico.

O arranjo dentario observado no grupo implica que ndo ocorria mastigacao
propriamente dita, sendo que as baterias de dentes poderiam ser utilizadas apenas para raspar
ou ralar o alimento, além de segura-lo no lugar. O principal processo que ocorria na boca desses
animais era a oclusdo das por¢oes posteriores da maxila e do 0sso dentério, que culminava em
um movimento de corte. Deste modo, é provavel que os rincossauros hiperodapedontideos
separassem o alimento em duas partes, uma “util”, aproveitavel, e outra “inttil”, que seria
descartada. Corroboram com essa hipotese as inferidas presencas de uma grande lingua e de
musculatura adutora bastante desenvolvida, indicando uma forte mordida, caracteristica pouco
comum em répteis e que permitiria a estes animais realizar um movimento de ejecdo a partir
da boca. Devido a este aparato dsteo-odontoldgico, torna-se provavel que a forma do alimento
consumido deveria ser mais ou menos regular, sendo sementes a hipo6tese de alimento que
melhor se sustenta neste cenario.

A andlise da anatomia pés-craniana do clado também auxilia na discussdo sobre sua
dieta, uma vez que a morfologia do axis e da terceira vértebra cervical denunciam a
impossibilidade destes animais em olhar diretamente para baixo, limitando os movimentos do
pescoco e da cabeca apenas para cima e para os lados. Deste modo, é possivel refutar hipoteses
nas quais os rincossauros hiperodapedontideos buscavam fontes alimenticias no solo ou
proximo a ele.

Diversas hipdteses acerca das possiveis fontes de alimento dos rincossauros do
Neotriassico ja foram propostas. As que melhor se sustentam, com base na anatomia funcional
desses animais, sdo aquelas que propdem um comportamento herbivoro. Apesar de ndo ser
possivel, com base em registros fosseis, descartar totalmente o consumo ocasional de carne ou
carniga para qualquer animal, a anatomia dos rincossauros deste periodo aponta para uma dieta
pelo menos majoritariamente herbivora.

Como sua anatomia craniana é bastante adaptada, € provavel que estes animais
apresentassem uma dieta especialista. Entretanto, tendo em vista que o drastico aumento de

abundancia dos rincossauros no Neotriassico se deu concomitantemente ao Evento Pluvial do
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Carniano (Carnian Pluvial Event), cuja alteracdo climatica no Pangea, com o grande aumento
na umidade global, provocou diversas mudangas na composi¢édo da biota do planeta, é possivel
que diferentes clados vegetais apresentassem caracteristicas que foram selecionadas para uma
funcdo ou morfologia similar, caso essa adaptacao auxiliasse na sobrevivéncia vegetal durante
essas mudancas no clima. Portanto, existe a possibilidade de que taxons distintos
apresentassem estruturas morfologicamente similares, o que permitiria que 0s rincossauros
estivessem adaptados a predar um Unico tipo de estrutura, o qual se encontrava presente em
mais de uma espécie naquele periodo.

Sendo os rincossauros o clado de vertebrados herbivoros numericamente mais
dominante nos ecossistemas do Neotridssico, tendo passado por um processo de evolucao
explosiva durante o Evento Pluvial do Carniano, apresentando, também, distribuicdo
cosmopolita pela Pangea, estes animais poderiam, potencialmente, entrar em contato com
qualquer grupo de vegetais. Dentre as hipdteses de interacdo de herbivoria entre os rincossauros
hiperodapedontideos e vegetais, trés se destacam: com cicadofitas, com Ginkgoales e com o
género Dicroidium (Umkomasiaceae).

Com relagdo as cicadofitas, o fato de a semente se encontrar envolvida por um
sarcotesta rico em acUcares € um indicio que aponta para uma possivel interacdo com 0s
rincossauros. N&o apenas este invélucro externo apresenta coloracdo chamativa (interpretada
como uma adaptacdo a zoocoria), sendo a visdo um sentido de bastante importancia para o0s
rincossauros hiperodapedontideos, como também ele se encontra livre de substancias
neurotéxicas, ao contrario da semente. Deste modo, 0 conjunto sarcotesta e semente
apresentaria uma parte “Util” e outra “inatil” (neste caso, toxica), que seria descartada. O porte
destas plantas, a altura em que as sementes nelas se encontram e o fato das caracteristicas recém
discutidas serem inferidas como presentes ja nas cicadofitas do Neotriassico, configuram-se
como 6timos indicios para uma potencial interacdo de rincossauros com estes vegetais.

Ginkgoales também se apresentam como hipGteses promissoras de potenciais alimentos
de rincossauros do Neotriassico, especialmente tendo em vista a compatibilidade do porte
destes vegetais com o tamanho dos rincossauros no periodo. Apresentam sementes envoltas
por sarcotesta, o qual comprovadamente limita a germinagéo do embrido, sendo a remogéo do
mesmo favoravel para a planta. Deste modo, é possivel que ocorresse novamente a presenca
de uma parte “Gtil” e outra “inutil” ja que as sementes da unica espécie ainda vivente desta
ordem apresentam compostos neurotoxicos e, portanto, ndo seria ingerida. Todavia, justamente
por haver apenas um clado ainda presente hoje, ndo é possivel extrapolar essa caracteristica

para aqueles presentes no Neotriassico.
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Quanto ao género Dicroidium (Umkomasiaceae), apesar de este poder ser descartado
como hipdtese para alimentacao de rincossauros hiperodapedontideos adultos, devido ao seu
porte pequeno e consequente proximidade ao solo, ndo é possivel afirmar que estes vegetais
ndo poderiam servir de alimentos para filhotes de rincossauros. Por apresentarem sementes,
mesmo que pequenas para os adultos, é possivel que ocorresse uma interacao de herbivoria.
Um contraponto, todavia, é a auséncia de involucro externo as sementes, 0 que nao proporciona
uma parte aproveitavel e outra descartavel. Aliada a isso esta a escassez de conhecimento
acerca da biologia dos estagios ontogenéticos de rincossauros hiperodapentideos, que ndo os
adultos, essencial para a analise da alimentacéo de filhotes e juvenis.

Por fim, outras hipoOteses previamente propostas na literatura, como as ordens
Equisetales e Bennettitales, além da divisdo Lycopodiophyta ndo se sustentam ao se analisar o
entrecruzamento das limitagdes impostas pela anatomia craniana e corporal dos rincossauros

do Neotriassico com aspectos da biologia desses vegetais.
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